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Vorwort

Die vorliegende Studie entstand im Rahmen der
Forschungsprojekte "Tierpopulationen als land-
schaftsokologische Faktoren" von Prof. Dr. F.K.
HOLTMEIER und “Sukzessionsfragen in verschiedenen
" Landschaften Hitteleuropas" von Prof. Dr. K.-F.
SCHREIBER. Als Mitarbeiter von Herrn Prof. SCHREI-
- BER, Lehrstuhl flr tandschaftsdkologie, wurde mir

dabei an der Universitit Minster die Mdglichkeit
zur Promotion gegeben,

Ich bedanke mich bei Heren Prof. HOLTMEIER fir
die Ubertassung des Themas und seine vielfdltigen
praktischen Orientierungshilfen zu Beginn und wih-
rend meines Aufenthaltes im Engadin. Die beratenden
Gespridche mit Herrn Prof. SCHREIBER bedeuteten mir
eine weitere wesentliche Stiutze bei der Gestaltung
des Untersuchungsablaufes. Thnen beiden michte ich
Dank sagen fir das rege Interesse am Fortgang mei-

"ner Arbeit, insbesondere auch filr die Unterstlitzung
meines Antrages auf ein Stipendium der Universitit
Minster. Dieses Stipendium erlaubte mir erst die
umfassende Bearbeitung des Themas. Ich erhielt die
Mdglichkeit zur weitgehend selbsténdigen Planung und
Bearbeitung des Themas.

Mme. M.H. BIRD, St. Moritz, mdchte ich meinen
herzlichen Dank aussprechen. Ihre Gastfreundschaft
und ihre unkonventionelle Unterstiitzung forderten

meine Arbeit besonders im Hinblick auf Fang und Hal- .

- tung der Tannenhiher,

Die Schweizerische Vogelwarte vermittelte mir
die Beringungserlaubnis und stelite die Ringe zur
Verfllgung. Das Justiz- und Polizeidepartement des
Kantons Graubiinden genehmigte die Aufzucht der un-
ter Schutz stehenden Tannenhiher. Herr Kreisober-
forster Forsting. 0. BISAZ und Herr RevierfSrster
Th. JUVALTA (beide Celerina) stellten mir freund-
Ticherweise forstliche Unterlagen fir das Untersu-
chungsgebiet zur Verflgung. Die Efdgentssische Lan-
destopographie genehmigte die Verdffentlichung des
Kartenmaterials. Den schweizerischen Dienststellen
mochte ich fUr ihr freundliches Entgeqenkommen mei-
nen Dank aussprechen.

Frau T, LITWINSKA libernahm dankenswerterweise
die Ubersetzung der russischen Literatur.

Anregende Diskussionen Uber das vorliegende The-
ma konnte ich u.a. mit den Herren Prof. Dr. R, BAL-
DA (Flagstaff/Arizona), W. BORKLI (Samedan), Dr.

R. FURRER (Sempach}, W. GATTER (Schopfloch), Dr.

H. LUHRL (Pfalzgrafenweiler) und Dr. H. TURNER
{Birmensdorf) fiihren. Ornithologische bzw. pflan-
zensoziologische Hinweise aus dem Untersuchungs-
gebiet erhielt ich von den Herren Forsting. E.
CAMPELL (Bever), Dr. R. MAURIZIO {Vicosoprano)

und Dr. R. MELCHER + (Si1s). Herrn K. SILL (Kirch-
heim/Teck) verdanke ich den Hinweis auf ein Tannen-
h#hernest.




1. Einleitung

1.1 Problemstellung

Die Yorliebe des Tannenhdhers flr die Samen der
Arve ist schon sehr lange bekannt. Wihrend der Rei-
fe der Arvensamen ist das auffdllige Verhalten des
Tannenhihers kaum zu Ubersehen, Die ArvennlUsse sind
woh1schmeckend und kalorienreich und waren daher
auch flir den Menschen eine willkommene Abwechslung
in seiner Erndhrung. Die Nifichen eignen sich sehr
gut zur Aufbewahrung und waren bei der Bergbevidl-
kerung begehrt als Wintervorrat und Handelsobjekt.
Die direkte Nahrungskonkurrenz muBte schon frih zu
einer Abneigung gegen den Tannenh@her gefiihrt haben,
der es so viel leichter hat, die an den Iweigspit-
zen und im Wipfelbereich sitzenden Arvenzapfen zu
erreichen und der immer den grioBeren Teil der NUB-
chenernte fr sich gewinnen konnte (s. HOLTMEIER
1966). In neuerer Zeit sind es vor allem die Pro-
bleme um die Wiederbewaldung, die die Aufmerksam-
keit wiederum auf den Tannenhzher gelenkt haben.

Seit der Besiedlung der inneren Alpen durch
Bauern und Hirten (im Engadin spitestens seit der
Bronzezeit; CONRAD 1n HOLTMEIER 1974) wurde der
Wald rilcksichtslos vom Menschen genutzt. Die An-
lage bzw. VergrioBerung der Weidegebiete durch
Brandrodung, sehr starker Holzeinschlag zu Bauzwek-
ken, zur Erzverhiittung und spiter, als der Wald
anderswo schon knapp war, auch in groBem Umfange
zu Handelszwecken, verringerten den Haldbestand
auf einen Bruchteil der ehemaligen Fliche und des
Holzvorrates (vgl. dazu HOLTMEIER 1974). In Tirel
schrumpfte die Waldfldche lediglich im Zeitraum
seit 1774 auf die Hilfte (Forschungsstelle fliir La-
winenvorbeugung in Innsbruck 1961). Die auf den Ro-
dungsfldchen erzielten landwirtschaftlichen Gewin-
ne waren minimal und die unrentable Bewirtschaf-
tung muBte oft schon nach einem halben Jahrhundert
wieder aufgegeben werden. Die Vernichtung des Wal-
des erhthte die Lawinengefahr betridchtlich, weshalb
schon im ausgehenden Mittelalter oberhalb der Dir-
fer Bannwaldgebiete ausgewiesen wurden, die voll-
stindige Schonung genossen, aber viel zu klein wa-
ren. Die Erhebungen der Forschungsstelle flr Lawi-
nenvorbeugung in lnnshruck (1961) in den "Lawinen-
wintern" zu Anfang der fiinfziger Jahre ergaben, daB
von den 2500 Lawinen, die im Siedlungsbereich nie-
dergingen, etwa 2/3 unterhalb der potentiellen
Waldgrenze abgingen. Das Abnehmen der Bewaldung
wirkte sich auBerdem sehr unglinstig auf den Boden-
abtrag (Murgidnge, Solifluktion, Kammels usw.) und
den Wasserhaushalt aus (hohere Hochwasserspitzen
mit Oberschwemmungen und verstirkter Erosion der

Uferbdnke). Neben der Bewirtschaftung der noch be-
stehenden Wilder ist es heute flir die Forstwirt-
schaft der Alpenliinder deshalb von groBter Wichtig-
keit, durch moglichst rasche und umfangreiche Erwei-
terungen des derzeitigen Waldareals diesen Gefahren
entgegenzuwirken. Der hohe finanzielle Aufwand, den
Aufforstungen und Verbauungen erfordern, zwingt da-
zu, die natiirlichen Miglichkelten bei der Wiederbe-
waldung voll auszunutzen.

#1t Beginn der forstwirtschaftlichen Planung -
das erste staatliche Forstgesetz in Graublinden trat
im Jahre 1876 in Kraft (HOLTMEIER 1974} - rlickte
nun der Tannenh¥her erneut ins Blickfeld der Uffent-
Tichkeit. Verhinderte er bisher die Nutzung gréfe-
rer Mengen von Arvennilichen zur menschlichen Erndh-
rung, so galt er nun als Konkurrent im Hinblick auf
die Gewinnung von Saatgut flr Aufforstungen. AuBer-
dem wurde ihm angelastet, er verhindere fast voll-
stindig die natlirliche Yerjlingung der Arve, indem
er viele unreife Zapfen vom Baum reift und "fast
alle" NilRchen vertilgt (HESS 1916). Dem steht aber
entgegen, daB der Tannenhzher die geernteten NUB-
chen nicht sofort aufbraucht, sondern Vorratswirt-
schaft betreibt, wobei viele NUBchen im Boden ver-
bleiben und auskeimen kénnen. In der Forstwirtschaft
entbrannte ein immer noch nicht ganz abgeschlossener
Streit darliber, wie der Tannenh@her nun zu beurtei-
len sei.

Die so unterschiedlichen Auffassungen kamen da-
durch zustande, daB tediglich einzelne Verhaltens-
weisen des Tannenhihers betrachtet und in verallge-
meinernder Art als typisch dargestellt wurden - das
muBte zwangsldufig zu einer Fehleinschitzung fUhren.
Vom Standpunkt des Menschen aus galten gemdB dem
jeweiligen Nutzungsanspruch einma) die eine, ein-
mal die andere Eigenschaft von Arve und Tannenhiher
als férdernd ("ntitzlich"} oder hemmend ("schddlich"}).
Aber gerade bei den langfristig wirksamen Planungen
in der Forstwirtschaft kommt es auf eine umsichtige
Bewertung der bkologischen Situvation an. Die Klid-
rung des Problems erfordert daher eine genaue und
umfassende Xenntnis der Biologie von Arve und Tan-
nenhidher, deren Beziehungen sich auf Grund der na- -
tiirlichen Selektion herausgebildet und zu deutli-
chen gegenseitigen Anpassungen geflhrt haben.

1.2 Ziele der Arbeit

Unter biologischen und forstlichen Gesichtspunk-
ten ergaben sich folgende Zielsetzungen fir die Un-
tersuchung:




- Die Erforschung der Beziehungen zwischen Arve
(Pinus cembra) und Tannenhdher (Nucifraga caryo-
oatactes) unter naturnahen Bedingungen und deren
Bedeutung in der BiozBnose des Hochgebirgswal-
des, d. h. eine detaillierte Beschreibung der
filr die Lebensgemeinschaft wesentlichen Ver-
knilpfungspunkte, insbesondere Samenverbreitung

" der Arve und Erndhrung des Tannenhdhers, Erfas-
sung von Art und AusmaB gegenseitiger Anpassung,

- Forderung und Abhingiqgkeit. ‘

- Die Oberpriffung dieses Beziehungsgefiiges unter
stark vom Menschen beeinflupten Bedingungen, al-
50 in degradierten, aufgesplitterten oder sonst-
wie im Aufbau stark verdnderten Waldern und an
deren Grenzsaum (z. B. Kampfzone der oberen
Waldgrenze).

- Versuch einer Beurteilung der Verhaltensweisen
des Tannenhzhers im Hinblick auf die derzeitigen
forstwirtschaftlichen Bestrebungen im Mochgebir-

. ge, d. h, eine Abschitzung des Beitrags, den der
Tannenhdher zur VerJingung und Ausbreitung der
Arve leistet.

1.3 Durchflihrung der Arbeit

Die wenigen bereits vorhandenen systematischen
Untersuchungen zur Lebensweise des Tannenhihers
stammen aus Schweden, Sibirien und Nordamerika.
Aus dem Alpenraum gibt es nur gelegentliche Beob-
achtungen, insbesondere fehlen Populationsstudien.
Ich hielt es deshalb flr vordringlich, eine gro-
Bere Population langerfristig zu kontrollieren
und das Problem vorrangig unter dem Aspekt des
TannenhZhers anzugehen, Bei der Arve war die Aus-
gangssituation flr meine Arbeit wesentlich besser,

da zahlreiche Untersuchungen liber deren Ukophysio-
logie, ihre Standortanspriiche und Verbreitung vor-
liegen. Auferdem sind durch die forstlichen Erhe-
bungen Bestandeszahlen vorhanden und durch vielfa-
che Aufforstungsversuche ist das Verhalten der
Jungpflanzen an der Waldgrenze bekannt.

Um iiber eine reine Aufzihlung der Verhaltens-
weisen des Tannenhihers hinauszukommen, und um
schlieflich deren Bedeutung fiir die Arvensamenver-
breitung abschédtzen zu kdnnen, war eine Quantifi-
zierung der PopulationsgriBen und der Aktivitdten
des Tannenhdhers ilber Zeit und Raum notwendig, Be-
kanntermaBen schwanken die Fruktifikationsverhdilt-
nisse bei der Arve von Jahr zu Jahr stark und da-
mit auch die Reaktion des Tannenhihers. Die Unter-
suchungsdaver muBte deshatlb auf mehrere Jahre an-
gesetzt werden, denn es sollte nach Miglichkeit
wenigstens ein extremes Zapfenjahr (Fehlernte oder
Vollmast) in den Untersuchungszeitraum fallen.

Die Arbeitsweise bestand im wesentlichen aus Be-
obachten und Kartieren, Experimentelle Ansitze tra-
ten dabei vergleichsweise zurlick, jedoch waren bei-
spielsweise Fang, individuelle Markierung und Hal-
tung des Tannenhdhers unbedingte VYoraussetzung zur
Kldrung mehrerer Fragenkomplexe {Nahrungsverbrauch,
Aktionsradius, Mortalitit). Dadurch, daB am Beobach-
tungsgebiet nichts verdndert werden konnte, kam der

sorgfiltigen Wahl der Eignung des Gelindes zu Unter-
suchungszwecken besondere Bedeutung zu,

Einige Teilprobleme wie z. B. Populationsdynamik,
Mortalitidtsrate und Keimerfolg, die lingere Zeit flir
eine befriedigende Losung in Anspruch nehmen, einer
Veraffeﬁt1ichung der bisherigen Ergebnisse jedoch
nicht im Wege stehen, sind bei AbschluB der vorlie-
genden Schrift noch in Bearbeitung.




2. Das Untersuchungsgebiet

2.1 Zur Wahl des Oberengadins als Hauptuntersu-
chungsgebiet

Durch die Waldgrenzstudien HOLTMEIERs (1967,
1974) war die Wahl des Engadins als Untersuchungs-
gebiet bereits vorgezeichnet. Bei niherer Oberpri-
fung ergab sich dann auch, dap vielleicht aufer
dem Nockgebiet (Kirnten/Steiermark) kein anderes
arvenreiches Gebiet in den Alpen gleichzeitig so
viele Vorteile fUr eine lintersuchung aufweist, Im
Engadin sind groBe zusammenhingende Lirchen-Arven-
wilder vorhanden, wovon einige in relativ natur-
nahem Zustand erhalten sind. Gemessen an der Hihen-
1ége sind sie lefcht zuginglich. Die benachbarten
AlpensUdtiler mit ihren stark abweichenden Lebens-
bedingungen bieten auferdem interessante Ver-
gleichsmiglichkeiten an der Arealgrenze der Arve,
Im Oberengadin und im nahegelegenen Schweizeri-
schen Nationalpark {Unterengadin) wurden weltere
Forschungsprogramme durchgefilhrt, so daB die vor-
Tiegenden Untersuchungen in einem grdBeren Rahmen
stehen.

Der Stazer Wald (Gemeinde Celerina, Oberenga-
din) war der rdumliche Mittelpunkt meiner Untersu-
chungen. Hier lag die Mehrzahl der Probefldchen
und wurde die Farbberingung der Tannenhdher durch-
geflihrt. Der insgesamt bearbeitete Raum erstreckte
sich aufs ganze Oberengadin von Maloja bis unter-
halb S-chanf, sowie auf die oberen Talstufen des
Bergells und des Puschlavs. Dazu kamen weitere
Bestandsaufnahmen im OfenpaBgebiet, im Val Malen-
co und im Livigno (die letzteren beiden Talschaf-
ten Yiegen bereits in der Provinz Sondrio/Ita-
lien).

2.2 Geographische Lage und morphologischer Uber-
blick

Das Engadin ist der oberste Abschnitt eines
der groBten zentralalpinen Lingstdler und wird vom
Inn entwissert. In den westlichsten Ostalpen ge-
legen, nimmt es eine sehr zentrale Position in
den Alpen Uberhaupt ein. Man unterscheidet Ober-
und lnterengadin, jJenseits der schweizerischen
Grenze bei Martina setzt sich der Talzug im
dsterreichischen Oberinntal fort, Zur allgemeinen
Geographie vgl. FROH {1930) und GUTERSOHN (1958-
1969).

Das'Uberengad1ner Hochtal gehtirt zum Bereich
der sehr hohen Massenerhebung des bis 4050 m auf-
ragenden Berninamassives und der R&tischen Alpen.
Der Talboden 1iegt zwischen 1620 m und 1810 m

Uber NN und somit ist das Oberengadin bei einer
Lingenausdehnung von ca. 35 km das hdchstgelegene
Tal dieser GrdBenordnung in den Alpen. Das Relief
der Oberengadiner Landschaft wurde hauptsichlich von
den eiszeitlichen Gletschermassen geprigt, die von
der Berninagruppe aus nicht nur talabwdrts flossen,
sondern auch liber die Transfluenzpisse Maloja, Ju-
lier, Albula und Bernina. Der Hochststand der plei-
stozlinen Eisoberfliche kann entsprechend der
Schliffgrenze bei etwa 2800 m angenommen werden
(WALDBAUER in HOLTMEIER 1967) und so herrschen an
den Talflanken runde Formen und ausgeglichene Hinge
vor. Da sich zudem die fluviatilte Erosion auf Grund
des geringen Gefilles {ca. 5%) und der noch beschei-
denen Wassermengen des Inns in Grenzen hielt, zeigt
das Oberengadin (im Gegensatz zum Unterengadin} ein
reifes, d. h. ausgeglichenes Relief,

Einen kaum zu Ubertreffenden landschaftlichen Ge-
gensatz dazu stellt das angrenzende Bergell dar
(STAMPA 1964}, das in den Comersee bzw. in den Po
entwissert und daher eine viel tiefere Erosionsbasis
besitzt.'Die stilrmischen Wasser der Maira und Orleg-
na {Gefille auf 8 km von Maloja - Orden bis zur Tal-
stufe Vicosoprano 1100 m, etwa 88%) haben das Engadi-
ner Tal gekappt und durch rilckschreitende Erosion
bis zum Felsriegel bei Maloja abgegraben, wo ein
Steilabfall von 300 m das Hochtal jih beendet.
HOLTMEIER u.a. (1975) geben eine ausflhrliche Luft-
bildinterpretation dieser orographisch eindrucksvol-
ten und bedeutsamen Situation.

Geologisch gehdrt das Oberengadin zu den Dstalpen,
deren Oberschiebungsdecken hier auf die penninische
Region stoBen (STAUB 1946). Granite, Diorite, Gneise,
Glimmerschiefer und Phyllite sind die vorherrschen-
den Gesteine, talabwirts gewinnen mesozoische Sedi-
mente geologisch wie auch im Landschaftsbild zu-
nehmend an Bedeutung (HEIM 1922; HEIERLI & SOMM
1967). 0ie morphologischen Verhiltnisse im Hauptun-
tersuchungsgebiet Stazer Wald werden im Zusammen-
hang mit der Kartierung des Arvenjungwuchses {Kap.
4.1.1} erlbutert. Eine detaillierte Beschreibung und
Luftbildinterpretation dieses Gebietes hat bereits
HOLTMEIER (1969) gegeben.

2.3 Das Klima

Die geographische Lage der inneralpinen Tiler hat
entscheidenden Einflup auf die Klimasituation. DHe
zentralen Alpen sind wolkenarm und durch geringen
Luftdruck, geringe Feuchtigkeitskapazitit und Staub-
gehalt der Luft intensiverer Ein- und Ausstrahlung




ausgesetzt. Daraus resultiert ein ausgesprochen
kontinentaler Ktimatyp mit relativ wenig Nieder-
schligen und starken tdglichen und jéhrlichen Tem-
peraturschwankungen.

Diese Kontinentalitdt des Klimas wird im obe-
ren Abschnitt des Oberengadins durch die "Wetter-
JUcke" am MalojapaB (1B09 m Ub. NN) etwas abge-
schwicht. Aufgrund des Fehlens eines Talabschlus-
ses kinnen feuchte Luftmassen-aus dem SUdwest-
'Quadfanten relativ ungehindert ins Engadin ein-
dringen. Es sind dies einerseits regenbringen-
de grofriumige Luftstrdmungen bei Stidwestlagen,
andererseits regionale Luftmassen aus dem sommers
feucht-warmen insubrischen Klimabereich der Poebe-
ne, die wesentlich zur Gewitterbildung beitragen
(HOLTMEIER 1966 b, 1967). Wihrend am MalojapaB
noch 1240 mm Niederschlag jihrlich fallen {mit re-
lativ hohen Mengen im Mdrz und Oktober, dann be-
sonders NaBschneefillel), sind es bei Sils nur
noch 1037 mm, bei Bever 855 mm und bel Zernez
790 mm. Auch nehmen die mittleren Jahresschwan-
kungen der Temperatur gegen den MaiojapaB hin ab
(190 gegenilber 21,7°C bei Bever). Bever im Sameda-
ner Talkessel mit einer maximalen Jahresschwankung
von -50,6°C ist eine der Stationen mit dem konti-
nentalsten Klima in der Schweiz. Fiir das Untersu-
chungsgebiet Stazer Wald sei stellvertretend das
K1imadiagramm vom benachbarten Pontresina darge-
stellt (Abb. 1).

PONTRESINA(1805m) 15° 815
(28-40) ’W r
\

- J | R
L 7 &
WNW d ) \L\

Abb. 1: Klimadiagramm Pontresina (aus WALTER &
LIETH 1967).
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2.4 Die Vegetation

Die auPerordentliche Mannigfaltigkeit der Vege-
tation in den Alpen gab schon vor der Jahrhundert-
wende AnlaB zu zahlreichen botanischen Untersuchun-
gen. So liegen auch aus dem Oberengadin und dem
Schweizerischen Mationalpark (OfenpaBgebiet} aus-

fiuhrliche Arbeiten vor lber Floristik, Gesell-
schaftssystematik und -dynamik (ROBEL 1912, PALL-
MANN u.a. 1933, BRAUN-BLANQUET 1950, BRAUN-BLANQUET
u.a. 1954, CAMPELL u.a. 1968), sowie Uber standirt-
tiche, bodenkundliche und forstliche Probleme (PALL-
MANN u.a. 1938, AUER 1947, CAMPELL 1955, BISAZ 1968,
u.a.). Weitere Untersuchungen aus benachbarten Tal-
schaften der zentralen Ostalpen (Davos, Tirol)} ver-
vollstindigen die Kenntnisse (z. B. KUOCH 1970, XKUOCH
& AMIET 1970, NEUWINGER 1970, 1972}, Eine zusammen-
fassende Darstellung von Waldgesellschaften und
~standorten mit dkologischer Charakterisierung ge-
ben ELLENBERG & KLUTZLI {1974) fir die Schweiz und
MAYER (1974) fUr den Ostalpenraum.

2.4.1 Hohenstufen

Das Oberengadin umfaBt die subalpine, alpine und
nivale Hohenstufe, Alle Wilder 1iegen somit in der
subalpinen Zone, welche sich in den Inneralpen von
etwa 1400 m bis zur Waldgrenze erstreckt. Die vor-
herrschenden Baumarten sind die Arve oder Zirbelkie-
fer Pinus cembra und die Lirche Larixz dectdua, bis
1900 m liberwiegt oft noch die Fichte Picea abies.
Alle Ubrigen Holzarten sind auf spezielle Standorte
beschrinkt und kommen nur kleinfldchig vor: Auf-
rechte Bergkiefer Pinus uncinata, Latsche Pinue m-
go, Engadiner Waldkiefer Pinus eylvestris engadinen—
eis, Grauerle Alnue tneana, Grinerle Alnus viridis,
Birke Betula pubeacens. Die Holzartenverteilung im
Oberengadin stellte HOLTMEIER (1967) dar, die des
Bergells GEIGER (1901). Oberhalb der Waldgrenze {am
Schatthang etwa bei 2200 m) schlieBen sich die
Iwergstrauchheiden der alpinen Stufe an, vor allem
die Kridhenbeer-Rauschbeerheide (Empetro~Vaceinietum,
bis 2350 m). E€in eigentlicher Alpenrosengiirtel fehit;
das von PALLMAMN & HAFFTER (1933) beschriebene Rho-
dadendro-:lfaaainietwn extrasylvaticum gehdrt noch zur
Waldgesellschaft und stofit kaum Uber die Waldgrenze
hinaus. Dann folgen die Gemsheidenspaliere (Lotse-
leurto—Cetrarietum, bis 2500 m) und alpine Rasen-
und Schuttgesellschaften, unter denen der Krummseg-
genrasen (Caricetum curvuletum) den griBten Anteil
hat.

Die nivale Stufe, in der nur noch an den glinstig-
sten Stellen Pflanzenwuchs miglich ist, beginnt im
Engadin etwa bei 3200 m (klimatische Schneegrenze).

2.4.2 Die Arve

Die Verdringung der Arve auf derart waldfeindldi-
che Gebiete im Hochgebirge 1aRt sofort erkennen,
daB es sich um eine sehr konkurrenzschwache Art han-




delt. Das langsame Wachstum und die geringe Stamm-
hthe {20 - 22 m, hidchstens 25 m) bei relativ hohem
Lichtbedarf geben der Arve an besseren Standorten
keine Chance, sich durchzusetzen. Aufgrund ihrer
physiologischen Anpassungsfihigkeit war es ihr Je-
_dach moglich, im extremen Lebensraum an der obe-
ren Waldgrenze thr Fortbestehen zu behaupten.

Abb. 2: Machtige, mehrere hundert Jahre alte
Arve nahe der Waldgrenze bei 2190 m im Stazer
Wald. Durch die’ kandelaberartigen Aste ist der
Baum ebenso breit wie hoch. Januar 1976

Im wesentlichen ist es die Konkurrenz der Fich-
te, die die Arve in ihrer Verbrettung einschrdnkt.
Nur dort, wo durch zunehmende Kontinentalitdt die
Amplituden von Feuchte, Strahlung und Temperatur
sehr weit sind, wird die Fichte in ihrer Vitali-
tit geschwicht, so daB ihr die Arve Uberlegen ist.
Im Postglazial, solange die von Osten her ein-
wandernde Fichte noch fehlte, reichte das Areal
der Arve in den westlichen Alpen viel weiter ins
humide Gebiet und bis herunter zur Tannenstufe.
Noch heute finden sich kleine, aber gutwilchsige
Restbestinde des ehemals ausgedehnteren Arvenvor-
kommens im ozeanischen Klimabereich in den berni-
schen Randalpen {SCHWEINGRUBER 1972), Die heuti-
gen Verbreitungszentren der Arve fallen mit den
Gebieten'hﬁchster Massenerhebung zusammen, die
ausgesprochen kontinentalen Klimacharakter haben,
Eine ausgezeichnete Darstellung des Vorkommens
der Arve in der Schweiz gab bereits RIKLI (1909).
AuBerhalb der Alpen kommt die Arve nur noch in den
hiichsten Lagen der Karpaten vor.

Sehr nahe mit der Arve verwandt ist die Sibi-
rische Zirbelkiefer Pinus gibirica. Belde Ghneln
sich sehr und wurden deshalb lange Zeit zu einer
Art (P. cembra) zusammengefaft. Néuerd1ngs wird
Jedoch P, sibirica aufgrund chemotaxonomischer Er-
gebnisse von MIROV (1961, 1967) als eigene Art ge-
filhrt, {Pinug cembra besitzt keine a3-Carene, eine

Gruppe bicyclischer Terpene, die bei P. gibiriaa
und P, pumila vorhanden sind),

Als Art des Klimaxwaldes findet die Arve ihr
tkologisches Optimum in frischen und versauerten,
also in mehr oder weniger ausgereiften Biden. Die
Klimaxvegetation des Lirchen-Arvenwaldes {st dem
Eisenpodsol als Bodenklimax zugeordnet {PALLMANN &
HAFFTER 1933). Bei fortgeschrittener Bodenentwick-
Tung und ausreichender Humusschicht 1st die Arve un-
abhiingig vom Untergrund und kommt selbst auf Dolomit’
vor. Flr die Vegetationsentwicklung ilber Dolomit vom
Rohboden bis zum Ldrchen-Arvenwald auf Podsolbdden
veranschlagten BRAUN-BLANQUET und Mitarbeiter (1954}
etwa 2000 Jahre.

Der Larchen-Arvenwald als dominierende Waldgesell-
schaft (Larfei-Pinetum cembrae) besiedelt im Oberen-
gadin mittlere Standorte mit mdBigem Nahrstoffange-
bot und guter bis spdrlicher Wasserversorgung (frisch
bis trocken) in allen Expositionen und Hanglagen. Das
Fehlen oder das seltenere Yorkommen der Arve auf ei-
nigen geologischen Schichten (z. B. BUndner Schie-
fer) und an sildexponierten Hingen ist eindeutig auf
den menschlichen EinfluB zurlickzufUhren {ausflhrii-
che Diskussion in FURRER 1955).

2.4.3 Die Waldgrenze

Typisch flir die obere Waldgrenze in den Alpen ist,
daB sfe nicht linienhaft ausgebildet, sondern stark
vertikal zerrissen ist durch orographische Gegeben-
heiten wie Lawinengassen, Karmulden, Felsrippen usw.
Das kann zu betrdchtlichen Schwierigkeiten fUhren
im Hinblick auf die Angabe einer allgemeinen Hohen-
grenze des Waldes, In der vorliegenden Arbeit wird
die Waldgrenze dort angenommen, wo der noch einiger-
maBen geschlossene Bestand (KUOCH & AMIET 1970:
"Baumtruppe von retativ groper Scheltelhthe, teil-
weise 1n gegenseitigem Kontakt und oft deutlich ab-
gegrenzte Licken umschlieBend") endet und eine
schon aus griferer Entfernung klar erkennbare phy-
sfognomische Grenze im Landschaftsbild erkennen 1adBt.
Diese Definition der Waldgrenze eignet sich z. B.
auch zur oberen Abgrenzung der Tannenhiherreviere,
Die aktuelle Waldgrenze im Engadiﬁ Tiegt am Schatt-
hang in der Regel bei 2200 m, am Sonnhang oft sehr
viel niedriger oder der Wald fehlt v611ig. Stellen-
weise reicht sie aber auch weit hoher hinauf, Am
slUdwestexponierten Hang "Suot Paradis" oberhalb Pon-
tresina steigen fruchtende Arven in der Fels- und
Ger61lhalde bis 2390 m. Das ist die hchste Stelle
der aktuellen Waldgrenze im Oberengadin. Durch den
starken Besatz an Steinwild {Capra ibex) ist das Ge-
linde aber enorm erodiert und der spirliche Jung-
wuchs wird stark verbissen. Am benachbarten Schafberg,
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ebenfalls Siidwestexposition, sind Aufforstungen
mit Arve und Latsche sogar bis auf 2500 m bis
Jjetzt erfolgreich verlaufen {BISAZ mdl.). An zahl-
reichen weiteren Slid- bis Westhiingen des Engadins
kommen Arven lokal und in lockeren Bestinden bis
in die Hohenstufe zwischen 2300 m und 2350 m vor
{z. B. Val Bever, Val Susauna, Val S-charl, bei
Zernez), an mehr oder weniger ndrdlich exponierten
Hingen bis um 2300 m {z. B. Val Roseg, Val Vederia/
Livigno, Val S-charl). Alle diese Standorte zeich-
nen sich nicht etwa durch kTimatische oder edaphi-
sche Beglinstigung aus, sondern dadurch, daf es
sich um schwer zugingliche Geldndepartien handelt.
Dabei tritt der anthropogene bzw. anthropozoogene
Charakter der Differenzierung in Baum- und Wald-
grenze klar hervor {vgl. dazu ELLENBERG 1963,
FRIEQEL 1967, SCHIECHTL 1967, TROLL 1961).

GemdB dem rezenten hdchsten Baumvorkommen kdnn-
te man die potentielle, also klimabedingte Wald-
grenze im Oberengadin am Sonnhang bei etwa 2400 m,
am Schatthang etwas tiefer ansetzen. ELLENBERG
(1963) postulierte als Voraussetzung fiir den Baum-
wuchs, daB eine durchschnittliche Temperatur von
59C an 100 Tagen wihrend der Yegetationsperiode er-
reicht werden muB. Davon ausgehend errechnete
BOESCH (1969, in HOLTMEIER 1974) durch Reduktion
der Temperaturwerte der Talstationen (mittels des
Hohengradienten der Standardatmosphire von 0,65°
C/100 m) die Lage der potentiellen Waldgrenze auf
ca, 2240 m am JulierpaB, auf 2300 m bei St. Moritz
und auf 2380 m am BerninapaB, Da bereits die ange-
nommenen 5°C als waldbegrenzender Faktor sehr ver-
einfacht und hypothetischer Natur sind und die lo-
kalklimattschen Verh@ltnisse im Tal und am Hang
sich meist sehr deutlich unterscheiden, kann da-
mit nur eine grobe Festlegung der potentiellen
Waldgrenze erfolgen. In der Hihenlage zwischen
2300 m und 2400 m konnten an mehreren Stellen des
Engadins subfossile Holzreste von Arven geborgen
werden (RIKLI 1909, ROBEL 1912), Funde von Arven-
niissen sind jedech bedeutungslos, da sie ja vom
Tannenhdher "verschleppt” werden, Weiterhin sind
nach PALLMANN & HAFFTER (1933) sowie NEUWINGER
(1967, 1970) Eisenpodsole und aktive Podsolierungs-
vorginge eindeutiq dem Waldareal zuzuordnen und im
Oberengadin bis mindestens auf 2300 m noch nach-
weisbar. Nach den Mooruntersuchungen von KELLER
{1930) konnte eine nicht genav datierte Waldgrenze
bei gut 2350 m ermittelt werden. Aufgrund verglei-
chender phdanctogischer Betrachtungen setzte SCHREI-
BER (1977) die potentielle Waldgrenze am sonnseiti-
gen Hang bei etwa 2500 m und am Schatthang bei et-
wa 2400 m fest. '

Die obere Waldgrenze diirfte deshalb vor der stark
einsetzenden menschlichen Beeinflussung (Rodung,
Brand, Weidennutzung) bei rund 2400 m gelegen haben.
Somit waren ehemals auch die bedeutendsten Paplber-
ginge ins Engadin {Julier, Albula, Bernina) bewaldet
- vom BerninapaB ist dies durch Holzfunde bewiesen.

Die Depression der Waldgrenze betrigt demnach
selbst am weniger beeinfluBten Schatthang um die 200
Hihenmeter. Es ist unsicher, inwieweit diese poten-
tie11e Waldgrenze bereits durch Klimaverschlechterung
seit dem Atlantikum/Subboreal heruntergedrlckt wur-
de. Zu Jener Zett des Klimaoptimums in Mitteleuropa
waren noch grofe Teile der zentralalpinen Talbdden
von Gletschern bedeckt, so daB die damaligen Wald-
grenzverhdltnisse schwer zu beurteilen sind (vgl.
KLEIBER 1974). KRAL {1972) errechnete filr das Dach-
steinmassiv aufgrund von Pollenanalysen eine klima-
tische Waldgrenzdepression seit dem Subboreal um
150 Hghenmeter. Dazu kommen weitere 230 m, flir die
er anthropogene Ursachen annimmt,

Abb. 3: Durch Oberbeweldung zersttrter Wald in der
Yal Mela (Val Trupchun, Naticnalpark). Letzter
Waldrest aus Arven und Lirchen bei 2100 m, ohne
Verjingung. Die Regeneration des Waldes wurde ehe-
mals durch das Weidevieh, heute durch den hohen
Wildbestand erschwert bzw. verhindert, Juni 1976

Die fiir die Weidewirtschaft vorziiglich geeigne-
ten, sanft ansteigenden und sonnig-warmen Hinge der
1inken Engadiner Talseite sind im Bereich von Malo-
ja, St. Moritz, Samedan und Zuoz entweder volistidn-

- dig entwaldet oder weisen nur noch schmale, auf




die steilste Talstufe beschrinkte Waldreste auf.
Am eindrucksvollsten ist die Waldvernichtung im
Bereich des Malojapasses. Dieser gehdrt noch zur
Gemeinde Stampa im Bergell und diente den Bergel-
ler Bavern als MaiensiB, da der Weidegrund im tief-
eingeschnittenen Bergell sehr knapp war. An der
Gemeindegrenze zu Sils beginnt dann wieder unver-
mittelt das Waldareal. Neben den weideglinstigen
Siidhingen blieben die WHlder am Schatthang rela-
tiv ungestort. Zwar wurden auch hier lberall auf
den Trogschultern oder sonstigen Verflachungen

{z. B. Alp Staz) Almen eingerichtet, sie wurden
aber ldngst nicht so intensiv betrieben. Die Hald-
grenzerniedriqung war trotzdem betrdchtlich, weil
die Trogschultern gerade in den Waldgrenzbereich
fielen. Ein Vergleich zwischen den beiden Talsei-
ten ergibt, daB der (forstlich verwertbare) Holz-
vorrat am Schatthang mehr als doppelt so groB ist
(ca. 150 000 m3) als am Sonnhang (ca. 70 000 m3)
(AUER 1947},

Eine ausfUhrliche Darstellung des Waldgrenz-
verlaufs im Oberengadin gab HOLTMETER (1967a).




3. Die Anpassungen des Tannenhkhers an die Lebensbedingungen im Lirchen-Arvenwald

3.1 Untersuchungen zur Populationsdkologie: Die
Tannenhdherpopulation im Stazer Wald

3.1.1 Systematische Stellung

Der Tannenhdher ist ein-palaearktisches Fau-

nenelement (YOOUS 1960, 1962) und als typischer
" Nadelwaldbewohner zeigt er wie viele andere Tai-
gabewohner eine charakteristische Verbreitung mit
einem nordlichen zonalen und sild1ichen azonalen,
montanen Teilarealen. Im europiischen Bereich wer-
den beide Teilareale von derselben Rasse, dem
Dickschndbligen Tannenhiher ¥.c.caryocatactes
bewohnt+), wenngleich die Balkanvigel (¥.e. pre-
licta, REICHENOW 1889, PRZYGODDA 1969) und die
zentralalpinen (Tab. 1) etwas vom typischen Vegel

abweichen.

Im Nordosten RuBlands kommt neben der europi-
ischen Rasse bereits schon - vermutlich den Zir-
belkiefernwdldern falgend - die sibirische
Schlankschniblige (¥.2. macrorhynchos) vor, die
durch ihﬁe,riesigen Invasionen bekannt {st. In de-
ren Yerlauf ziehen einzelne VYigel mitunter bis an
die Atlantikklste Hesteuropas. Die sibirischen
Tannenh#her unterscheiden sich durch thre Schna-
belmaBe und die Schwanzendbinde. Die. Breite der
Unterkieferdste korreliert in frappierender Weise
mit der GroBe der jeweiligen Hauptnahrung, die im
Kehlsack transportiert wird: HaselnUsse bei der

- JDagegen sind 1n den sildlichen Gebirgen Asiens 5,

z,T, stark voneinander abweichende Tannenhiherras-
sen beheimatet, die auf mehrfache Neubesiedlung
spatestens wihrend den eiszeitlichen Klima- und
Yegetationsverschiebungen hindeuten

“Tab. 1: SchnabelmaBe und Breite der weifien Schwanzendbinde bei europdischen und sibirischen Tannenhdhern. Es
sind nur Werte aus vergleichbaren MeBtechniken aufgefilhrt (Schnabelldnge ab distalem Rand der Nasengrube,
Hihe am Winkel des Unterschnabels, Breite an der Vereinigung der Unterkieferdste, Schwapzend§1nde am Kiel
der ijuBersten Steuerfeder). Angegeben sind die Durchschnittswerte und die Yariationsbreite (in Klammern).

n - SchnabelmaBe Schwanz- Material
Lange Hihe H Breite B binde
{mm) (mm) T {mm) | (mm)
N.e, caryocatactes
22 37,6 14,1 0,373 12,8 0,341 18,4 SUﬂd. Mittelgebirge
(32,6-42,0) {12,8-15,8) (0,336-0,413) (11,3-14,4) (0,304-0,411) (15-22) Prdparator, Museum
Stuttgart
4,3 0,382 17,4 ERARD (1970)
¥ (32?2323,0) (13{5-15,5) (11-24)  Museen Paris, London
35 : 13,0-16,3 (12-23)  SYENSSON (1970)
? 13,5 PRZYGODDA (1969)
(11,5-15,0) {boreale Ex,)
26 12,6 KLEINSCHMIDT {1909}
(12,0-13,5) {boreale Ex.)
N.e. caryocatactes, alpine Ex.
71 39,3 13,6 0,348 12,8 0,328 18,6 Engadin
(31,8-45,7)  (12,3-14,5) (0,300-0,421) (10,9-14,6) (0,279-D,396)
? | 13,0 PRZYGODDA (1969)
(11,5-15,0)
24 12,0 KLEINSCHMIDT (1909)
(11,0-13,0)
N.e. macrorhynchoe
20 38,5 13,0 0,338 11,0 0,286 2) (2§45§) énvasign?vﬁge]
- - 312-0,341 9,9-11,9 0,247-0,34 - osensteinmuseum
(33,6-44,3) (12,0-13,9) (0,312-0,341) ( ) | et
38 40,3 12,9 0,320 24,2 ERARD (1970)
{36,5-44,0) (12,0-14,0) (19-29) Invasionsvigel
74 (11,5-13,8) (19-32)  SYENSSON {1970)
67 42.8 DEMENTIEY u.a. (1970)
(38,0-49,0)
? 10,8 PRZYGODDA {1969)
(9,0-13,0)
24 10,2 KLEINSCHMIDT (1909)
(9,5-11,0) (18-33)




europaischen, Zirbelnlsse bei der sibirischen Ras-
se. Die Engadiner Tannenhdher (also zur Rasse N.c.
oaryooatactes gehdrend) tendieren nach ihren Schna-
beimaBen etwas zur sibirischen Form hin, da ihre
Schndbel ldnger und spitzer sind als bei- den nord-
europiischen Y&gein. Dies kdnnte als Anpassung an
die Bearbeitung der Arvenzapfen gedeutet werden.
Die arvennuBifressende Alpenpopulation (die Niip-
chen der Sibirischen Zirbelkiefer und die der Arve
sind nahezu g1é1ch groB) ist vermutlich nicht genli-
gend von den Ubrigen haselnuBfressenden Populatio-
nen isoliert, um deutlichere morphologische Unter-
schiede ausbilden zu kinnen. Es ist unwahrschein-
lich, dap diese spitzschndblige Tendenz durch wie-
derholte Einkreuzung sibirischer Invasionsvigel
entstand, wie man vermuten kénnte. Die Invasions-
viogel treten in Skandinavien und Norddeutschland

Abb. 4: Tannenhiher in typischer Ruhehaltung, Dim-
lej, Februar 1976

nachgewiesenermaBen sehr viel h¥ufiger auf als in
Stiddeutschland und im Alpenraum (vgl. HUCKRIEDE 1969,
GATTER 1969, BOECKER 1970, WITTENBERG 1971}, Aber
gerade im Norden weisen die Tannenhdher die Merkma-
le der Caryceatactes-Rasse in reinster Form auf.
Nach dem Yermausern des Nestkleides kbnnen die
Tannenhdher im Felde nicht mehr, in der Hand nur
noch selten nach Alter und Geschlecht unterschieden
werden. Zwar sind die bereits von KLEINSCHMIDT
(1909) beschriebenen Unterschiede in einigen Merk-
malen auch in der Engadiner Population vorhanden,
aber sie sind nur statistisch bzw, in der Tendenz
vorhanden, Auch das vielfach zur Bestimmung von ein-

Jdhrigen herangezogene Merkmal der braunen, glanz-
losen Schwingen ermiglicht keine sichere Diagnose,
wie mehrjdhrige Vigel, die sich in Schwingenmauser
befinden, deutlich vor Augen filhren, Sowohl GroB-
als auch Kleingefieder bleichen wihrend des Winters
kraftig aus und zerschleifen stark.

3.1.2 Territorialverhalten

Der Tannenhiher ist eifn ausqgesprochen ortstreuver
Yogel, der sein Revier ein Leben lang beibehilt,
SWANBERG {1956) hatte unter seinen farbberingten
Tannenhdhern ein Ménnchen, das sich nach der Berin-
gung nech mindestens 15 Jahre 1ang im gleichen Re-
vier aufhielt. Dies 1st zugleich das hichste bisher
festgestellte Alter eines freilebenden Tannenhdhers,
In dieser Zeit wechselte er nur zweimal seinen
Partner, jeweils nach dem Tode des vorherigen
Weibchens. Soweit ich nach der vergleichsweise
kurzen Untersuchungsdaver im Engadin urteilen
kann, trifft dies auch fiir die Engadiner Vigel zu.
So hdlt ein farbberingtes Paar nun schon im 4,

Jahr dasselbe Territorium. Wihrend des Untersu-
chungszeitraumes bieib nicht nur die Siedlungs-
dichte der Brutvogel weitgehend konstant, sondern
auch Lage und AusmaB der einzelnen Reviere (Abb.5).
Sogar der engere Nistbezirk wird beibehalten, so
daf man hier gehduft bis zu einem Dutzend alte
Nester finden kann.

Die Jungvtgel sind naturgemdaf noch nicht orts-
gebunden. lhre Ansiedlung erfolgt im weiteren Um-
kreis des Geburtsortes, Yon 23 Junghahern, die ge-
gen Ende der Brutzeit im Stazer Wald farbig be-
ringt waren, konnte ich im ersten Jahr im Bereich
des Stazer Waldes nur noch 4 (=17%) registrieren,
wahrend iiber weitere 4 Junghiher Meldungen aus an-
deren Teilen des Oberengadins (bis zu 11 km Ent-
fernung) eingingen und 1 Junghdher in der Ndhe von
Bergamo am Sildalpenrand festgestellt wurde (85 km
SSH).

Bereits im ersten Herbst transportieren die
Junghiher Nilsse und legen Wintervorrdte an, was
auf den Besitz eines vorldufigen oder auch end-
gUltigen Revieres hindeutet. Mangels ausreichender
Bestimmungskriterien konnte nicht sicher geklirt
werden, ob die Junghdher schon im ersten Jahr zur
Brut schreiten. Jedenfalls konnten keine Reviere
nachgewiesen werden, in denen Brutversuche unter-
blieben und die in der Folge davon die Dichte an
Brutvbgeln herabgesetzt hdtten.

Der Tannenhiher verteidigt sein Revier lingst
nicht so stark, wie man es von anderen streng ter-
ritorialen Tierarten her gewohnt ist (z. B. unter
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den Corviden: Rabenkrihe, Kolkrabe}. Dar Grund
hierflr Tiegt in der besonderen Erndhrungsweise,
Da er sich zu einem groBen Teil von seinen ver-
steckten Yorriiten ernihrt, braucht er keinen Nach-
teil von in sein Revier eindringenden Artgenossen
zu befilrchten und Revierverteidigung wire somit
ein unnltzer Energieaufwand. Andererseits gelinge
es einem Revierbesitzer auch nicht, im Falle ei-
ner guten Arvenzapfernte sein Revier gegen die
grofe Zahl sammelnder H&her zu verteidigen. Des-
halb zeigt er sich lediglich zur Brutzeit gegen-
liber Eindringlingen in den engeren Nestbezirk
aggressiv, wobei es zu heftigen und lautstarken
Attacken kommen kann, wenn der Eindringling nicht
sofort weichen will, Echte Revierkimpfe gibt es
nur selten. Da man annehmen kann, daB sich die Re-
viernachbarn "persénlich" kennen, gibt es kaum An-

&ﬁjJQEjJ...- AN
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Abb. 5.: Tannenhdher-Reviere im God da la Stretta (

LIS .

1aB zu Reibereien. Die lange Lebensdauer des Tan-
nenhdhers verbiirgt die Konstanz der Reviere, beim
Yerlust des Partners Ubernimmt der neue das Revier
seines Yorgdngers. Selbst wenn beide Partner im
gleichen Winter umkommen sollten, ist das neu zu
besetzende Revier durch die umliegenden Territorien
in Form und Grife festgelegt. Erst eine einschnei-
dende Dezimierung der Population kiinnte zu einer
umfassenden Neuordnung der Reviere fUhren. SWANBERG
(1956) konnte in 15 Jahren intensiver Beschiftigung
mit einer schwedischen Tannenhiherpopulation keinen
einzigen Revierkampf beobachten. Ich hatte nur ein
einziges Mal die Gelegenheit, einen solchen mitzuer-
leben. Das Weibchen eines farbberingten Paares, das
den auf die schlechts Arvenzapfernte 1975 folgenden
Winter auswdrts verbrachte, kehrte erst im Mirz
1976 zurlick. Zu dieser Zeit hatten einige Paare be-
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= Reviergrenzen, -------- = unsichere Reviergren-

zen, //// = Nestbezirk) und gemeinschaftlicher Versteckplatz (......) am La Stretta-Steilhang

reits mit dem Nestbau begonnen. Am 16.3. beobachte-
te ich eine der Frilhjahrsgesellschaften, bei der min-
destens 6 balzende Tannenhiher anwesend waren und
entdeckte dann, dap etwas abseits ein erbitterter
Kampf zwischen dem Weibchen des Revierbesitzers
und einem anderen Tannenhiher gefllhrt wurde, Das
Uberwinternde Minnchen hatte sich anscheinend we-
gen der spdten RlUckkehr des Weibchens bereits neu
verpaart.

Die Vogel verkrallten sich ineinander und hieben,
am Boden liegend, mit ihren Schnibeln aufeinander

ein. Die anderen versammelten Hiher kamen gelegent-
Tich ndher herbei und sahen sichtlich erregt zu, oh-
ne aber in den Kampf einzugreifen. Der Kampf dauerte
vom Zeitpunkt meiner Entdeckung an noch weitere 12
min, bis sich die beiden Vdgel endlich v811ig er-
schipft trennten. Das revierbesitzende Weibchen hat-
te seinen Platz zurlickerobert.

Dieser Revierkampf wirft ein bezeichnendes Licht
auf die Friihjahrsgesellschaften und bestitigt die
Vermutung von KLEINSCHMIDT {1909), daB der Sinn die-
ser Versaﬁnlung zumindest auch darin liegt, ledige




Partner zusammenzufiihren. Die wichtige sozi-

ale Funktion der Frihjahrsgesellschaften wird
dadurch unterstrichen, daf sie oft im Bereich
des gemeinschaftlichen Versteckplatzes (vgl.’
3.2.4.2) stattfinden. Ndheres zum Verhalten wéh-
rend dieser Treffen beschreibt KIPP (1978).

Die gegenseitige Vertriglichkeit der Revier-
nachbarn 1iRt keine scharfen Reyiergrenzen zu-
stande kommen. Sie sind dementsprechend auch
schwer feststellbar filr den Beobachter. In Abb.
5 wurde derjenige Aktionsbereich als Revier
dargestellt, in dem sich die jeweiligen Revier-
besitzer regelmiBiq aufhielten. Dabei ergaben
sich bemerkenswerte Oberschneidungen, die rund
ein Drittel der gesamten, etwa 5,5 bis 6,5 ha
groBen Reviere ausmachten. Die umfangreiche Ober-
lappung der Reviere deutet avf einen starken Po-
pulationsdruck hin. Die Nistbezirke Tagen in je-
dem Revier im allein beanspruchten Zentrum und
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waren in 5 von 6 Fdllen durch das Yorkommen dich-
ter Baumgruppen (Stangenholz) gekennzeichnet.

3.1.3 Der Brutbestand

Die Siedlungsdichte zur Fortpflanzungszeit
13Rt beim Tannenhdher sehr deutlich dije Abhingig-
keit vom Nahrungsangebot erkennen {Tab. 2}, In
gut ausgebildeten Lirchen-Arvenwdldern 1iegt die
Dichte bei 2 Brutpaaren pro 10 ha. Diese hohe
Dichte dUrfte kaum noch liberschritten werden, da
sich dann bereits die Reviere der einzelnen Tan-

nenhdherpaare stark tberschneiden, Der Lirchen-
Arvenwald bietet dem Tannenhdher ja nicht nur ei-

nen geeigneten Lebensraum (Brutstdtte, Versteck-
platze, Schutz usw.), sondern er deckt zugleich
mit seinem Angebot an Arvensamen dessen haupt-

sichlichen Nahrungsbedarf. Die in den Stammpro-
beflichen des Stazer Waldes festgestellte Sied-

Tab. 2: Siedlungsdichte des TannenhZahers auf Probefldchen im Oberengadin und angrenzenden THlern. Die Sied-
lungsdichte blieb wahrend der mehrjdhrigen Bestandsaufnahme gleich, so daB die Ergebnisse zusammengefaPt wer-

den konnten.

Exp. Bemerkungen

ort Hiohe GroBe Untersuchungs- Dichte Rev./ Dominanz
: m Ub, NN ha Jjahre Zum Gebiet 10 ha %

LERCHEN-ARVEN WELDER:

Staz 1770-1940 175 1* div. Rundhcker 1,8 5,5

Staz 1770-1940 62 2 * N 50% Fichte 1,9 5,8

Staz 1950-2080 35 2 N ' 2,0 5,7

Staz 2090-2230 33 2 * N Waldgrenzsaum 1,5 5,9

God Languard 1880-2180 22 1 W 2,3

(Pontresina)

God Resgia 1840-2100 28 1 SW stark degra- 1,4

(Pontresina} diert

Suot Paradis 2100-2380 31 1 S Waldgrenzgeb. 0,65

(Pontresina) ‘ licht,felsig

Forbesina 1700-2080 42 1 NW nur 10% Arven 0,5

{Val Malenco)

F1CHTENWKLDER:

God Chasilitsch 1740-1880 32 1 NW 10-20% Arven 0,9

Bosch da 1550-1780 - 29 1 SE Arven benach- 0,7 2.4

Canova/Cass. bart

Bosch da 1300-1680 68 1 SE Haselvork. 0,6

Barga

BERGKIEFERNWALDER:

Maloja 1810-1900 26 1 div. - Rundhtcker 0,4

LARCHENWKLDER:

God Laret/Sils  1800-1910 27 1 NW Arven 1.d. 0,7 2.7

Nachbarschaft

Tscheppa/Sils 1800-2040 48 1 SE " ¢,

Crappa/Sils 1800-2100 17 1 SE " 0,6

Plaun da Lej 1800-2020 58 1 SE ) 0

Alp Grlim 1860-2120 68 2 SH-E 0

* Kleinere Stanmprobefldchen {insgesamt 81 ha) wihrend 5 Jahren.
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lungsdichte blieb wihrend des Untersuchungszeit-
raumes von 5 Jahren anndhernd konstant.

Der Tannenhdher besiedelt den Lirchen-Arven-
wald auf breiter Front bis zur oberen Waldgrenze.
Die geringere Dichte nahe des Waldgrenzsaumes
hdngt hauptsdchlich mit den 1lUckig stehenden

. Bdumen zusammen. Stark reduziert ist die Sied-
lungsdichte in degradierten Wildern mit Uberwie-
gender Lirche oder Bergkiefer und im Yal Malenco

“an der Verbreitungsgrenze der Arve, wo diese den
Lirchenwdldern nur noch mit knapp 10% beige-
mischt ist. Kleine, als Brutreviere unzureichen-
de Arvenvorkommen {God Tscheppa u. Crappa bei
Si1s, Piz Lunghin, Val df Pila, Puschlav u.a.)
werden von den in benachbarten Wildern ansissi-
gen Tannenhdhern genutth

RegelmiBig, aber viel schwicher besiedelt ist
der Fichtenwaldgilrtel; im Bergel] bis herunter
auf etwa 1100 m. Zwar wird der Fichtenwald als
Habitatstruktur genauso vom Tannenhiher akzep-

“tiert, aber das Nahrungspotential ist geringer.
Mit zunehmendem Abstand von den nahrungsspenden-
den Arvenwdldern nimmt die Siedlungsdichte ab.
Die Haselbestdnde im Bergell bieten keinen voll-
stindigen Ersatz, da sie relativ kleinflichig
vorkommen und in niedrigeren Hdhenstufen mehrere
Konkurrenten (Gelbhalsmaus, Siebenschldfer bis
1400 m, Eichelhdher ausnahmsweise sogar bis
1520 m v.a., R. MAURIZIO mdl1.) hinzukommen. Da-
gegen ist der schmale Fichtenkeil, der im Oberen-
gadin in die Arvenstufe vorstofit, sehr gut besie-
delt (s. Tab. 2: Stazer Nordhang 1770-1940 m}!

Fiir die Bergkiefernwdlder qilt dasselbe wie
fiir den Fichtenwald. Fichten- und Bergkiefernsa-
men werden zwar vom Tannenhdher gefressen, aignen
sich aber nicht zur Yorratsanlegung. Die groBen
Bergkiefernbestinde im Ofenpafgebiet sind gleich-
mdfig, aber nur dUnn besiedelt. Eine genaue Be-
standsaufnahme aus diesem Gebiet liegqt nicht vor.

In den Ldrchenwdldern zeigt sich die Abh¥ngig-

keit des TannenhZhers von der Arve am deutlichsten.

Sind die ndchsten Arvenvorkommen mehr als 1 km
entfernt, so findet meist keine Dauerbesiedlung
statt. Die Lirchensamen sind klein und kalorien-
arm und eignen sich nicht zur Vorratshortung; da
sie im Hochsommer zur Zeit des vielseitigsten
Nahrungsangebotes re{fen, spielen sie keine nen-
nenswerte Rolle in der Erndhrung des Tannenhdhers.
Im Yergleich zu den subalpinen Wildern ist dfe
durchschnittliche Populationsdichte des Tannen-
hdhers in den schwedischen Fichtenwiildern mit
0,4P/10 ha (Probefldche: 3800 ha) verhiltnismiBig
niedrig (vgl. Tab. 2), Die Dichte von 1,1 P/10 ha
flir eine Insel im Alandarchipel (360G ha} bezeich-

net SWANBERG (1956) bereits als auBergewbhnlich hoch.
Noch niedriger 1iegen die Angaben aus den deutschen
Mittelgebirgen: HAENSEL (1970) gibt flUr den Harz
einen Maximalwert von 1 Paar pro 4-5 gqkm an, das
entspricht 0,02-0,03 P/10 ha. Meine eigenen Beobach-
tungen auf der Schwibischen Alb ergaben aufgrund von
Brutzeitbeobachtungen fiir 52 qkm Waldfl%iche mit vor=
wiegend Nadelholz etwa 14 Reviere, das sind eben-
falls etwa 0,025 P/10 ha.

Die Angaben in den russischen Arbeiten beziiglich
der Siedlungsdichte sind weniger genau. So gibt
REJMERS (1959) flir das sldliche Mittelsibirien eine
Antreffhiufigkeit von 1 Tannenh#her pro 1-2 km an.
Nimmit man eine Beobachtungsbreite von etwa 50 m bei-
derseits des Kontrollweges an, so entspriche dies
einer recht miBigen Dichte von 0,5-1,0 P/10 ha,
MEZHENNYJ (1964) fand hingegen Nester, die lediglich
50 m voneinander entfernt waren, Im Engadiner Lir-
chen-Arvenwald betragen die Nestabstinde normalerwei-
se 150-200 m,

Der Tannenhéher erreicht im Lirchen-Arvenwald ei-
ne relative Haufigkeit (Dominanz) von fast 6% aller
vorhandenen Yogelreviere und zihlt damit zu den do-
minanten Arten. Er Ubertrifft somit bei weitem die
Werte des Eichelhdhers (GLUTZ 1964, KEVE 1974) im
Tieftand, die gewbhnlich 1-2% und nur gelegentlich
bis 5% betragen.

3.1.4 Der Winterbestand

Im Ldrchen-Arvenwald reicht die NuBernte sehr oft
aus, um den meisten Tannenh¥hern ein Oberwintern im
Brutrevier zu ermiglichen, Die Anzahl der Uberwinte-
rer (Tab. 3) wurde auf zwei verschiedenen Wegen er-
faBt. Die Bestandesaufnahme in den Brutrevieren
(Sichtbeobachtungen, Grabstellen) gibt an, ob das je-
weilige Revier besetzt 1st, unabhingig davon, ob nur
einer oder beide Partner anwesend sind. Die Linien-
taxierung (Registrierung der Ydgel entlang einer
gleichen Exkursionsroute) vermittelt einen Anhalts-
punkt flr die Hiufigkeit, wie oft ein Tannenh¥her
auf 1 km Wegstrecke angetroffen werden konnte,

Die Beobachtungen zeigen, daf trotz der schlech-
ten Arvenzapfenernte im Herbst 1975 (vgl. 3.2.1) im
nachfolgenden Winter die Zahi der Uberwinterer nicht
abgehommen hat. Miglicherweise nutzten die Tannen-
hiher zusdtzlich Vorrdte von der vorlietzten Ernte.
Die relativ hohe Antreffhiufigkeit im Rundhtckerge-
1dnge kommt durch den Zustrom von TannenhShern aus
Waldteilen der Umgebung zustande, die entweder die
benachbarte Futterstelle oder den gemeinschaftli-
chen Vesteckplatz besuchen. Diejenigen Haher, die
das Gebiet verlassen und auswirts Uberwintern, hal-
ten sich vorwiegend in den tieferliegenden Fichten-




widldern auf, soweit diese einen guten Samenertrag
aufweisen. Sie kehren Ende Februar, spitestens an-
fangs Mdrz in ihre Brutreviere zurllck. VYon Alpen-
tannenhdhern, die auswdrts Uberwintern, sind mit-
tels Beringung Zugstrecken bis zu 350 km festge-
stellt worden (GLUTZ 1966 u. JACQUAT 1975). Ver-
glichen mit den enormen Strecken von mehreren tau-
send Kilometern, die sibir{sche Invasionsvigel zu-
rUcklegen kiinnen, sind dies relativ kurze Wanderun-
gen. Bei einer Kontrolle im Januar 1978 muBte ich
unerwarteterweise feststellen, dap fast alle Tan-
nenhdher den Stazer Wald verlassen hatten und auch
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nicht an den Futterstellen erschienen. Hingegen
wurden an anderen Stellen im Oberengadin (Morte-
ratsch, Val Roseg) regelmdBig Tannenhther beobach-
tet. Die Arve brachte im Herbst 1977 eine mittlere
Zapfenernte,’ so daB die Abwanderung nicht durch Nah-
rungsmangel, sondern vielleicht etwa durch eine so-
ztale Komponente ("Gedringefaktor") ausgelist wurde,
Zur Brutzeit 78 kehrten die Hiher jedoch friUh zu-
rlick und siedelten in der gleich hohen Dichte wie
zuvor, Da mir aus dem betreffenden Zeditraum keine
kontinuierlichen Beobachtungen vorliegen, bleiben
Ablauf und GrlUnde der Abwanderung leider ungeklirt.

Tab. 3: Winterbestand des Tannenhdhers, bezogen auf die relative Anzahl der besetzten Re-
viere {n= Anzahl der untersuchten Reviere) und die Antreffhiufigkeit pro km Wegstrecke.

besetzte Reviere Antreffhiufigkeit Ex/km

74/75 75/76 76/77 74775 75/76
Staz, 0,89 1,00 0,86 2,7 2,2
Rundhickergeldnde {n=19) {n=7} (n=7)
Staz, 0,83 0,88 1,00 1,9 1,9
Nordhang bis-1950 m (n=12) {n=8) (n=5}
Staz, 1,00 1,00 1,00 1,4 1,3
Rordhang 1950 m bis {n=10) (n=6) (n=8)
Waldgrenze
Bosch da Canova, 1,00 1,00 - 0,8 0,8
Cassaccia (n=2) (n=3)
(Fichtenwald)

3.1.5 Reproduktionsrate

Die Anzahl der Eier im Gelege entspricht der
Hochstzahl an Jungvigeln, die von den Eltern unter
durchschnittlichen Bedingungen aufgezogen werden
konnen (LACK 1968). Ausschlaggebend ist vor allem
die Erndhrungslage. Obereinstimmend wurde bei al-
Ten Tannenhdherpopulationen festgestellt, dap die
Hauptnahrung der Jungvigel aus Hasel- oder Arven-
nlssen begteht, die aus den Vorratslagern stammen
{SWANBERG 1956, REJMERS 1959, MEZHEWNYI 1964, CROCQ
1974, eigene Untersuchungen). Die spdrlich vorhande-
nen Insekten und Spinnen stellen zwar eine wichtige
zusdtzliche EiweiBquelle dar, sind aber mengenmifig
unbedeutend, Erwartungsgemdf liegt deshalb die Ei-
zahl des Tannenhihers nicht allzu hoch, nimlich bed
3-4, wihrend der spiter im Jahr brUtende Eichelhdher
§-7 Eier legt (GLUTZ v. BLOTZHEIM 1964). SWANBERG
{1956 und zit. in BURCKHARD 1958) konnte den Zusam-
menhang zwischen Nahrungsangebot und Eizahl auch
experimentell nachweisen. Nach schlechten Nufern-
ten fand er nur 3-er Gelege, nach Mastjahren jedoch
fast ausschlieBlich 4-er Gelege. FlUtterte er in
schlechten Jahren zusitzlich reichlich Haselnls-
se, so erhthte sich die Gelegestirke in der Folge

wiederum auf 4 Eier. Im Epgadin tritt die Nahrungs-
abhiingigkeit der GelegegréBe weniger deutlich in
Erschetnung, da die Fruktifikationsverhdltnisse

im Arvenwald uneinheitlich sind. Nach einer mitt-
leren Ernte fand ich zwei Yierergelege und ein
Dreiergelege, nach schlechten Jahren je ein Vie-
rer- und ein Dreiergelege.

Der Brutbeginn {um Mitte Mirz) ist weitgehend
unabhéngig vom Witterungsgeschehen - die vorhan-
dene, gehortete Nahrung wird dadurch ja kaum be-
einfluBt. Durch die sehr filrsorgiiche Brutpflege
(beide'Eltern brUten und hudern abwechselnd, so
dapB das Nest keinen Moment unbewacht bleibt, bis
die Jungen ab etwa dem 13, Lebenstag genlgend be-
fiedert sind) kdnnen selbst spite NaBschneefille
der Brut nichts anhaben {Abb. 6). Die Mortalitht
vom E1 bis zum etwa 10-wdchigen, bald selbstin-
digen Jungvogel betrdgt deshalb kaum 50% {vgl.
Tab. 4).

Die Reproduktionsrate 1ag im durchschnittli-
chen Jahr 1975 und nach weniger vollstindigen Er-
fassungen von 1977 und 1978 ebenfalls bei etwa 2
Jungvdgeln pro Paar, 1976 nach der schlechten Ar-
venzapfenernte jedoch deutlich niedriger. Die hihe-
ren Werte im Rundhtckergelinde "Stretta" sind
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htichstwahrscheinlich auf die Nshe der (nachfolgend
beschriebenen) Futterstellen zurlickzufUhren, Die

Abb. 6: Nach 50 cm Neuschnee brlltet der Tannenhi-
her im v611ig verschneiten Nest (19.3.75, Choma
Sur/Staz). Die Nestmulde st jedoch trocken, die
Eier sind warm,

Erndhrungslage beeinfluBte die Reproduktion also
entscheidend. Bemerkenswert ist, daB die schlechte
HuBernte im Herbst 1975 die Reproduktionsrate viel
stdrker beeintrichtigte als den Bestand an Uberwin-
ternden Altvbgeln - beide sind Ja g]eiéhenmaﬂen von
dem gehorteten Nahrungsvorrat abhngig, Der gerin-
ge Nachwuchs von 1976 wurde keinesfalls durch die

. Witterung bedingt, da diese 1976 durch frlhe Ausa-

perung und hohe Frlhjahrstemperaturen ausgesprochen
glnstig war, ‘

Da die Nester bekanntermaBen sehr schwer zu fin-
den sind, die Familien nach dem Fllggewerden der
Jungen aber relativ leicht, richtete ich auf letz-
tere mein Hauptaugenmerk (vg1. RUDAT & RUDAT 1978).
Kurz nach dem Ausfliegen Tleben die Jungen zwar noch
sehr versteckt (“"Astlingsstadium"), aber in der 6.
Lebenswoche verlieren sie ihre Scheu und sind dann
relativ leicht zu beobachten. GegenUbef der Angabe
von Nestlingszahlen Tiefert die Erfassung der nahe-
2u selbstédndigen Jungvigel (7.-11. Lebenswoche) viel
genauere Zahlen darllber, wie viele Jungvdgel tatsich-

Tab. 4: Reproduktionsrate des Tannenhihers im Stazer Wald, An-
teil erfolgreich briltender Paare (in %) und Anzahl der flliggen
Jungvigel pro Paar; n = Anzahl der kontrollierten Reviere.

ERFOLGREICHE PAARE % JUNGVUGEL/PAAR

1975 1975 1976

Rundhiickergeldnde 88 2,4 1,8
1800-1930 m (n=8) {n=9) (n=7} (n=8)
Nordhang 100 1,8 1,0
1790-1940 m {n=6) (n=5) {n=6) {n=5)
Nordhang 100 7 1,8 0,3
1950-2230 m {n=6} 6) (n=6) {n=6)

Tich zur Populationsentwicklung beitragen. Zu diesem
Zeitpunkt haben sie die kritischen Stadien der Ju-
gendentwicklung schon hinter sich, insbesondere das
Verlassen des Nestes und das Zurechtfinden in der
neuen Umgebung. Sie bewegen sich dann bereits &hn-
lich gewandt wie jhre Eltern, denen sie bei der Nah-
rungssuche folgen. In den Erfassungszeitraum fa11t
auch die Kleingefiedermauser der Jungvbgel, die ein
Abschdtzen ihres Alters erlaubt und eine willkom-
mene Unterscheidungsmbglichkeit bietet zwischen be-
nachbarten (mefst nicht ganz gleichaltrigen) Bruten
und zwischen Jung- und Altvigeln, da letztere ihre
Klefngefiedermauser einen Monat spdter durchmachen,
Die Bestandsaufnahme 197B wurde allerdings dadurch
gestdrt, dap sich die Junghgher von mindestens 5
Familien und unterschiedlichen Alters (8-11 Wochen)
Zu einem grofen Jungvogeltrupp von mindestens 19
Exemplaren zusammenschlossen, der sich 14rmend
{Jugendgesangl} und nur sehr langsam durch mehrere

Reviere hindurch fortbewegte, Dabei bildeten §1ch
wiederholt kleine Gruppen um flltternde Altvigel.
Aus Zeitmangel konnte leider nicht gek1&rt werden,
ob die Eltern nur ihre eigenen Jungen flitterten und
inwieweit Nichtbrlter oder fremde Altviogel sich an
den FUtterungen beteiligten, wie dies von amerika-
nischen Hiherarten bekannt ist (R. BALDA mdl., LI-
GON 1978, WOOLFENDEN 1978).

In der 8, bis 9. Lebenswoche haben die Junghi-
her bereits die GriBe der Altvigel erreicht. Mes-
sungen an 22 Jungvtigeln ergaben ein durchschnitt-
1iches Gewicht von 166 g und eine mittlere Fliigel-
18nge von 186 mm; bei 70 Altvdgeln betrugen die
Durchschnittswerte 166 g und 187 mm. Der Schnabel
der JunghEhef ist zu dieser Zeit noch etwa 7 mm
kilrzer und zudem niedriger als bel ATtvbgeln, was
auch im Felde deutlich erkennbar ist, aber er hat
mit durchschnittlich 12,7 mm (n=13) anndhernd die
endgliltige Breite erreicht, Die Bedeutung der Un-




terschnabelbreite, die ja im wesentlichen durch
die Morphologie des Schidels vergegeben ist, als
Rassenkennzeichen von caryocatactes konmt darin
besonders deutlich zum Ausdruck.

Die Entwicklung der vielfdltigen Verhaltens-
weisen, die der Tannenhiher beim Nahrungser-
werb zeigt, bedUrfen bei den Jungvdgeln einer 11
bis 12 Wochen dauernden Lernperiode, Die Einzel-
funktionen wie Zupacken, Hacken, Knacken von MNls-
sen, Graben, Zirkeln (AuseinanderdrlUcken durch
Schnabeldffnen), das Benlitzen des Kehlsackes sowie
das Verstecken sind zwar beim Jungvogel vorhanden,
also in der Erbkoordination festgelegt, aber noch
nicht einem bestimmten Ausl@ser oder Reaktionssche-
ma zugeordnet. Erst durch Erfahrungen und Lernvor-
ginge kommt es zur Instinkt-Dressur-Verschrinkung
(EIBL-EIBESFELDT 1967}, die eine sinnvolle Hand-
lung bzw, Reaktion ermdglicht. So muBten meine
handaufgezogenen Jungvbgel z.B. lernen, daB man
Gegenstinde durch Zupacken ergreift und nicht durch
Zirkeln. Dieser grofe Freiheitsgrad in der Kombi-
nation von Erbkoordinationen erlaubt eine grofie An-
passungsfdhigkeit im Yerhalten, bedingt aber die
erwdhnte lange Entwicklungszeit. Der jahreszeit-
liche Zyktus des Tannenhdhers ist so eingerichtet,
dap die Jungvidgel 1m Juli zur Zeit des groften In-
sektenangebotes und kurz vor dem Beginn der Arven-
zapfenreife in die Selbstdndigkeit entlassen werden,
Aus diesem Grunde {st - abgesehen von Ersatzbruten -
auch nur eine reguldre Jahresbrut méglich. Ergan-
zende Berichte Uber das Brutverhalten des Tannen-
hidhers, auf das hier nicht niher eingegangen wer-
den kann, sind zu finden bei BARTELS (1929), STEIN-
FATT (1944), SWAMBERG (1956), MATZ (1967), RUOAT
(1971).

3.1.6 Oberlebensrate

Seit vielen Jahren besteht am Rande des Stazer
Waldes eine Futterstelle, die traditionell -von den
Tannenhdhern aufgesucht wird. Aus bis zu 2 km Ent-
fernung kommen einzelne Besucher herbeigeflogen.
Es war deshalbk mdglich, an einer weiteren, in der
Ndhe errichteten Futterstelle eine gréBere Anzahi
von Hahern zu fangen und indiduell zu kennzeichnen
(Farbberingung). Die Zahl der an den beiden Futter-
stellen anwesenden Tannenhiihern schwankte tagsiber
sehr stark. Abgesehen von den Revierbesitzern aus
der Nachbarschaft hielten sie sich nie lange dort
auf. Eine Abschitzung der Gesamtbesucherzahl war
Jjedoch frihmorgens vor Sonnenaufgang mdglich: Die
Tannenhdher sammelten sich in der Nihe und warte-
ten auf das Ausstreuen des Futters. Die Zdhlungen
im Mittwinter ergaben maximal 23, 29 bzw. 41 Exem-
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plare flr den Januar der Jahre 1975, 76 und 77,

Das Ansteigen der Zahlen hdngt sicherlich mit der
durch den Fang notwendig gewordenen stdrkeren Flt-
terung zusammen. Wahrend der drei Unteréuchungsjah-
re beringte ich jnsgesamt 92 Tannenhdher, von denen
ich manche zu Kontrollzwecken bis zu 4 mal wieder-
fing.

Zur Ermittlung der Oberlebensrate war es glnstig,
dap die Besucherzahl anstieg. Damit konnte man an-
nehmen, daB praktisch alle Hiher des Stazer Waldes,
die die Futterstelle kannten, im ndachsten HWinter
wieder erscheinen wiirden - falls sie noch am Leben
waren, Der wechselnde Anteil der auflerhalb des Sta-
zer Waldes iberwinternden Vogel hat keinen Einflup
auf die Mortalitdtsherechnung, da der Futterhausbe-
such flr die HHhér wihrend der sehr friUh beginnen-
den Brutzeit keineswegs an Attraktivitdt verliert,
(Die Zahl der Futtergdste nimmt nur scheinbar ab,
da einer der beiden Eltern jeweils beim Nest
bleibt.) Es ist also eine OberprUfung des beringten
Tannenhdherbestandes wihrend der Brutzeit méglich,
auch wenn 18ngst nicht von allen Paaren die Lage des
Revieres bekannt ist. In der Ubrigen Jahreszeit
etwa von Juli bis November wird die Futterstelle
wenig frequentiert.

Als jdhrlich Oberlebende wurden solche Indivi-
duen betrachtet, die im darauffolgenden Winter oder
in der folgenden Brutzeit wiederum registriert wer-
den konnten, unabhiingig davon, ob inzwischen ein
ganzes Jahr oder nur etwa 10 Monate vergangen wa-
ren, So konnte ich von 29 im Winter 74/75 bering-
ten Exemplaren im Jahr darauf (75/76) noch 23
(= 79%) pachweisen, von diesen wiederum ein Jahr
spiter (76/77) noch 18 (= 78%). Dagegen lieBen sich
von 19 im Winter 1975/76 beringten Hahern im Jahr
darauf {76/77) nur 11 (= 58%) feststellen. Die Ur-
sache flir diesen niedrigen Wert ist aller Wahrschein-
lichkeit nach darin zu suchen, daB diese Beringungs-
periode auf den Herbst 1975 folgte, der eine sehr
schlechte Arvenzapfenernte brachte. Deshalb diirfte
es sich bei den Futtergdsten in jenem Winter ver-
mehrt um umherstreifende Tannenhdher gehandelt ha-
ben, die auf der Suche nach elnem giinstigen Win-
terquartier waren, aber ihre Reviere weitab vom
Stazer Wald hatten und so im nichsten, nahrungs-
miBig ginstigen Jahr nicht wieder erschienen. Dap
es sich nicht aligemein um ein Jahr mit hoherer
Mortalitdt handelte, wird durch die Oberlebensrate
von 78% der schon friher beringten und ortsfesten
Gruppe bewiesen. Die 58% diirften somit eine Aus-
nahme darstellen und nicht reprisentativ sein flr
Mortalitdtsberechnungen. iUnter Yorbehalt weiterer
Ergebnisse kann man somit von einer sehr hohen
Oberlebensrate von anndghernd 80% awsgehen. Fir
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1977/78 ist keine Mortalitlitsberechnung méglich,
da, wie bereits erwiihnt, die Futterstelle eigenar-
tigerweise nicht besucht wurde.

Es 5011 nicht auBer acht gelassen werden, daR
die Winterfiitterung einen gewissen Einfluf auf die
Oberlebenschancen des Tannenhihers haben kénnte.

*Die zusiitzliche Nahrung bedeutet zweifelsohne eine
Begiinstigung, die aber durch den starken Stref am
Futterhaus wieder verloren gehen dirfte. Unter na-
tirlichen Verhdltnissen kommen titliche Auseinan-
dersetzungen (z. B, Revierkimpfe) beim Tannenhi-

her duPerst selten vor,- am Futterhaus kann man
sie jedoch oft beobachten (Abb. 7-9). In der Rang-
folge tiefer stehende Individuen gehen oft leer
aus. Aber auch sozial hdhergestellte Hiher wer-
den stark beeintrichtigt; sie verteidigen zwar oft
die Falle gegen dringende Artgenossen und finden
dann aber nicht mehr den Mut, sich Futterbrocken
zu holen. Die Anspannung einer solchen Situation
_wird besonders deutlich, wenn man dagegen sieht,
wie ungehermt sich unerfahrene Neulinge in der
Falle bewegen.

Ausgehend von einer Dberlebensrate von 80% beim
erwachsenen Tannenphiher, sind 0,4 iiberlebende Jung-
vigel pro Paar und Jahr notwendig, um den nachgewie-
senermaBen konstanten Bestand im Stazer Wald zu er-
halten. Die Ergebnisse belegen aber eine Reproduk-
tionsrate von durchschnittlich knapp 2 fliggen
Jungvigeln pro Paar (Tab. 4). Selbst im ungUnsti-
gen Jahr 1976 wurde durchschnittlich von jedem
Paar noch 1 Jungvogel aufgezogen. Es besteht dem-
zufolge ein betrdchtlicher OberschuB an JungvBgeln,
von denen die meisten abwandern diirften. Wire das
nicht der Fall, so muBten innerhalb des Gebietes
(bei 2 Nachkommen pro Jahr) 80% der Jungvigel zu-
grunde gehen. Das ist aber hbchst unwahrscheinlich,
da die Jungvdgel bei der Entlassung in die Selb-
stindigkeit recht erfahren sind (11-12 Wochen alt)
und schon bald die neue Arvenzapfenernte eine reich-
Tiche Nahrungsquelle bietet. Da beim Fang Altvigel
und Einjihrige nicht unterschieden wurden, kgnnte
bei hoher Jugendsterblichkeit kaum eine so hohe
durchschnittliche Dberlebensrate von 80% zustande
kommen. Weiterhin 1iegen nur wenige Rupfungsfunde
vor: 3 betreffen fllgge Junghiher, weitere 4 Alt-
vbigel oder Einjghrige. Als Riuber kommen vor allem
Habicht (dcoipiter gentilis) und Baummarder (Mar—
tee martea), weniger der Uhu {Bubo bubo) und der
Fuchs {Vulpes vuilpes) in Frage, aber die Dichte
der Réuberpopulationen ist insgesamt sehr niedrig.

3.1.7 Populationsdynamik

Im optimalen Biotop des Lirchen-Arvanwaldes
herrscht ein starker Populationsdruck. Da den

Abb. 7-9: Streitereien um Erdnisse, Staz, Januar

1976.

7: Drohgebdrde durch Seltwirtshacken; die Rlickenfe-
dern sind auffdllig und in typischer Weise ge-
striubt.

8: Direktes Androhen mit Oberleitung zum Kampf,

9: Heftiger Kampf.

Schwankungen des Nahrungsangebotes keine Dichte-
schwankungen folgen, dlirfte die beobachtete Revier-
dichte die maximale Hdhe erreicht haben und durch
soziale (Dichte-) Faktoren begrenzt sein. Ein Ab-
sinken der Dichte in Mangeljahren wird verhindert
durch die starke Revierbindung, hohe Lebenserwar-
tung, die spezifischen Anpassungen an den Nahrungs-
erwerb, insbesondere Transport und Vorrite sowie




durch die Tatsache, daB kaum einmal zwei sehr ge-
ringe Ernten aufeinanderfolgen. In der hohen, kon-
stanten Siedlungsdichte findet sowohl die hohe
Tragfihigkeit dieses Lebensraumes fiir den Tannen-
hiher als auch dessen hervorragend angepaBte Ober-
Tebensstrategie ihren Ausdruck.

Die Bestandsregulierung durch Abwanderung der
Jungvtige! in die Randgebiete des Arvenvorkommens
und in die Fichtenwdlder durfte fir die dortigen
Bestandesschwankungen des Tannenhihers (CORTI
1961) mitverantwortlich sein. Oa Fichtenwdlder in
den Alpen sehr viel verbreiteter sind als die Ar-
venwilder, kann der Populationsiiberschuff immer
aufgefangen werden. Meines Wissens kam es noch nie
zu einer Invasion von Alpentannenhahern. Im Gegen-

- Nucifraga caryocatactes ,

o ——— V4

7 Pinus cembrq, 4
P sibirica -

—— Picea abies /

-=— Corylus avellana
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satz dazu fUhrt der Produktionsilberschuff der Tan-

nenhiher in den riesigen sibirischen Arvenwildern

(Pinus sibirtea) zu den wWohl meistbeachteten Erup-
tionen in der Vogelwelt,

In Mitteleuropa registriert man etwa seit 1930
eine langsame Ausbreitung des Tannenhihers von den
herzynischen Gebirgen aus in westliche Richtung (FEL-
LENBERG 1971, 1972, LEFRANC u.a. 1975, SCHERNER 1978,
T. MEINECKE brief., vgl. Abb, 10). Obwohl die Fichte
schon seit viel langerer Zeit forstlich eingebracht
wurde und in den hessischen und rheinischen Gebir-
gen ausgedehnte Wilder bildete (vgl. SCHMIDT-VOGT
1977), folgte der Tannenhiher erst viel spiter. Die
Griinde hierfiir sind nicht bekannt, jedoch mag der
Populationsdruck und die Konkurrenzkraft flir eine

Abb. 16: Areale des Tannenhihers, der Arve und Sibirischen Zirbelkiefer, der Fichte und des Haselstrauches,

Das Vorkommen des Tannenhiihers in Mitteleuropa vor 190D ist durch eine Punktlinie angedeutet. Die westlich-
sten Brutversuche von sibirischen Invasionsvigeln 1iegen in den Ardennen und im Massiv Central (CROCQ briefl.).
Erginzt nach MOSER (1970), MEUSEL u.a. {1965), MAYER (1974), SCHMIDT-VOGT (1974) und VOOUS {1962). In Nord-
ruBland westlich der Petschora wurde Pinus sthirica forstlich eingebracht (BERG 1958).

eine rasche Besiedlung zu gering gewesen sein.

Die Konkurrenzfihigkeit des Tannenhdhers, somit
also auch Verbreitung und Vorkommen, wird neben der
starken Bindung an Madelwaldhabitate (vgl. NIETHAM-
MER 1936, GLUTZ 1964, DEMENTIEY u.a. 1970) wesent-
lich dadurch bestimmt, inwiewelt das Oberwintern
mittels Vorratswirtschaft gegenlber anderen Mig-
1ichkeiten des Oberdauerns von Zeiten der Nahrungs-
knappheit (z. B. Abwanderung, Umstellung in der Er-
n¥hrungsweise) Vorteile bietet. Das Horten von Vor-
riten beglnstigt den Tapnenhiher gegenUber Konkur-

renten in Gebieten mit lang andauerndem, stark aus-
geprigten Winter. So ist der Tannenhther im Arven-
wald und im Sibirischen Zirbelkieferwald hiufiger
als vergleichbare Vogel (Spechte, Eichel- und Un-
allUckshiher) (vgl. dazu 3.2.2.4 und 3.2.5.3, REI-
MERS 1963). Das Areal des Dickschnabel-Tannenhihers
deckt sich weitgehend mit den Gebieten, in denen
Fichte und Hasel gemeinsam oder wo Arven vorkommen
(Abh. 10). In Sld- und Mitteleuropa sammelt der Tan-
nenhiher zwar auch Mahrungsvorrite in angrenzenden
Laubwildern, wenn dort Eichen Quareus (T. MEINECKE
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md1.}, Rotbuche Fagus ailvatica (W. GATTER mdl.)
oder Kastanie Castanea eativa (Sldalpen, z.B. Ber-
gell) in Yollmast stehen, ohne sich jedoch dort
dort anzusiedeln.

3.2 Untersuchungen zur Nahrungstkologie:
Die Yerwertung der Arvennlisse durch den Tannen-
hiher

3.2.1 Die Fruktifikationsverhdltnisse der Arve

Der gleichm@fBige und hohe Brutbestand des Tan-
nenhdhers im Arvenwald ist nur miiglich, weil die
Arve Aufenthaltsort und Nahrung zugleich bietet.

Die Unterlagen des Forstkreises 29 (Oberengadin/
Bergell) weisen die Arve als fruktifikationsfreu-
digste Baumart aus, die durchschnittlich etwa alle
5 Jahre eine Yollmast zustande bringt. Die Streu-
masten umfassen den weiten Bereich von geringer bis
guter Samenproduktion, sind aber in den Forstbe-
richten leider nicht weiter differenziert. Ein we-
sentlicher Grund hierflir ist, daf der Fruchtansatz
oft lokal schwankt und eine genaue Aufnahme zeit-
Tich nicht bewdltigt werden kann, Trotz der ortli-
chen Schwankungen stimmen die Angaben fir die ein-
zelnen Gemeinden aber gut Uberein, so daB eine Zu-
sammenfassung flir das ganze Oberengadin gerechtfer-
tigt erscheint (Tab. 5).

Tab. 5: Samenproduktion bestandsbildender Waidbiume im Oberengadin
nach Unterlagen des Forstkreises 29 Oberengadin/Bergel!

Untersuchte Darauf entfallen in % auf
Jahre Yoll- Streu- Feht-
masten masten Jjahre
Arve Pinug cambrg 53 19 58 26
Waldkiefer P, asylvestris
engadinenaie (Celerina) 28 7 79 14
Bergkiefer P. unotnata
(nur Maloja) 13 8 23 69
Larche Larix deeidua 52 10 50 40
Fichte Pi{cea abiea 26 16 50 34

Einen starken Einflup auf die Fruktifikaticns-
verhdltnisse besitzt neben den k1imatischen Fakto-
ren der Graue Ldrchenwickler (Zeiraphéra dintana),
der im 9-10 jdhrigen Rhythmus zur Massenentwick-
lung gelangt und dann liber 2-3 Jahre hinweg starke
sichtbare Schidigungen an den Lirchen verursacht
(AUER 1969, 1975; BALTENSWEILER 1975). Die Grada-
tionen sind von so grofem AusmaB, daB regelmifig
auch die Arven befallen werden, Da die Arven nur
einmal im Jahr austreiben und viel stirker an Se-
kunddrparasiten leiden, gehen sie bei starkem
Befall oft zugrunde, wihrend die Lirchen meist
liberleben, wenn auch mit einem erheblichen Zuwachs-
verlust. In der Folge davon kommen Vollernten aus-
schlieBlich wihrend des Populationstiefstandes des
Ldrchenwicklers zustande (vgl. HOLTMEIER 1974),

In die Zeit der Untersuchungen (1974-77) fielen
ein sehr mageres und zwei mittlere Streumastjahre.
Genaue Bestandsaufnahmen im Stazer Wald ergaben
(Zusanmenstellung der Probeflichen in Tab. 6), dap
1974 und 1976 etwa gleich viel Zapfen produziert
wurden, der Ertrag 1975 jedoch insgesamt kaum die
Hd1fte dessen erreichte und im Rundhickergelinde
Stretta ausgesprochen schlecht war. Wesentlichen An-

teil daran hatte auch die im Vergleich zum Vorjahr
geringere GroBe der Zapfen. Es fillt auf, daB im
Waldgrenzgebiet der Ertrag anndhernd stabil blieh.
Der Zapfenertrag pro Baum hingt von dessen Alter
und der Kronenentwicklung ab. So ergaben sich im
Vergleich der Probefliichen 4 und 11 flir 1974 etwa
gleiche Fldchenertrige, bei Probefliche 11 aber mehr
als das Doppelte pro Baum, da die Stimme mit zuneh-
mender Meereshghe Tichter stehen und sich die Kronen
besser entwickeln kinnen. Denselben Effekt zeigen
einzelne freistehende Arven auf der Alp Staz (Pro-
beflache 7), die Biume der Kampfzone (Probefliche 14),
sowie durch forstliche Mafnahmen lichtgestellte Wald-
teile (Probefliche 3). Dagegen wirkte dichter Kronen-
schlup, besonders durch'aufkommendes Stangenholz (vgql,
Probefldchen 2 und 9) in umgekehrtem Sinne. Bei star-
kem Fichtenanteil in der Kronenschicht {Probefliche
5} wurde der Samenertrag der einzelnen Arve zwar we-
nig, wohl aber der Hektarertrag stark vermindert,
Die hidchsten Ertrige lieferten iiberalterte Bestinde
in mittlerer Hanglage in Nordexposition (Probefliche
10, 11). Nicht ganz klar ist, warum die Zapfenernte
im Rundhickergelinde des Stazer Waldes so gering war.
Der Annahme. daB die Ursachen im sehr flachgriindigen




19

Tab. 6: Samenertrag der Arve in Probeflichen des Stazer Waldes. Holzartenzusammensetzung (in Zehntel):
A = Arve, L = Lirche, F = Fichte; Dk = Deckungsgrad der Kronenschicht.

und ziemlich nahrstoffarmen Boden zu suchen sind
(vgl. das Yorkommen von Wald- und Bergkiefer und
das Fehlen der Fichte), widerspricht der recht gute
Holzzuwachs in diesem Gebiet.

Im Stazer Wald fruchtete die Arve bis zum ober-
sten Baum in der Kampfzone, wie dies auch andernorts
regelmiBig der Fall ist {CAMPELL 1950), Die hiichste
Ertragsleistung tag wie an anderen Talflanken in
mittlerer Héhe am Nordhang, wie das Verhalten der
Tannenhdher zur Sammelzeit zeigte.

Insgesamt gesehen reichte die mittlere Zapfen-
produktion im Stazer Wald bereits aus, um die maxi-
male Dichte der Besiedlung durch den Tannenhdher zu
gewdhrleisten.

3.2.2 Das Abernten der Zapfen
3.2.2.1 VYerlauf wihrend des Herbstes

Die Arvenzapfen brauchen zu ihrer Entwicklung

zwei Vegetationsperioden. Nach Blilte und Befruch-
tung schliefen sie als 1-2 cm lange Zdpfchen ihre
Entwicklung vorerst ab und Uberwintern im Schutze
dichter Nadelblischel. Im ndchsten Jahr konnen sie
dann bei giinstiger Witterung sofort ihr Wachstum wie-
der aufnehmen und sind Anfang Juli so grofi, daf} man
sie in den ¥ronen erkennen kann, Bereits jetzt schon

Probe- Hdhe Baum- Dk 1974 1975 1976
fldche m Ub. NN arten in Anzahl Zapfen Anzahl Nisse Anzahl Zapfen Anzahl Niisse Anzahl
Nr., ha AJL/F % /Baum  /ha /Zapfen /ha /Baum  /ha /Zapfen /ha Zapfen/ha
Rundhiickergeiande:

1 0,3 1800-18%0 7/3/+ 30 2 943 a4 41492 0,5 227 30 6810 1660

2 0,1 1830-1930 8/2/+ 60 0,7 700 - - 0,3 280 37 10360 2200
3 0,1 1890-1930 4/6/- 10 4 1320 - - 1,3 380 21 7980 -
Unterer Nordhang:

4 0,06 1820-1860 5/3/2 30 11 4383 - - 0,7 233 - - -

5 0,25 1770-1920 3/1/6 50 ] 1108 43 47644 1,2 133 19 2527 796

6 0,15 1910-1950 6/3/1 30 10 4360 - - 3 1210 19 22930 4820

" Alp Staz:

7 2,0 -1930-1940 +/-/- 1 90 180 63 11340 27 54 25 1350 195
Oberer Nordhang: _

8 0,35 1950-2040 6&/4/+ 40 15 2243 37 82991 6 854 - - 2094

9 0,12 1910-1970 6/3/1 60 4 2517 - - - - - - -
10 0,1 1970-2020 8/2/- 30 29 10510 - - - - - - -
11 0,2 2010-2100 6/4/- 30 23 4225 43 181675 17 3010 27 81270 6055
12 0,25 2020-2130 4/6/- 20 20 1388 - - 8 725 - - -
13 0,4 2140-2230 4/6/- 20 23 1350 28 37800 24 1388 24 33312 1988
Kampfzone:

14 2,8 2200-2260 5/5/- 2 32 357 - - - - - - -

interessieren sich die Tannenhiher fiir die Zapfen,
aber sie nehmen die noch sehr weichschaligen und mil-
chigen NliBchen nur als gelegentliche Beikost an. Wenn
die Samen im August allmihlich fester werden, haben
alle Hiher harzverschmierte Schndbel und rotviolett
verfirbte Brustfedern, Anfangs werden die Zapfen noch
am Baum bearbeitet, wobei nur die oberen, wohl am
veitesten entwickelten NUBchen ausgefressen werden,
spéter dann vom Zweig losgehackt und in eine "Schmie-
de" (Baumstumpf, Astgabelung) gebracht. Je nach Hg-
henlage und Witterung zwischen Mitte August und An-
fang September sind die ersten Zapfen so reif, daB
der HarzfluB zurlickgeht und sich die NilBchen somit
leichter herausldsen lassen. Jetzt erst beginnt die
eigentliche Ernte fir den Tannenhdher, die Zeit des

~ Transportierens und Versteckens der NUBchen.

Das Sammeln beschrinkt sich nicht nur auf das ei-
gene Revier. Wird der Zapfenbehang geringer als in
benachbarten Wildern, wechseln die Hiher griiftenteils
in diese Uber. Ausschlaggebend ist die Anzahl der Zap-
fen je Baum., So wurden die freistehenden, zapfenrei-
chen Bdume der Alp Staz so lange verstdarkt aufgesucht,
bis sie etwa gleiche Zapfenzahlen aufwiesen wie an- -
dere Biume der Umgebung (vgl. Probeflichen 7 und 11
in Abb. 11}. Ist der Hektarertrag an Zapfen grof, d.
h. sind viele reichlich tragende Biume vorhanden, so
ist der Anreiz auch fir entfernter beheimatete Hiher
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groB, und es bildet sich ein Samelzentrum aus.
Daraus' ergibt sich, daB stark tragende Waldteile
relativ schnell, wenig tragende relativ langsam
abgeerntet werden, Die Erntegeschwindigkeit ist in

allen Teilgebieten des Stazer Waldes ¥hnlich und
die Zapfenabnahme nur entsprechend der Reife zeit-
Tich verschoben {(Abb. 11, 12),
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L] " " 7
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Abb. 11: Zapfenabnahme im Stazer Wald wihrend der Ernte im Herbst 1974, Die
Probeflichennummern entsprechen denen in Tab. 6,
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Abb. 12: Relative Zapfenabnahme im Stazer Wald wihrend der mittleren Ernte im Herbst 1974. Die Nummern der
Probefldchen entsprechen denen von Tab. 6. Die gestrichelten Linien sind theoretische Kurven, die die Zapfen-
abnahme ohne Vorratswirtschaft darstellen und allein durch den Nahrungsverbrauch von Tannenhiher und anderen

arvennuBfressenden Tierarten verursacht wird (vgl. Tab. 9).




Da 1975 die schlechte Ernte nicht nur auf den
Stazer Wald beschrinkt war, boten sich den Tannen-
hihern kaum Moglichkeiten, auf andere Wdlder auszu-
weichen, so daB die Zapfen sehr schnell bis zum letz-
ten abgerdumt wurden (Abb. 13). Im Vorjahr dagegen
wechselten die sammelnden Hiher bereits bei einer
durchschnittlichen Anzahl von 1-2 Zapfen pro Baum
auf teilweise recht weit entfernt liegende, noch
besser tragende Wilder iber. Das kommt im Abknicken
der Erntekurven in Abb. 13 deutiich zum Ausdruck.

% Zapfenbehang
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Abb, 13: Relative Zapfenabnahme im Stazer Wald
wihrend der geringen Ernte im Herbst 1975, Die
Nummern der Probeflichen entsprechen denen von
Tab. 6.

Die zeitliche Verspitung der Zapfenabnahme mit
zunehmender Héhe vom Stazer Nordhang hdngt mit dem
Reifegrad der NUpchen zusammen, Allerdings tritt im
Waldgrenzgebiet (Probefldache 13, Abb, 12) die Ver-
zogerung der Ernte erst verspitet auf (Plateau in
der Kurve). Das 1dBt sich dadurch erkldren, daB hier
die mikroklimatischen Unterschiede den Reifegrad
starker als an tiefergelegenen Stellen variieren.
Die glinstig plazierten, besonnten Zapfen wurden so-
fort verbraucht, dann aber wurde die Ernte erst nach
einer mehr als 2-wichigen linterbrechung fortgesetzt.

3.2.2.2 Selektive Auswahl der NiBchen durch den Tan-
nenhiher

Ein Teil der Arvensamen ist hohl, also unbefruch-
tet oder verdorben. Etwa 3% aller Zapfen (n= 466 Zap-
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fen von 1974 Uberprift) sind vdllig taub, die ande-
ren enthalten durchschnittlich um die 10% hohle NUB-
chen. Diese sind an jhrer hellen, bleichbraunen Far-
be, der trockenen, harzlosen Schale und am gerin-
gen Gewicht gut zu erkennen, Sind alle NuBchen un-
befruchtet, so macht schon der ganze, noch geschlos-
sene Zapfen einen vertrockneten Eindruck.

Fur den Tannenhdher ist es von grofer Wichtig-
keit, volle und hohle Arvenniisse unterscheiden zu
konnen, da ein Mipgriff nicht sofort offenbar wird,
sondern erst im Winter zur Zeit der Nahrungsknapp-
hett. Der groBe Energieaufwand beim Sammeln,
Transportieren, Verstecken und vor allem beim Wie-
derausgraben ibt einen starken Selektionsdruck aus
hinsichtlich der lnterscheidungsféhigkeit von ver-
wertbaren und wertlosen NUBchen. )

Der Tannenhiher diirfte die hohlen NUsse dhn-
1ich dem menschlichen Betrachter optisch erkennen.
Manche vom Tannenhiher bearbeitete Zapfen enthal-
ten unversehrte helle Nlfchen, die‘durch Abhacken
der Zapfenschuppen zwar freigelegt, aber nicht
herausgenommen wurden. Diese NUBchen erweisen sich
mit groBer RegelmiBigkeit als taub und wurden al-
50 bereits optisch erkannt.

Auper dem optischen Eindruck besitzt der Tannen-
hiher mit dem Schnabelrltteln eine weitere Mdglich-
keit, hohle Samen auszusortieren ("billclicking",
R. BALDA mdl., LIGON u.a. 1974). Die NuB wird da-
bei durch schnelle Uffnungsbewegungen im Schnabel
hin und her gerUttelt. Wahrscheinlich konnen die
Hiher damit eine kombinierte Prlifung auf Schalen-
festigkeit, Dichte, Klang und Resonanz der NuB bzw.
des Kerns durchfilhren. Dies ist bedeutsam fiir das
Aussortieren von NUssen, die durch Pilze usw. unge-
nieBbar wurden, aber HuBerlich {optisch) noch kei-
ne Verinderung zeigen. Die Hiher wenden diese Metho-
de auch bei anderen NlUssen an. Die normalerweise
an der Futterstelle angebotenen Erdnlisse konnten so
teicht in ihrer Qualitit unterschieden werden; ge-
schrumpfte oder zu stark gerdstete wurden zuletzt
genommen.

Eine experimentelle Nachprlifung des Unterschei-
dungsvermggens scheiterte bei meinen Junghdhern an
deren Unerfahrenheit. Sie testeten jeglichen Gegen-
stand durch SchnabelrUtteln, also auch bereits ge-
tffnete Niisse (Kerne und Schalen) oder ihr Spiel-
zeug (Bleistift o.4.), Der Bezug dieser angeboreﬁen
Verhaltensweise zur Nahrungsqualitdt war anschei-
nend noch nicht hergestellt. Die Oberpriifung von
Wildfingen flhrte zu keinem statistisch abgesicher-
ten Ergebnis. Ich nehme an, daB die Erregung und
die eingeschrinkte Aktivitdt durch die Umstellung
auf die Yoliere dazu fuhrten, dap die Hiher alle
Arvennlifichen ohne Unterschied knackten. Leider las-
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sen sich hiesige Wildflinge im Gegensatz zu sibiri-
schen Invasionsvigeln auch mit viel Sorgfalt kaum

in die Voliere eingewdhnen. DaB die Unterscheidungs-
fdhigkeit fUr eBbare Samen sehr gut entwickelt ist,
belegen die Untersuchungen von Samen aus den Kehi-
sdcken transportierender Tannenhiher. Von insge-
samt 432 NiBchen von Pinus edulis, die 10 Clark's
nutcrackers Nueifraga columbiana bei sich trugen,
waren alle voll entwickelt und eBbar (VANDER WALL

& BALDA 1977). REIMERS {1959} fand unter 50D Samen
von Pinus sibiriea aus den Kehlsidcken Sibirischer
Tannenhdher lediglich 3 verdorbene {= 0,6%). Vom
europiischen Tannenh&her sind mir zwar keine dies-
bezliglichen Untersuchungen bekannt, aber Tab. 7

gibt einen Hinweis, daB sich die europdischen hierin
von den anderen Muetfraga-Formen nicht unterschei-

den. Zu Beginn der Erntezeit findet man viete Zap-
fen, die nur einseitig bearbeitet sind; der Tannenhii-
her hat hier nur die Seite mit den reifen Samen

{am Baum nach oben gerichtet) geleert. Das geht

schon daraus hervor, daP die NiBchen am Rand der Be-
arbeitungsstelle reifer sind als auf der "Rlickseite”.
Ein Vergleich von unbearbefteten und vom Tannenhiher
teilweise bearbeiteten Zapfen zeigt aber auch, dap

in den letzteren nur noch wenige eSbare bzw. keim-
fdhige NiiBchen verblieben sind, d. h. die vom Tan-
nenhiher herausgenommenen Nilfichen diirften efbar und
somit weitgehend reif gewesen sein. Der Selektions-
druck bezilglich der Unterscheidungsfihigkeit von Sa-
mengualitdten setzte selbstverstindlich nicht am Rei-
fegrad im Sinne der Xeimfihigkeit, sondern an der
EBbarkeit und Haltbarkeit der Samen wihrend der win-
terTichen Lagerung an,

Tab. 7: EBbarkeit und Keimfidhigkeit der Arvenniisse aus der Zeit zu Beginn der Sammelaktivitit des Tannenhi-

hers nach 1 1/2 Jahren Lagerung.

Probefldche Zeit Anzahl davon in %
{vgl. Tab.6) Zapfen Niisse v. Tannenh. eBbar bedingt nicht kefmfihig bedingt nicht
geerntet efbar efbar keimfihig keimfihig
A. Bei unbearbeiteten Zapfen
1 E August 4 174 - 16 40 44 13 12 75
5 A September 16 622 - 24 68 8 28 25 47
11 H September 261 - a7 49 4 51 24 25
13 E September 7 207 - 60 32 8 28 22 50
B. Bei unvollstdndig bearbeiteten Zapfen
1 E August 4 218 28 0 6 66 1 0 71
5 A September 11 716 39 13 K3 17 12 7 42
11 M September 11 486 50 2 41 7 9 8 33
13 E September 8 251 66 10 ] 15 6 27

3.2.2.3 Reifegrad der NilRchen wihrend der Tannen-
hdherernte

Nach ROHMEDER (1972) keimen vollreife Arvensamen
zu 76%. Allerdings handelt es sich dabei um ausge-
suchtes forstliches Saatgut. Diese hohen Keimprozen-
te konnten im Stazer Wald nur angenihert erreicht
werden,

Da mangelnde Reife der Arvensamen sich erst nach
einiger Zeit auswirkt, wurden die NiiBchen vor der
weiteren Untersuchung etwa 1 1/2 Jahre gelagert. Da-
nach wurden sie mit TriphenoltetrazoliumchTorid (TTC)
biochemisch auf 1hre Keimfihigkeit getestet. Diese
Methode ist schneller und ebenso zuverlissig wie ech-
te Kelmversuche, da die Arvensamen unregelmiBig aus-
keimen. Bel der herbstlichen Reife am Baum sind die
Embryonen noch nicht vollstindig entwickelt und be-
diirfen noch der Nachreife. Im Labor wird dies durch

eine Kaltungsbehandlung erreicht {7 Monate feucht bei
4°C) {ROHMEDER 1972), unter natilrlichen Gegebenheiten
sind hierfiir 1-2 Oberwinterungen notwendig, d. h. vie-
le Arvensamen keimen erst im zweiten Friihling aus.
Traten nach TTC-Behandlung an den Samen gridPere ne-
krotische Flecken auf, die eine Keimung als nicht

ganz gesichert erscheinen lassen, wurden sie nur als
bedingt keimfihig eingestuft.

A]s Beginn der NuPernte muBd man den Zeitpunkt an-
sehen, bei dem die Tannenhidher anfangen, ihre Kehl-
sdcke zu fiUllen und die Nusse in Verstecke abzutrans-
portieren, Durch die Unterscheidungsfihigkeit der
Tannenhiher flr die Qualitit der NlURchen geschieht
dies entsprechend deren Reifegrad und somit abgestuft
nach Hihenlage bzw. Standort. Die Reifeverhdltnisse
der NiRchen im Stazer Wald zu Beginn der Ernte im
Herbst 1974 sind in Tab, 7 zusammengestellt. Im Rund-
héckergelinde (Probefliiche 1) waren die NiBchen frith
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reif, aber nur in geringer Zahl vorhanden. Den dann mangels genilgender reifer Zapfen auch die
NuBchen in diesem Waldteil wurde deshalb beson- unreifen zum Opfer fallen. Ein rapider Rlckgang .
ders stark zugesprochen, so daB eine groBe Anzahl des Zapfenbehanges ist die Folge (vgl. Abb. 15).

von Zapfen abgerissen wurde, die nur wenig reif Bei guten oder iiberdurchschnittlichen Ernten hin-
waren. Daher ergab sich hier ein hoher Anteil an gegen wih1t der Tannenhiher die Zapfen unter Be-
nicht éBbaren bzw, nicht keimfihigen NilBchen. Die rlicksichtigung der Qualitdt (= Reifezustand) aus,’
glinstigsten Verhdltnisse waren am oberen Nordhang wobei die noch weniger entwickelten zwischenzeit-
gegeben (Probeflichen 8-11}, wo der reichliche lich ebenfalls heranreifen kdnnen.

Zapfenansatz dem Tannenh&her genilgend Mdglichkei-

ten bot, reife Samen auszuwdhlen. Mit fortschrei- 3.2.2.4 Der Antell des Tannenhthers an der Zapfen-
tender Jahreszeit wurden die Zapfen dann wieder ernte

grindlicher bearbeitet. War anfangs mangelhafte

Reife Grund zu unvollstandiger Bearbeitung, fihr- Die nahrhaften Arvensamen sind bei vielen Tierar-
te die alimihliche Abnahme der Zapfenzahl neben ten eine beliebte Xost. Unter den im Arvenwald leben-
besserer Reife zu hoherer Ausnutzung der einzel- den Vdgeln hilt sich neben dem Tannenhdher der Bunt-
nen Zapfen. Diese Tendenzen im Ausnutzungsgrad specht Dendrocopus major gerne an die Zapfen. Da die-
dirften auch auf Fehl- bzw. Vollmastjahre Uber- ser aber kaum Vorrdte anlegt und seine Bestandes-
tragbar sein, Das bedeutet, dap bei schlechter dichte niedriger als die des Tannenhhers liegt’
Ernte auch die Au;nutzung der Zapfen schlecht ist. (Tab. 8), ist sein Zapfenverbrauch recht gering.

Hat das Sammeln erst einmal begonnen, so entfacht Die anderen Spechtarten GrUnspecht'Picua viridia,
der ¥onkurrenzdruck ein hektisches Treiben, dem Dreizehenspecht Picoides tridaotylus und Schwarz-

Tab. 8: Populationsdichten (Reviere/10 ha) einiger arvennuBfressender Tierarten im Stazer Wald (Durchschnitts-
werte von 1974 bis 1977). Die Tannenhiherwerte differieren leicht gegenlber Tab. 2 und Abb, 38, da dort eine
groBere Probefltiche zugrunde Tiegt. Zur Methodik val. MATTES 1977,

Art Rundhtckergelinde Unterer Nordhang (Fich-  Mittlerer Nordhang Oberer Nordhang bis Wald-
(1800-1920m) tenmischwald 1820-1940m) {1950-2080m) grenze (2090-2230m)

35 ha 25 ha 15 ha 23 ha

Tannenhdher 2,0 : 2,0 2,0 0,9

N, caryocatactes

Buntspecht 1,4 0,8 0,7 0

Dendrocopus major

Kleiber 1,1 0,8 0,7 0,4

Sitta europaaa

Weidermeise 2,3 1,6 2.7 0,9

Parus montanus

Eichhdrnchen 1,1 1,2 0,7 0

Seturiug europasus

specht Dryocopus martius sind hauptsichlich insek- (Parus montanus), verstecken Arvennlsse und nutzen
tivor, die letzteren beiden zudem sehr selten. sie als Wintervorrite.

Yon den kleineren Vogelarten ist nur noch der Im Gegensatz‘hierzu sind die Nager sehr wohl
Kleiber Sitta auropaea in der Lage, Arvenzapfen und in der Lage, Zapfen und NUsse rasch zu &ffnen
-nUsse zu bearbeiten. Durch seine geringe Grife (Abb. 14). Sie erreichen diese aber nur durch mlh-
411t sein Verzehr jedoch nicht ins Gewicht. Meist sames Klettern, Da die Kronen oft weitriumig aus-
begnlgt er sich damit, vom Tannenhiher halb geleer- einanderstehen, missen die B¥ume einzeln erklet-
te Zapfen weiterzubearbeiten. Dagegen vermdgen alle tert werden. So kann sich das Eichhornchen {Soiu-
vier im Arven-Lirchenwald heimischen Meisenarten »ius vulgaris) zwar gut fur den Moment versorgen,
nicht, ArvennUBchen in frischem Zustand zu 4ffnen, aber das Anlegen von Vorriten wird durch die stin-
wie Feldbeobachtungen und Yersuche am Futterhaus digen Kletterpartien sehr zeitraubend. Diesem ge-
Ubereinstimmend ergaben. Sie kiinnen erst nach dem ringen Wirkungsgrad bei der Vorratshortung ent-
winterlichen Oberliegen aufgehackt werden. Die Klei- spricht die recht miBige Populationsdichte des

ber, in geringerem Umfange auch die Weidenmeise ~ Eichhtrnchens (Tab. 8). Nach Mitteilung von Forst-
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Ing. 0. BISAZ u. Revierforster T. JUVALTA schwankt
der Bestand des Eichhidrnchens entsprechend dem An-
gebot an. Arvenzapfen. Diese Schwankungen errei-
chen aber anscheinend nie das AusmaB der Popula-
tionsbewegungen im Fichtenwald. Dort erlaubt eine
Vollmast eine explosionsartige Vermehrung des Eich-
htrnchens, da die Zapfenreife der Fortpflanzungs-

Abb. 14: Arvenzapfen und -nilBchen. Zapfen oben
Tinks noch fast vollstindig, oben rechts halbsei-
tig vom Tannenhiher geleert (reife Seite), unten

tinks reifer Zapfen vom Eichhdrnchen bearbeitet,
unten rechts von Mdusen aufgenagt. Bei den oberen
NuBchen handelt es sich um volle Samen, die unte-
ren sind hohl (helle Farbel).

zeit vorangeht und diese direkt beeinfluft. Im Ar-
venwald sind die Auswirkungen wegen der herbstlti-
chen Zapfenreife und der starken Tannenhiiherkonkur-
renz schwicher und nur iiber die relativierende Vor-
ratswirtschaft moglich.

Die dem Eichhdrnchen in der Ernghrungsweise ihn-
Tichen Bilche sind im Oberengadin so selten, dap
sie auBer Betracht bleiben kinnen. Es liegt mir Te-
diglich ein Nestfund vor, der dem Baumschlifer
(Dyromys nitedula intermedius) oder dem Gartenschli-
fer (Eliomye quercinus) zugeordnet werden muf. Hiu-
figer sind die Bilche in Tirol, wo LUMRL (md1.) dm
cheren Utztal zahlreiche Nester fand.

Die Miuse sind fast ausschlie@lich durch we-
nig klettergewandte Wihlmausarten vertreten, so
daB sie bei der Primirernte keine Rolle spielen
und mit den heruntergefallenen Zapfen vorlieb neh-
men mlssen. Dabei handelt es sich vornehmlich um
vom Tannenhiher unvolistindig oder Uberhaupt nicht
bearbeitete Zapfen. Da ein Teil der heruntergefalle-
nen Zapfen von Miusen in Erdlgcher weggeschafft wird
und auch der Tannenhdher ganze Zapfen in s09. Zwi-
schenverstecken ablegt, kann man aus den am Boden lie-
genden Zapfen nur ungefihr das AusmaB der Verluste

an NUBchen schlieBen, die dem Tannenhiher enfgehen.
Yon 441 am Boden gesammelten Zapfen waren 19% sehr
wenig bearbeitet. Zwar nimmt der Tannenhiher auch

Zapfen vom Boden auf, aber sie fallen doch griBten-

Abb. 15: Tannenhiher beim Bearbeiten eines Arven-
zapfens. Man beachte, daf der Tannenhiher mit
leicht gedffnetem Schnabel hackt, wobei der Hieb
mit dem Unterschnabel (!) gefhrt wird und der
Gberschnabel das abgetrennte Stiick pinzettenartig
festhidlt,

Abb. 17: Der losgehackte Zapfen wird abtranspor-
tiert. September 1976,




teils den Nagern zu und sind somit Yerluste fiir
den Tannenhdher.

Im Gegensatz zu diesen Tierarten ist der Tan-
nenhiher viel besser befdhigt, die Arvenzapfen
auszubeuten (Abb. 15-17). Der starke Schnabel zur
Bearbeitung der Zapfen, der Kehlsack zum Transport
der NUBchen, der Vorteil, mittels seines Flugver-
mggens schneller und in weitem Umkreis ernten zu
kinnen sowie sein ausgezeichnetes Ortsgeddchtnis
bej der Vorratshortung verschaffen ihm eine solche
berlegenheit, daB er der bei weitem hdufigste und
wichtigste ArvennuBfresser ist.

Die dominierende Stellung des Tannenhdhers wird
sehr deutlich aus Abb. 12, In Zeiten, in denen er
durch Beobachtung nachgewiesenermafBen nicht oder
kaum in dem betreffenden Gebiet NUBchen sammelte,
tritt dies als Verflachung der Kurve der Zapfenab-
nahme in Erscheinung. Dies war 1974 der Fall beim
Sammelbeginn in Probefldche 7 (verzdgerter Sammel-
beginn wegen der freien Standorte auf der Alp Staz},
nach Erreichen der Untergrenze von 1-2 Zapfen pro
Baum in den Probefldchen 5, 7, 11, 13 {die umlie-
genden Wilder waren jetzt attraktiver fiir sammeln-
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de Tannenhiher) und in der Probeflache 13 an der
Waldgrenze wihrend einer Sammelpause (wohl wegen
mangelhafter Reife der Zapfen wichen diese Hiher
zeitweilig in tieferliegende Waldteile aus). An der
verbleibenden Zapfenabnahme sind dann alle weiteren
ortsfesten Tierarten {insbesondere Spechte und Eich-
htrnchen) beteiligt, sie enthdlt aber auch noch ei-
nen Teil der Tannenhdhernahrung; es ist nicht bekannt,
wieviel der Tannenhdher von den Zapfen seines eigenen
Reviers verbraucht, wihrend er auswirts sammelt.

Die in Tab. 9 zusammengestellten Werte flr die
Zapfenabnahme ohne sammelnde Tannenhdher zeigt ei-
nen absolut gesehen etwa gleich hohen Yerbrauch im
unteren (Probefliche 5, Fichten-Arvenmischwald} und
mittleren (Probefliche 11) Nordhang, aber er fidllt
in der unteren Zone wegen der geringeren Produktion
prozentual viel stirker ins Gewicht. Entspréchend
der schwachen Besiedlung ist der Yerbrauch nahe der
Waldgrenze (Probefliche 13) viel geringer, und noch-
mals viel geringer bei den freistehenden, von Eich-
hiornchen schiechter erreichbaren Biumen auf der Alp
Staz (Probefldche 7). Geht man davon aus, daB die
Herte der Zapfenabnahme in Tab. 9 nur den Verbrauch

Tab. 9: Abnahme des Arvenzapfenbehanges im Herbst 1974 im Stazer Wald
in Zeiten ohne Sammeltitigkeit des Tannenhdhers. Angegeben ist die Ab-
nahme in Anzahl Zapfen je Dekade und ha in Prozent der Gesamtproduktion,

Probefldche Nr. 5 11 13
(vgl. Tab. 6)

beim Sammelbeginn - 5 (2,8%) - -
Sammelpause - - 34 {2,5%)
nach Sammelzeit 100 (92) 9 (5,0%) 97 (2,3%) 28 (2,1%)

der Tannenhiherkonkurrenten enthalten und schldgt
man dann den geschﬁtzteh Nahrungsverbrauch der
Tannenhdher noch hinzu (errechnet aus Populations-
dichte und Nahrungsbedarf zu etwa 40 Arvenzapfen
pro 10 Tage und Hektar), so ergibt dies flir die
Probeflichen 5 und 11 (untere und mittlere Hangzo-
ne) eine Gesamtabnahme von ca. 140 Zapfen pro Hek-
tar und 10 Tage, was 12,6% bzw. 3,3% der Zapfen-
produktion ausmacht. Diese Werte sind als theore-
tische Kurven in Abb. 12 eingetragen. Im Gebiet 5
wire diese Nahrungsquelle fiir den Tannenhiher be-
reits Ende Oktober erschiopft gewesen, im optimalen
Gebiet 11 hiitte sie ca. 300 Tage, also kaum bis
Zur nichsten Ernte gereicht, wobei die Aufzucht
des Nachwuchses noch nicht einberechnet ist. Unter -
solchen Umstinden kgnnten sich die Kenkurrenten
des Tannenhihers allerdings sprunghaft vermehren,
insbesondere das Eichhtrnchen und die Bilche. Des-
halb wlrden letztlich die Zapfen keine 300 Tage
hingen, sondern von diesen ldngst vorher geerntet

sein, Es finde eine betrdchtliche Umverteilung der
Arvensamen unter den Nahrungskonkurrenten im Yer-
gleich zur heutigen Situation statt, Die Vorrats-
wirtschaft besitzt demnach einen bedeutenden Selek-
tionsvorteil, da sie eine hohe Erntegeschwindigkeit
ertaubt. Je schneller der Tannenhiher erntet, desto
weniger kdnnen seine Konkurrenten die Zapfen nutzen.
Deshalb zeigt er wihrend der Ernte ein so hektisches
Treiben; er ist den ganzen Tag Uber hochaktiv. Aus
Griinden der Erntegeschwindigkeit dlirfte sich auch
das Anlegen von Iwischenverstecken herausgebildet
haben (vgl. Abschnitt 3,2.4.3). Neben der Yorrats-
hortung besitzt er noch die Moglichkeft, durch den
Samentransport auch weiter entfernte Nahrungsquellen
zu nutzen. Die Verhaltensweisen des Tannenhdhers
sind somit am weitesten dem Selektionsdruck angepaBt.
Unter den 1974 waltenden Umstdinden gelang es den
Konkurrenten nur, im Lirchen-Arvenwald schitzungs-
weise ein Flinftel bis ein Viertel der Ernte flr
sich zu nutzen, im Fichtenmischwald etwas iber ein
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Drittel {hdhere Eichhdrnchen-Dichte} (s. Tab. 10),
Ein weiterer Weg zur Berechnung des Ernteanteils
der verschiedenen Tierarten iber die Zahl der be-
arbeiteten Zapfen am Boden blieb unbefriedigend.
Einerseits verstecken Tannerhiéher und Ejchhirnchen
anfangs ganze Zapfen und andererseits bleibt ein
betrichtTicher Teil der Zapfen nach der Bearbeitung
im dichten Gedst der Kronen hiingen. Diese Zapfen
fallen allmdhlich im Herbst und Winter herunter oder
wérden aus den Yerstecken geholt und machen somit
eine Zuordnung zu Erntezeit und -ort unmétglich.

3.2.3 Der NuPtransport

Wahrend die meisten Corviden den erweiterten
Oesophagus (Eichélhaher Garrulus glandarius, Pinon
Jay Gymmorhinue oyanocephala) oder Schnabelraum
(Krdhen Corvus und Elstern Pica) zu Transportzwecken
beniitzen, hat der Tannenhdher eine spezielle mor-
phologische Eigenart, den Kehlsack, entwickelt. Des-
sen Uffnung liegt im Unterschnabel vor bzw. unter
der Zunge (deshalb auch "Unterzungensack" genannt),
und fiihrt in eine stark dehnbare Hautfalte (Abb, 18,

Tab. 10: Durchschnittlicher Zapfenverbravch der mit dem Tannenhiher konkur-
rierenden Tierarten im Stazer Wald im Merbst 1974, berechnet nach Abb. 12.

Praobefldche Nr. 5 7 11 13
{vgl. Tab. 6)

absolut 400 39 873 340
(Zapfen/ha)

relativ (in % der 36% 22% 215 25%
Gesamtproduktion)

19). Diese wird von der erweiterten Zungenmuskula-
tur umgeben und kann durch deren Druck geleert wer-
den, Der volle Kehlsack beeintrichtigt die Funktion
von Séhnabe1, Zunge und Rachen nicht, so dap der Vo-
gel beim Sammeln bzw. Transportieren weiterhin z. B.
nicht transportfdhige Nahrung fressen oder auch ru-
fen kann, Eine genaue morphologisch-funktionelte Be-
schreibung des Kehlsackes geben BOCK u.a. (1973),

3.2.3.1 Die Transportkapazitit des Tannenhdihers je
Flug

Die Offnung des Kehlsacks ermdglicht das Aufneh-
men von Nahrungsbrocken bis zur GrdBe von grofen

Abb. 18: Tannenhiher deponiert eine halbe Erdnuf
im Kehlsack. Mit dem linken Bein hd1t er noch die
Schalenreste fest. Januvar 1976.

Haselnlissen oder von Erdniissen. Sein Fassungsver-
mdgen ist betrdchtlich; fiir Samen der Arve (Linge
12 mm, Tausendkorngewicht 250 g) werden angegeben:
40 (GLUTZ 1956), "Gfters" mehr als 50 {STUDER u.
FATIO 1901), 20-70 (MEIER in GLUTZ 1964), 30-70,

im Hdgchstfall 91 (SCHONBECK 1956), 134 (BUCHI 1955),
35 und ca, 90 (eigene Beobachtung); fir die um ein
weniges kleineren Samen der Sibirischen Zirbelkie-
fer (Pinus stbirieca) werden in der Zusammenstellung
von TURCEK u. KELSO {1968) angegeben: 50 (nach
PALLAS 1811}, 90 (nach GORODKOY 1916), bis 97 {nach
SUSHKIN 1938), bis 120 (nach REIMERS 1956), bis 167
{nach RANDLA 1964); MEZHENNYJ (1964) zdhlte bis zu
90. REJMERS {1959} unterscheidet zwischen Vorernte-

Abb. 19: ErdnuB in der Kehlsackiffnung im Unter-
schnabel des Tannenh@hers. Man beachte auch den
Unterschnabelrist, der beim Knacken das Widerla-
ger bildet.




zeit (August) mit 35-50 und Havpterntezeit (Septem-
ber) mit 75-100 NUBchen der Sibirischen Zirbelkie-
fer im Kehlsack. Von der kleinsamigen Zwerg- oder
Latschenkiefer (Pinus pumila) (Ldnge der Samen:
6-10 mm) kann etwa die doppelte Menge transpor-
tiert werden, als Hochstfall wurden 218 gefunden
(MEZHENNYJ 1964), Haselnlsse im Kehlsack des Tan-
nenhzhers wurden in folgenden Mengen festgestellt:
11 (TURCEK 1961), 16 (R. MAURIZIO md1.), 12-20 (MEI-
ER in GLUTZ 1964}, 26 (ROEV in TURCEK u.a. 1968),

9 {eigene Beobachtung). VANDER WALL u. BALDA (1977)
fanden bei 5 Ctark's Nutcracker zwischen 17 und 95
{durchschnittlich 55) Samen der Pinon-Kiefer (Pinus
edulis) (Tausendkorngewicht 300 g).

Die vorstehenden Angaben sind meist Zufallsdaten
oder Extremwerte, ein Durchschnitt 1aft sich daraus
nur schwer ableiten., Aus meinen Beobachtungen ober-
halb der Waldgrenze mit durchschnittlich 7,2 Ver-
stecken pro Transportflug und durchschnittlich 5,7
ArvenniiBchen pro Versteck {vgl. Kap. 3.2.4.6) er-
rechnet sich eine durchschnittliche Kehlsackfill1lung
von 41 ArvenniiBchen - das entspricht der mittleren
Zapfengrofe (Tab. 6).

Unrichtig ist die Ansicht JUNGs (1968), daB der
Kehlsack nur zur Erntezeit zu gebrauchen sei und in
der iUbrigen Zeit schrumpfe. Wohl kann eine stirke-
re Dehnung wahrend der herbstlichen Sammelzeit an-
genommen werden, aber der Kehlsack wird das ganze
Jahr Uber beniltzt, wie vielfache Beobachtungen in
der Voliere und im Freiland bestitigen. Bereits un-
selbstindige Jungvdgel bedienen sich schon in spie-
lerischer Art ihres Kehlsackes (BOCK u.a. 1973, ei-
gene Beobachtungen),

" Innerhalb des eigenen Revieres wird der Kehlsack
meist nicht prall gefillt, weil die Transportstrek-
ken kurz sind. Der Tannenhiher versteckt dann in
der ndheren 6den weiteren Umgebung des Hackplatzes.
Bei groBen Zapfen, die mindestens bis 132 NiiBchen
enthalten kénnen, unterbricht er gelegentlich seine
Arbeit, um die ausgeklaubten NiRchen zu verstecken,
bevor er den Zapfen vollends leert. Fiir lange Trans-
portstrecken dagegen wird der Kehlsack wohl immer
maximal gefil1t. Reicht ein Zapfen dazu nicht aus,
werden weitere geleert, Unter den ArvennliBchen gibt
es jmmer wieder auffallend kleine, wodurch sich viel-
leicht die oben erwdhnten hohen Kehlsackflllungen
von iiber 100 NUBchen erkliren lassen.

Ein Tannenhdher mit 90 Arvensamen im Kehlsack,
wie beobachtet, hat etwa 23 g (Tausendkorngewicht:
250 g) zu transportieren, das sind 14% des durch-
schnittlichen Kdrpergewichts von 166 g (n=70). Der
gefiillte Kehlsack reicht weit auf die Brust herun-
ter, so daB das Gleichgewicht des Vogels im Fluge
nicht allzusehr gestort wird. Transportierende Tan-
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nenhdiher lassen denn auch keine Behinderung im Flug
erkennen, lediglich die Fliugelschlagfrequenz steigt
pro 10 sec von 22 auf 25 Schlige (4 bzw. 6 Messun-
gen}. Selten begegnet man Hahern, die noch zusitz-
lich einen meist kleinen Zapfen im Schnabel tragen,
denn an der Spitze des langen Schnabels gehaltene
Gegenstinde haben eine unglinstige Hebelwirkung.
Trotzdem vermochte einer meiner Tannenh@herzdglin-
ge mit einem 83 g schweren Gegenstand noch leid-
lich gut zu fliegen, und LOHRL (1970) berichtet, wie
sein Tannenhdher einen 86 g schweren Arvenzapfen
fliegend tragen, aber einen 96 g schweren nur noch
vom Boden hochheben konnte. Im Flug wurden sie da-
bei nicht zuletzt wegen der kopflastigen Gewichts-
verteilung zu starkem Flattern gezwungen. Ein Trans-
portieren mit Hilfe der Beine konnte ich nie fest-
stellen, so daB die Feststellung von HAMMER (1970)
als Ausnahme gelten muB.

3.2,3.2 Der Transport zwischen den Yaldgebieten

Wie bereits im Abschnitt iiber den Verlauf der
Zapfenernte erwihnt, erlaubt die Transportfihig-
keit einer grofien Anzahl von Tannenhihern, lokal
hohe Samenproduktionen auszunutzen. Die Sammelti-
tigkeit wird so lange fortgesetzt, bis der letzte
Zapfen geerntet ist. Lediglich in reichlichen Mast-
Jahren kann es vorkommen, daB die Tannenhiher bis
zum Friihjahr noch nicht alle Zapfen geleert haben®
{CAMPELL md1.}. Ab wann die TannenhZher mit linge-
ren Transportflilgen beginnen und wohin sie zur Ernte
fliegen, hdngt von der Zapfenverteilung ab, d.h. vom
Mehrertrag anderer Waldteile gegenliber dem eigenen
Revier. Weit entfernte Waldteile mlissen eine ent-
sprechende Attraktivitdt durch griferes Zapfenan-
gebot besitzen. Innerhalb eines Jahres wechseln die
Transportrichtungen nur unwesentiich, weil die Ernte
sehr gleichmdBig vor sich geht, jedoch kbnnen die lin-
terschiede von Jahr zu Jahr betrichtlich sein.

Um die Transportverhiltnisse aufzukliren, kartier-
te ich zur Haupterntezeit von zahlreichen Beobach-
tungspunkten aus Richtung und Stdrke des Transports.
Die Linge der Pfeile in Abb. 20 und 21 entsprechen
den Flugstrecken der Tannenhiher, soweit ich sie als
Einzelbeobachter verfolgen konnte; die individuel-
len Transportstrecken der Tannenhiher konnten natlir-
Yich auch sehr viel linger sein. Die Wahl der Beob-
achtundspunkte hatte so zu erfolgen, daB sowohl knapp

* Im Juni 1978 waren im HWaldgrenzbereich noch ver-
schiedentlich Zapfen in den Kronen als auch
frisch bearbeitete am Boden. Die TannenhZher hat-
ten das Gebjet jedoch ausnahmsweise verlassen
und zwar anscheinend bereits mitten in der Ernte-
zeit. Die Griinde dafir sind vd11ig unklar (vgl.
3.1.4). Gleichzeitig war die Population der
Eichhdrnchen in der Depressionsphase.
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Abb. 20: Umfang, Richtungen und
Entfernungen des Samen-Transpor-
tes durch den Tannenhiher im
Oberengadin 1974,
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iUber dem Wipfelbereich als auch hoch fliegende Tan-
nenhdher gegen den Horizont gesehen und somit re-
gistriert werden konnten, Vorspringende Geldnderip-
pen waren besonders zur Beobachtung geeignet. Die
Arbeit erleichterte wesentlich, daB noch aus 1 km
Entfernung (unter glinstigen Umstznden auch noch wei-
ter) festgestellt werden kann, ob der Tannenhiher
einen vollen Kehlsack hat {Abb, 22, 23, 24). Insbe-
sondere 1st dies auch von hinten moglich, da der
Kehlsack unter der Brust stark durchhingt. Schwer
befrachtete Tannenh&her erinnern im Fluge in gewis-
ser Weise an die Haltung eines Reihers.

Abb. 22: Tannenh&her mit vollem Kehlsack rastet,
Val Morteratsch, September 1975,

Beim Sammeln und Transportieren Betei]igen sich
auch die Junghiher, Die Unterscheidung der Alt- und
Junghiher im Felde ist zu dieser Jahreszeit zwar
normalerweise nicht mehr mgglich, jedoch kennten in
zwei Fdllen im September Jungviige! aus Spitbruten
identifiziert werden, die sich noch in der Mauser
vom (eindeutig erkennbaren) Nestkleid ins Jugend-
kleid befanden. Bereits Junghiher kénnen also ein
Revier mit Vorratslagern besitzen, wenn dieses auch
noch nicht das bleibende zu sein braucht und viel-
leicht in der Struktur von Altvogelrevieren ab-
weicht. Die Junghiher hitten ohne Vorrite keine
Chance, den Winter ilber im Arven-Lirchenwald zu Uber-
dauern und kignnten frilhestens im Juni des folgen-
den Jahres aus dem Winterquartier zuriickkehren,

3.2.3.2.1 Transportentfernungen

Das AusmaP der Transporte war besonders 1974 be~
trachtlich, nahezu die gesamte Population des Ober-
engadins war in Bewegung (Abb. 20). Distanzen von

5 km und mehr wurden an mehreren Stellen des Enga-
dins zurlickgelegt: so vom Hahnenseegebiet bis zum
Stazer Wald, von Muottas Pontresina zum Stazer Wald
{wahrscheinlich z. T. auch vom Val Morteratsch R

8 km), vom Nordwesthang des Haupttales ins Val Be-
ver, vom Val Susauna iber das Haupttal hinweg in
den Nationalpark. Der freie Oberflug des Haupttals
in 200-400 m Hohe iiberm Talboden wurde keineswegs
gescheut. Er wurde an mindestens 7 Stellen festge-
stellt, u.a. auch an der breitesten Talweitung bei
Samedan und Bever (2,5 km). Die Transporthiufigkeit

Abb, 23 und 24: Tannenhiher mit vollem Kehlsack beim
Heitstreckentransport mit Arvennilssen und mit Ha-
selnllssen, von denen er noch eine im Schnabel hilt.
September 1975,

im Haupttal 1st entlang des Stidosthanges weitaus
geringer als am Nordwesthang, da am ersteren die
Tannenhdherpopulation entsprechend den geringen
Haldflichen und den ilberwiegenden Lirchenbestin-
den klein ist.

Selbst im Bergell beheimatete Tannenhiher hol-
ten sich Arvenniisse aus dem Yal Forno und am Nord-
westhang bei Sils, wie die Beobachtungen bei Malo-
ja ergaben. Die Entfernung zwischen Sils-Maria und
dem Albignatal (eines der hauptsichlichen Her-
kunftsgebiete der aus dem Bergell stammenden Hi-
her) betrdgt 12 km. Diese Beobachtung von ins Ber-
gell abtransportierenden Hihern am MalojapaB mach-
ten bereits SUTTER u. AMANN (1956).

Yergleicht man dazu die Transportverhdltnis-
se von 1975, so fallt sofort auf, daB viel weni-
ger Hiher beteiligt waren (Abb. 21), Oie allge-
mein schlechte Zapfenernte bot kaum Mbglichkeiten,
in anderen Gebieten noch zusitzlich ernten zu
kénnen, Sehr interessant ist die Umkehrung der
Transportrichtung im Engadin oberhalb Silvaplana
gegeniiber 1974, denn diese Populationen beteilig-
ten sich an einer nur mittelmiBigen HaselnuRernte
im Bergell. Die obersten Haselbilsche stehen im
Bosch da Barga bei 1420 m, die Sammeltitigkeit
konzentrierte sich jedoch auf die besser fruchten-




den Blische bei Roticcio (1160-1350 m} und Pranzai-
ra (1160-1280 m). Durch Funde von Schalen der wil-
den Haselnuf in aufgegrabenen Yorratslagern im
Waldteil Fratta/Silvaplana {bei 1950 m) konnte der
durch die Beobachtungen vermutete durchgehende
Transport bis hierher belegt werden. Der Tannen-
hiher hatte dabei eine Entfernung von 15 km bei
einem Hohenunterschied von ca. 700 m zuriickgelegt
{vgl. Abb, 25).

Abb. 25: Blick vom Albignatal bergellaufwirts. Auf
der Waldlichtung links vorne (Bosch da Barga) be-
finden sich die héchstgelegenen Haselstauden. Im
Hintergrund ist der TalabschluB durch die flache
Malojaschwelle zu sehen. Der Tannenhdhertransport
vollzog sich vorwiegend entlang der linken Tal-
flanke, Im Yordergrund eine "Wetterarve", hinten
1inks der Piz Lunghin. September 1975.

Dagegen konnte in beiden Jahren kein Transport
iber die unbewaldeten Pisse Bernina, Julier und
Albula festgestellt werden, obwohl die Entfernungen
zwischen den Waldungen der beiden Pafseiten hich-
stens 10 km betragen und die zu Uberwindende Hihen-
differenz von 200-300 m keinerlei Hindernis dar-
stellt. Auch bei einer Kontrolle 1976 am Passo del
Muretto (2560 m lb. NN), dem Ubergang vom Val Forno
ins val Malenco, war kein Tannenhiher beim Oberflug
zu beobachten, Die Entfernung zwischen den Arven-
bestinden betrdgt hier lediglich 6 km, jedoch er-
scheint die Schneewand des Passes (im Herbst) mit
600 m Hohendifferenz durch die kurze Distanz als
starke optische Schranke. In Yollmastjahren muf je-
doch mit einem vielleicht sogar regen Kufitransport
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liber die Pisse gerechnet werden. HOLTMEIER (md1.)
berichtete mir von Tannenh&hern, die im Herbst-1969
mit vollem Kehlsack den Julier in Richtung Bivio
lberquerten.

Unmfangreiche Transportaktivitdten stellte ich
anfangs Oktober 1975 im Bereich der Turracher Hihe
{Kdrnten/Steiermark) fest. Die ldngste Transport-
distanz von gut 10 km fUhrte vom Speikofel-Gebiet
das Gurktal hinunter bis an den Nordabhang des
Wollauer Nock. Auch hier spielte sich das Trans-
portgeschehen Zhnlich wie im Bergell unmittelbar
an der Arealgrenze der Arve ab. Filr die Samenver-
breitung der Arve ist es von groBer Wichtigkeit,
dap auch (oder gerade) am Arealrand groPe Entfer-
nungen vom Tannenhiher liberbriickt werden,

Die aus Sibirien mitgeteilten Transportdistan-
zen gleichen den hier aufgefllhrten : 3-10 km
(MEZHENNYJ 1964), bis 10 km (KONEV 1951 und SMIR-
HOY 1957, beide zit. in TURCEK u. KELSO 1968},
bis 15 km (REJMERS 1958). FUr den nordamerikanischen
Clark's Nutcracker (N, columbiana) geben VANDER
WALL u. BALDA (1977) Entfernungen bis zu 22 km und
600 Hghenmetern an.

3.2,3.2.2 Dauer und Verlauf des Transports

Den jahreszeitlichen Verlauf des Transportge-
schehens verfolgte ich 1975 an vier verschiedenen
Punkten (Abb. 26). Beim Kurzstreckentransport lber
1-2 km ergab sich sowohl im Bergell (Roticcio -

Albigna) als auch im Stazer Wald (Nordhang-Rund-
hickergebiet) ein breiter Kurvenriicken, d.h. eine

etwa gleichbleibende Anzahl von Individuen betei-
ligte sich iiber lingere Zeit an der Ernte im glei-
chen Waldgebiet, Wihrend die Tannenh&herpopulation
des Rundhtckergelindes im Stazer Wald noch an des-
sen Nordhang die restlichen Zapfen aberntete, flo-
gen dessen Bewohner bereits ins benachbarte, zap-
fenreichere Rosegtal. Es war also eln Transport von
dort fir die Tannenhdher des Stazer Nordhanges be-
reits lohnend, fiir die des weiter entfernten Rund-
hockergebietes noch nicht. Die Tannenhdher vermi-
gen Aufwand und Nutzen des Transports anscheinend
qut einzuschitzen. Sammelpldtze werden nur kurz-
fristig zu Beginn des allgemeinen Weitstrecken-
transportes, wenn das Zapfenangebot noch reichlich
ist und eine groBe Anziehungskraft ausUbt, von ei-
ner maximalen Zahl von Tannenhihern besucht. Das
driickt sich in Abb. 26 in den schmalgipfligen,
Tinkssteilen Kurven des Weitstreckentransports aus,
Die Beobachtungen von SWANBERG (1951) in Schweden
ergaben ebenfalls eine linkssteile Kurve flr den
Weitstreckentransport.

Die sammelnden und transportierenden Hiher sind
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Abb, 26: Jahreszeitliche Verteilung des Tannenhghertransportes im
Stazer Wald {Arvennlisse) und bei Roticcio im Bergell (Haselnilsse),
Aufgetragen sind jeweils die Tagesmittel der stlind1ichen Flugzahl,

-den ganzen Tag iber aktiv. Bei der Kontrolle des
Weitstreckentransportes ergab sich die in Abb. 27
dargestellte tageszeitliche Verteilung. SWANBERG
{(1951) erhielt wiederum eine ganz #hnliche Kurve.
Die Aktivitdt war bei beiden Untersuchungen am Vor-
mittag etwas hdher als am Nachmittag, sie beginnt
um die Zeit des Sonnenaufgangs und dauert bis kurz
nach Sonnenuntergang. Die letzten zurlckkehrenden
Hiher hatten jedoch keinen vollen Kehlsack mehr, da
die fortschreitende Ddmmerung ihnen keine Zeit mehr
zum Yerstecken der NUBchen gelassen hitte. VANDER

WALL u. BALDA stellten hingegen beim Weitstrecken-
transport des Clark's Nutcrackers einen bemerkens-
werten Aktivitdtsgipfel am Spdtnachmittag fest.

3.2.3.3 Die Orientierung beim Auffinden der Sammel-
plitze '

Die groBen Distanzen zwischen den Wohnrevieren
und manchen Sammelplitzen werfen die Frage auf, wie
der Tannenhdher herausfindet, wo:das momentan grdp-
te Zapfenangebot herrscht. Es fil1t auf, daB bereits

MORTERATSCH 18./23.9.1975
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Abb. 27: Tageszeitliche Verteilung des Weitstreckentransparts der Tannenhdher am
Ausgang des Morteratschtales. Es konnten insgesamt 85 Hinfllige und 83 Rlickfllige
Zwischen 557h und 1826h registriert werden.




vor Beginn der Zapfenreife die TannenhZher beginnen,
vermehrt sozialen Kontakt aufzunehmen, der zur
Brutzeit auf mehr zufdlliges Zusammentreffen mit

" den Reviernachbarn beschrinkt war. Dies HuBert sich
vornehmlich in dem nun Uberall zu horenden charak-
teristischen lauten Schnarren, Gleichzeitig halten
sich die einzelnen Vigel nicht mehr streng an ihr
Territorium, auch streifen die jetzt selbstdndigen
Junghdher weit umher.

Einzelne Becbachtungen von Hihern mit vollem
Kehlsack, die schon vor der allgemeinen Weitstrek-
kentransportzeit grofe Entfernungen zuriicklegen,
sprechen dafiir, daB zumindest einige wenige Vigel
aktiv auch weit entfernte Wdlder nach quter Ernte
absuchen. Gesteigerte detriebsamkeit und vermehrte
soziale Aufmerksamkeit furfte den Hihern ermdgli-
chen, die Sammelzentren ziemlich schnell durch die
Beobachtung der Tdtigkeit von Artgenossen heraus-
zufinden. Einen konkreten Hinweis hierfUr erhielt
ich durch Beobachtungen an der Futterstelle. Hurden
in der Ndhe sitzende Tanrienh&her durch tatsichli-
ches eoder scheinbares Futterauslegen zum Anfliegen
des Futterbrettes veranlaBt, so reagierten darauf
selbst weit entfernt sich aufhaltende Tannenhiher
und flogen herbei, obwohl sie nachweislich das Fut-
terauslegen selbst nicht sehen konnten. Verstirkt
wird die Reaktion noch, wenn die Tannenhiher in der
Nihe der Futterstelle in einer charakteristischen
Abwandlung des iblichen Schnarrens rufen {(mehrfach
wiederholt, hoch und kurz).

Ist der Sammelplatz erst einmal gefunden, so
diirfte den Hdhern die weitere Orientierung flr Hin-
und Riickflug anhand der Topographie keine Schwie-
rigkeiten mehr bereiten. Bei schlechtem Wetter (Re-
gen, Schneetreiben, Mebel) wird der Transport et-
was eingeschrinkt, kommt aber normalerweise nicht
zum Erliegen, Leider waren bei starker Sichtbehin-
derung adch keine genaueren Beobachtungen mehr mdg-
Tich,

Jedenfalls besitzt der Tannenhdher nicht nur ei-
ne sehr gute drtliche, sondern auch eine ausgezeich-
nete regionale Ortskenntnis. Schon seine hohe Lebens-
erwartung ermdglicht ihm, in hohem MaBe diesbezligli-
che Erfahrungen zu sammeln, Das schnelle Auffinden
von bevorzugten Sammelpldtzen in Waldgebieten, die
in vielen Jahren durch hohe Samenproduktion auffal-
len (z. B. die arvenreichen Nebentiler Morteratsch,
Roseg, Forno), sowie das Uberwechseln von Bergel-
ler Hihern ins Engadin und umgekehrt trotz der etwa
3 km breiten annghernd waldlosen Strecke bei Malo-
Ja deuten auf Traditionsbildung hin. Besonders be-
merkenswert erscheint mir hierbei das Auffinden der
kleinflichigen Haselvorkommen im Bergell durch Enga-
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diner Hiaher, da die Haselnuf ja gewdshnlich nicht
zur Nahrung der Tannenhdher im Arvenwald gehirt.

3.2.4 Das Anlegen der Yorridte

Die im eigenen Revier gesammelten oder von an-
derswo herbeigeschafften Arvennlisse bilden die Nah-
rungsgrundlage flir die Oberwinterung und Fortpflan-
zung des Tannenhlihers. Es ist von ausschlaggeben-
der Bedeutung, in welchem Umfang sie ihm wihrend
dieser Zeit zur Verfilgung stehen. Deshalb sind die
Verhaltensweisen zum Verstecken und Wiederfinden
von Nahrungsvorriten, die bei allen Rabenverwand-
ten (Corvidae) in Erscheinung treten, beim Tanpen-
hdher am weitesten entwickelt. Die grundsitzlichen
Strukturelemente dieser Verhaltensweisen sind ange-
boren und deshalb schon beim unselbstindigen Jung-
vogel zu beobachten.

3.2.4,1 VYersteckorte und Verhalten beim Verstecken

Fast ausnahmslos legt der Tannenhiher die Ver-
stecke in seinem eigenen Revier an. Er braucht des-
halb wahrend der Zeit, in der er auf die Vorrite
angewiesen ist, keine zusdtzlichen Wegstrecken zu-
rUckzulegen. Die Verstecke sind Uber das ganze,
etwa 6 ha groBe Revier verteilt, aber an ginstigen
Stellen gehauft angelegt.

Fiir die Verstecke am Boden sucht er sich vege-
tationsarme Stellen oder solche mit niedriger Vege-
tation aus, an denen er beim Graben nicht durch die
Pflanzen behindert wird, freien Anflug hat und den
Uberblick Ubers Geldnde bewahrt. Zu den bevorzug-
ten Versteckorten gehéren vor allem die Umgebung der
Stammbasis unter dichten Kronen, felsige Kuppen
und Abhdnge, sowie erhthte Stellen im Mikrorelief
{Zwergstrauchbulten, Baumstiimpfe, Uberwachsene
Steine usw.}. Stark strukturiertes Gelinde wird in
Jjedem Falle zur Versteckanlage bevorzugt. Obersteigt
die Hohe der Vegetationsdecke etwa 20 cm, also sei-
ne eigene Hohe, so meidet er diese Stellen als Ver-
steckpldtze. Dazu zihlen Gelindepartien, die vor-
wiegend Alpenrosenblische, Grinerlengeblisch, Hoch-
staudenfluren oder geschlossene Rasendecken mit Wol-
ligem Reitgras (Calamagrostis villosa) aufweisen.
Sobald sich hier jedoch 2Zwergstrauchbiilten, Baum-
stiimpfe oder andere (grasfreie) Erhebungen vorfin-
den, werden sie vom Tannenhiher zur Vorratsanlegung
benutzt, Auch stark vernifte Stellen lehnt er
nicht ab, solange die Pflanzendecke niedrig
bleibt.

Die Mehrzahl der Tannenhiherreviere grenzt an
offenes Geldnde oder schlieBt eine Lawinengasse
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oder Lichtung ein. Diese Freiflichen werden zur
Vorratshortung mitbenutzt, wenn auch in geringerem
MaBe. Allerdings bleiben Weidefldchen oft davon
ausgeschlossen, wenn sie im Mikrorelief nur wenig
differenziert sind oder wenn ausgedehnte Borst-
grasrasen (Nardetum) vorhanden sind, die dem Hiher
wegen ihrer Dichte und Elastizitidt erhebliche
Schwierigkeiten beim Graben bereiten.

Der Tannenhdher versteckt seine Vorrdte jedoch
nicht nur im Boden, sondern in groBerem Umfange
auch auf Bdumen. Er schiebt die HUBchen einzeln {in
dichte Flechtenpolster oder in Vertiefungen dicker
KEste, wo er sie zusHtzlich mit Flechten abdeckt.
Obereinstimmend mit MEZHENNYJ (1964) beobachtete
ich nie, daf Baumhhlen oder Spalten im Stamm zur
Nufdeponie benutzt wurden; hier 1st anscheinend
die Konkurrenz durch Kleiber und Spechte zu grop.

. - Flir haselnuBverzehrende Populationen wurden bis
jetzt keine Baumverstecke nachgewiesen, wohl weil
die Haselniisse dafiir zu groB sind.

Beim Yerstecken geht der TannenhZher recht be-
hutsam vor, Ofters stochert er an mehreren Stel-
len im Boden, bevor er sich fiir den endgilltigen
Versteckort entscheidet, Dort stoRt er einige Male
kraftig in den Boden, um dann unter Zittern des
ganzen Korpers nacheinander einige Arvenniisse aus
seinem Kehlsack hervorzuwlirgen, die er durch den
leicht getffneten Schnabel einzeln in das 0,5 -

2 ¢m tiefe Erdloch gleiten 1dRt. Die Verstecke
deckt der Tannenhdher so sorgfdltig mit Streu,
Flechten oder dhnlichem zu, daB sie duflerlich

nicht durch das geringste Merkmal kenntlich sind,
Bleibt er ungestért, hiipft er meist weiter, um in
der Ndhe weltere Depots aus seinem Kehlsack anzu-
legen. Die Bodenverstecke werden immer in der Streu
bzw. den obersten Bodenschichten angelegt, nie in
der Bodenvegetation selbst,

Zur Anlage eines Bodendepots braucht der Tannen-
haher in der Regel nur 10-20 Sekunden in Abhingig-
keit von der Beschaffenheit des Untergrunds und der
Anzahl der abgelegten Niisse. Unter Berilcksichtigung
der Zeit fiir die Fortbewegung zwischen den Yersteck-
- plitzen und flir die Auswahl des neuen Versteckortes
bendtigt er durchschnittlich 33 sec pro Vorratsla-
ger {n= 98 Verstecke von 12 Exemplaren). Der schnell-
ste von ihnen schaffte jedoch 17 Verstecke in 3 1/2
min, d.h. 1 Versteck innerhalb 12 sec. Zur Deponie
des Inhalts eines vollen Kehlsackes (ca. 50 NuB-
chen) bendtigt der Tannenhzher somit nicht einmal
10 Minuten.

3.2.4.2 Gemeinschaftliche Versteckplitze

Wihrend der Tannenhtiher getrennte Reviere besitzt

und dort seine Vorrite versteckt, wird vom nah ver-
wandten amerikanischen Clark's Nutcracker (Mueifraga
eolumbiana) berichtet (VANDER WALL u. BALDA, 1977),
daB er auferdem einen betrdchtlichen Teil der Vorrd-
te auf gemeinschaftlichen Yersteckfldchen hortet.
Dies sind in der Regel steile siidexponierte Hinge,
die klimatisch beglinstigt sind und eine wesentlich
geringere Schneedeckenandauer aufweisen. Ein derarti-
ges Verhalten gibt es beim europdischen (und sibiri-
sthen) Tannenhiher nur ausnahmsweise. Beobachtungen
vom Sildhang des StrettahUgels im Stazer Wald (Abb,5)
deuten daraufhin, dap es echte Entsprechungen zu

den Gemeinschaftsflichen des Clark's Nutcracker ge-
ben diirfte, Wiederholt waren in der Zeit von Febru-
ar bis April in den Jahren 1974 bis 76 bis zu 5 Ex-
emplare an dem steilen, Tocker bewaldeten und frih
ausapernden Slidosthang La Stretta mit dem Ausgraben
von Yorriten beschiiftigt und insgesamt bis zu 12
Exemplare dort versammelt, Auffilligerweise konnte
gerade dieser als Versteckplatz gut geeignete Hang
nie mit Sicherheit einem der umiiegenden Reviere
zugeordnet werden. Hingegen finden sich hier regel-
mdflig die sog. Frithjahresgesellschaften ein. Die-
ses Gebiet besitzt somit einen ausgesprochen hohen
sozialen Stellenwert fir die Tannenh@herpopulation.

Die Kampfzone oberhalb der Waldgrenze stellt
ebenfalls eine gemeinschaftliche Versteckfldche
dar. Im Unterschied zu den eben erwdhnten Gemein-
schaftsfldchen handelt es sich bel der Kampfzone
aber um ein fiir die Tannenh@herpopulation unbedeu-
tendes Versteckgebiet. Es ist interessant, daB sich
das gemeinschaftliche Yerstecken beim europidischen
Tannenhiher gerade in diesem unwesentlichen VYer-
steckbereich hdufig findet; vielleicht hat diese
Verhaltensweise hier ihren Ursprung genommen.

Das gemeinschaftliche Benutzen von Versteckplitzen
fligt sich widerspruchslos in viele andere Verhaltens-
weisen des Tannenhihers ein - gemeinschaftliche Ernte
der Arvenzapfen, gemeinsamer Besuch von Futterpldt-
zen in menschlichen Siedlungen, starke Oberlappung
der einzelnen Reviere, Duldung fremder Artgencssen
im Revier, gemeinsame Treffen zur Balzzeit (Frlih-
Jahrsgesellschaften) - die alle gleichgerichtet zu
einer Soziabilitit hoherer Ordnung hin tendieren.
Nuoifraga columbtana ist in dieser Entwicklung an-
scheinend schon einen Schritt weiter.

3.2.4.3 Iwischenverstecke

Ein betrdchtlicher Teil der Ernte wird in vor-
ldufigen Yerstecken, sogenannten Zwischenverstecken,
untergebracht. Das sind in vielen Fdllen die ganzen,
vollen Zapfen, die dadurch dem Zugriff anderer
Tiere oder auch Artgenossen entzogen werden, Die




Erntegeschwindigkeit wird vergrifert, da das zeit-
raubende Herausklauben der Nisse aus dem Zapfen
auf spdter verschoben wird. Zwischenverstecke wer-
den sowohl im eigenen Revier als auch auBerhalb,
z. B. am Sammelplatz, angelegt.

Sind bereits alle Zapfen abgeerntet, so kann
man immer noch in geringerem Umfang das Abtrans-
portieren von Niissen aus Zwischenverstecken fest-
stellen. Die Hiher lassen sich damit jedoch Zeit.
So beobachtete ich 1975 noch etwa 5 Wochen nach
Ernteschluff am 11, November einen Tannenhiher, der
Haselnisse vom Bergell ins Engadin brachte,

Im Bereich des Stazer Waldes und im Morteratsch-
tal konnte ich vielfach beobachten, da die Tan-
nenhidher fiir die ganzen Zapfen ein Zwischenver-
steck auferhalb des Waldes (nicht jedoch ober-
halb der Waldgrenze) bevorzugten, Oft sogar be-
nutzten sie Verstecke in ausgesprochen feuchten
Geldnde. Da Zapfen ldngst nicht so gut versteckt
werden kinnen wie die NiBchen, bedeutet dies wahr-
scheinlich einen selektiven Vorteil gegenlber Miu-
sen und Eichhdrnchen, die nasses bzw. baumloses
Geldnde meiden,

Im Gegensatz zu den endgiiltigen Verstecken wer-
den Zwischenverstecke auch im Schnee angelegt. Dies
1dBt sich leicht in der Umgebung der Futterstelle
beobachten. Doch werden diese Vorrdte manchmal schon
nach einer Viertelstunde wieder ausgegraben, wenn
am Futterhaus nichts mehr zu holen ist. Der Effekt
der Erhdhung der “Erntegeschwindigkeit" tritt hier
klar in Erscheinung. Von Zwischenverstecken kdnnte
man schliePflich auch sprechen, wenn der Tannenhiher
eine Storung auf sich zukommen sieht und schnell
noch den Zapfen vorher versteckt.

Im mageren Zapfenjahr 1975 war nach der Ernte
oft zu beobachten, wie die Tannenhaher damit be-
schaftigt waren, die Nisse auszugraben und in neue
Verstecke zu bringen. Da dies in besseren Jahren
nicht (oder vorsichtiger: kaum) vorkommt, dirfte
es sich um eine Abreaktion des nicht geniigend be-
anspruchten Verstecktriebes handeln. In diesem Sin-
ne waren die zuerst angelegten Vorrdte also keine
Iwischenverstecke. Diesem zusatzlichen Umverstek-
ken kommt keine Bedeutung zu in Bezug auf Sicher-
heit vor konkurrierenden Arten oder Artgenossen, da
die Erfolgsrate beim Wiederausgraben 1975 nicht
hidher lag als in den Normaljahren 1974 und 76. Nach
den ersten stirkeren Schneefillen wurde das Umver-
stecken eingestellt,

3.2.4.4 Die GroBe der Vorratslager

Die Anzahl der Niifchen im einzelnen Vorratslager
unterliegt einem starken Selektionsdruck. Grofe Yor-

35

ratslager sparen Energie beim Anlegen und Ausgraben
und die Versteckorte konnten durch die geringere An-
zahl der insgesamt bentitigten Verstecke vom Haher
leichter in Erinnerung behalten werden, Andererseits
werden grofe Yerstecke leichter von Kenkurrenten
entdeckt und ausgeraubt. ,Fir den Hiher biten Ver-
stecke, die eine ausgiebige Mahlzeit liefern, also
etwa 20 ArvenniiBchen enthielten, das ginstigste Ver-
hdttnis zwischen Aufwand und Nutzen. Tatsdchlich sind
die Vorratslager aber viel kleiner und der Selektions-
druck durch Miuse, Eichhtrnchen usw, dirfte somit
grof’ sein. Je substratdrmer der Versteckort ist,
desto kleiner ist die Anzahl der versteckten Nisse.
Es ist leicht einsichtig, daB flachgriindiger Boden
vweniger Schutz vor Entdeckungen durch den Geruch-
sinn der konkurrierenden Nagetiere bietet als dicke
Humuspolster.

Der Tannenhdher besitzt einen sehr einfachen Me-
chanismus, auf Grund dessen sich die Grofe der Vor-
ratslager ergibt. Die mit wenigen Schnabelhieben
erzielte Bodenvertiefung bestimmt durch ihre Grofe
die Anzahl der RiBchen, die sie aufnehmen kann. Die-
se von LUHRL (1970) in der Voliere entdeckte Verhal-
tensweise bestdtigte sich auch im Freiland, Die grdp-
ten Vorratslager (bis 24 HUBchen) sind in den dicken
Rohhumuspolstern zu finden, wdhrend in verfestigten
oder flachgrilndigen Bdden unter Baumkronen, Uber an-
stehendem Fels usw. nur eines oder wenige Nifchen
ein Yorratslager bilden. Entsprechend werden in den
Flechtenpolstern der Baumkronen fast immer nur ein-
zelne NUfchen versteckt.

Die Anzahl der NUBchen pro Vorratslager ermittel-
te ich auf verschiedenen Wegen (Tab, 11). Die NUB-
chenzahlen der beim flichenhaften Abtragen des Wald-
bodens entdeckten, noch unangetasteten Vorratslager
(®=3,5 und die indirekt Uber die vom Tannenh&her
ausgegrabenen Verstecke ermittelten Zahlen (3,8)
stimmen recht gut Uberein. Der Fehler, der bei der
indirekten Erfassung dadurch entstehen kdnnte, daB
der Tannenhdher nicht sofort alle NiiBchen am Ort der
Grabung offnet, ist also unwesentlich, Die Beobach-
tungen oberhalb der Waldgrenze, wo man die Vogel ldn-
gere Zeit verfolgen kann, ergaben mit 5,7 NuBchen
pro Versteck den hgchsten Wert. Mdglicherweise wer-
den auf Freifldchen auferhalb des Waldes griBere
Einzelvorrite angelegt (mehr Energieaufwand durch
Flugstrecken und hdhere Schneedecke, geringere Kon-
kurrenz durch Fehlen des Eichhidrnchens).

Vom Sibirischen Tannenhdher (¥. e¢. macrorhyn-
chos) werden etwas groBere Yorratslager angege-
ben: 3-28 (KUZNETSOW 1959), 7-15 (ausnahmsweise
23) (REJMERS 1959}, durchschnittlich 5-6 Niifichen
von Pinus sibirica bzw. durchschnittlich 12 NUB-
chen (ausnahmsweise 48) von Pinus pumila (MEZHEN-
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NYJ 1964 und in EGOROV 1961), Die hoheren NuBzah-
len ergeben sich vielleicht aus besseren Versteck-
moglichkeiten, die die ausgeprigten Rohhumusauf-
lagen in vielen Waldtypen Sibiriens bieten.

Die Nifchenzahl pro'Versteck wﬁr Jahrweise ver-
Schieden, und zwar unabhingig vom Samenertrag der
Arve. Im zapfenarmen Jahr 1975 wurden etwa gleicﬁ
groBe Verstecke angelegt wie fm darauffolgenden,

Tab. 11: Anzahl der ArvennilBchen
verschiedenen Beobachtungsmethod
verte und Anzahl der Feststellungen (nj.

mittelmdBigen Zapfenjahr. Die geringe Anzahl von
Niifichen pro Yersteck im Winter 74/75 k6nnte damit
zusammenh@ngen, daf damals bereits Ende September,
also noch mitten in der Sammeizeit, nach starken
Schneefdllen eine geschlossene Schneedecke liegen
blieb. Die damit verbundene Schwierigkeit beim Ver-
stecken der Vorrdte mag den geringeren Umfang der
Einzelvorrite bedingt haben. Ebenfalls jahrliche

Je VYorratslager im Boden, ermittelt nach
en. Angegeben sind Durchschnitt, Extrem-

74/75 75/76 76/77
vom Tannerhiher aus- 2,7 (1-24) 3,6 {1-17) 3,8 (1-17)
gegrabene Vorrite n= 834 n= 314 n= 106
Beobachtungen beim ver-
stecken oberhalb der 5'7_(2' 8) - -
Waldgrenze n= 19
Eigene Grabungen - - 3,5 (1-13
(innerhalb des Waldes) fn=(37) )

signifikante Schwankungen in der Grife der Vorrats-
lager verzeichnete TOMBACK (1974} beim Clark's Nut-
cracker.

Eigenartig ist die zunehmende NiBchenzahl der
getffneten VYerstecke im Laufe des Winters, die in
allen 3 Jahren beobachtet wurde (Abb. 28). Msgli-
cherweise hingt dies mit der Fortpflanzungszeit
zusammen, jedoch gibt es noch keine sinnvolle Er-
klirung, wie dieses Ansteigen zustande kommen kinnte.

Nusse/ Versteck

3.2.4.5 Die Flichendichte der VYorratslager im Boden

Die NUsse versteckenden Tannenhiher sind inner-
halb des Waldes nur kurzfristig zu verfolgen. Sie
lassen sich zwar durch efne zufillige Begegnung mit
dem Beobachter kaum stdren, reagieren aber auf eine
Verfolgung empfindlich und wechseln in einen ande-
ren Revierteil iiber. Bei der Verstecktitigkeit auf
Biumen konnen die Tannenhiher leichter entdeckt und
verfolgt werden und sie sind dabei gegen Stdrunaen
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Abb. 2B: Anzahl der Arvenniisse pro Yorratslager nach Kontrollen der
vom Tannenhiher im Stazer Wald aufgegrabenen Verstecke. In Klammern
ist die Anzahl der untersuchten Verstecﬁgrabungen angegeben.,




nicht so empfindlich wie am Boden, wo man sie oft
erst bemerkt, wenn sie auffliegen. Es ist deshalb
nicht moglich, aus den Revierbeobachtungen quanti-
tative Angaben iiber die Verteilung der gehorteten
Niisse auf die beiden Versteckorttypen Boden und Ge-
ast abzuleiten.

Um einen Anhaltspunkt der Fldchendichte der Ver-
stecke im Boden zu bekommen, hob ich im bevorzug-
ten Versteckbereich unter dichteren Baumkronen je-
weils auf 1/4 Quadratmeter die Streu und oberste
Bodenschicht ab., Es ergaben sich nach der Ernte-
zeit pro m2 2,5 diesjahrige Vorratslager und 0,7
ungenutzte bzw. vergessene Yorratslager aus fri-
heren Jahren. An weniger giinstigen Stellen dlirf-
te die Anzahl der Verstecke schiitzungsweise ein
Zehntel dessen betragen,

BIBIKOV (1948) macht fiir einige Hauptwaldty-
pen der sibirischen Taiga aufgrund von 68 Probe-
flichen (je 1 m2) folgende Angaben iber die durch-
schnittliche Versteckzahl pro ha: 833 in Misch~
waldern der Fluptdler, 3334 an Hangen mit Arven-
widldern, 417 in Birkenwdldern, 1665 fir die Ge-
birgstundra. REJMERS {1956) gibt durchschnitt-
lich 5 kg Niisse pro ha Arven- bzw. Arvenmischwald
an, das entspricht etwa 2000-3000 Verstecken/ha.

3.2.4.6 Verstecktdtigkeit oberhalb der Waldgrenze

Die Verstecktitigkeit des Tannenhdhers im of-
fenen Gelinde, insbesondere cberhalb der aktuellen
Waldgrenze ist aus forstwirtschaftlicher Sicht sehr
bedeutsam. Es bestehen hier nicht die Beobachtungs-
schwierigkeiten, wie innerhalb des Waldes, so daP
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das Verhalten der Hiher hier eingehend beobachtet
werden konnte.

Die Verstecktitigkeit oberhalb der Waldgrenze
setzt filr die dabei beteiligten Tarmenhdher ein
giinstiges Zapfenangebot an der betreffenden Hang-
partie voraus. Die Maxima der Transportflilge (Abb.
29) spiegeln die gilnstigste Relation zwischen Menge,
Reife und Transportdistanz der Zapfen wider. 1974
setzte allerdings eine lingere Schlechtwetterperio-
de, die bereits Ende September eine geschlossene
Schneedecke brachte, dem Treiben ein Ende und 1975
war die Aktivitit wegen der Zapfenarmut sehr gering.
Sind die Tannenhiher zum Weitstreckentransport ge-
ngtigt, so wird die Tdtigkeit oberhalb der Waldgren-
ze stark eingeschrdnkt. Die tageszeitliche Vertei-
lung der Transportflige Uber die Waldgrenze hinaus
{Abb. 30) entspricht der beim Weitstreckentransport,
das Maxima liegt wie dort am spiten Vormittag.

Aus den vorliegenden Daten ist eine Abschdtzung
der Gesamtmenge der iber die Waldgrenze hinaus trans-
portierten Menge an Nussen moglich. Legt man die
Kurve der durchschnittiichen stiindlichen Leistung
an allen Transporttagen und eine tdgliche Trans-
portdauer von 11 Stunden zugrunde und rechnet die
Werte filr die gegebene Kontrollstrecke von 600 m
auf 1 km um, so summieren sich filir die Erntezeit
1974 1470 Transportfllige und fiir 1975 380 Trans-
portfliige pro km Waldgrenze. Bei 24 Transport-
fliigen, die widhrend der ganzen Versteckdauer ober-
halb der Haldgrenze verfolgt werden konnten, wur-
den durchschnittlich 7,2 Verstecke angelegt, wobei
wiederum bej 19 Verstecken die abgelegte Nufizahl
mit durchschnittlich 5,7 bestimmt werden konnte.
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Abb. 29: Jahreszeitliche Verteilu
héhers iiber die Stazer Waldgrenze
denmittel auf einer Kontrollstrec

ng der Transportfliige des Tannen-
. Angegeben ist das tagliche Stun-
ke von 600 m.
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Abb. 30: Durchschnittliche tageszeitliche Verteilung der Transport-
fliige des Tannenhdhers iber die Stazer Waldgrenze im September 1974,

Die daraus errechneten Zahlen der Yerstecke und
transportierten Niisse sind in Tab, 12 zusammenge-
stellt. Zum Vergleich sind dazu noch die Zahlen der
pro ha Horizontalflache versteckten Milsse angege-
ben.

Am Transport iiber die Waldgrenze hinaus sind al-
Yer Wahrscheinlichkeit nach nur die Bewochner des
obersten Waldgiirtels beteiligt. So konnte ich an
der 600 m langen Kontrollstrecke nie mehr als 5 In-
dividuen gleichzeitig oder in kurzen Abstinden hin-
tereinander beobachten, was den in diesem Bereich
ansdssigen 2-3 Brutpaaren entspricht. Obwohl sich
die einzelnen Individuen nur selten in Kérpermerk-
malen unterscheiden, waren doch Transportstrecke
und Zeitpunkt des Erscheinens ein Anhaltspunkt flir
die individuelle Unterscheidung, In vielen Fillen
ergab sich ein halbstindiger Transportrhythmus, wo-
bei nur etwa 10 min oberhalb der Waldgrenze ver-
bracht wurden.,

Beim Aufstieg mit geflil1tem Kehlsack ziehen die
Tannenh@her weite Kreise, da ihnen vermutlich der
direkte Steigflug mit ihrer Last zu beschwerlich
ist. Dabel rasten sie immer wieder flr kurze Zeit
auf Baumspitzen oder Felsvorsprlingen. Manche begin-
nen bereits knapp cberhalb der Waldgrenze mit ihrer

Verstecktitigkeit, viele aber erst 100 oder sogar
200 m dariiber, Teils hiipfend, teils fliegend steigen
sie immer hiher, bis sie den ganzen mitgebrachten
Vorrat versteckt haben. Sie halten sich bevorzugt

an konvexe Gelandeformen wie Grate, Rippen, Abrip-
kanten, Felsnasen und -bdnder, an denen sie in wech-
selnden Abstinden jhre Niisse verbergen. Mulden und
Einbuchtungen beziehen sie nur gelegentiich in die
Verstecktour mit ein {Abb. 31), Wie auch innerhalb
des Waldes legen die Tannenhiher in groBeren Rasen-
fldchen (z. B. in den Deschampsiafluren mancher
Rundhiicker) keine Yorrdte an. Ebenso meiden sie fla-
che Schuttkegel mit dirftiger Vegetation, die an
sich kein Hindernis beim Verstecken darstellen. Hier
dirfte vielmehr die sehr gleichmiBige Oberfliche die
Ablehnung der Tannenhdher hervorrufen, denn entlang
der AbriBkante zum Bach hin legten sie wieder regel-
mdBig Depots an. Auf die spezifische Standortswahl
der Yorratslager und deren Bedeutung fiir den Arven-
Jjungwuchs wird in Kap. 4.1.2 eingegangen.

In Abb. 32 ist dargestellt, auf welche Hohenstu-
fen sich die Verstecke oberhalb der Waldgrenze ver-
teilen. Dabei fdilt auf, daB lber die Hilfte der Ver-
stecke hdher als 2350 m angelegt werden, wo derzeit
nur Kriippelwuchs méglich ist, Ourch den Fund einer

Tab. 12: Die Anzahl der im Herbst 1974 und 1975 iiber die Waldgrenze am Stazer
Nordhang hinauf transportierten Arvenniisse: Die Werte sind auf 1 km Waldgren-

ze berechnet (Beobachtungsstrecke 600 m).

Transportfllige  Anzahl der

Anzahl gehorte- Nisse/ha

Verstecke ter Arvennlisse Yersteckfldche
1974: 1470 10600 60300 1010
1975; . 380 2700 15600 260
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Abb, 31: Transportwege der Tannenhiher oberhalb der Stazer Waldgrenze {gestrichelte Linie)
im September 1974. Bevorzugte Flugwege sind durch dicke Pfeile hervorgehoben.
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Abb. 32: Sammeln und Yerstecken der Arvensamen durch den Tannemhiher an der Waldgrenze (WG, hier
zwischen 2200 und 2230 m) am Stazer Nordhang und Yerteilung des daraus aufwachsenden Arvenjung-
wuchses bezogen auf Hohenstufen. Das Sammelgebiet des Tannenhihers konnte aus beobachtungstechni-
schen Griinden nicht weiter aufgegiiedert werden,
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Jungarve am steilen ostexponierten Felshang des Piz
Staz ist sogar der Transport durch den Tannenhdher
bis auf 2650 m belegt. Die bisher hichste Beobach~
tung eines Tannenh@hers in den Alpen liegt bei

3850 m (A. LOMBARD, zit. in CORTI 1965}, sc daB
ohne weiteres noch hohere Yerfrachtungen vorkommen
‘kinnten, Der iiberwiegende Teil der ArvennliBchen
starmt aus Wildern bis auf 2000 m herunter, da sie
.dort friher reifen und reichlicher vorhanden sind
als an der HWaldgrenze selbst.

Wie die Beobachtungen zeigen, nutzt der Tannen-
hdher die Vorrdte oberhalb der Waldgrenze am Nord-
hang allerdings nur wihrend der kurzen Zeit des
Spdtfriihlings (von Ende Mai bis Ende Juni), Zu die-
sem Zeitpunkt sind auch die Jungen in der Lage, den
Altvigeln iiber die Waldgrenze hinaus zu folgen. Es
ist bislang ungekldrt, warum die TannenhZher nicht
im Hochwinter diese Vorratslager aufsuchen, cbwohl ~
auch in dieser Jahreszeit viele Yerstecke durchaus
-erreichbar wiren; denn infolge der Verblasung des
Schnees weisen exponierte Geldndepartien (Rippen,

_Kuppen, Felsnasen als vom Tannenhdher bevorzugte
Versteckpldtze) eine nur geringmichtige oder sogar
keine Schneedecke auf. Filir den Tannenhdher wire
weiterhin die oberhalb der Waldgrenze geringere Nah-
rungskonkurrenz von VYorteil. Das Eichhornchen fehlt,
und die Mausedichte wird mit zunehmender Meereshthe
geringer,

Eine Erklirung darfilr, daB der Tannenhdiher im
Hochwinter die Kampfzone nahezu vdllig meidet, ist
miglicherweise darin zu sehen, daB die Schneeumla-
gerung durch Wind und Schwerkraft die im Sommer phy-
siognomisch so auffdllige Strukturierung des Geldn-
des, die auf den Tannenhdher beim Anlegen der Ver-
stecke und mit groBer Wahrscheinlichkeit auch beim
Aufsuchen der Depots einen starken Anreiz ausiibt,
weitgehend verschwindet. Ein unmittelbarer selekti-
ver Yorteil des Yorrdteanlegens fiir den Tannenhdher
oberhalb der Waldgrenze ist somit nicht zu erkennen.
Die meisten der Depots bleiben ungenutzt. Daraus
lieBe sich zwanglos die groBe Hiufigkeit der Jungar-
ven in weiten Teilen der Kampfzone erkliren. An die-
ser Stelle sei vermerkt, daP es gerade bei Vigeln
viele Beispiele von morphologischen oder ethologi-
schen Strukturen gibt, die nicht kausal erkldrbar
sind (vgl. z. B. Diskussionen in GRASSE 1973, PORT-
MANN 1969, 1973).

3.2.5 Die Nutzung der Vorridte

3.2.5.1 Verhalten und Effektivitit beim Ausgraben
der VYorrite

Um die Anstrengungen filr das Ausgraben der Yorra-
te im Winter mgglichst gering zu halten, nutzt der
Tannenhdher hauptsachlich die an schneegeschlitzten
Stellen angelegten Vorrdte, vor allem solche unter
den dichten Kronen von Arve und Fichte. Nach linger
andauerndem Strahlungswetter, wie es im Engadin oft
der Fall ist, apern an steilen Slidhdngen jedoch oft
die ungeschiitzten Stellen aus, so dap filr die Tan-
nenhiher dann auch Vorrate an solchen Stellen gut
zuginglich sind. Die Abb. 33 zeigt den Anteil der
Versteckgrabungen an Orten ohne Schneeschutz, wobei
der Jahresgang in Abhdngigkeit vom Klima deutlich
wird. Der Schlechtwettereinbruch Mitte Marz 1975 mit
starken Schneefdllen spiegelt sich in der Kurve des
Rundhdckergeltndes wider, wihrend der Nordhang da-
von nicht betroffen wurde - dort war ohnehin noch
alles verschneit, Auch das sehr friihe Ausapern im
Fritlhjahr 1976 kommt deutlich zum Ausdruck. Insge-
samt gesehen bezieht der Tannenhiher 3 bis 4 Fiinftel
der Vorridte aus schneegeschiltzten Stellen unter den
Kronen.

Der Tannenhdher grdbt mit leicht getffnetem
Schnabel und scharrt niemals hiihnerartig mit den Bei-
nen. Mit kurzen, seitwirts wischenden Bewequngen
legt er die Yerstecke im aperen Boden oder bei ge-
ringer Schneeauflage in kiirzester Zeit frei. Die
Grabstelle ist kaum gréBer als zum Erreichen der Nls-
se notwendig ist (Abb. 34); groBerfldchiges Frei-
scharren von Streu oder Schnee habe ich nie beocbach-
tet. Bei hiherer Schneedecke arbeitet er sich durch
einen ca. 30° geneigten Tunnel bis zur Bodenoberfli-

_che (Abb. 35), wo er oft mit so erstaunlicher Prizi-

sion auf das Vorratslager trifft, daB lediglich die
Eindriicke der gelagerten Arvenniisse zu sehen sind.
Nur bei wenigen Grabungen brauchte der Tannenhdher
am Ende des Tunnels mehrere Yersuche, um die Vorrd-
te zu finden. Der Arbeitsaufwand beim Graben ist
betrichtlich; CROCQ (1977} ermittelte 13 min Grab-
zeit fir einen Schneetunne! von 38 cm Tiefe. Ich
fand erfolgreiche Grabungen des Tannenhihers durch
eine Schneedecke von 50 cm, SWANBERG (1951) solche
durch 45 c¢m Schnee, TURCEK u. KELSO (1973) zitie-
ren russische Autoren, die als Hochstwerte 60 cm
(TELOYW in BIBIKOW 1948), 85 cm (DULKEIT 1960) und
100 em (ZYKOW 1953) angeben, BURCKHARDT (1958) be-
richtet sogar von bis zu 130D cm langen Grabrohren,
die er im OfenpaBgebiet fand.

Die ausgegrabenen NUBchen verzehrt der Tannenhi-
her meist an Ort und Stelle, da er die Schalen




knackt und nicht aufhackt, da er dazu eine feste Un-
terlage bentitigen wilrde. In der Mitte seines Unter-
schnabels befindet sich eine Leiste, die ein Weg-
rutschen des unter Druck stehenden NilBchens nach
hinten verhindert (Abb. 19). Die Schale, springt oft
mit vernehmbarem Knall. Eine ausflUhrliche Beschrei-
bung der Nahrungsaufnahme gab bereits LUHRL (1970).

Versteckgrabungen

%  ohne Schneeschutz
701
50
301
10 1
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Die Eigenart des sofortigen Knackens der NUBchen
erlaubt festzustellen, wieviele der Grabungen Erfolg
hatten, also ein Vorratslager freilegten. Die Grab-
spuren lassen im allgemeinen keinen Zweifel daran,
ob Tannenhdher oder E{ichhtrnchen der Verursacher
war. Zur Berechnung der Erfolgsrate wurden nur Gra-
bungen im Schnee herangezogen, da an aperen Stellen

Rundhdckergelinde:
& 1974175
a4 1975/76
Nordnhang:

o 1974175
e 1975/76

", v-Vil

Abb. 33: Anteil der Versteckgrabungen des Tannenhdhers im Stazer Wald im Ver-

laufe des Winters, die auflerhalb des Schneeschutzes von Baumkronen lagen.

Abb. 34: Gedffnetes Versteck in der aperen Streu,
Juni 1977, o '

Abb. 35: Tannenh&hergrabung in etwa 30 cm hoher
Schneedecke mit Schalenresten von etwa 5 Arven-
nilssen. Staz, Dezember 1975,
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weniger Spureh vorhanden sind und die Grabldcher
dort oft erst durch die leeren Nufischalen auffallen.

Die Erfolgsrate ist beim Tannenhiher mit durch-
schnittlich 82% hiichst bemerkenswert und deutlich
hther als beim Eichhgrnchen mit durchschnittlich
71%. Sie nimmt bei beiden mit zunehmender Schnee-
hdhe ab {Tab. 13).

Von anderen Autoren wurden als Erfolgsrate beim
-Ausgraben der Vorrdte angegeben beim Tannenhiher:
83% im OfenpaBgebiet (n=106 Grabungen) {BURCKHARDT
1958}, 78% (n=125) in den franzisischen Alpen (CROCQ
1977), 86% in Zentralschweden (n=351) {SWANBERG

1951}, 60-80% (geschdtzt?) 1n Yakutien {MEZHENNYJ
1964); beim Efchhdrnchen: 65% (n=17) (KRAMER 1967)
(wobei der. Autor bei 4 von 6 Fehlgrabungen Nahrungs-
vorrdte in ndchster Nihe auffinden konnte).

CROCQ (1977) stellte in einem ungewShnlich
schneereichen Winter fest, daB bei einer mittteren
Schneehdhe von 1,7-3 m die Tannenhiher keine Gra-
bungen mehr unternahmen und dap ein GroBteil der Po-
pulation abwanderte. In solchen Fillen dirften die
Baumverstecke besondere Bedeutung erlangen, da die
Kronen auch nach schweren Schneefdillen (zumindest
im kontinentalen Strahlungsklima) rasch abtauen. Im

Tab. 13: Erfolgsrate der Grabversuche des Tannenhihers und des Eichhdrn-
chens in Abhangigkeit von der Schneehthe; angegeben in Prozent der Gesamt-

zahl (n} aller Grabversuche

]
Durchschnitt

Hohe der Schneedecke in cm
Gesamtzahl 1-4 5-9 10-20 20-50
Tannenhiaher 827 89 81 83 75
n= 1141 n= 201 n= 369 n= 4656 n= 106
Eichhérnchen 71% 73 74 67 {100)
’ n= 62 n= 11 n= 19 np= 30 n= 2

Tab. 14: Ortswahl des Tannenhdhers bei der Nahrungssuche auf Bdumen
im Fichten-Arven-Ldrchenwald am unteren Stazer Nordhang nach n= 33
Beobachtungen mit sicher festgestellter Nahrungsaufnahme

| Fichte Arve Lirche
“Anteil der Baumarten
im Bestand 60% . 25% 15%
Aufenthaltsorte nahrungs- 7% 524 21

aufnehmender Tannenhiher

Engadin ilbersteigt die mittlere Schneehthe {inner-
halb des Arvenwaldes kaum 1,5 m; eine schneebeding-
te Abwanderung der Tannenhdher trat in keinem der
Beobachtungswinter auf,

Der Anteil der erfolgreichen Wiederfunde nimmt
im Vertauf des Winters nicht ab (Abb. 36}, so daB
angenommen werden muf}, dap der Hiher auch nach er-
neutem Schneefall zwischen bereits von ihm geleer-
ten Verstecken und noch unbenutzten unterscheidet.
SWANBERG ({1951) stellte ebenfalls keine Verschlech-
terung des Graberfolges wihrend des Winters fest.

Die Ausnutzung der Baumverstecke konnte nur be-
dingt qualitativ untersucht werden, Die Tannenhiher
verbringen im stark verschneiten Wald einen Grop-
teil der Mahrungssuche in den Kronen aller 4 ver-
tretenen Baumarten (Arve, Lirche, Fichte, Waldkie-
fer). Besonders im Fichtenmischwald wird die Bevor-
zugung der Arve deutlich (Tab, 14), deren Zweigstruk-
tur (geblischelte Nadeln und in der Folge davon auch
umfangreiche Flechtenpolster) flr Verstecke am ge-

*l erfolgreiche Grabungen

901 {28}
o508}
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Abb. 36: Anteil erfolgreicher Versteckgrabungen
des Tannenhihers im Stazer Wald im Verlaufe des
Hinters. In Klammern: Anzaht? der kontrollierten
Grabungen.




eignetsten ist. Sie bewegen sich geschickt und un-
auffillig im Gedst und stochern viel in den Flechten
herum. Von der Beobachtung her 188t sich nicht ent-
scheiden, ob die Hdher die einzeln versteckten Ar-
venniisse durch zufdllige Suche oder aus der Erin-
nerung heraus finden. Denn neben den Arvennissen
néhmen sie immer wieder kleine Teilchen auf, die
nicht identifiziert werden konnten. Es kinnte sich
ebensogut um Spinnen als auch um Dauerstadien von
Insekten oder um ausgefallene Fichtensamen handeln,
£s ist wahrscheinlich, dap die Strategie der Nah-
rungssuche in den Baumkronen der am aperen Boden
entspricht: Durch Stgbern und Stochern macht er zu-
fallsgemi® Jagd auf Spinnen und andere Bodentiere,
die Lage der NuBvorrdte ist ihm jedoch genau be-
kannt und er gridbt sie gezielt und mit grofier Si-
cherheit aus.

3.2.5.2 Zum Auffindevermidgen der Verstecke durch
den Tannenhdher

Die iiberraschende Fihigkeit des Tannenhdhers, mit
Uber 80%-iger Sicherheit seine Vorrdte wiederzufin-
den, ist noch ungekldrt. Nach SWANBERGs Versuchen
(1951) dirfte eine Beteiligung des Geruchssinnes an
der Orientierung ausscheiden. Hohere Schneedecken
sind fir den Geruchssinn sowieso ein fast uniiber-
windliches Hindernis. Die wechselnd hohe Schneedecke
ist es auch, die eine Erinnerungshilfe iiber die Mo-
torik unmdglich macht. Somit bliebe noch die opti-
sche Orientierung, insbesondere da KRUSHINSKAYA
(1966) (in TURCEK u. KELSO 1973) nach tetlweisem
Ausschalten der optischen Zentren (Archeo cortex)

im Hinterhauptslappen beim Tannenhdher einen nahe-
zu vollstindigen Ausfall des Wiederfindevermtgens
erzielte. Geht man somit also von einer optischen
Orientierung aus, so konzentriert sich die Frage
darauf, ob der Tannenhdher in der Lage ist, die
Versteckplitze individuell wiederzuerkennen oder ob
er sich eines Suchschemas bedient.

Das Auffinden der Verstecke setzt eine dreidi-
mensionalte NHavigation durch den Tannenhdher voraus
{dritte Dimension = verdnderliche Schneedecke). We-
gen der hohen Treffsicherheit scheidet der blofle Zu-
fall beim Wiederfinden praktisch aus. Experimentell
habe ich djes durch Flachen- und Punktgrabungen
nachgewiesen. Wihrend ich nach Abtragen von je-
weils 1/4 qm Streu bei 45% aller Versuche Verstecke
entdeckte, ergaben 200 zufallsgemiBe Stechproben in
den Ausmafen einer Tannenhdhergrabung (10 cmz) an
den gleichen Standorten lediglich 3 positive Befun-
de, also 1,5%, wihrend der Tannenhdher Uber BO%Z er-
reicht. Wiirde der Zufall - awch in Form eines einfa-
chen Versteck- und Suchschemas - eine nennenswerte
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Rolle spielen, so wdre anzunehmen, daB andere Tier-
arten ebenfalls in der Lage wéren, zufallsgemdf ei-
nen Gropteil der Vorrite des Tannenhdhers zu finden
und Uber Selbstdressur eine immer bessere Fihigkeit
zum Auffinden der Verstecke zu erlangen. Das wlirde
die Oberlebenschancen des Tannenhdhers drastisch
verringern, bie Aufnahmen der Grabungen bestdtigen,
daB zumindest kein einfaches Versteckschema vorliegt:
Die Abstinde, Winkel und Lage zu markanten Punkten
wie Baumstdmmen, Stlimpfen, Felsbldcken, tiefhdngenden
Asten o0.d. unterliegen keinen konstanten Werten,

Da sich der Tannenhiher trotz Schneedecke zurecht
findet, ist die optische Orientierung an der Boden-
oberfliche selbst nicht méglich, sondern muB dariiber,
vielleicht in der Kronenschicht, vorgenommen werden.
£in Hinweis darauf konnte sein, daB er Verstecke in
Freiflichen, wo diese Orientierungsmiglichkeit fehlt,
erst nach der Ausaperung ausgrabt (z.B8. oberhalb der
Waldgrenze) und die Erfolgsrate der Versteckgrabungen
im weniger markanten Bereich zwischen den Baumkro-
nen mit 68% (n=94) signifikant (p < 0,001, X* -Test)
geringer ist als unter Kronen (84%, n=940). In fel-
sigen, strukturreichen Partien ist der Graberfolg
wieder etwas hgher (78%, n=36).

Der Tannenhiher ist befdhigt, die Orientierung
sowohl von einem Baum aus als auch vom Boden aus zu
erlangen. Mehrfach fand ich Stellen, wo der Tannen-
hdher den Abstand zwischen zwei oder mehreren er-
folgreichen Grabungen hipfend zurtickgeiegt hatte.

Eigene Beobachtungen und solche von MEZHENNYJ
{1964) bestitigen jedoch, daf der Tannenhdher auch
von einem Baum aus direkt die Versteckstelle anfilie-
gen kann, wo er ohne zu zdgern mit dem Graben be-
ginnt, Das bedeutet, daB er die Versteckstelle be-
reits aus einiger Entfernung sicher geortet hat.

Zwei weitere Befunde sprechen fiir eine indivi-
duelle Kenntnis der Vorratsstellen und gegen ein
Suchschema: Zum eipen sinkt die Erfolgsrate beim
Ausgraben im Laufe des Winters nicht (Abb., 38) (was
fiir die Jungenaufzucht Ende des Winters katastropha-
le Folgen hitte), zum anderen konnte ich durch Har-
kierung nachweisen, daB unter der jeweils gleichen
Baumkrone {in mindestens 4 Fdllen) in 1-2-monatigen
Abstdnden nochmals erfolgreich Verstecke ausgegra-
ben wurden. Das Revier wird also nicht in rdumlich-
zeitlich getrennter Ordnung, sondern etwa gleichmd-
Rig genutzt (vgl. Abb, 37). Allem Anschein nach re-
gistriert der Tannenhiher im Laufe des Winters, wel-
che Verstecke geleert sind und welche nicht - ein
bloBes Suchschema kann dies nicht leisten,

BALDA (1978) erzielte be{ ersten Versuchen mit
einem sibirischen Invasionsvogel im Kdfig trotz der
geringen Zahl von Orientierungsmggiichkeiten eine
hohe Wiederfundrate. Aber allem Anschein nach konnte
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Abb, 37: Tannenhdherreviere nahe der Alp Staz mit kontrollierten Versteck-
grabungen im Winter 1975/76. GroBe Symbole stehen flir 5 cder mehr Grabungen,

kleine flir 1-4.

der Tannenhdher weder Verstecke, die bereits von

ihm selbst noch solche, die vom Beobachter geleert
vworden waren, von unangetasteten unterscheiden. Las-
sen sich diese Befunde erhdrten, so wire dies ein
Beweis fiir optische Orientierung und individuelle
Kenntnis der Verstecke, bedeutete aber gleichzei-
tig, daB das Aufbrauchen von Vorrdten nicht im Ge-
ddchtnis gespeichert wird und damit die relativ
konstante Wiederfundrate besonders gegen Ende des
Winters nicht erklirt ist.

Die durch die bisherigen Ergebnisse gestiltzte
Annahme, daf der TannenhZher alle seine Vorrats-
lager individuell kennt, wirft jedoch das Problem
auf, daB er ilber 1-2 Jahre hinweg viele Tausende
von Verstecken auseinanderhalten konnen miiBte -
eine schier unvorstellbare Gedichtnisleistung. Man
ist deshalb versucht, an die Beteiligung eines noch
unbekannten Orientierungssystems bzw. eine neuvarti-
ge Sinnesqualitdt zu denken. Falls diese eine Or-
tung der versteckten Nilsse durch die Schneedecke
hindurch ermdglichte, wire die erstaunliche Genau-
igkeit erkldrt, mit der der Tannenhiher auf sein Ver-
steck trifft. Es stellt sich dann aber die Frage,
ob die Verstecke damit jedem nahrungssuchenden Tan-
nenhiher zugdnglich sind. REIJMERS (1959) erwdhnt

Beobachtungen, nach denen Junghiher anscheinend be-
fihigt sein sollen, die Vorrite anderer Tannenhi-
her aufzufinden. Ich konnte jedoch nie einen Hinweis
auf eine derartige Befihigung feststellen. Im Be-
reich der Futterstelle ergab sich vielfach die Si-
tuation, daB in der Rangfolge tiefstehende Hiher bei -
starkem Andrang nicht dazu kamen, sich eine NuB zu
haten. Sie versuchten deshalb, die von anderen Hi-
hern oder von Eichhdrnchen in Zwischenverstecken ab-
gelegten Niisse zu rauben. Sie flogen zwar die Ver-
steckstelle richtig an, nachdem sie zuvor dem ver-
steckenden Tannenhdher aus einiger Entfernung zuge-
schaut hatten, aber ihre Grabversuche brachten 1n
keinem der beobachteten Fille Erfolg. Leider sind
letztere Beobachtungen nicht unbedingt beweiskrif-
tig, da der soziale StreB, unter dem die Tannenhi- .
her zweifelsohne an der Futterstelle stehen, ihre
Leistungsfdhigkeit entscheidend verringern kinnte.
Die Feldbeobachtungen kdnnen sowohl bet der An-
nahme einer individuellen Kenntnis der Verstecke
als auch bei deren direkter Ortung sinnvoll inter-
pretiert werden, Auch bei direkter Ortung wire die
Konstanz der hohen Erfolgsrate beim Wiederausqraben
der Yorrdte iiber den ganzen Winter hinweg gegeben,
Territorialstruktur und -verhalten erlauben eine




gewisse gegenseitige Durchdringung der Reviere, bei
individueller Kenntnis der Verstecke spielt das Ein-
dringen der Nachbarn ins Revier keine Rolle, bei
einer direkten Ortung diirfte sich die gegenseitige
Inanspruchnahme der Yorrite die Haage'ha1ten. Zur
Klirung dieser Fragenkomplexe sind weitere Versuche
mit handaufgezogenen Hihern geplant. Mit Wildfingen
lassen sich meiner Erfahrung nach die notwendigen Ex-
-perimente leider nicht durchfiihren.

3.2.5.3 Die Konkurrenz um die Yorratsverstecke

Dit Vorratsverstecke des Tannenhihers erfiillen nur
dann ihren Zweck, wenn die Nisse hier wesentlich bes-
ser vor konkurrierenden T{ierarten geschiitzt sind als
im Zapfen am Baum. DaB dieses Ziel bei den Bodenver-
. stecken erreicht wird, belegt eindriicklich die hohe
Wiederfundrate von bis zu B89% (vql. Tab. 13). Da an-
genomnen werden muB, daB ein Teil der erfolglosen
“Grabungen auf eine Fehlleistung des Tannenhdhers
selbst zuriickgeht, bleiben nicht einmal mehr 11%,
wahrscheinlich sogar weit weniger, was von den Mau-
sen {und in noch geringerem Mafe von Eichhdrnchen)
vernichtet wird.® Diejenigen Yorrdte, die der Tannen-
hiher in der Zwergstrauchschicht weiter von den Bau-
men entfernt anlegt, findet er allerdings nur mit
6B%Z-igem Erfolg wieder. Dies liegt nicht etwa an
einer hoheren Schneedecke - denn bei sehr hohem
Schnee beschrinkt sich der Tannenhdher auf Yorrats-
lager an schneegeschlitzten Standorten - sondern ent-
weder an einer stirkeren Miusekonkurrenz oder an den
schlechteren Orientierungsmdglichkeiten fir den Tan-
nenhdher.

Um den Einflup der Miuse besser beurteilen zu kin-
nen, flihrte ich zu Anfang und Ende des Winters 74/75
ein Fangprogramm durch, Damit Vergleichbarkelt und
der Flichenbezug hergestellt war, stellte ich 20 Fal-
len jeweils gleichartig {4 Reihen zu je 5 Fallen in
5 m Abstand) 3 Tage lang auf. Die AnzahT der Finge
ergeben dabei die sog. Aktivitdtsdichte, die davon
abhingt, wie oft eine Maus auf eine Falle trifft und
ob sie sie annimmt. DaB letzteres 1dngst nicht immer
der Fall ist, zeigten mir mehrere direkte Beobachtun-
gen, Die tatsHchliche Siedlungsdichte Tiegt daher um
einen schwer zu ermittelnden, hier nicht ndher be-
stimmten Faktor hiher als die Aktivitdtsdichte.

*dies qilt, wenn der Tannenhiher die Verstecke indi-
viduell kennt, weil er dann zu Grabbeginn noch nicht
wissen kann, ob das Versteck unversehrt ist. Sollte

er durch ein noch unbekanntes Sinnessystem die Nisse
direkt orten kdnnen, entfielen die 11% voll auf die

Fehlleistung des Tannenhihers bei der Ortung und ei-
ne Aussage liber die Verluste durch Miuse wire nicht

mbglich,
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Yorversuche ergaben keinen Unterschied im Fanger-
gebnis bei Verwendung von Schweinefett, Emmentaler
Kise oder ErdnuBbutter als Kider. Uberhaupt machten
die Miuse keinen sehr hungrigen Eindruck - etliche
wurden beim bloBen {iberqueren der Falle gefangen.
Mehrfach wurden in WaldgrenznZhe gefangene Miuse an-
gefressen oder nur noch die blutverschmierten Fal-
len in der Umgebung des Stellortes gefunden, Nicht
wieder aufgefundene Fallen wurden fir die Auswer-
tung als nicht gestellt betrachtet; sie wurden ver-
mutlich durch GroBtiere {Reh, Hase, Fuchs, Eichhorn)
verschleppt oder weggeschleudert.

Eine geschlossene Schneedecke st fiir den Fang
unginstig, da der Aktionsbereich der Miuse stark
eingeschrénkt wird oder unter der Schneedecke liegt.
Die Fangrate in den verbleibenden Hghlungen unter
Wurzelsttcken usw. liefert dann zu hohe und nicht

~ mehr flichenbezogene Werte (vgl. Probefldche 13 im

Dez. 74, Tab. 15). Deshalb muBte mit den Hauptver-
suchen wegen des Schneereichtums bis in den spa-

ten Frihling hinein gewartet werden. Zu der Zeit

ist aber bereits die erste Generation von Jungmdu-
sen vorhanden und es kdnnen somit keine Schliisse

auf die Wintermortalitit mehr gezogen werden. Man
kann jedoch davon ausgehen, daB die Nahrungsverhilt-
nisse wihrend des Winters zumindest den ersten Wurf
noch stark beeinflussen.

Die Fangzahlen der Miuse folgen auffallend genau
den Werten der Samenproduktion der Arve (vgl. Tab.6,
Abb. 38B), so daB zwei Schllisse naheliegen: 1) Bei
hoher Samenproduktion kgnnen die Mduse griéBere Yor-
rite anlegen, da sie mehr heruntergefallene (bzw.
-geworfene) Zapfen leeren konnen. Der Anteil der vom
Tannenhiher unvollstdndig bearbeiteten und fallen
gelassenen Zapfen betrdgt um die 20%, AuBerdem wer-
den in reichlichen Sammelgebieten vom Tannenhdher
viele Iwischenverstecke angelegt, die vor Mdusen
nicht sicher sind. 2) Die intensive Sammel- und
Transporttitigkeit des Tannenhdhers schafft eine
ziemlich gleichmiBige Yerteilung der endgiiltigen
Vorratslager in den verschieden stark fruktifizie-
renden Waldteilen. Den Miusen ist es anscheinend
nicht méglich, sich diese Tannenhdhervorrite nutz-
bar zu machen, da ansonsten eine gleichmiBigere
Miusedichte zu erwarten wire. Die Analyse der Fang-
orte unterstiltzt diese Annahme - Fanghiufigkeit der
Miuse und Hiufigkeit der Vorratsanlage durch den
Tannenhiher stehen an den verschiedenen Standorten
in umgekehrtem Yerhdltnis zueinander (Tab. 16). Das
jst leicht verstindlich, wenn man sich die verschie-
denen Anspriiche der beiden Konkurrenten vor Augen
hilt: Der Tannenhiher braucht freie, Ubersichtliche
Stellen, die Miuse bevorzugen den Schutz der dich-
ten Yegetation.
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Tab. 15: Aktivitdtsdichte der Miuse im Stazer Wald nach systematischen Fallen-
fdngen, angegeben in gefangenen Mdusen pro. 10 Fallen und umgerechnet auf Miu-

so pro ar; n= Anzahl der Fallen,

A) innerhalb des Waldes im Dezember 1974 und im Mai/Juni 1975; die Nummern der

Probefltichen (PF) korrespondieren mit Tab, 6,

Dezember Mai/Juni Zahl und Art

M/10 F. M/10 F. M/ar der Mduse
Rundhiicker PF 1 1,0 0,7 0,3  Rotelmaus 7
{1800-1890 m) {n=41) (n=59}) Kurzohrmaus 1
Nordhang PF & 1,4 1,1 0,4 Rotelmaus 11,
(1820-1940 m}) {n=29) {n=75) unbest. 1
Nordhang PF 8/11 1,6 2,7 1,1 Rotelmaus 13, Gelb-
(1950-2090 m) (n=6) {n=56) haselm, 1, unbest, 2
Nordhang PF 13 4,2) 1,6 0,6 Rotelmaus 8, Feld-
(2140-2230 m) n=12) {N=5}) maus 3, unbest. 2

B) oberhalb der Waldgrenze (2240 - 2260 m) im September 1975

M/10 F. M/ar Zahl und Art
lippiges Bmpetro-Vacoinietum + 1,8 0,7 Feldmaus 7
Rhododendro-Vacoinietum {n=37)
Brpetro-Vacoinietum, 0 0 -
niedrigwilchsig {n=19)
dichte Deaghampsia-Flur 2,9 1,2 Feldmaus 10
(n=34)

Tab. 16: Aufenthalts- bzw. Fangorte von Mausen im Stazer Wald

Fl

Hiufigkeit der-

Fangort Fallenzahl Fangerfolg Verstecktitigkeit
d. Tannenh@hers

A. Innerhalb des Waldes, Mai/Juni 75: -

Stammfup, vegetationsarme

Flidchen ;m Schneeschutz 83 1% sehr oft

Baumstiimpfe, Zwertstrauch-

bulten 32 9% oft

Geblisch {Latschen, Wachol- .

der, Jungwuchs, Reisig) 27 11% gelegentlich

Felsblicke 13 15% gelegentlich

Hurzelwerk, Hohlungen 24 25% gelegentlich

Alpenrosen 50 30% selten

Gerdll 14 36% selten

B. Oberhalb der Waldgrenze, September 75:

niedere 2Zwergstrducher 11 0% oft

Felsvorspringe, Felsbldcke 9 0% oft

Alpenrosen 17 12% selten

Gerdll 5 20% selten

dichtes Gras 3D 27% fast nie .

Hacholder, KrippelbHume 17 29% gelegentlich
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Dberhalb der Waldgrenze kommt dies noch deutli-
cher zum Ausdruck {Tab. 15 B}. Die als einzige Maus-
art festgestellte Feldmaus (Miorotus arvalfe, wahr-
scheinlich die Form M.a. incertus) besiedelt die
Deschampsiafluren, wo der Tannenhdher praktisch nie
versteckt, am dichtesten.

Trotz der starken positiven Auslese, die das Auf-
finden der Vorratslager des Tannenhthers durch Miuse
auf diese haben muf, waren sie nicht in der Lage,
sich darauf zu spezialisieren. Die Verstecke werden
vom TannenhdZher etwa 0,5-2 cm tief in die unter der
lockeren Streuauflage folgenden Bodenschicht einge-
graben, gleichgilltig, ob es sich dabei um weitere
organische Horizonte (Rohhumus, Fermentationsschicht)
oder bereits um den Mineralboden handelt, Dies ist
die ungiinstigste Lage fir die Miuse, denn sowohl Wih-
ler und Minierer (Kurzohrmaus, Pitymys subterraneus)
(Gdnge liegen tiefer) als auch Stoberer an der Erd-
oberfliche {Rotelmaus, Clethrionomys glarveolus in-
termediue) stofen nicht direkt auf die Verstecke. An-
scheinend unterscheiden sich die Arvenniisse geruchs-
mdBig nicht besonders stark von der Arvenstreu,
auch ist der feuchte Rohhumus ein schlechter Geruchs-
Ubertrdger.

Im Gegensatz zu dem vorliegenden Ergebnis spre-
chen sibirische Autoren von meist viel hdheren Ver-
lusten an Vorrdten, vor allem durch Wilhim¥use und
Lemminge: Bis zu 80% (PIYNIK 1960 in TURCEK u. KELSO
1968), zwischen 20% (Wilder) und 74% (Tundra} (BIBI-
KOV 1948 in TURCEK u. KELS0 1968), "eine Vielzahl"
{MEZHENNYJ 1964). Weiterhin sollen sich auBer den

Nagetieren auch noch Zobel, Biren usw. die Nusse
schmecken lassen. Der grundlegende Unterschied zu

den Arvenwdldern in den Alpen besteht darin, dap die
Artenvielfalt an borealen Faunenelementen von Sibi-
rien gegen Westen abnimmt. In den Alpen gibt es keine
einzigg Ssugerart, die speziell an den Arven-Lirchen-
wald angepaBt ist. So vermochte unter den Kleinsiu-
gern der weitverbreitete Generalist Rotelmaus (Cle-
thrionomye glareolus) die absolute Yormachtstellung
einzunehmen. Flr die Tannenhiher bedeutsam ist, dap
die Lemminge im Alpenraum fehlen, da gerade diese

die oberste Schicht des Bodens durchwlihlen, die an-
deren Miusen schlechter zugdnglich ist.

3.2.5.4 Der Bedarf an Vorratslagern

3.2.5.4,1 Der Nahrungsverbrauch des Tannenhihers

Wie auch in anderen Arvenwildern, spielt im Sta-
zer Wald die Arvennup zweifellos die griBte Rolle in
der Erndhrung des Tannenh&hers, Yon November bis Mai
stehen ihm zum Lebensunterhalt praktisch nur seine
versteckten Yorrdte zur Verflgung. Man findet je-
doch auch den ganzen Sommer iiber noch frisch geleer-
te Tannenhdherverstecke. LUHRL (1970) und TURCEK
{1966) beschrelben sogar ausgegrabene Verstecke, die
bereits Keimlinge enthielten. Spitestens ab Anfang
September beginnt dann die neue Ernte.

Die animalische Kost tritt mengenmiBig weit zu-
riick. Yon Juni bis August sieht man allerdings die
Tannenhiher dfters Raupen aufnehmen, besonders bei
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Gradationen des L¥rchenwicklers (Zeiraphera dinta-
na) oder der Arverminiermotte. Gelegentlich raubt
er eine Vogelbrut aus oder stiehlt dem Sperlings-
kauz abgelegte Beutestlicke {BORKLI 1975, THUNEN
1964, elgene Beobachtungen). Im Herbst nimt er
auch Heidel- oder Preiselbeeren {Vacoinium myrtil-
178 baw. vitis—idaea), die hinsichtlich des Néhr-
stoffgehaltes zwar unbedeutend sind, aber eine
wichtige Vitaminquelle darstellen (vgl. BERTHOLD
1976).

Auch die Aufzucht der Brut erfolgt im wesentli-
chen mit Arvennllssen., Trotz der winterlichen Wit-
terung wihrend der Hestlingszeit im April verste-
hen es die Altvigel, in der erwirmten Streu von
aperen Stellen Spinnen und Insekten zu erbeuten,
die trotz der geringen Menge als eiweifreiche Bei-
kost wichtig sein dUrften. Der Tannenhiher gehbrt
zu den wenigen holarktischen Vogelarten, die ihre
Nachkommenschaft zum weitaus grioften Teil und vom
ersten Tag an mit pflanzlicher Nahrung grofziehen.

Wo die Fichte vorkomnt, werden deren Samen gerne
angenommen; wo sie hdufig ist, kdnnen ihre Samen
eine wichtige Rolle spielen wie z. B. in der Fich-
tenstufe im Bergell. Die Samen der Lirche werden
dagegen verschmiht, - sie reifen wdhrend des Som-
mers und sind zudem ndhrstoffarm (Tab. 17). DaB ge-
legentlich ein Transport von Haselnlissen in den Ar-
venwald vorkommt, wurde bereits erwihnt (3.2.3.2).

Auch CROCQ (1977) gibt flir 3% seiner Reviere in den
franzsischen Westalpen (zwischen 1600 u. 2400 m)
Haselniisse als gelegentliche Beikost an.

MEZHENNYJ (1964) und REIJMERS {1959) untersuch-
ten bel zahlreichen erlegten Exemplaren im sibir{-
schen Brutgebiet die Mageninhalte und bestitigen
die hohe Bedeutung der ArvennuBnahrung wihrend des
ganzen Jahres. MEZHENNYJ fand nur 1in 3 der 68 unter-
suchten Migen kefne Arvennlisse, in 54% der Migen
waren ausschlieBlich Arvennlisse vorhanden. 25% ent-
hielten zusitzlich Insekten und andere Wirbellose,
9% Beeren, 7% Teile von Wirbeltieren. Lediglich bei
Jjungen diesjihrigen Exemplaren konnten im Juni/Juli
Insekten 90-100% des Mageninhaltes ausmachen

REIJMERS (1959) fand bei 20 genau analysierten
Exemplaren in allen Migen Arvennlsse, auBerdem bei
46% Insekten, bei 7% Wirbeltierteile, bei 17% son-
stige pflanzliche Teile. Weitere 206 allgemeiner
untersuchte Tannenhdhermigen erlaubten ihm eine
Jahreszeitliche Einteilung, aus der hervorgeht,
daB Tediglich von Juni bis September, mit einem
Maximum in der ersten Augusthdlfte, also unmittel-
bar vor der neuen Ernte, nennenswerte Mengen von
Zusatzkost zu den Arvennlssen aufgenommen wird,

Fir die Berechnung des jdhrlichen Bedarfs an Ar-
vennllssen fUr ein Tannenhdherpdrchen diirfte es somit
angendhert richtig sein, mit 9 Monaten voller und 3
Monaten halber Veksorgung mit Arvennlissen zu rech-

Tab. 17: Die N8hrgehalte einiger NUsse und Baumsamen,

cal/g Nihrstoffe in %
Ei- Fett Kohle- Autor
veip hydrate
Arve Pinus cembra - 17 56 16-25 ROH
" " ! 5620 4 49 22 . BIR
u " " 6780 " TUR
Y " " 7740 GROD
Waldkiefer Pinus sylvestris - 34 35 5 ROH
" " " 4700 TUR
Schwarzkiefer Pimus nigra 4450 - TUR
Pinie Pinus pinea 6100 20 50 20 BIR
Fichte Picea abias - 22 35 12 ROH
" " " 6120 TUR
Ldrche Lariz decidua - 7 11 28 ROH
" . " 2600 TUR
Hasel Corylue avellana 6900 14 62 13 BIR
" " " 6870 TUR
Erdnuf Araehis hypogaea 6310 26 47 19 BIR

gergstet

ROH = ROHMEDER 1972; BIR = BIRCHER-BENNER 1973; TUR = TURCEK 1960, 1967;

GROD = GRODZINSKI u,a, 1970




nen. Das ergibt insgesamt ein Aquivalent von 630 Ta-
gesrationen, Fir einen Jungvogel kann von 2 Monaten
voller und 1 Monat halber Yersorgung mit Arvennlssen
ausgegangen werden. Das sind flir jeden selbstindig
werdenden Jungvogel nochmals 75 Tagesrationen, die
in Rechnung zu stellen sind.

Die Menge der tidglich verzehrten Nlsse emittelte
jch bei meinen Zdglingen und bei zwei Wildfdngen,
die ich im Januar bzw. Februar filr einige Zeit in
der Yoliere hielt. Da mir nicht geniigend Arvennlisse
zur Verfilgung standen, verfUtterte ich Hasel-, Pi-
nien- und Erdniisse. Deren Nahrgehalt entsprechen
etwa dem der Arvensamen (vgl. Tab. 17), so daB eine
Umrechnung des Futterverbrauchs auf Arvennilsse er-
laubt sein diirfte. Unter winterlichen Bedingungen
bengtigten die Tannenhidher in der Voliere mindestens
11-12 g Hlisse {ohne Schale) pro Tag, um jhr Gewicht
halten zu kdnnen. Das sind bei einem durchschnitt-
Tichen Gewicht von 0,09 g pro ArvennuB {ohne Schale)
.etwa 130 Arvennlisse; MEZHENNYJ (1964) ermitteite bei
einem Exemplar des Sibirischen Tannenhihers jedoch
ledigtich 70-90 Hiisse der Sibirischen Zirbelkiefer
als Tagesverbrauch. Die Divergenz in den Ergebnis-
sen geht vielleicht darauf zurlick, daB ich nicht
die Arvennlsse selbst verfiltterte. Zweifellos besteht
auch bei den Arvenniissen selbst ein grofer Qualitdts-
unterschied, der die Menge des Verzehrs beeinflupt.
Hdlt man den Tannenhfher unter einigermaBen natlirli-
chen Verhdltnissen in der Voliere, so ist es aufer-
dem recht schwierig zu itiberwachen, inwieweit er wih-
rend des Versuchs Nilsse wegsteckt oder sich evtl.
versteckter NlUsse bedient.

Wenn man filr ein Tannenhiherpaar, das zwei Jung-
voge? aroBzieht (vql. Tab. 4}, im Jahr 780 Tégesra-
tionen annimmt, und diese mit 130 Niissen ansetzt, so
liegt der Jahresverbrauch bei rund 101 000 Nussen -
unter der Anmahme von MEZHENNYJs Ergebnissen immer
noch, bei 62 000 NUssen.

3.2.5.4.2 Anzahl der benGtigten Vorratslager

Fiir die Berechnung der jdhrlichen Vorratsmenge
eines Tannenhéherpaares brauchen die Monate Septem-
ber und Oktober nicht einbezogen zu werden, da die
Hiher die Miisse dann direkt aus den Zapfen entneh-
men, Je nachdem, ob man den Tagesverbrauch von MEZ-
HENNYJ oder den von mir ermittelten zugrunde legt,
kommt man flir die verbleibenden 660 Tagesrationen
auf 53 000 bzw. 86 000 NUBchen, die aus Vorratslagern
wihrend eines Jahres von einer Tannenhiherfamilie
mit zwei Jungvigeln benitigt werden. Die tatsdchli-
che Zahl der versteckten Nisse muB dann noch um den
Faktor hidher sein, der Fehlleistungen und Vergef-
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lichkeit beim Ausgraben sowie eventuell schlecht
gewordene NiiBchen kompensiert. Wird diese Mindest-
menge an Yorrdten nicht erreicht, so fdilt die Brut
aus oder die Altvigel ilberwintern anderswo oder die
Hiher greifen auf Yorrite von der vorletzten Ernte
zurlick.

Zur Kldrung, in welchem Yerhdltnis der Tannen-
hdher die Yorrdte der Baum- bzw. Bodenverstecke aus-
nutzt, versuchte ich in zwei Tannenhdherrevieren
nahe der Alp Staz im Februar 1976, wo beide Partner
iiberwinterten, genau die Anzahl der Grabungen zu
ermitteln. Um eindeutige Spuren und den Zeitbezug
sicherzustellen, flihrte ich die Kontrolle wenige
Tage nach einem kraftigen Schneefall durch. Dabei
ergaben sich nur 29 bzw. 37 pro Tag von einem Tan-
nenhdherpaar aus 9 Bodenverstecken ausgegrabene
NiiBchen, das entspricht nach MEZHENKYJ etwa einem
FUnftel, nach meinen Ergebnissen einem Achtel des
tdglichen Verbrauchs. Dieser geringe Anteil der Bo-
denverstecke erscheint sehr niedrig. Mdglicherweise
hielten sich die Héher nach dem Neuschnee vermehrt
an die leichter zugdnglichen Baumverstecke. Revier-
kontrollen lingere Zeit nach dem letzten Schneefall
sind wegen der Unzahl von Spuren nicht mehr mit aus-
reichender Genauigkeit durchflUhrbar, Jedoch finden
sich pro Revier innerhalb 2 Wochen htchstens 100-150
Yersteckgrabungen auch fernab von menschlichen Fut-
terstellen (Val Bever), was groBenordnungsmdfig dem
Ergebnis der 2-Tages-Untersuchung entspricht. Als
Storfaktor wirkt sich die Futterstelle am Dorfrand
besonders im nahegelegenen Rundhiickergebiet (La Stret-
ta) aus, wo die Anzahl der Versteckgrabungen bis
auf etwa ein Drittel oder die Halfte verringert ist.
Die oben erwdhnten Reviere liegen aber bereits stdr-
ker abseits und deren Besitzer besuchen die Futter-
stelle wahrscheinlich wenig {es sind keine bering-
ten VYogel darunter),

Unabhiingig davon, ob der Anteil der Bodenver-
stecke ein Achtel oder ein Finftel des Nahrungs-
vorrates darstellt, errechnen sich daraus mindes-
tens 6 000 Bodenverstecke, die ein Tannenhiherpaar
im Jahr benttigt. Dabei ist die Verlustrate durch
VergeBlichkeit, Raub oder Verderben der Vorrdte noch
nicht berlicksichtigt.

CROCQ (1977) erhielt entlang einer Exkursions-
route (1-3 km) auf einer Breite von 20 m durch-
schnittlich 114 getffnete Arvensamen pro Tannenhdher
und Tag (bei der Annahme von 10 ha pro Tannenhdher-
revier). Das wiirde einer Gesamtzahl an Bodenver-
stecken von ca. 25 000 pro Tannenhdherpaar und Jahr
entsprechen. Unter Berilicksichtigung verschiedener
Unsicherheitsfaktoren (Reviergrife 6-10 ha, tigli-
cher Verzehr 80-130 Arvennilsse) idge der Anteil von
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Bodenvorriten am Nahrungsbedarf hier zwischen 50 und
100%.

FUr die Verteilung der Vorrite auf Baum- und Bo-
denverstecke sind im wesentlichen zwei Annahmen dis-
kutabel: Entweder die Verstecktdtigkeit entspricht
im groBen und ganzen dem spdteren Nutzungsverhdltnis
oder die Versteckkapazitdt in den Bdumen wird voll
erschiopft und der (verschieden groBe} Rest an Yorrd-
ten wird dem Boden anvertraut. Nun wird mdglicherwei
se die Mahrungssuche in den Biumen vom Tannenhdher
bevorzugt, aber unmittelbar nach Beendigung der Sam-
mel- und Verstecktitigkeit beginnt er mit dem Aus-
graben von Bodenvorridten, deren Nahrungsanteil den
Winter dber anscheinend ziemlich konstant bleibt.
Pas spricht meines Erachtens eher flr die erste An-
nahme, ohne daf allerdings damit die zweite ausge-
schlossen werden kinnte.

3.2.6 Bilanz Uber den Yerbleib der Arvennllsse

Das in den vorausgegangenen Kapiteln dargelegte
Zahlenmaterial wird hier zu einer Bilanz zusammen-
gefaft (Tab. 18}.

Der zugrunde liegende Zeitraum reicht von jeweils
Erntebeginn zu Erntebeginn. ErfaBt wurde dabei ein
28 ha grofes Gebiet zwischen der Alp Staz und der
oberen Waldgrenze (1950 m bis 2240 m), in dem 5 Tan-
nenhiherpaare ihre Reviere haben; in dieser Fldche
liegen die Probeflichen 8 bis 14 (vgl. Tab. 6). Der
NuBertrag ergibt sich aus Zapfenbehang und Zapfen-
grioBe in zahlreichen Probeflichen, die standortge-
mif auf die zuvor kartierten Struktureinheiten der
Gesamtwaldf1iche umgerechnet wurden. Hiervon gehen
ca. 10% der HNilsse ab, die zur Zeit der Ernte noch
unreif oder verdorben und damit ungenieBbar waren

Tab. 18: Obersicht ilber den Yerbleib der Arvenniisse vom Herbst 1974 und 1975
in einer 28 ha grofen Waldfldche am Stazer Nordhang (1950-2240 m), die 5 Tan-

nenhdherpaare besiedein.

1974/75 1975/76
Anzahl der Nlsse in Tausend

1. NuBertrag
2. Hohlkorner (10%)

3. NuBernte durch konkurrierende
Tierarten

4, Yerluste durch unvoll-
stdndiges Bearbeiten (20%)

5. VYon Tannephdhern geerntet

6. Abtransport durch fremde
Tannenhaher

7. Yon ansdssigen Tannenhdhern
geerntet

8. Abtransport Uber die Waldgrenze
9. Im Wald verbleiben
10. Zutransport aus anderen Wdldern

11. Gesamtvorrite der ansidssigen
Tannenhdher innerhalb des Waldes

12. Nahrungsverbrauch der Tannenhzher
13, Restvorrite

14, davon im Boden (1/8 bis 1/1)

15. Verluste durch Miusefraf (< 11%)

16. Restbestand fiir Verjiingung

1882 710
- 188 - 71
- 390 - 107
- 241 - 106
963 426
- 93 - 56
870 370
- 60 ' - 16
810 354
+ 144 + 96
964 450
- 439 - 351
515 99 (= 22%)
64 bis 515 12 bis 99
- 13 bis -105 - 6 bis ~50
51 bis 410 6 bis 49




(Tab. 7, Kap. 3.2.2.2), Die Verluste an eBbaren Sa-
men in unvollstindig bearbeiteten oder unbearbei-
tet fallen gelassenen Zapfen liegen bei 20% (Kap.
3.2.2.4). Der Anteil der von konkurrierenden Tier-
arten geernteten Zapfen wurde in Abschnitt 3.2.2.4
erliutert (Tab., 10, Probefliche 11 u, 13}, Flr die
‘Transportberechnungen wurden im wesentlichen die
Zeit-Hiufigkeitsdiagramme integriert; die Transport-
-kapazitdt pro Flug wurde mit durchschnittlich 40 Ar-
vennilssen angenommen {Kap. 3.2.3.1). Somit wurden
von jedem Tannenhiher 100 000 (1974) bzw. 47 000
(1975) NuBchen gehortet (Summe von Zeile 7 und 10).
Der in Zeile 12 eingesetzte Betrag fiir den Nah-

rungsverbrauch basiert auf dem von mir ermittetten
tiglichen Verzehr von 130 Arvennlissen {vgl. Kap.
4,2,5,4,1), Brutbestand, Oberwinterungs- und Repro-
duktionsdaten flUr 1974/75 und 75/76 sind den Tab, 2
bis 4 entnommen. Die Tannenh&her gelangten in der
Brutzeit 1976 anscheinend an die Grenze der Nah-
rungsbeschaffung, da die niedrige Reproduktionsrate
auf betradchtliche Versorgungsschwlerigkeiten schiie-
Ben 14Rt, Dennoch blieb 1976 ein Yorratsrest von

99 000 MNilssen (= 22%; Zeile 13), den man als den
Antgi] der VYorrdte ansehen kann, der vom Tannenhi-
her nicht verwertet werden konnte (Vergessen, Raub).
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Der Nutzungsgrad der Vorrdte liegt also wohl nicht
hther als etwa 80%.

Nimmt man an, daBf 1/8 der Vorrite im Boden ver-
steckt war und im gleichen MaPe wie die Baumver-
stecke genutzt wurden, so entfielen wiederum 1/8
des Yorratsrestes auf Bodenverstecke. Daraus ergeben
sich Mindestzahlen; die Hochstzahlen erhdlt man,
wenn man den gesamten Vorratsrest in Bodenverstek-
ken annimmt (vgl. Abschn. 3.2.5.4.2). MNach Kap.
3.2.5.1 und 3.2.5,3 war der Anteil der im Boden
durch Mduse zerstorten Vorrdte etwa 11% oder weni-
ger (Zeile 15 = 11% von 1/8 bzw. 1/1 der Zeile 11).
Letztlich blieben von den NlUssen zwischen 51 000
und 410 000 (1975) bzw. zwischen 6 000 und 49 000
{1976) Ubrig. Das sind bei 3,5 Nissen pro Versteck
15 000 bis 117 000 bzw. 1 700 bis 14 000 Verstecke
insgesamt oder 540 bis 4 200 bzw. 60 bis 500 Ver-
stecke pro ha (Waldfliche ohne Kampfzone). Die An-
zah1 der Verstecke bzw. potentiellen Verjlngungs-
stellen betrugen somit fUr 1975 (nach mittlerer
Ernte) zwischen 0,8 und 6%, fUr 1976 (nach magerer
Ernte) zwischen 0,2 und 2% des Samenertrages. Die-
ser Prozentsatz liegt im Bereich einer sinnvollen
dkologischen GroBenordnung und dirfte eher hiher
sein als bei anemochoren Arten.
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4. Die Bedeutung der zoochoren Samenverbreitung flr die Arve

4.1 Die Verteilung des Arvenjungwuchses als Aus-
druck der Titigkeit des TannenhZhers

Hach der Analyse des Verhaltens soll nun der
Einflup des Tannenhihers auf Verbreitung und Hiu-
figkeit des Arvenjungwuchses anhand von Kartierun-
gen untersucht werden. )

4.1.1 Die Verjlngung der Arve innerhalb des Lar-
chen-Arvenwaldes am Beispiel des Stazer Waldes

Durch seine GroPe und die Vielfalt der Standorte

eignet sich der Stazer Wald sehr gut zur Untersu-
chung der Yerjilngung. Gemessen am Holzvorrat und an
der Zuwachsteistung durften die Bedingungen des Sta-
zer Waldes dem ©kologischen Optimum der Arve sehr
nahe kommen. Allerdings ist der Wald langst nicht
mehr natiirlich zu nennen - wie praktisch alle Wil-
der im Engadin -, da die starke wirtschaftliche Nut-
zung ilber Jahrhunderte durch Hieb und Waldweide bis
heute deutliche Spuren hinterlassen hat. Die Schi-
digungen des Stazer Waldes hielten sich in Grenzen,
da die groBflachigen und wenig steilen Hinge auf
der sildexponierten Seite des Tales bevorzugt wurden
und genilgend Weidegrund boten. Um die Jahrhundert-
wende wurde der Waldweidebetrieb reglementiert und
seither sukzessive abgebaut. Heute wird nur noch die
Alp Staz und der dariberliegende Waldkomplex gele-
gentlich bestoPen.

Die Kartierung des Arvenjungwuchses (Abb. 39)
erfolgte im MaBstab 1 : 5 000, die Kartiereinheit
betrug 3 ar. Berticksichtigt wurden lediglich noch
lebende Jungbdumchen ab 30 cm bis etwa 1,5 m, sog.
Recklinge (KUOCH v, AMIET 1970}. Diese haben die
Bodenvegetation bereits liberwachsen und es kann
angenommen werden, daP sie groPtenteils iiberleben.

Fiir eine zufriedenstellende Verjlingung reichen
etwa 5 Recklinge pro ar aus (0. BISAZ mdl.). MEZ-
HENNYJ (1964) gibt fiir sibirische Arvenwilder die
gleiche Zahl an. Demnach kann man die Yerjiingung
im Stazer Wald insgesamt als gut bezeichnen, auf
weite Strecken sogar als reichlich. Daneben gibt es
Jjedoch auch ausgesprochene Fehlstellen. In den fol-
genden Abschnitten werden Jungarvenverteilung, Cha-
rakteristik des Standorts und EinfluB des Tannenhi-
hers miteinander in Beziehung gesetzt. Die von den
Standortsverhiltnissen vorgegebene Dreigliederung
des Geltindes soll dabei erhalten werden,

4.1.1.1 Bestandsaufnahmen im Rundhtickergelinde (God
da l1a Stretta und God da Choma Sur)

Es handelt sich hier um den hdchsten Teil des in
Talmitte gelegenen, stark glazial Uberformten Rund-
htckergelindes Uber Glimmerschiefer. Die Struktur
der Bewa]dungllﬁﬁt noch deutlich die ehemalige Wei-
denutzung erkennen. Besonders an flachen Hingen und
gegen den Waldrand hin 4Bt die absolute Vorherrschaft
der Lirche in der oberen Kronenschicht auf einen frii-
her ausgedehnten Lirchenweidewald schliefen. Die Be-
weidung wurde in der ersten Hdlfte unseres Jahrhun-
derts nach und nach aufgegeben, so daB die Sukzession
zum arvenreichen Wald jetzt in vollem Gange ist. Wih-
rend sich die Arve reichlich verjlingt, findet man nur
sehr wenig Ldrchenjungwuchs, obwohl dieser forstlich
unterstiitzt wird, da die Lirche dem Wald beigemischt
bleiben sol1, Die Sukzession vom Pionier- oder Degra-
dationsstadium mit lUberwiegender Lirche bis zum Yor-
herrschen der Arve hat AUER (1947) eingehend beschrie-
ben. Ausschlaggebend sind die Keim- und Wachstumsbe-
dingungen der Jungpflanzen, wobei die Lirche auf Mi-
neralboden und viel Licht angewiesen ist, wdhrend
der Arvenkeimling reichlich Reservestoffe mitbe-
kommt, so daB er viel eher der Kenkurrenz dichter
Bodenvegetation gewachsen ist,

Die pflanzensoziologische Ausbildung des Ldrchen-
Arvenwaldes {Larioi-Cembretum) ist kleinrdumlich ver-
schieden; heidelbeerreiche (vaceinietosum myrtilli)
bzw. reitgrasreiche (calamagrostietosum villosae)
Subassoziationen sind mosaikartig ineinander verzahnt
(vgl. PALLMANN & HAFFTER 1933),

Dominierend ist die Heidelbeere (Vaeceiniim myr—
t111ue); durch das relativ trockene Klima bleibt sie
aber niedrigwiichsig und setzt wenig Frucht an, Die
Alpenrose (Rhododendron ferrugineuwm) ist trotz z.T.
lichtem KronenschluB ausgesprochen spirlich, wohl
wegen des frihzeitigen Ausaperns und zu geringer Hu-
miditdt(Abb. 40},

Das Wollige Reitgras (Calamagrostis villosa) kommt
an lichteren Stellen und unter Ldrchenbestéinden zur
Vorherrschaft. Diese Standorte sind heller, erwdrmen
sich schneller und besitzen im Winter besseren Schutz
durch eine gleichmiiBige Schneedecke. Sie weisen deut-
lich weniger Jungwuchs auf; da sie aber nur klein-
flachig ausgebildet sind, beeinflussen sie das Ge-
samtbild der Verjingung nur unwesentlich,

GroBe zusammenhiingende Gebiete des God da la
Stretta und God da Choma Sur weisen einen sehr guten
Jungwuchsbestand auf, der mehr als 50 Jungarven
(Recklinge) pro ar erreichen kann. Der Jungwuchs ist
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Abb. 39:

Arvenjungwuchs im Stazer Wald (1967).

A : Rundhtckergeldnde {God da la Stretta, God da Choma Sur) und unterer
Nordhang (God sur i1 Lej).

B : Mittlerer und oberer Nordhang von der Alp Staz bis zur Waldgrenze
(God Plazzers). _

Arvenjungwuchsdichte (Recklinge/ar):

(] 0 (fehlt)
E <1 (sehr gering)

v

1-5 {gering)

/77 6 -25 {mittel bis reichlich)
B8 >25  (sehr reichlich)

- e e [aTdarenze

++++

F
L

jvrl
b

W o~ o W N

10
oberhalb
11
12
13
14

Waldrand

Zone mit mind. 5/10 Fichtenanteil
Fichtenjungwuchs

Larchenjungwuchs iberwiegt lokal
Bergkiefernjungwuchs

Aufforstungsparzellen und dichtes Stangenholz
verndfite Mulden, Flachmoore, Hochmoorreste
SteiThang und Geréllhalde La Stretta
Rundhdckerkuppen mit Engadiner Waldkiefer
Hangparallele Rippen im Fichtenmischwaldgebiet
Steilhang mit Uppiger Bodenvegetation
Grinerlenbestdnde und Hochstaudenfluren in der Lawinengasse
Seggenbestinde am Stazer See

ehemalige Weidefldchen

noch bestoBene Weidefldchen

der aktuellen Waldgrenze:

Deschampstia caespitosa-Flur (auf Rundhdckern)
AbriBkante am Bach

verndfte Mulden

Bereiche starker Lawinentdtigkeit

Abb. 39 B

Reproduziert mit
Bewilligung der
Eidgen. Vermes-
sungsdirektion
vom 28.11,1978
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Abb. 40: Arvenwald. God da la Stretta, Juni 1576.

hier nicht relieforientiert. Verebnungen geben ge-
nauso gute Jungwuchsstandorte ab wie flache oder
steilere Hinge.

Da der HWald im Plenterbetrieb bewirtschaftet
wird und gewdhnlich alle Altersstufen nebeneinan-
der vorkommen, fallen einige Stellen mit dichtem
gleichattrigen, etwa 10-14 m hohem Bestand an Arven,
Fichten und nordamerikanischen Blaufichten (Picea
pungena) auf. Im Zuge der Aufforstungswelle zur Zeit
der Jahrhundertwende (CAMPELL 1944) waren mehrere
Parzellen im Lirchenweidewald bepflanzt worden. Die
Verjiingung ist hier schwicher, z. T. sogar fehlend
(Nr. 1 in Abb, 39). Ausschlaggebend dafiir ist im
wesentlichen der Lichtmangel, worauf auch die diirf-
tige Bodenvegetation hinweist. Solange diese Parzel-
Ten noch gestriippartig dicht schlieBen, meidet sie
auch der Tannenhdher. Spater findet er hier zwar
viele geeignete, schneegeschiitzte Versteckorte, die
er dann aber auch intensiv nutzt, so daB nur wenige
Verstecke zur Verjiingung beitragen kénnen.

Auffallend verjingungsschwach bzw. ohne Jungwuchs
sind die Mulden zwischen den Kuppen (Nr. 2 in Abb,
39). Durch schlechten Abf1up und reichlich zustri-
mendes Sickerwasser von den Hangen stark vernaft,
bildeten sich hier mdchtige Torfhorizonte, Wo sich
Jjedoch Iwergstrauchbulten Uber die verndBten Hori-
zonte herausheben, finden sich fast immer Jungar-
ven (Abb. 41). Geringe Verjilngung weisen auch die
Schuttfluren am steilen, nur dirftig bewaldeten
La Stretta-Hang auf, der starker Einstrahlung und

Abb. 41: Arvenjungwuchs auf Zwergstrauchbulten im
Caricetum fuscae einer stark verndRten Mulde im
Rundhickergebiet. Im Hintergrund Arvenwald mit ei-
nigen Larchen und Fichten und und mit mdpig dichter
bis dichter Arvenverjiinaung.

Abb. 42: Dichter Arvenjungwuchs unter Waldkieferhorsten,

God da la Stretta, August 1975,
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tellweise krdftiger Bodenerosion ausgesetzt ist
(Nr. 3 in Abb. 39).

Die sommerwarmen, trockensten Standorte auf der
SUdseite der glattgeschliffenen Kuppen, die durch
Abtragung und verzdgerte Verwitterung des Gesteins
nur eine langsame Bodenentwicklung zulassen und wo
nur efne flachgriindige Rohhumusschicht den anste-
henden Fels bedeckt, sind kleinfldchig von z. T.
noch artenreinen Bestinden der Engadiner Waldkiefer
(Pinue sylvestris engadinensta) bestockt, Die dUrf-
tige Bodenvegetation zeichnet sich durch Trocken-
heitszeiger und vermehrtes Auftreten von Preiselbee-
re (Vacoinium vitis—idaea) und Heidekraut {Calluna
vulgaris) aus. Unter den lichten Kronen der Waldkie-
fern wichst der Arvenjungwuchs besonders gut heran
(Abb. 42, Nr, 4 in Abb. 39). Die im Postglazial im
Oberengadin ehemals viel weiter verbreitete Wald-
kiefer (KELLER 1930) wird dadurch immer stiarker ver-
dringt und findet sich nur noch auf den edaphischen
Trockenstandorten der Rundhtickergebiete im Raum Ce-
lerina-Bever-Bernina. Bezeichnenderweise liegen die-
se Yorkonmen alle in der Yerbreitungslilcke des Fich-
tenareals (vgl. 4.1.2).

4.1.1.2 Bestandsaufnahmen-am unteren Nordhang bis
zur Alp Staz (God sur i1 Lej)

Das auffallendste Merkmal dieses Waldteiles ist
das reichliche Yorkommen der Fichte bis auf 1920 m.
Hochstwahrscheinlich muf dies mit der lokal gestei-
gerten Feuchtigkeit in Zusammenhang gebracht werden,
die die allgemeine Kontinentalitit des Klimas ab-
schwicht. Einerseits vermdgen die dicken Rohhumus-
polster und das tiefgriindige Moriinenmaterial in gro-
Berem Umfange Wasser zu speichern, andererseits
kann ein steter Zustrom von Sickerwasser aus hdher-
gelegenen Hangteilen angenommen werden, HOLTMEIER
{1966) betont auBerdem die Obereinstimmung der Aus-
dehnung des Fichtenareals mit der Malojaschlange,
einer Nebelzone entlang des Schatthanges nach
Schlechtwetterlagen aus $iid oder Slidwest, die die
Luftfeuchtigkeit zeitweéise steigert. Auffallend ist,
daB das Fichtenvorkommen gerade dort ausklingt, wo
der Nordhang abrupt in die kontinentalere Westex-
position lUbergeht. Nach CAMPELL {mdl.) endet hier
das Vordringen der grobistigen Bergeller Fichte ins
Oberengadin, die somit ein nur wenige Kitometer brei-
ter Zwischenraum von der durchs Unterengadin bis Be-
ver hochgestiegenen ostalpinen Fichtenpopulation
trennt. Auf die Abhdngigkeit der Fichte von Stellen
gesteigerter Humiditdt weisen auch die Standorte von
Einzetbdumen im Rundhickergelinde hin, die mit gro-
Per RegelmdBigkeit auf den Fud der Nordabhinge be-

schrdnkt sind; ferner das Vorkommen der Fichte in
der feuchten CharnadUra-Schlucht und ihr Fehlen in
den ausgepriqt kontinental getdnten Seitentdilern
Val Bever, Yal Rosegq, Yal Morteratsch,

Hegen der Vorherrschaft der weidefeindlichen Fich-
te und fhrer gleichzeitigen glinstigen Holzproduktion
blieb dieser Waldteil weitgehend von der Beweidung
verschont, £5 ist dies der dunkelste ailer Oberenga-
diner Waldtypen {Stammanteil in Zehntel: Fichte 6,
Arve 3, Ldrche 1). Trotz eines Deckungsgrades der
Kronenschicht von lediglich 50% wirkt er viel stir-
ker beschattend als die Lirchen-Arvenwilder der Um-
gebung, da der Anteil der tichten Lirche gering ist
und die Wipfelhéhe der dunklen Fichte die der Arve
um 5-10 m lUbertrifft, Der Zwergstrauchteppich ist
deshalb ziemlich diirftig und besteht vor allem aus
der schattenertragenden Heidelbeere (Vacoinium myr-
tillus): die Alpenrose gedeiht nur ganz kUmmerlich.
Entsprechende Schwierigkeiten stellen sich dem Ar-
venjungwuchs entgegen. Die verjlngungsschwache Zone
fdl1t recht genau mit dem Bereich zusammen, in dem
die Fichte 50% oder mehr am Stammanteil erreicht
{Abb. 39). Hier liberwiegt meistens der Fiéhtenjung-
wuchs, obwohl auch dieser als schwach bezeichnet wer-
den muB, Einen erstaunlich quten Ansatz von Arven-
Jungwuchs weisen dagegen zwei hangparallele Rippen
sowie einige kleine Lichtungen auf (Nr. 5 in Abb.
39). Die Beobachtung bestdrkt in der Annahme, dap
hauptsdchlich Lichtmangel fiir das Ausbleiben des
Jungwuchses verantwortlich ist. Jedoch kénnte auch
eine allelopathische Wirkung von Blattstreu und Wur-
zelausscheidungen der Fichte beteiligt sein. BU-
BLITZ (1953) fand eine keimhemmende Wirkung auf
Kiefernkeimlinge durch Fichtenstreu und -streuaus-
ziige. Keinesfalls kann die Jungwuchsarmut auf den
Tannenhdher zurlckgefiihrt werden, da er die Fich-
tenmischwaldzone am Nordhang genauso dicht besiedelt
wie die anderen Arvenwdlder und der niedrige Zwerg-
strauchteppich seine Verstecktitigkeit begiinstigt.

In den Waldteilen ohne Fichtenherrschaft ent-
spricht die Hiufigkeit des Arvenjungwuchses derje-
nigen des Rundhickergeldndes. Auch hier werden an
mehreren Stellen Jungwuchsdichten von Uber 50 Reck-
lingen pro ar erreicht.

4.1.1.3 Bestandsaufnahmen am Ndérdhang oberhalb der
Alp Staz (God Plazzer)

Dieser Waldteil wird heute noch von der Alp Staz
aus beweidet. Besonders im gut zugdnglichen und nur
miBig steilen (durchschnittlich 25°) westlichen Teil
finden sich griBere Flachen mit Reitgrasbestinden,
Ligerfluren sowie Hochstaudenfluren in wasserzligi-



gen Rinnen, Die Larche Uberwieqgt teilweise in der
Stammzah] gegenilber der Arve, wodurch sich die licht-
bedlirftigen Alpenrosen ausbreiten konnten. Diese
Waldformation ist also noch am weitesten vom arven-
und vaccinienreichen Klimaxstadium entfernt. Die
Waldgrenze ist auch hier anthropogen bedingt (vgl.
HOLTMEIER 1967) und fillt mit der Kante der Trog-
schulter zusammen. Die flachen Hinge der darliberlie-
genden Muottas Schlarigna werden bis heute regel-
mdfig mit Schafen und Jungvieh bestoBen.

Der Arvenjungwuchs wird nicht nur durch die lip-
pige Bodenvegetation behindert, viele Exemplare wei-
sen Schidigungen durch Tritt cder VerbiB auf. Des-
halb fd11t hier relieforientierte Verteilung des
Jungwuchses auf, der sich an felsigen Geldndevor-
springen und Bacheinschnitten konzentriert. Diese
Standorte bieten am ehesten Schutz vor dem Vieh, sie
werden aber wegen der weniger dichten Vegetation
auch vom Tannenhdher als Versteckorte bevorzugt. Ins-
gesamt weisen deshalb etwa 2/3 des Geldndes nur 1-5
Recklinge/ar auf, also eine auf die Dauer kaum aus-
reichende Verjlngung. Im oberen Hangteil dominiert
hingegen an vielen Stellen der Lirchenjungwuchs, da
die Larchensamen hier in den zahlreichen Yiehgangeln
und Bodenanrissen ein geeignetes Keimbett finden.

Als ausgesprochene Fehlstellen in der Arvenver-
Jiingung fallen zwei Geldndestellen auf, die sich
durch sehr dichten Bewuchs auszeichnen: Der Rand
der Lawinengasse mit Griinerlen und Hochstaudenflu-
ren (Nr. 7 in Abb. 39) sowie feuchte und gleichfdr-
mig steile Hangpartien (35-400) mit lppigem Gestripp
aus Alpenrose und Heidelbeere {Nr. 6 in Abb. 39},
die den Tannenhdher vollstdndig daran hindern, bis
zum Boden vorzudringen und Verstecke anzulegen,

4.1.1.4 Der Einflup des Reitgrases auf den VYerjiin-
gungsansatz

SchlieBt sich das Wollige Reitgras Calamagrostis
villooga 2zu dichten Herden zusammen, so weisen diese
eine geringere Verjiingung auf als direkt benachbarte
Iwergstrauchflichen (Abb. 43). Allerdings kdnnen an
ginstigen Stellen im Reitgras Jungwuchsdichten er-
reicht werden, die denjenigen an verjlingungsschwa-
chen Zwergstrauchflichen nicht nachstehen {vgl. Pro-
befldchen A und B in Tab, 19}, Typisch ist das Feh-
len von Jungwuchs im Reitgras, wenn daneben groBere
Zwergstrauchfldchen vorhanden sind (Probefldche C).

Zu einem dhnlichen Ergebnis kam AUER (1947}: Er
zihlte auf 1 ha einer insgesamt sehr verjiingungs-
schwachen Partie des Nordwesthanges unterhalb Muot-
tas Muragl je ca. 1 Jungarve pro ar sowchl in der
Calemagrostig-Subassoziation als auch in der Rho-
dodendron ferrugineum-Yariante des Larchen-Arven-
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Abb, 43: Reitgrasfldche im God da 1a Stretta

waldes, dagegen ca. 13.Jungarven in der Vaceinium
myrtillug-Subassoziation. JUNG (1966) stellte in
den Sibirischen Zirbelkieferwidldern des Altais
ebenfalls eine wesentlich geringere Arvenjung-
wuchsdichte in farn- und reitgrasreichen Waldty-
pen gegenliber solchen mit liberwiegender Moos- und
Iwergstrauchvegetation fest,

Die Aufgliederung des Arvenjungwuchses nach der
Vitalitdt in Tab. 19 zeigt nur einen geringen Un-
terschied zwischen Zwergstrauch- und Reitgrasfli-
chen, der die mangelhafte Verjiingung in den letzte-
ren nicht zu erkldren vermag., Anscheinend ist die
Beeintrachtigung der Jungarven durch den Hurzel-
filz des Reitgrases nicht von entschejdender Be-
deutung. Aussagen iiber die empfindliche und wohl
entscheidende Phase wahrend der Keimung sind da-
bei nicht méglich, da abgestorbene Keimlinge sehr
vergdnglich sind und zudem sehr schwer quantitativ
zu erfassen, Jedoch muf berlicksichtigt werden, daB
die Nihrstoffreserven dem Arvenkeimling bereits im
ersten Jahr ein krdftiges Wachstum ermdglichen
{Abb. 44). Versuche von KUOCH & AMIET (1970) im frei-
tand und im Gewdchshaus ergaben keinen Hinweis,
daB unter der Konkurrenz von Calamagrostis villoaa
eine Keimhemmung der Arvensamen auftritt.

Die hohen Jungwuchsausfalle im Calamagreatietum
villosae adsnostyletosum in Versuchsaufforstungen am
Stillberg, Uber die SCHUNENBERGER {1975) berichtet,
sind nicht auf die Reitgrasflichen innerhalb des Ar-
ven-Lirchenwaldes iibertragbar. Das Calamagrostietum
villosae komut hauptsdchlich in feuchten, schattigen
und windstillen Rinnen vor; es sind dies Tawinen-
und schneedruckgefdhrdete Standorte, in denen der
Schnee zudem spdt ausapert und deshalb fiir die Arve
die Gefahr einer Pilzinfektion sehr grofl ist
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{Schneeschiltte Phacidium tnfestans, weniger Herpo-
trichia Juniperi). Die Reitgrasflichen im Arven-L&r-
chenwald findet man dagegen auf ginstigeren und aus-
geglicheneren Standorten bezliglich Strahlung und
Schneedeckendauer. Die Konkurrenzkraft des Reitgra-
ses ist hier geringer, wihrend die der Arve zunimmt,

Abb. 44: 5 Jahre alte Jungarve

Die Altersstruktur des Jungwuchses kann in direkt
benachbarten Flichen sehr verschieden aussehen. Die
Zwergstrauchfldchen in A und B (Tab. 19) weisen ei-
nen sehr geringen Anteil an 1-25-jahrigen auf, d.h.
die Verjingungspotenz ist riickldufig. Das gemahnt
zur Vorsicht, aus anderen Fli¥chen mit niedrigerem
Anteil an 26-50-jihrigen direkt eine Mortalitdtsra-
te ableiten zu wollen, wenn Ausbreitungs- und Keim-
verhiltnisse nicht bekannt sind, da diese gerade in
der Nihe der absoluten Waldgrenze besonders wechsel-
haft sein dlirften. JUNG (1966) fand 1n verschiede-
nen Waldtypen im Altai ebenfalls eine sehr unein-

heitliche Altersstruktur der Jungarven (P. eibiriea).

Aus seinen Ausfilhrungen wird nicht ganz klar, wie

er dabei auf einen Rlickgang von 75% der Jungarven
kommt (dieser mlBte m.E. wesentlich hther liegen!).
In den Probeflichen A und B der Tab, 19 hat in der
jUngsten Baumgeneration {1-25-jdhrige) ein Ausgleich
zwischen den Vegetationseinheiten stattgefunden; der
Anteil an Verjungungsstellen entspricht jetzt viel
eher den Flichenanteilen. Eine solche Sukzession in
Reitgrasflichen veranschaulicht auch Abb. 45. Wenn
keine Storungen an der Bodenoberfliche auftreten
{Tritt, Schirfungen), spielt dabei die Lirche als
Mineralbodenkeimer keine Rolle mehr (AUER 1947}, Die
Jungwuchsarmut der Reitgrasbestdnde kann bei der Ar-
ve also wohl nicht allein durch die Konkurrenz des
Reitgrases bedingt sein. Vielmehr muB in Oberein-
stimmung mit den Beobachtungen am Tannenh#her ange-
nommen werden, daB dessen Abneigung, in hohen, dich-
ten Grasfluren Verstecke anzulegen, eine entschei-

Tab. 19: Verteilung, Vitalitdt und Altersstruktur der Verjlngungsstellen der Arve in

3 Probefldchen im God da la Stretta mit unterschiedlichem Anteil an Zwergstrauch (ZM)-
bzw. Reitgrasvegetation (Rgr). Nur das jeweils kraftigste Exemplar einer Kernwuchssipp-
schaft wurde zur Beurteilung der Vitalitdt herangezogen {vgl. 4.1.1.6). Die Altersklas-
se 1-25 Jahre wurde zur Verdeutlichung der Tendenzen nochmals aufgegliedert.

Probeflédche A (2,24 ar) B (3,92 ar) C (1,0 ar)"

Anteile der Vegetation Iw Rgr In Rgr Iw Rgr
(10%)  (90%) (202) (80%) (80%) {20%)

Verjingungsstellen

pro ar 78 27 28 7 136 0]
Anteil in % an

Gesunden 53 55 63 64 64

schwach Geschiddigten 32 21 21 20 26

stark Geschidigten 10 6 2
Abgestorbenen 5 18 8 8 8
Anteil in % an

1-12-jdhrigen 6 26 22 35
13-25-jdhrigen 22 45 43 25
26-50-jihrigen 72 29 82 35 40




dende Bedeutung zukommt. Bezeichnend und auf das
spezifische Versteckverhalten des Tannenhdhers zu-
rilckzufUhren {st die Konzentration von Jungarven

an Vegetationsriéindern, an Erhthungen und im locker-
rasigen Bereich unter den Kronenrdndern (Abb, 45},

" A Arve , « Verjingungsstelle
L Larche, o " "
LBctumkrcme S Stumpf “H Nadelstreu

{_) erhohte Stellen i’} Zwergstrauchfldchen

Abb, 45: Skizze der Verjiingungsstellen der Arve in
einer Probefliche des Stazer Waldes mit vorwiegen-
der Cqlamagrostia villosa-Vegetation; gleichfdrmig
leicht gegen Westen geneigte Lage. Juli 1975
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4.1.1.5 Die Altersstruktur des Arvenjungwuchses

Die Altersbestimmung der Jungpflanzen geschah
durch Abzdhlen der Jahrestriebe, was etwa bis zum
25. Lebensjahr genau ménlich war. Ein Vergleich der
Altersstruktur des Jungwuchses mit der Samenproduk-
tion der Arve ergibt nicht den klaren Bezug, den
man vielleicht erwarten wilrde (Tab. 20). Dies hat
mehrfache Grlinde. Zuerst wire zu nennen, daB die
Erfassung der Samenproduktion relativ grob ist, ins-
besondere umfapt die Bezeichnung Streumast einen
weiten mittleren Bereich in der Hiufigkeitsskala,
Stark modifizierend auf den Keim- und Wachstumser-
folg wirken natilrlich auch die Witterungsverhdltnis-
se, Im Zusammenhang damit steht auch die verlinger-
te Keimruhe der Arvensamen, die teilweise erst im
zweiten Frilhjahr keimen. Wenig EinfluB hingegen
diirfte nach den vorliegenden Untersuchungen den
Populationsdichten von Mausen und EichhOrnchen 2u-
kommen, '

Der Tannenhdher ist sicherlich ein wichtiger
Faktor beim Ausgleich des Arvenjungwuchses Uber die
Zeit hinweq. Durch die Transportfihigkeit gleicht
er die verschiedene Samenproduktion der einzelnen
Waldteile aus. Auch dlirfte ihn sein ausgezeichnetes
Ortsgeddchtnis in die Lage versetzen, bei diesjdh-
riger Nahrungsknappheit auf etwaige Uberschiissige
Vorrdte der Vorjahresernte zuriickzugreifen. Dem
Verjiingungsschub, den man nach Vollmasten erwartet,
wird so die "Spitze" genommen.

Erste Kontrollen auf Jungwuchs aus den zZuvor un-
tersuchten Jahren zu Beginn der Vegetationsperiode
im Juni 1977 brachten auf 160 m’ oberhalb der Wald-
grenze keine und auf 40 m2 innerhalb des Waldes an
verjlingungsstarken Stellen pur 1 Jungpflanze, die
von der NuBernte 1974 stammte, Allerdings ist die
Suche nach Jungarven, die erst am Anfang der zwei-
ten bzw. dritten Vegetationsperiode stehen, sehr
mifhsam und wenig effektiv. Eine umfangreichere Kon-
trolle ist daher erst in 2-3 Jahren sinnvoll.

Tab. 20: Altersstruktur des Arvenjungwuchses im Merbst 1975 im Stazer Wald in Bezug auf die Samenproduktion
{0 = Fehljahr, $ = Streumast, ¥ = Vollmast) im Vorjahr im Forstbezirk Pontresina/Celerina. Keimlinge = 1 Jahr.

Alter 1 2 2456 7 89 1lo 11 12 13
Yerjlingungsstellen
A im Wald 36 727 1 4 61215 8 13 18 11

B Kampfzone 0 1 1 7 2 2 9 611 15 3 &6

Samenpr,

mVopjahr S S S YO VSO0S S s s

15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 1-25

1o 17 9 12 13 14 9 1o 9 2 7 &5 248

1 8 3 1 7 1 3 ¢ 1 2 0O 102

Yy 0 vy 0 S5 S 0 0 S5 S ¥
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4.1.1.6 Die GrioPe der Kernwuchs-Sippschaften der
Arve

Die vom Tannenhiher versteckten Arvennlisse bil-
den nach der Keimung Kernwuchs—Sippschaften, also
Verjiingungsstellen, an denen zu gleicher Zeit aus
mehreren Samen Jungpflanzen aufwachsen. Unter diesen
Umst&nden sind die Jungpflanzen sofort stdrkster ge-
genseitiger Konkurrenz ausgesetzt und nur die stirk-
sten Individuen haben eine Chance hochzukommen. Nach
bisheriger Kenntnis darf man annehmen, daf innerhalb
der Sippschaft die Wurzeln bereits frilhzeitig mit-
einander verwachsen (KUOCH & AMIET). Das bedeutet
fiir die stdrkste bzw. bestplazierte Jungpflanze,
daf sie sich des Wurzelsystems ihrer schwicheren
Nachbarn bedienen kann und somit nicht mehr einge-
engt, sondern sogar geftrdert wird, Durch das ver-
griferte Wurzelsystem wird die Chance einer Infek-
tion mit Mykorrhyza-Pilzen vergrdBert, allerdings
kdnnen dabei auch Krankheiten {Keimnisfiule) Uber-
tragen werden. Das Absterben der schwicheren Neben-
pflanzen kann letztlich dem Absterben von weniger
ginstig plazierten Trieben einer einzigen Pflanze
gleichgesetzt werden.

Zur Ermittlung der Grofe der Kernwuchs-Sippschaf-
ten wurden nur die 1-20-j3hrigen Jungpflanzen her-
angezogen {Tab. 21), da bis zu diesem Alter die Ne-
benpflanzen (auBer Keimlingen) meist noch (lebend
oder schon abgestorben) vorhanden sind. Setzt man
SippschaftsgréBe und Anzahl keimfdhiger Samen
gleich (@ = 1,6}, so ergibt sich daraus, daB im Mit-
tel mindestens die Hilfte der Samen pro Tannenhaher-
versteck (@ = 3,5) gekeimt haben mup. Damit stimmen
die Ergebnisse der Keimfdhigkeitsversuche Uberein
(Tab. 7 A), die bereits zu Erntebeginn nur nach fllr
durchschnittlich knapp die H&1fte der geernteten
NilBchen eine Keimfihigkeit ergaben.

4,1.1.7 Der Anteil der Tannenhdhersaat am Arven-
Jjungwuchs innerhalb des Arvenwaldes

In vielen Fdllen gibt der Standort einer Jungar-
ve Hinweise darauf, ob der Same, aus dem sie keimte,
durch ein Tier verbreitet wurde. Das sind zum einen
ganze Gelindepartien, wenn sie keine Arve tragen

und durch fallende oder rollende Zapfen nicht er-
reicht werden kﬁnnen; zum anderen spezielle Klein-
standorte, wie die Stirnseite einer Zwergstrauch-
bulte oder andere Steilstellen, an denen sich Ar-
venzapfen oder -samen nicht halten kéinnten.
Innerhalb des dichten Arvenwaldes, besonders in
mehr oder weniger ebener Lage, ist es zumeist nicht
maglich, mehr als 10-20% des Jungwuchses als zoo-
chore Ansamung nachzuweisen. An einigen Sonderstand-
orten gelingt dies jedoch fiir 80-100% der Jungpflan-
zen, Es handelt sich dabei sowohl um sehr Jungwuchs-
starke Flichen {z. B. Kuppen mit Waldkiefern, Nr, 4
in Abb. 39 und Bacheinschnitte) als auch um jung-
wuchsarme Stellen (z. B. vermoorte Niederungen, Nr.
2 in Abb, 39). Es kann daher angencmmen werden, dap
in den Ubrigen Waldteilen der Anteil des zoochoren
Jungwuchses dhntich hoch sein dilrfte. Einen weite-
ren Anhaltspunkt dafllr gibt die Verteilung des Ar-
venjungwuchses im Gelinde, die nicht vom Standort
der Altarven oder dem Gefille des Gelindes abhfngt,
wie bei einer Verbreitung durch Zapfenfall oder
-rollen zu erwarten wire. Vielmehr 1iBt die Konzen-
tration des Jungwuchses an Gelinderippen, an Stim-
pfen, an den Kronenrdndern der Fichten usw. auf eine
vorwiegend zoochore Yerbreitung schlieBen (Abb. 46).
5ieht man von den besonderen Konkurrenzverhilt-
nissen einmal ab, die die stirkere Beimischung der
Fichte mit sich bringt, so kann man fUr fast alle
Ubrigen verjungungsschwachen Bezirke {stark vernipt,
geschlossene hohe Reitgrasfldchen, dichtes Gestrlipp
aus Alpenrosen oder Griinerlen, sehr dichte, tiefe
Beastung in meist kiinstlich angelegten Parzellen)
eine stark verringerte Yerstecktdtigkeit des Tan-
nenhdhers nachweisen, Diese Standorte sind gleich-
zeitig fUr den Arvenkeimling unglinstig. Der Tannen-
hdher nutzt vor allem die unter den dichten Baum-
kronen versteckten Niusse als Mahrung; auch hier bei
Lichtmangel, starker Wurzelkonkurrenz und verfestig-
tem Oberboden ohne Rohhumusaufiage {Austrocknungsge-
fahr) hdtte die Jungarve nur geringe Chancen (vgl.
aber Abb. 47). Khnlich ist die Situation am stark
erodierten Stretta-Siidhang, der als gemeinschaftli-
cher Versteckplatz dient (vgl. 3.2.4.2), Somit ver-
bleibt der OUberschuf an Tannenhihervorriten im we-

- sentlichen an solchen Standorten, die sich fiir die

Tab. 21: Die GrBRe der Arven-Kernwuchssippschafien innerhalb des Waldes (A) und in der Kampfzone (B).

Anzahl
Yerjlingungs - Jungarven Mittlere davon in % mit einer Jungarvenzahl von
stellen Jungarvenzah -1 2 3 a 5 6 z7
_ 218 345 1,6 69 16 9 3 2 1 {0,5)
B 127 214 1,7 61 16 15 3 1 1

—— e —
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Abb. 46: Skizze der Verjingungsstellen der Arve in
einer Probeflache im Stazer Fichten-Arven-Liarchen-
Mischwald. Auf der gesamten Fliche dominiert Vacei—
nium myrtillie in der Bodenvegetation,

Jungarven als giinstig erweisen, die Zwergstrauch-
teppiche zwischen den Baumkronen.

Der Anteil des Eichhérnchens an der zoochoren
Yerbreitung ist nicht genau erfafibar, diirfte aber
relativ gering sein, da Ernte- und Transportkapa-
2itdt betrdchtlich hinter den Leistungen des Tan-
nenhdhers zuriickbleiben.

Dem Tannenhdher kommt somit die bedeutendste
Rolle bei der Arvensamenverbreitung innerhalb des
Arvenwaldes zu.

4.1.2 bie Vérjﬁngung der Arve oberhalb der aktuellen
Waldgrenze

MaBgeblich fUr die Grenze des Baumwachstums sind
die Dauer der Vegetationsperiode und der in dieser
Zeit mogliche Strahlungsgenuf (TRANQUILLTNI 1967).
Die Vegetationsperiode mufd ein volles Ausreifen der
neu gebildeten Nadeln ermdglichen. Ist die Cuticula
ungeniigend ausgebildet, so bietet sie keinen ausrei-
chenden Transpirationsschutz, wenn im Spatwinter
und Friihjahr aufgrund zunehmender Tagesldnge und
Erwdrmung die Baume ihre Winterruhe allmihlich auf-
geben und damit fhre Resistenz gegen Dirre und Frost
abninmt. Die fehlende Wassernachlieferung im gefro-
renen Boden und die starke mittdgliche Erwdrmung
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Abb. 47: Zahlreiche Jungarven unter dem Schirm ei-
ner licht stehenden Waldkiefer, die aus Tannenhi-
herverstecken hervorgegangen ist, Die lichte Krone
der Waldkiefer bot im Winter kaum Schneeschutz, so
daB diese Verstecke vom Tannenhiher vergleichswei-
se wenig genutzt worden sind,

der iiber die Schneedecke hinausragenden SproBteile
filhren dann zu einer starken Anspannung des Wasser-
haushaltes, es kommt zur Frosttrocknis (BERGER-LAN-
DEFELDT 1936, TRANQUILLINI & TURNER 1961, TRANQUIL-
LINI 1965, HOLZER 1969, LARCHER 1963). Frost allein
beeintrdchtigt den Baumwuchs weniger, da Arve und

‘Lirche sehr frosthart sind; die Arve ertrigt im Mitt-

winter nach SCHWARZ (1970) Temperaturen bis -40%,
nach ULMER {1937) bis -42%, Die Assimilationsiei-
stung der Arve an der Waldgrenze hdngt stark vom
Wasser- und Warmehaushalt der Pflanze ab, stellt
aber noch keinen limitierenden Faktor flir das Wachs-
tum dar (TRANQUILLINI 1955, 1957, 1965, PISEK &
WINKLER 1958}, selbst wenn bei sonnseitigen Nadeln
durch die intensive Strahlung viel Chlorophyll zer-
stort wird. Die obere Waldgrenze ist daher vor allem
eine Frosttrocknisgrenze.

Differenzierend auf die Standortsverhdltnisse in
der Kampfzone (Abb. 48) wirken sich vor allem die
durch das Relief bedingte Strahlungs- und Windexpo-
sition aus; damit wird auch die winterliche Schnee-
verteilung bestimmt, In Mulden und im Lee von Geldn-
derippen akkumuliert sich der Schnee durch Windver-
wehung sowie durch abgleitende Schneemassen und im
Frilhjahr verzégert sich die Ausaperung durch die
stiarkere Beschattung (AULITZKY 1963, TURNER 1966,
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Abb. 48: Kampfzone oberhalb des Stazer Waldes,
30.4,1975, Die Schnechghe betrdgt an ebenen Stellen
etwa 120 cm; trotzdem ragen auch kleine Jungarven
(40-50 cm, im Vordergrund) schon weit Uber die
Schneedecke hinaus, da sie auf Geldndevorspriingen
stehen. Der Arvenjungwuchs Uberwiegt deutlich ge-
genlber dem der Ldrche. Die hdchsten Einzelbdume

und Baumgruppen (Bild Mitte, hinten} stehen bei
2290 m. Im Hintergrund der Piz Languard.

TURNER u.a, 1975). Es sind dies die bevorzugten
Standerte der frostempfindlichen Alpenrose (Rhodo—
dendron ferruginewn). Den Jungarven setzen hier je-
doch Pilzinfektionen (Schneeschlitte Praoidium in-
festana, Schneeschimmel Herpotrichia junipert,
weniger: Lophodermium pinaatri) stark zu, da

diese wihrend der langen Ausaperungsphase im feuch-
ten Frihjahrsschnee gute Wachstumsbedingungen vor-
finden {DONAUBAUR 1963). Die entnadelten Zweige des
unteren Stammteiles der Arven werden so geradezu zu
einem Anzelger flUr die mittlere winterliche Schnee-
hthe (HOLTMEIER 1967, 1974).

An windoffenen Stellen, besonders auf Kuppen und
Graten ist die Jungarve dagegen Eisqeblidse, Frost
und Frosttrocknis ausgesetzt. Das Eisgeblise (trei-
bende Eiskristalle in wenigen cm Uber der Schnee-
decke) verursacht oft sog. Tischformen, wobei die
unter dem Schnee geschiltzten Zweige unbeschadet
bleiben, der hochragende Stamm im Laufe der Zeit-
aber sidmtlicher Triebspitzen beraubt wird und ab-
stirbt. HWeitere mechanische Schddigungen durch- Schnee-
druck und WildverbiB (Gemse, Schneehase, Birkhuhn,
Schneehuhn) knnen hinzukommen.

Am besten halten sich die Jungarven bei friher
bis mittlerer Ausaperung, hohem Strahlungsgenup
und maBiger Windgeschwindigkeit, also an strahlungs-
begUnstigten Hingen oder Flanken von Gelinderippen,
Kuppen und Rippen erweisen sich ebenfalls noch glin~
stiger als Muldenlagen, Das ergaben Ubereinstinmend

Standortsuntersuchungen und Berichte Uber Aufforstungs-

versuche von AULITZKY (1963), OSWALD (1963), KUOCH

& AMIET (1970), TURNER (1971) und SCHUNENBERGER (197%).
Am Stazer Nordhang findet sich Arvenjungwuchs

(Tab. 22, Abb. 39) in recht guter Dichte (bis &

Exemplare/ar} entlang den Rippen und Geldndevorsprln-

~ gen bis 2330 m; oberhalb sind nur noch Kriippelbdum-

chen vorhanden, von denen die hichsten bis auf

2460 m vordringen. In Mulden reicht das Yorkommen
meist nur bis 2260 m, htichstens bis 2280 m. Am Ost-
hang des Piz Staz macht sich die glUnstigere Exposi-
tion bei sonst Zhnlichen Bedingungen deutlich bemerk-
bar: Entlang den GelandevorsprUngen sind bis 2370 m
Jungwuchsdichten von bis zu 5 Exemplare/ar vorhan-
den, bei 2560 m gibt es im Fels noch 2 m hohe Arven
und vereinzelte Bdumchen erreichen 2650 m. Die hoch-
gelegenen Yorkommen betreffen durchweg Felssfand—
orte, wo durch die Reflexion der Felswand und die
frUuhe Ausaperung der Strahlungsgenuf hoher ist; au-
Berdem treten kaum mechanische Schadigungen auf,
Diese Standortsverdnderungen in der Felswand wirken
im Sinne einer ErhShung der klimatischen Kontinen-
talitdt und ermbglichen 1okal ein ungewShnlich ho-
hes Baumvorkommen, entsprechend dem "Massenerhe-
bungseffekt" bei der Waldgrenze.

Flir sdmtlichen Jungwuchs, der oberhalb der letz-
ten fruktifizierenden Bdume vorhanden ist, gilt mit
Sicherheit, daB er aus Tannenhdhersaat aufgegangen
ist, Beim Verstecken der Vorrdte verhdlt sich der
Tannenhgher in der Nihe der aktuellen Waldgrenze bis
ca. 2250 m noch wle innerhalb des Bestandes: Der
ganze Waldgrenzsaum (ca. 40 Hghenmeter) wird in die
Vorratshortung einbezogen, die Standortauswahl be-
zieht sich vorwiegend auf das Mikrorelief. Dadurch
wird gerade hier im wichtigsten Teil der Kampfzone
ein flichenhaft verbreiteter Jungwuchs ermdglicht.
Je hiher der Tannenhiher dann wihrend seiner Ver-
stecktour steigt, desto starker bevorzugt er vor-
springende Gelidndeformen (Abb. 31)}. Dies geschieht
moglicherweise aus Grinden der Obersichtlichkeit,
vielleicht auch der Orientierung wegen.

Eine auffallende Fehlstelle des Arvenjungwuchses
stellen die Deschampsia-Fluren dar, wo der Tannen-
hdher noch weniger als in den Reitgrasbestinden Ge-
legenheit hat, in den dichten Horsten von Deschampsia
cagopitosa Verstecke anzulegen (Nr. 11 in Abb, 393
Tab., 22). Sehr einfirmige Gelindepartien werden vo@_
Tannenhdher ebenfalls gemieden und weisen demzufol4‘
ge kaum Arvenjungwuchs auf (vgl. Probefldchen 5 bis
7 in Tab, 22; Nr. 11 und 12 in Abb. 39).

Som{t steht das vegetations- und relieforientier-
te Versteckverhalten des Tannenhdhers auch hier
weitgehend im Einklang mit den Standortsansprichen
der Jungarve. Sowohl der Ausbreitungsmodus als auch




die Oberlebensrate begllnstigen so den Arvenjungwuchs
auf konvexen Geldndeformen. Die teilweise sehr wei-
te VYerfrachtung der Arvensamen bis in die Hohenstu-

fen, die nur noch Krilppelwuchs zulassen {vgl. Abb.32),
also momentan keine Yorteile fir die VerjlUngung
bzw. Wiederbewaldung bringt, stellt lediglich eine
tatente Ausbreitungsmoglichkeit dar, die im Falle
einer Klimaverbesserung zum Tragen kame.

Das Aufwachsen des Jungwuchses geschieht jedoch
auch an relativ gilnstigen Standorten der Kampfzone

Abb. 49: Lawinenholz an der Stazer Waldgrenze,
Juni 1977,
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sehr langsam. Nur an wenigen Stellen in der Kampf-
zone finden sich trilppchenweise Bdume, die als neu
aufgewachsene Yorposten des Waldes anzeigen, daB
sich die Waldgrenze, wenn auch sehr langsam, nach
oben verschiebt. In jedem Winter wird durch gro-
Bere und viele kleine Lawinen ein GroBteil der
vorangegangenen Stoffproduktion der Biume in der
Kampfzone wieder vernichtet {Abb, 49),

4.1.3 Die Verjungung der Arve in den Randbereichen
des Arvenvorkommens

4,1.3.1 Die Verjingung der Arve an der Arealgrenze
des Arven-Lirchenwaldes am Beispiel des
Yal Malenco

Die orographische Situation des Berninamassives
bringt es mit sich, daf} Schwerpunkt und Sildrand des
ostschweizerischen Arvenvorkommens bis auf wenige
Kilometer zusammenriicken, Von den Arvenwildern des

Engadins an der Nordabdachung der Berninagruppe bis

zu den Randvorkommen der Arve im Val Malenco auf
der Sildseite dieses Massives sind es durchschnitt-
Tich 12 km Luftlinie, die Arvenbestinde am Ldgh da
Cavloc im Val Forno sind nur 6 km von denen im hin-
tersten Yal Malenco entfernt.

Tab. 22: Dichte des Jungwuchses von Arve und Lirche in der Kampfzone des Stazer Waldes,

Nr. Vegetation Relief Hohe m  Fldche VYerjlUngungsstel- Hiufigkeit der
b, NN ar len/ar Yerstecktdtigkeit
Arve Ldrche des Tannenhihers
1 Rhododendro- gleichférmiger 2230 m 1,4 9 0,7 oft
Vaceinietum Hang
extraeilvaticum
2 Empetro-Yacoinietum Hang + Rippe 2230 m 3,8 13 3 sehr oft
3 Eriophoretum breite Mulde 2240 m 5,7 1,1 0 gelegentlich
4 Deschampaiaflur Rundhécker, 2240 m 2,4 0 0 fast nie
Yerebnung
5 Nardetum Schuttkegel 2250 m 2,7 0 0 fast nie
6 Bmpatro-Vaceinietum  Abrifkante am Bach 2260 m 2,9 15 0,3 oft
7 Empetro-Vacoinietum flacher Hang, 2270 m 1,4 0,7 0,7 selten
Schuttkegel
8 Empatro-Vaccinietum Rippe 2330 m 3,0 4 1,3 sehr oft
9 Bmpatro-Vacoinietum Mulde 2330 m 2,4 0 0 gelegentlich
10 Empetro-Vaceinietum  Rippe 2400 m 15 0,3 0,2 sehr oft
1 Lotseleurictum Rippe 2440 m 2,4 0 0 oft
12 Lotseleurietum Felsabhang 2460 m B 0,25 0 oft




Abb. 50: Lage der Probeflichen im Val Malenco bei Chiareggio. Vgl. Tab. 23,

Kartengrundlage: Blatt 278 M. Disgrazia (1

Schweiz. Der Verlauf der Waldgrenze ist hervorgehoben,

: 50 000) der Landeskarte der

Tab. 23: Verbreitung von Jungarven am Arealrand der Arve im obersten Val Malenco, Ange-
geben sind die Holzartenzusammensetzung in Zehntel der Stammzahl (A = Arve, L = Larche,
F = Fichte; + = wenig vorhanden), die Dichte der Verjiingungsstellen der Arve (Recklinge/
ar) und der relative Mindestanteil der aus Tannenhihersaat gekeimten Jungarven. Die Num-

mern der Probeflichen beziehen sich auf die Abb, 50.

Nr. Hohenstufe Holzarten Arvenjung- Tannenhdher- Bemerkungen
m iib, NN wuchs/ar saat
Siidhang {Chiareggio):
1 1650-1840 F9,L1 0 - 1 Jungarve auf
Fels bei 1680 m
2 1850-2000 F& L5 0,2 (0-2) 1 Jungwuchsdichte
stark wechselnd
3 2000-2150 L 10, F+ A+ 0,2 (0-1) 1 beweidet
4 1950-2050 L 10, A+ 2-5 0,8 beweidet
5 2150-2250 -(Kampfzone) 0,2-0,5(-4) 1 Felsgeldnde
Nordhang (Forbesina):
6 1700-1950 L9,Al 0,2-0,5 0,7 ilppiger Unterwuchs
7 1950-2150 L8, AZ2 1-5 0,6 Beweidung aufgegeben
8 1900-2150 L 10, A+ 0,5-2 0,9 Beweidung aufgegeben
9 2200-2240 ~(Kampfzone) 0,2 (-1) 1 Beweidung aufgegeben

e ——— e e
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Das Auskiingen des Arvenvorkommens ist klima-
tisch bedingt. Die weite Talfurche des Veltlins ge-
stattet den feuchten insubrischen Luftmassen unge-
hindert Eintritt. Das bedeutet im Winter viel und
feuchten Schnee, im Sommer hdufige Gewitterregen,
also eine starke Beeintrichtigung der Konkurrenz-
kraft der Arve gegeniiber Fichte und Lirche und ge-
geniiber der verjUngungsfeindlichen Alpenrose.

Das Yeltliner Haupttal wird erst ab Grosotto
(10 km talaufwirts von Tirano) von der Arve besie-
delt. Von den Nebentilern erreicht das Val Malenco
durch die Abschirmung des Disgrazia-Massives im
hinteren Talabschnitt als erstes eine geniigende
Kontinentalitit des Klimas, um ein Arvenvorkommen
zu ermoglichen. Die weiter talab miindenden Neben-
tiler Valle dei Ratti und Val Masino sind ohne Ar-
ven, wihrend das talaufwirts liegende Puschlav schon
auf weite Strecken besiedelt ist.

Zur Untersuchung des Arvenjungwuchses wiahlte ich
die Gegend von Chiareggio im Talhintergrund des
Val Malenco. Die Arve kommt hier an beiden Talsei-
ten vor, bieibt aber groBflichig immer unter 10%
Stammanteil, Die Fichte dominiert in den Siidexpo-
sitionen bis 1900 m, am Nordhang bis etwa 1700 m,
darlber bis zur Waldgrenze herrscht die Lirche vor.
Die Jungwuchsdichte erreicht streckenweise recht
beachtliche Werte {Nr. 4,7 in Tab. 23). Abgesehen
von der Fichtenstufe trifft man Jungwuchs unabhan-
gig von fruchtenden Altarven in der ganzen Ausdeh-
nung der Hinge auf beiden Talseiten. Am Nordhang
wird das Aufkommen der Jungarven erschwert durch
eine sehr lippige Zwergstrauchschicht (Alpenrose,
Heidelbeere) und Grinerien-Hochstaudenfluren. Die
giinstige Auswirkung der vom Tannenhdher fiir die Yer-
jlinqung standortsgemdf versteckten Niichen kann hier
sehr schin beobachtet werden; zum Uberwi{egenden Teil
143t sich der Jungwuchs auf Tannenh@hersaat zuriick-
fiihren.

Obwoh1 der Bestand an Arven gering ist und weil
der Tannenhdher deutlich seltener als im Engadin
vorkommt {am Nordhang ermittelte ich die Siedlungs-
dichte zu 0,5 Revieren/10 ha, vgl. Tab. 2), funktio-
niert auch hier am Arealrand die ornithochore VYerbrei-
tung der Arvensamen noch unvermindert. Das bedeutet,
dap die dawernde Knappheit an Arvensamen nicht zu
einer totalen Vernichtung derselben durch den Tan-
nenhiher fiihrt. Vielmehr paBt sich dessen Populations-
groBe dem Nahrungsangebot in der Art an, dap geni-
gend "Reserven" librig bleiben, die die Verjingung der
Arve garantieren. Die groBe Mobilitdt des Hdhers ga-
rantiert auch hier eine groBriumige und relativ
gleichmiBige Verteilung der Arvensamen, Die Sukzes-
sion zu einem arvenreicheren Waldtyp 1st nach Be-
endigung der Beweidung am Nordhang jetzt schon auf
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groper Flidche erkennbar, Der noch stark beweidete
Siidhang zeigt hingegen die typische Weidesituation,
d.h. die dem Vieh unzugdnglichen Stellen tragen ei-
nen weitaus besseren Arvenjungwuchsbestand.

4.1.3.2 Die Verjliingung der Arve im Ubergangsbereich
zum subalpinen Fichtenwald

Der Obergangsbereich zwischen dem subalpinen Fich-
tenwald und dem Larchen-Arvenwald 1iegt im Engadin
im Bereich zwischen 1700 und 1950 m iib., RN (mit we-
nigstens noch 1 Zehntel Anteil von Arve oder Fichte),

Die Yerjiingungsverhdaltnisse der Arve im Obergangs-
bereich entsprechen ganz denen, die im relativ schma-
len Fichtenglirtel des Stazer Waldes auftraten (vgl,
Kap. 4.1.1.2}, Im God Chasalitsch bei La Punt-Cha-
mues~-ch als typischem Beispiel herrscht im grboften
Teil des Waldes die Fichte mit 8/10 der Stdmme vor,
der Arve bzw. Lirche kommen je 1/10 zu. Der Arven-
Jungwuchs ist kilmmerlich und betridqt weniger als
1 Exemplar auf 5 ar (Tab. 24).

Mit zunehmender Auflichtung des Waldes (weniger
als 50% Fichten bzw. geringerer Deckungsgrad) ver-
dichtet sich der Jungwuchs 2usehends, und zwar un-
abhdngig vom Anteil der Arven in der Kronenschicht,
Das deutet wiederum auf die Aktivitdten des Tan-
nenhdhers hin, wenn auch die ortlichen Umstdnde
nicht immer eine sichere Bestimmung des zoochoren
Ursprungs zuliefen. Der Tannenhaherbesatz ist auf
Grund von benachbarten Arvenwdldern mit 0,9 Revie-
ren pro 10 ha noch recht hoch (vgl. Tab. 2).

Im geschlossenen, reinen Fichtenbestand des Bosch
da Canova im obersten Bergell konnte von 1550 m bis
auf 1800 m hinauf keinerlei Arvenjungwuchs gefun-
den werden. Bhnlich sind die Verhdltnisse im Bosch
da 8arga (Hohenstufe 1300-1500 m), wo nur eine ein-
zige etwa 3 m hohe Arve an einem typischen Tannen-
hiherversteckort auf einem Felsblock zu finden war.
Beide Wilder werden regelmipig von Tannenhdhern
besiedelt (0,7 bzw. 0,6 Reviere/10 ha, vgl. Tab.2).
Sie bedienen sich zwar bereits zu einem grofen Teil
der Haselnu®, um Vorrdte anzulegen, sie verstecken
aber nachweislich auch Arvennlsse. Das Fehlen des
Jungwuchses diirfte auf die Fichtenkonkurrenz zu-
rlickgehen (vgl, 4.1.1.2),

4.1.3.3 Die Verjiungung der Arve in Berakiefern-Wdl-
dern

Die Aufrechte Bergkiefer (Pinus wnetinata) bil-
det im Gebiet nur im Rundhockergelinde von Maloja
und im OfenpaBgebiet grofflichiqe Bestdnde. Der Tan-
nenhiher bewohnt auch diese Wilder, allerdings in
nur geringer Dichte (0,4 Reviere/10 ha bei Malo-
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Tab. 24: Arvenverjilngung im Obergangsgebiet zum subalpinen Fichtenwald
im God Chasilitsch (Hohenlage 1700-1900 m iib. NN); die Stammanteile der
einzelnen Holzarten (F = Fichte, A = Arve, L = Ldrche) sind in Zehntel
angegeben; die Dichteangaben fiir den Jungwuchs umfassen nur Recklinge
(30-150 cm); die relativen Anteile des aus Tannenhihersaat gekeimten

Jungwuchses sind Mindestwerte.

Holzartenanteil

Deckungsqrad Jungwuchs Anteil aus
(Kronenschicht) Ex/ar Tannenhdhersaat
F8,Al, L1 80-90% 0,2 0,7
dto., unter Liicken im Kronenschluf bis 4 0,7
Fb6,A2,L2 80% 0,2 0,4
F4-5, A 3-2,L 3 70% 0,2 -3 0,3
Fa-5, A2-1,L 4 40-60% 2-10 0,1-0,9
. Lichtungen 0-10% 8-15 0,8
Lawinengassen, einige L 5% 0,5 -3 1

ja, am OfenpaB nicht genauer erfaft).

Im Rundhdckergelinde von Maloja sind keine fruch-
tenden Altarven vorhanden. Der gﬁni]ich auf Tannen-
hihersaat zuriickgehende Arvenjungwuchs erreicht nur
an wenigen Stellen 1 Jungarve pro ar und fehlt ei-
nigen Waldteilen vollstindig. Von einer Sukzession
zum Arvenwald kann deshalb kaum gesprochen werden,
sie steht allenfalls in den allerersten Anfingen.
Die zoochore Verbreitung der Arvensamen durch den
Tannenh@her besitzt in diesem Gebiet eine geringe
Effizienz. Die dichte Zwergstrauchschicht mit viel
Alpenrose und teilweise auch Grinerle, die Mdch-
tigkeit und lange Andauer der Schneedecke und die
schmalen Kronen der Bergkiefern, die kaum Schnee-
schutz bieten, sind Griinde genug, um den Tannenhd-
her davon abzuhalten, in groBerem Umfang VYerstecke
anzulegen. Er hat vielmehr die Moglichkeit, auf
den unmittelbar unterhalb anschlieBenden, weit mehr
Schutz bietenden Fichtenwald und den felsigen Steil-
hang auszuweichen. Weniger bedeutsam diirfte hinge-
gen die grifere Entfernung von Einzelarven (0,5 km)
hzw. Arvenwdldern (1,5 km) sein.

Im OfenpafBgebiet sind die. Verjiingungsverhdltnis-
se glinstiger. Durch geringe Niederschlige und
schlechtes Wasserhaltevermogen der Karbonatb#iden
bleiben die winterliche Schneedecke sowie der Zwerg-
strauchteppich niedriger als bei Maloja. Allerdings
wird hier die Austrocknung fiir viele Keimlinge ver-
derblich, Deshalb findet sich der Arvenjungwuchs am
hiufigsten dort, wo die Bodenentwicklung fortge-
schritten ist und eine Rohhumusauflage aufweist, al-
so hauptsdchlich in den moosreichen Subassoziatio-
nen des Schneeheide-Bergkiefernwaldes (Epfco - Pi-
natum montanae) und des Steinrosen-Bergkiefernwal-
des {Rhododendro hireuti - Pinetum montanae). BRAUN-

BLANQUET u.a. (1954} fanden hier durchschnittlich

15 Arvenjungpflanzen/ar (0-100 cm Hthe)}, in den an-
deren Subassoziationen (eladonietogum bzw. carice-
tosum humilis) nur 1-5. Auf drei grdferen Probefld- .
chen untersuchte ich den Anteil der Tannenhdhersaat
am Arvenjungwuchs. Bei Champsech mit durchschnitt-
lich 4 Recklingen pro ar {30-150 cm Hohe) erwiesen
sich mindestens 80% des Jungwuchses als zoochor. Am
Talausgang der Yal Miglia ist eine typische, wesent-
1ich vom Tannenh&her mitbestinmte Standortvertei-
lung des Jungwuchses zu beobachten: Auf den hoch-
liegenden Terrassen, die im Mikrorelief kaum struk-
turijert sind, finden sich nur sehr wenige, weit zer-
streute Jungpflanzen (weniger als 0,2/ ar). Mit Zu-
nahme der Reliefdifferenzierung kurz vor Erreichen
des HangfuRes steigert sich die Jungwuchsdichte ab-
rupt auf 0,5 - 2 Exempiare/ar. Die Analyse der Klein-
standorte ergab einen Anteil von 90% an Jungarven
zoochoren Ursprungs. Auf den sehr verjlingungsschwa-
chen Rundhigckern des Ofenpasses (0-0,5 Recklinge/ar)
konnten alle Jungpflanzen auf Tierverbreitung zu-
rlickgeflinrt werden.

Die zerstreut in den Bergkiefernwdldern des Ofen-
gebietes vorkommenden Arven, meist begleitet von in-
selartigen Assoziationsfragmenten der Vegetation des
Lirchen-Arvenwaldes (Lariet — Pinetum cembrae) und
den entsprechenden Bodenbildungen {Rohhumuspoister
iber oberfldchlich entkalkten Bdden),tragen deut-
lichen Reliktcharakter und beweisen das friihere Yor-
herrschen des Arvenklimaxwaldes. Die Sukzession zu-
rlick zur Klimaxvegetation ist heute ilberail dort wie-
der in vollem Gange, wo die Standorte durch die Pi-
oniergesellschaften genligend vorbereitet sind. Hin-
sichtlich der zoochoren Yerbreitung der Arvensamen
bestehen dhnliche Verhdltnisse wie im Val Malenco:
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Die geringe Menge der jihrlich zur Verfligung ste-
henden Arvenniisse wird nicht etwa vollstdndig auf-
gebraucht bzw. vernichtet, sondern erlaubt in vol-
lem Umfang Verjilngung und Ausbreitung, Die Popu-
lationsgrife des Tannenhdhers ist dem mittleren
Nahrungsangebot angepapt, die Regulation der Dichte
verhindert eine Zerstdrung der Lebensgrundlage des
Tannenhdhers,

4.1.3.4 Dje Verjilingung der Arve in den Lirchenwdl-
dern

Bie Larchenwdlder der Zentralalpen sind nicht
natiirlichen Ursprungs, sondern entstanden durch
Jahrhundertelange Bewirtschaftung. Wenn der Wald
nicht insgesamt gerodet wurde, so wurden doch vie-
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lenorts die stark schattenden Fichten und Arven se-
lektiv herausgeschlagen, da unter den Tichten Kro-
nen der Ldrchen bessere Bedingungen fir die Wald-
weide gegeben waren. Die Lirche ist durch die dicke
Borke und ihre Austriebskraft auch relativ wider-
standsfdhiq gegen Brande, die zur Rodung oder zum
Abbrennen der "Weideunkrduter" Wacholder und Alpen-
rose gelegt wurden. Die heute noch vorhandenen L&r-
chenweidewdlder sind vdllig iiberaltert, da die aus-
gedehnten Reitgrasfldchen im Verein mit Tritt und
Verbi durch das Vieh kaum eine Verjiingung zulas-
sen.

Artreine Larchenwdlder werden vom Tannenhdher
gemieden, Er besiedelt nur solche Bestinde, in denen
immergrline Nadelhtlzer eingestreut sind (vgl. Tab. 2}.
Er ist auf diese nicht als Brutstitten angewiesen -

Tab. 25: Vorkommen von Jungarven in den L¥rchenwdldern bei Sils (Nr. 1-10 upd 14-19),

im Bergkiefernwald bei Maloja (Nr. 13) und in angrenzenden Weldegebieten {Nr. 11, 12,

19-21) sowie relativer Mindestanteil der Tannenhdhersaat. L = Lirche, A = Arve, Bk =
' Bergkiefer mit Stammanteil in Zehntel. Die Tabelle bezieht sich auf Abb. 51.

Nr. Holzarten Arvenjungwuchs Tannenhdher- Bemerkungen
Recklinge/ar saat

1 L7, A3 2 (0,5-5) 0,8 Beweidung aufgeq,

2 L 10 0 -1 {an Steil- 0,9 beweidet
stelien bis 6)
3 L 10 1 - 5 (unterhalb 0,1-1 beweidet
Gerdllh, 20)

4 A 10, licht 3-10 0.5 Steilhang

5 L9, Al 1-5 0,3 beweidet

6 Ll 1-5 0,6 beweidet

7 L 10 0,2 1 beweidet

8 L 10 0 - beweidet

9 L 10, A+ 0,5-2 0,9 beweidet

10 - vereinzelt 1 Felsabsturz

11 - vereinzelt 1 Weidegebiet

12 - 0,5 -2 1 Heidegebiet, Fels
13 Bk 10, F+ 0-1 1

14 L 10 5 - 8 (1-15) 1 Beweidung aufgeg.
15 L9, A1l 4 -6 (1-10) Beweidung aufgeq.
16 L 10 0,1 -1(3) beweidet

17 L 10 10 - 20 Beweidung aufgeq.
18 L 10, A+, 0,2 - 1 {an Fels Waldgrenzbereich

Kampfzone bis 8}

19 - 0 - Heidegebiet
20 - 0 - Heidegebiet
21 - sehr vereinzelt 1 Heidegebiet, Fels
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die Nester werden auch im L&rchen-Arvenwald oft in
Lirchen gebaut -, sondern auf die Versteckpldatze

im Schneeschutz unter dichten Kronen. Zwar sind fiir
Baumverstecke auch bej der Larche durch die dichten
Flechtenpolster Versteckmbglichkeiten gegeben, sie
reichen aber anscheinend nicht aus. Ganz offensicht-
lich ist es dem Tannenhdher also nicht mdglich, auf
Bodenverstecke zu verzichten, Neben dem fehlenden
Schneeschutz ist es auch die Bodenvegetation (ent-
weder vorwiegend Reitgrasfluren oder in nieder-
schlagsreicheran Gebieten AlpenrosengestrUpp), die
im Larchenwald den Tannenhiher beim Versteckean-
legen behindert. Den Mangel an gilnstigen Habitat-
strukturen in Larchenwdldern mit nur gelegentlich
eingestreuten Arven oder Fichten kann der Tannen-
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hdher bis zu einem gewissen Grade durch die Vergrs-
Berung seines Reyfers ausgleichen, Gerade beim Ver-
stecken der Vorrdte zeigt er im Lirchenwald einen
dhnlichen Expansionsdrang wie an der oberen Wald-
grenze. Er legt vielfach in weitem Umkreis seines
Reviers Depots an, die er dann aber nur in geringem
MaBe nutzt. Es werden auch Einzelarven und kleine
Baumgruppen in die Ernte und in den Yersteckbereich
mit einbezogen, selbst wenn sie auPerhalb des ei-
gentlichen Revieres liegen, Das ist von grofer Be-
deutung fiir die Ausbreitung der Arve, da hier
der Anteil der im Boden verbleibenden Vorratslager
groB ist und damit nicht nur in vom Tannenhdher be-
vorzugten oder besiedelbaren Biotopen Jungarven her-
anwachsen, sondern weit dariber hinaus.

Die H#ufigkeit des Arvenjungwuchses im Ldrchen-

Abb. 51: Vorkommen von Jungarven im Gebiet von Sils und Maloja. Yorlage: Waldkarte
des Oberengadins aus HOLTMEIER {1967). Arvenwilder sind dick, Larchenwdlder schmal
umrandet, Einzelvorkommen als Punkte bzw. Kreise dargestellt. Der 8ergkiefernwald
bei Maloja ist grau schraffiert, Fichten- und Grinerlenbestinde sind flichig dunkel-
grau, Die Nummern der Probeflichen korrespondieren mit Tab. 25. T = Tannenhdher-
reviere auBerhalb des ageschlossenen Arven- und Fichtenwaldgebietes.
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wald nimmt mit steigender Entfernung von Altarven-
vaorkommen und Tannenhdherrevieren ab. Jedoch selbst
in den ausggdehntesten Ldrchenwd1dern im Oberenga-
diner Raum (Sils/Maloja, Abb, 51 und Tab. 25; Zuoz;
Alp GrUm) sind keine Liicken im Jungarvenvorkommen
vorhanden. Das belegt eine horizontale Reichweite
*der zoochoren Arvensamenverbreitung von mindestens
2 km (Zuoz} bzw. 3 km (Sils, Alp Griim) in Gebiete
_auBerhalb des rezenten Altarvenvorkommens, Soweit
diese Gebiete noch beweidet werden, findet sich
Arvenjungwuchs typischerweise fast nur an schlecht
zugdnglichen Stellen (Felsbinder, Bacheinschnitte,
Steilhdange), aber oft in erstaunlicher Dichte (z.B.
am Pru dal Vent/Alp Grim bis zu 7 Exemplare/ar),

Ein sehr anschauliches Beispiel fir die Sukzes-
sion im Lirchenwald und den Einflufl der Beweidung
findet man am Nordosthang der Muott'Ota im Val Fex,
wo die frilher ausgedehnte Weide vor einigen Jahr-
zehnten auf den unteren Waldteil beschrinkt wurde.

_Hier fristen im Mittel 0,2 Jungarven pro ar ein
kUmerliches Dasein (praktisch alle mit Verbifspu-
ren oder mechanischen Schidigungen), wiahrend auPBer-
halb des Weidezaunes oberhalb 2100 m der Arvenjung-
wuchs mit 10-20 Exemplaren pro ar sehr gut gedeiht
{Nr, 16 und 17 in Abb. 51 und Tab. 25).

In Zentral- und Ostsibirien bewohnt der Tannen-
hdher weithin Ldrchenwdlder, die im Unterholz die
Iwergkiefer Pinug pumila aufweisen, deren Samen
dort seine Hauptnahrung liefert und die ausreichend-
Yersteckmoglichkeiten bietet.

4,1.3.5 Die VerjlUngung der Arve auf Weideland

Yom Uberalterten Larchenweidewald ist es nur noch
ein kleiner Schritt zum offenen Weideland. Wie be-
reits dort hangt auch hier die Jungwuchsdichte der
Arve von der Entfernung der ndchsten Tannenhiiherre-
viere (bzw. Arvenvorkommen), vom Standort {stark
strukturiertes Geldnde, Art der Pflanzendecke) und
vom Grad der Beweidung ab,

Das ansehnlichste Beispiel im Oberengadin fUr die
horizontale Ausbreitung der Arve durch den Tannenhd-
her ilber die Waldfldche hinaus ist das Weidegebiet
am Sildosthang zwischen Sils-Baseglia und Maloja.

Wie aus Abb. 51 ersichtlich ist, befindet sich die-
.ses Gebiet am Rande des geschlossenen Arvenareals
iiberhavpt, es weist aber noch durchgehend Arvenjung-
wuchs auf, Die Entfernungen zu den nichsten Arvenvor-
kommen betragen bis zu 3 km. Die Beschrinkung des
Jungwuchses auf steile Geldndepartien {Bacheinschnit-
te, Felsabhinge) ist durch die starke Beweidung be-
dingt; gleichzeitig weisen diese recht unzuginglichen
Standorte den Tannenhdher als alleinigen Yerbreiter
aus,
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Im offenen Wgideland wird der Tannenhiher noch
mehr von vorspringenden Gelidndestrukturen angezogen
als innerhalb des Waldes. Mit grofer RegelmiBigkeit
legt er die Verstecke in Zwergstrauchbulten oder an
Erdanrissen {Bacheinschnitten) an, wo die Rasenfl3-
che unterbrochen ist. Die Rasenflichen selbst, ins-
besondere auch das Nardetwm, meidet er, es sei denn,
sie weisen eine erhebliche Differenzierung im Mikro-
relief auf. Die im Bereich des Stazer Waldes gelege-
nen ehemaligen Weidegebiete (z. B. Nr. ¢ in Abb. 39)
zeigen eine deutliche Abhdngigkeit des Arvenjung-
wuchsbestandes vom Angebot an Zwergstrauchbulten.
Den besten Jungwuchs weist der flache Hang unterhalb
Choma Suot auf, der hier zahlreicher ist als im an-
grenzenden Arvenwald und von Anfang an einem relativ
geschlossenen Bestand zustrebt. Aber auch hier schrei-
tet die Sukzession nur sehr langsam voran entspre-
chend dem geringen Zuwachs der Jungbdume. Mit einem
verstirkten Einsetzen der Wiederbewaldung von aufge-
lassenen Weidefldchen - ob nun erwilnscht oder nicht -
ist unter den hier gegebenen Verhdltnissen friihestens
nach etlichen Jahrzehnten zu rechnen, zumeist wird
man hierfilr jedoch wesentlich lingere Zeitridume ver-
anschlagen miissen. Landschaftspflegerische MaBnahmen
zur Offenhaltung der ehemaligen Weidelandschaft wie
etwa im slUddeutschen Raum diirften deshalb in abseh-
barer Zeit nicht notwendig sein.

Dem an ehemaliges Weidegebiet anschliefenden
Verlandungsbereich des Stazer Sees (Braunseggenried,
Caricetum fuscae; Nr. 8 in Abb., 39} sowie den Hoch-
moerresten und Flachmooren fehlt der Baumwuchs ent-
weder vi1lig oder die Bergkiefer dominiert gegen-
Uber der Arve {Paliid dals Pelets, Plaun da Choma
Sur, Palld Chape).

4.2 Effektivitdt der zoochoren Verbreitung bei der
Arve im Vergleich zu anderen Verbreitungsmig-
lichkeiten

4.2.1 Unter heutigen Verhdltnissen

Die Arvenzapfen bleiben auch nach der Reife ge-
schlossen und fallen erst etwa 1 Jahr spater von
selbst ab, Sie streuen die MNufchen auch beim Auf-
prall am Boden nicht aus. Deshalb bleiben die Zap-
fen in Baumnzhe liegen oder rollen hangabwidrts, wo
sie sich in Geldndevertiefungen sammeln, Die Stand-
orte sind aber fUr die Jungarven oft ungiinstig, wie
Jungwuchsverteilung und Standorttests Ubereinstim-
mend ergaben. Die am Boden liegenden Zapfen werden
leicht eine Beute von Mdusen und anderen Nagern.
Die Vorratsanlage in Miusebauten trigt nichts zur
Arvenverjiingung bei, da die Samen zu tief in der
Erde liegen. MNeben zahlreichen Fillen, die eine
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zoochore Ansamung der Jungarven bewiesen, fand ich
Tediglich eine Stelle, die eine VYerbreitung der Sa-
men durch Herunterrollen oder Verfrachtung im Schnee
{chionochor) vermuten 14Bt. Es handelt sich dabei

um den Steilhang zwischen Silvaplana und Sils-Base-
glia (Abb. 51, Nr. 3). Hier fd11t die hohe Dichte
des Jungwuchses {bis 20 Jungarven/ar) am unteren
Rand der Gerdllhalde im Ldrchenwald auf. Flir die-

se Yerdichtung bietet der Tannenhdher keine Erkld-
rung, da etwas unterhalb im gleichartigen Geldnde
nur 1-5 Jungarven/ar vorhanden sind. Von den zer-
streut stehenden Altarven im Felsabsturz des La
Tscheppa kommen anscheinend herunterrollende oder

im Schnee verfrachtete Zapfen (Lawinengebiet!) am
Ende des Geréillfeldes zur Ablagerung. Der Arven-
jungwuchs findet sich hier ganz im Gegensatz zu den
zoochoren Verjlingungsstellen in Vertiefungen des
Blockstroms und nicht auf den Felsbldcken selbst.
Der EinfluB der Beweidung macht sich erst unterhalb
des Auslaufs der Geriéllhalde stdrker bemerkbar, weil
das Vieh die Blockfelder meidet; die Verjingungsver-
haltnisse sind deshalb relativ ungestort.

Ohne tierische Hilfe wdre also hichstens eine
stationdre Verjlingung und eine hangabwirts gerich-
tete Verbreitung bei der Arve mtqlich. Die zoochore
Yerbreitung ermgglicht dagegen eine fldchenhafte An-
siedlung des Jungarvenwuchses innerhalb des Arven-
waldes und dariiber hinaus ohne wesentliche Einschrin-
kung durch die Geldndeform,

Die Ausbreitunaspotenz hdngt stark von der Mobili-
tit der samenverbreitenden Tierart ab. Die beim Tan-
nenhdher festgestellten Transportdistanzen von bis
zu mindestens 15 km (bei Arvennilissen) bzw., (bei Pi-
nus edulis, Mucifraga columbiana) diurften nur selten
durch den Samentransport der anemochoren Arten in
der Peichweite Ubertroffen werden. Das Verstecken
eines Grofteils der Arvensamen in einem glinstigen
Keimsubstrat durch den Tannenhdher gewinnt gerade
bei groBen Transportdistanzen an Bedeutung und er-
hoht die Ausbreitungseffizienz wesentlich. Beson-
ders dadurch wird der Nachteil der geringeren Samen-
produktion der zoochoren Arten im Vergleich zu den
anemochoren ausgeglichen. Obwohl der Tannenhiher an
den Nadelwald als Lebensraum gebunden ist, ermfglicht
er die Ausbreitung der Arvensamen auch auBerhald
seiner Reviere im offenen Geldnde, sowohl in hori-
zontaler als auch vertikaler Richtung. Eine so weit-
reichende Yerschleppung bzw. Verbreitung von Samen
ist nur einem Vogel mdglich. Das Eichhdrnchen als
Zweitwichtigster ArvennuBverzehrer bleibt deshalb
in seiner Bedeutung flir die Zoochorie weit hinter
dem Tannenhiher zurllck, Da auch innerhalb des Wal-
des der Tannenhaher die grifite Rolle beim Samenaus-

bringen spielt, dirfte er gut 3/4 des gesamten Ar-
venjungwuchses in den Engadiner Wildern ausgebracht
haben.

Ein treffendes Beispiel fiir die Wirksamkeit der
Samenverbreitung bietet die momentane VerJiingungs~
situation in der Kampfzone der Zentralalpen, wo sehr
oft die Arve als hdufigster Baumpionier auftritt
(HOLTMETER 1967, 1974; vgl. Abb. 39 und Tab. 22},
obwohl ihr Ldarche und Bergkiefer als Erstbesiedler
physiologisch iiberlegen sein diirften und bei Ver-
suchspflanzungen bessere Ergebnisse bezilglich Ober-
tebensrate und Hshenwachstum aufwiesen (SCHUNENBER-
GER 1975). Das Yorherrschen der Arve geht deshalb
wohl auf das giinstigere Angebot an keimfihigen Sa-
men an geeigneten Standorten zurlick, d. h. also die
Yerbreitung durch den Tannenhdher ist effektiver
als die bei den anemochoren Arten,

Die Untersuchungen von KUOCH (1965) an der Fich-
tenwaldgrenze im Sertigtal (Graublinden) belegen eine
geringe Wirksamkeit der Hohenverbreitung durch den
Wind. Bereits im Bereich von zwanzig bis neunzig
Hohenmeter oberhalb der Waldgrenze fielen nach gu-
ter Samenproduktion pro m2 héchstens noch 1 bis 2
keimfihige Fichtensamen an (knapp 1% der Samenmenge
innerhalb des Waldes), wobei viele Samen auf kein
geeignetes Keimbett trafen oder schnell ihre Keim-
fahigkeit durch die klimatischen Extreme verloren
{MORGINS in KUOCH 1965). Ein derartiges Samenan-
gebot reicht nicht zu einer Wiederbewaldung aus.

4,2.2 Wihrend des Postglazials

Weitere Hinweise auf die Wirksamkeit der Samen-
varbreitung durch die Hdher erhélt man avs der spit-
und nacheiszeitlichen Vegetationsentwicklung, . Von
den zahlreichen tertiiren Kiefernarten aus dem nord-
lichen Eurasien iberdauerten im borealen Bereich 1
anemochore (Pirnus eylvestris) und 3 zoochore Arten
(P. sthirica, P. pumila und P. koraiensis}. Im Be-
reich der europdischen Hochgebirge sind es 3 anemo-
chore (P. sylveatris, P. uncinata, P. nigra), 1 Zoo-
chore {P. cembra) und 1 intermedidre Art (P. peuce)
(MIROY 1967).

Pinue stbirfoa breitete sich von ihren Refugien

im Altai sehr schnell nach Norden aus und erreichte

den nordlichen Teil Westsibiriens schon im Priboreal
und lange vor der Fichte. Die Verbreitungsgrenze
liegt heute zwischen 1800 und 2300 km vom Altai
entfernt und dehnte sich im Warmeoptimum des Post-
glazials mindestens noch 300 km weiter nach Norden
aus, wie Pollenanalysen von der Tas-Halbinsel erga-
ben (FRENZEL 1968, MIROV 1967),

Weder vom ausgehenden Tertidr noch von den Inter-




glazialen liegen Hinweise vor, daf die Areale der

Arve {Pinus cembra) und der Sibirischen Zirbelkie-

fer (Pinue sibirica) in gegenseitigem Kontakt gestan-
den hitten. Zwischen beiden Arealen klafft heute eine
Liicke von etwa 2500 km. Die eiszeitlichen Refugien

der Arve lagen in der Nihe der heute besiedelten
Hochgebirge: Am FuBe der Karpaten und SUdalpen, in
Ungarn und Polen (MIROV 1967, EMBERGER 1944 in MI-
ROV 1967, WALTER & STRAKA 1970). Von hier aus konn-
ten die Gebirge sehr schnell auch in groBeren Hohen-
lagen wieder besiedelt werden, Wire die Arve lang-
samer vorgedrungen als die Fichte, so hdtte in ho-

hem MaBe die Gefahr der Ausldschung bestanden, da

die Arve der Fichtenkonkurrenz in tieferen Lagen nicht
gewachsen ist. Nach KLEIBER (1974) erreichte die

Arve z.B. das Oberengadin bereits um ca. 8200 v. Chr.,
also zu Beginn des Priboreals.

Viele subalpine und sibirische Holzgewdche haben
es allerdings nicht vermocht, nach Rlickzug des Eises
Nordskandinavien zu erreichen. Das betrifft sowohl
anemochore (Pirus uncinata, Lariz decidua, Alnus
viridia aus den Alpen sowie Lariz efbirica und
Abies sibirica) als auch zoochore Arten (Pinus cem-
bra, Pinus sibiriea). Skandinavien als Zentrum des
Eisschildes sowie die stidwirts flieBenden Schmelz-
wasser und Eisstauseen waren extrem ausbreitungs-
henmend; nur die kleinsten, flugfihigsten Samen,
ndmlich von Waldkiefer (P. sylvestris) und Birke
Betula spes.) erreichten es, Forstliche Versuche
Mit Pinus sibirica und Larix stbirica in Lappland
und in Nordrufland ergaben gute Erfolge (HOLTMEIER
1974, BERG 1958), so daB die Vermutung nahe liegt,
daB die Fichte {im Verein mit dem Weifen Meer) als
Ausbreitungsschranke fiir das Yordringen sibirischer
Kadelhblzer gegen Westen wirkt.

Die Hasel als ebenfalls vom Tannenhiher verbrei-
tete Art konnte in kaum 1000 Jahren ihre Arealgren-
ze im Prdboreal um 700 km vom slidlichen Mjtteleuro-
pa bis Siddschweden vorverlegen (FIRBAS 1949), Bei
einer Mannbarkeit ab 10 Jahren sind damit mittlere
Verbreitungsspriinge von 7 km pro Generation er-
reicht worden, die von Kleinvigeln und Nagern wohl
kaum bewaltigt werden kinnten, so daB FIRBAS einen
Transport durch Flilsse annahm und auch den Menschen
nicht ausschloB, der sich im Mesolithikum auch von
der HaselnuB erndhrte. Demgegeniiber bietet der
Tranéport der NUsse durch Eichelhdher (Garruius
' glandarius) (zur Transporttitigkeit des Eichelhi-
hers vgl, z. B, SCHUSTER 1950) und Tannenhiher eine
recht einfache Erkldrung, Die Hasel besiedelte Mit-
teleuropa lingst vor Fichte und Tanne. Xhnlich war
die Sitvation beim Vordringen des Eichenmischwaldes:
Die vorwiegend vom Fichelhiher verbreitete Eiche
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(TURCEK 1961, 1966) wanderte gleich schnell wie die
anemochore Ulme. '
Die postglaziale Verbreitungsgeschichte der Holz-
gewdchse zeigt also, daB die Windverbreitung kei-
nesweqs der durch Tiere iiberlegen zu sein braucht,

4.3 Anpassungen der Arve an die Samenverbreitung
durch Yigel

Die Mehrzahl der ca. 105 Kiefernarten verbreitet
sich anemochor. Zahlreiche Arten besitzen jedoch
bereits groBere Samen mit verringerter Verbreitungs-
miiglichkeit durch den Wind, ohne aber spezifische
Anpassungen an Tierverbreitung entwickelt zu haben,
£twa 12 Arten, aus den Sektionen Cembra und Cambroi-
des (Subgenus Haploxylon)sind durch weitgehende Um-
bildungen an Zapfen und Samen an eine Verbreitung
nahezu ausschlieBlich durch Tiere angepaBt (MIROV
1967, KROSSMANN 1972),

Die Verbreitung durch den Wind erfordert sehr
kleine und langgeflligelte Samen, um wirkungsvoll
zu sein, Dem Keimling werden somit nur wenige Nihr-
stoffe mitgeliefert und seine Konkurrenzkraft ist
entsprechend gering. Ausgepridgt anemochore Baumar-
ten besitzen deshalb eher Vorwald- bzw. Pioniercha-
rakter oder besiedeln Sonderstandorte (z. B. Pinus
sylveatris, Lariz, Betula, Alnus).

Im Gegensatz dazu wird die Klimaxvegetation an
besseren Standorten mejst von grofsamigen und da-
durch anfangs wuchskriftigen und schattenertragen-
den Baumarten aufgebaut (z. B. Quercus, Fagus, Pi-
nue cembra, P. gibirica); diese Samen sind in der
Regel zoochor.

Yerglichen mit den windverbreiteten Arten unter-
liegen die Anpassungen an Tierverbreitung einem ge-
rade entgegengesetzt wirkenden Selektionsdruck. Die
Samen brauchen nicht mehr qegen Fraffeinde geschlitzt
zu werden, vielmehr sollen sie eine groBe Anziehungs-
kraft auf die als Verbreiter fungierenden Tierarten
ausilben. Das wird hauptsdchlich durch groBe und kalo-
rienreiche Samen erreicht {(vgl. Tab, 17 und 26). Die
Oberfiille an Nahrungsangebot wihrend der Reifezeit
filhrte zwangsldufig zur Ausbildung einer Vorrats-

‘wirtschaft bei den betreffenden Tierarten, da sie

hierdurch einen erheblichen Selektionsvorteil er-
hielten. Damit war aber auch schon erreicht, dap
nicht alle Samen sofort durch FraB vernichtet wur-
den, sondern in die Reviere der Tiere verschleppt
und dort zumeist im Boden und vor weiteren Zugrif-
fen gesichert versteckt wurden,

Deutlichstes Merkmal der zoochoren Samen sind
die rlickgebildeten Flugorgane. Weiterhin sind diese
Samen relativ dilnnschalig, so daB sie von den Tie-
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Tab. 26: Samenvolumen, Schalendicke, das Yerhdltnis von beiden (SD/V) und Fliigellinge bei
einigen Kiefernarten nordamerikanischer (NA) (nach YANDER WALL & BALDA 1977) und europd-
ischer (E) Herkunft. Yerqleichsweise {st die HaselnuB aufgefiihrt. Ausgeprdqt zoochore oder

anemochore Arten sind gekennzeichnet (Z, A).

Art Yolumen Schalendicke SD Fllugelldnge Herkunft
m1/NuB i v

Pinus aristata A 0,03 0,14 4,7 12 NA
Pinus ponderosa A 6,03 0,34 11,3 29 NA
Pinys flexilis 0,13 0,48 3,7 7 NA
Piﬁus coulteri 0,32 0,72 2,3 25 NA
Pinua cembra _ z 0,36 0,65 1,8 0 E
Pinus edulis z 0,36 0,39 1,1 0 NA
Pinus pinea 0,60 1,42 244 kurz E
Pinus sabintana 0,73 1,53 z,1 kurz NA
Corylus avellana 1 0,90 1;29_ 1,4 0 E
(Bergeller Wild- )

form)

ren besser bearbeitet werden kdnnen und dickschali-
geren Samen vorgezogen werden. In Nordamerika, wo
mehrere zoochore Kiefernarten nebeneinander vorkom-
men, fiihrte der Selektionsdruck zu einer besonders
deutlichen Abnahme der Schalendicke bei Pinue edu—
17 (Tab, 26) (VANOER WALL & BALDA 1977). Weiter-
hin zeigt der Yergleich mit der schon recht stabi-
len Haselnuf (Corylus avellana), daB die Samen von
Pinus sabintana und P. pinea lberdimensionierte
Schalen haben, die vielleicht als Relikt des Schut-
zes vor Frafifeinden angesehen werden kdnnen,

Als besondere Anpassung muft man auch werten,daB
sich die Schalenfarbe bei unentwickelten Samen (Hoh1-
kiorner) dndert. Dies erleichtert dem Hiher die Un-
tefscheidunq Zwischen efbaren, d.h. meist auch keim-
fihigen $amen und so]ehen; die verdorben sind. Da-
durch erhbht sich die Effizienz bei der Ernte und
der Yerbreituna der Samen {vgl. Abb. 14).

Aufbau und Stellung der Zapfen erleichtern den
erntenden Tieren das Erreichen der Samen. Bei der
Arve sitzen die Zapfen‘meist zu mehreren am Zweiq
und sind nach oben oder doch zur Seite gerichtet
und dadurch leicht erkennbar und Teicht 2u bear-
beiten (Abb. 15), Die Zapfenschuppen sind dlnn und
beim reifen Zapfen leicht abzubrechen; sie bleiben
aber geschlossen, um die Samen bis zur Ernte durch
die Tiere zurilickzuhalten. AuBerdem liegen die Samen
in Vertiefungen der Schuppen und werden durch die
umgebildeten rudimentiren Fliige! zusdtzlich vor dem
Herausfél1en gesichert. Letzteres ist besonders bei
P. edulis ausgebildet, da deren Zapfenschuppen ab-
spreizen und die Samen viel mehr gegen das Ausfal-

len geschiitzt werden mlssen (YANDER WALL & BALDA
1977). Die Reife der Samen kann sich so iiber einen
ldangeren Zeitraum hinziehen, auch begiinstigt die
grofe Nihrstoffreserve ein Nachreifen der Samen.

Betrachtet man vergleichsweise anemochore Ar-
ten wie etwa Pinus sylvestrie oder P. uncinata,
so falit auf, daB deren Zapfen meist einzeln aufien
an den Zweigen hdngen, oft nach hinten (bzw. oben)
gerichtete stachelige Schuppenfortsitze und sehr
stark verholzte Schuppen besitzen, die nur schwer
entfernt werden kinnen. Auch bei unentwickelten Sa-
men werden Fligel ausgebildet, wodurch samensuchen-
de .Tiere erst nach genaver Inspektion der Zapfen
feststellen kiinnen, ob sie efbare Samen enthalten,
Dadurch wird die Effizienz der Mahrungssuche stark
vermindert.

Eine ganze Reihe von Kiefernarten besitzen Zapf-
fen- und Sémenmerkma]e. die keinen von beiden Yer-
breitungstypen entsprechen, sie erscheinen interme-
dldr. Bei einiqgen diirfte es sich um Ulbergangsstadien
von der Anemochorie zur Zoochorie handeln (vq]. Tab.
26), jedoch konnte dies bei manchen Arten (besonders
mit Yerbreitungsschwerpunkt in Klimaten mit Trocken-
zeiten und flachgrindigen Standorten) als Anpassun-
gen an Waldbrdnde gedeutet werden, Deren hartschuppi-
ge lapfen offnen sich erst bei groferer Hitze (100°
- 40000) und Uberstehen wie die dickschaligen Samen
das Feuer meist unbeschadet. Die Samen finden auf
der Brandfliche ein relativ giinstiges Xeimbett
{KLOTZLT 1973). Es fd11t auf, daB die Kiefernarten
mit derart intermedidrem Samentypus (relativ schwe-
re Samen mit dafilir unzureichenden Fliigeln} nahezu




alle sehr kleine Areale besitzen (z. B. Pinue pinea*,
P. peuce, P. torveyana, P, sabinfana und viele me-
xikanische Arten; MIROY 1967, KROSSMANN 1972). Wenn
auch im einzelnen sehr verschiedenartige Griinde da-
flir angefilhrt werden konnen, so ist man doch ver-
sucht, die eingeschridnkte Verbreitungspotenz der
Samen als einen wesentlichen Faktor dafiir anzusehen.

Es miite dies aber im einzelnen noch liberpriift werden.

~ Die Differenzierungen der Zapfen zogen natiir-
1ich auch entsprechende Anpassungen bei den Tieren
nach sich, die sich von diesen Samen erndhren. Bei
anemochoren Arten waren es vor allem die Kreuzschni-

* Die heutige Verbreitung von P..pinea st anthropo-
gen, sie entstammt vermutlich kleinfldchigen Sonder-
standorten in Sandgebieten an der Mittelmeerklste
(MIROY 1967).

.—— Pinus sibirica
—~=P. pumila
.= P kOraiensis D

-—Nucifraga
caryocatactes
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bel (Loxzia), die diese nahrungsokologische Nische
erobert haben; bei den zoochoren Arten war die Aus-
bildung einer Yorratswirtschaft durch die Tannenhd-
her (Mucifraga) die entscheidende Anpassung. Die
starken ortlichen und zeitlichen Fruktifikations-
schwankungen der Coniferen priagen beiden Gattungen
charakteristische Zlige auf: Sie besitzen efne arofe
Mobi1itdt, richten ihren Jahresrhythmus auf die Fruk-
tifikationsverhdltnisse aus (z. B. die Brut im Spdt-
winter) und neigen zu Invasionen.

Die ortsgebundenen Saugetiere hatten sowohl bei
anemochoren als auch bei zoochoren Samen der Konkur-
renz der Yigel wenig entgegenzusetzen, weshalb es
keine Sauger gibt, die ihre Existenz in so hohem
Mape auf Konjferensamen aufbauen wie Kreuzschnabel

und Tannenh@her,

Abb. 52: Areale des Tannenhihers in Asien (mit den Rassen: 1 N.e¢.caryocatactes, 2 N.c. macro-

rhynchos, 3 N,c.kamtchatkensts, 4 ¥.c.votachildi, 5 N.o.japonicus, 6 N.c.owstoni,
8 N.o.hemispila, 9 N.c.multipunctata) (nach DEMENTIEY u.a. 1970, ALI & RIPLEY 1972

cella,

und VOOUS 1962} sowie einiger groBsamiger Kiefernarten {innerhalb Punk

mandi, B Pinue bungeana, G Pinusg gerardiana, W Pinus vallichiana) (nach MIROY 1967, KROSS-

MANN 1972).

7 N.e., ma-

tlinien: A Pinus ar—
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4.4 Arealgeographische Situation von zoochoren
Kiefernarten und Tannenhdher

Bei einem Yergleich der Areale fdllt auf, daf
in Nordasien zwischen der Verbreitung der Tannen-
hiherrassen und derjenigen der grofsamigen Kiefern-
arten Pinus stbirica, P. pumila und P, koraiensis
eine grofie Ubereinstimmung besteht. Gelegentliche
Abweichungen (vgl. Abb., 52) rlihren von der z. T.
noch unvollstindigen Kenntnis der Areale her oder
auch durch Einbeziehen von Funden von Einzelpflan-
zen mit weit auBerhalb des normalen VYorkommens in
die Arealgrenzen (z. B. Pinue koraiensia in Korea,
MIROV 1967). Andererseits liegen auch viele Berich-
te vor, daB auch innerhalb der Gesamtareale Liicken
bzw. Vorkommen von zoochoren Kiefern und Tannenha-
her zusammenfallen (vgl. z. B, STEGMANN 1931, BERG-
MAN 1935, JOHANNSEN 1944, DEMENTIEY u.a. 1970).

In Abb. 52 sind weiterhin die Areale von mehreren
Kiefernarten der Zentral- und ostasiatischen Gebir-
ge eingetragen, die ebenfalls efibare und groBe Sa-
men {Pinus gerardiana, Pinus armandi sowie auch Pi-
nus bungeana und P, wallichiana = P. griffithii =
P. exeelsa) besitzen {MIROV 1967, RIDLEY o.J.. Agri-
culture Handbook). Deren Ausbreitung durch den Tan-
nenhiher ist jedoch {noch) nicht bewiesen. Auch hier
erkennt man eine Koinzidenz der Areale.

An sich ist der Tannenhiher wie alle Corviden ein
Allesfresser; das offenbart sich am deutlichsten
wahrend der Invasionen {vgl. BOECKER 1970, TIETZE

1 1971, HOLLYER 1970 u.v.a.). So gehdren die Samen von
Pieea und einigen anemochoren Pinus-Arten zu seiner
tiblichen Nahrung. Es gibt allerdings nur eine einzi-

ge Tannenhiherrasse, nimiich N.c. rotsehildi{ im
Tien-Shan, die allein mit Fichtensamen (Picea schren-
kiana) auskommt und als einzige solche kleinen Samen

hortet (KIRIKOY 1936). Im Vergleich zur Erndhrungs-

weise der iibrigen Tannenhdherrassen sind die euro-
pdischen Populationen (N.e. caryocatactes), soweit
sie lediglich Haselniisse verzehren, ebenfalls eine
Ausnahme, Fiir die Bewohner der Himalayakette (N.c.
multipunotata, N.c. hemispila, N.c. macella) spie-
len Haseln (Corylus spee.)} und Walniisse {Juglans
spee.) neben den Samen von Pinus wallichiana, P.
gerardiana und Picea morinda eine grofie Rolle (ALI
& RIPLEY 1972).

Das Areal des Tamnenhihers iibertrifft deshalb das
der zoochoren Kiefern. Durch seine grofe Gkologische
Valenz kommt er schon dort vor, wo groBsamige Kie-
fern dem Bestand nur geringfiigig beigemischt sind
(JOHANNSEN 1944, GROTE 1947, im Engadin vgl. 3.1.3
und 4.1.3). Das ist von ausschlaggebender Bedeu-
tung flir die Wirksamkeit der Samenverbreitung, ins-
besondere wenn Klimaschwankungen Arealverschiebungen
ermiglichen bzw. erzwingen.

In Nordamerika besorgen aufier dem Clark's Nut-
cracker Nucifraga columbiana noch 3 weitere Hiher-
arten (Gymmorhinua eyanocephala, Cyanocoitta stelleri
und Aphelocoma coerulescens) die Samenverbreitung
von mehreren Kiefernarten (P. albieaulis, P. flexi—
its, P. edulis, P. cembroides s.l.; YANDER WALL &
BALDA 1977, BALDA & BATEMAN 1971). Auch hier ist
das von den Hihern gehaltene Areal grifer als das
der zoochoren Kiefern {ROBBINS et al. 1966, MIROY
1967, GOODMWIN 1976).
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5. SchluBbetrachtung liber die Bedeutung der Koevolution von Tannenhiher und Arve

Tannenhdher und Arve bilden eine enge Lebensge-
meinschaft. Die starke gegenseitige Anpassung und
Forderung weist diese Gemeinschaft als Mutualismus
aus; eine obligatorische Verbindung zwischen den
beiden Organismen besteht nicht.

Das gkologische Optimum des Tannenhihers 1ieqt
im Arvenwald; er erreicht hier seine maximale Dich-
te und Dominanz. Er ilbertrifft alle anderen, dko-
logisch teilweise dhnlichen Arten (z.B. Spechte,
Haher, Eichhornchen) in Hdufigkeit und funktionaler
Anpassung. Deshalb stellt er das wichtigste Verbrei-
tungsagens flir die Samen der Arve dar. Der Typ der
Samenverbreitung muf auf Grund der fortgeschritte-
ren Koevolution und der sehr wirksamen Mechanismen
bei der Ausbringung als synzoochor bezeichnet wer-
den®. .

Die natilirliche Arvensamenausbreitung durch den
Tannenhdher dient ohne Zweifel den forstlichen In-
teressen und hat somit langfristig betrdchtliche
volkswirtschaftliche Bedeutung, Hinzu kommt, daf der
Tannenhdher nicht durch das Befressen von Knospen
und Trieben (wie z. B. das Eichhérnchen) oder durch
mechanische Beschddigungen (Ringeln, Hohlenbau wie
die Spechte) in forstlichem Sinne schiddlich wird.

Die Naturverjiingung der Arve ist ausreichend, um
den Bestand der Arvenwdlder - auch am Arealrand -
zy erhalten sowie eine Ausbreitung der Arve an ge-
eigneten Standorten zu gewidhrleisten. Die Sukzession
zum Arvenwald setzt in den Uberalterten und degradier-
ten Wildern und in der Kampfzone oberhalb der aktu-
ellen Waldgrenze iberall dort ein, wo die Stirfak-

* MOLLER-SCHNEIDER 1977 stuft die Samenverbreitung
durch den Tannenhdher als Dysochorie ein (d.h. zu-
fdllige Verbreitung beim Befressen oder Transpor-
tieren). Das regelmiBige Ausbringen eines Grof-
teils der Samenernte in geeignetes Keimsubstrat
widerspricht m.E. dem Wesen der Dysochorie; dies
dhnelt vielmehr dem Vorgang von Endo- oder Epizoo-
chorie.

toren, die zur Degradation filhrten, beseitigt worden
sind, Das langsame Fortschreiten der Sukzession nahe
der abscluten Grenze des Waldvorkommens iiberhaupt
stellt Forstwirtschaft und Landesplanung vor die Tat-
sache, daB in den seit Jahrhunderten unter Raubbau
und Fehlbewirtschaftung leidenden Wildern keine ra-
sche Regeneration innerhalb weniger,Jahrzehnte er-
wartet werden kann. VYor allem an entwaldeten Hingen,
die stark lawinengefihrdet sind, ist eine schnelle
Abhilfe nur durch Verbauung zu erreichen; zusitzli-
che Aufforstungen beschleunigen das initialstadium
der natlirtichen Sukzession zum Wald. Derart kostspie-
lige und arbeitsintensive Mafinahmen kénnen jedoch nur
an den wichtigsten Gefihrdungsstellen durchaefiihrt
werden. Der Bedarf an Arvensamen zu Aufzuchtzwecken
in Forstgdrten ist darum relativ gering und kann
durch lokale MaBrahmen (z. B, Baumnetze) gesichert
werden, Die eingeschrinkte Beschaffung von Arvensamen
ist kein Argument gegen den Schutz des Tannenhihers.

Es besteht kein Grund zur Annahme, daB durch Ein-
griffe in den Populationshaushalt des Tannenhihers
eine Verbesserung der Verjilngungssituation der Arve
zu erreichen wire. Die Siedlungsdichte des Tannen-
hdhers entspricht vielmehr dem bijozonotischen Gleich-
gewicht und der Erndhrungskapazitit seines Lebens-
raumes. Eine Dezimierung hitte lediqlith efinen Zu-
strom von Bewohnern der Randgebiete zur Folge, der
die Bestandesliicken aufflillen wiirde.

Die Schutzbestrebungen um den Tannenhiher grin-
den sich neben dsthetischen Gesichtspunkten also vor
allem auf dessen wirtschaftlich und dkelogisch wich-
tiqge Funktionen in der Biozbnose des Lirchen-Arven-
waldes. Schutz des Tannenhdhers und der Arve bedeu-
ten, das naturgegebene Potential der Landschaft zu

" heben und es auf tange Sicht hin flr die Bevélkerung

2u erhalten.
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6. Zusammenfassung

In der vorliegenden Arbeit wurde versucht, die
grundlegenden Beziehungen zwischen dem Verhalten
des Tannenhihers und der Samenausbreitung der Arve
sowie die Auswirkungen auf forstliche Probleme des
subalpinen Gebirgswaldes darzustellen,

In einem fir die Arve Gkologisch optimalen Ge-
biet, dem Stazer Wald im Oberengadin, wurden in den
Jahren 1974 bis 1976 umfangreiche Bestandsaufnah-
men durchgefilhrt. Einige langfristig angelegte Teil-
untersuchungen am Tannenhiher sind derzeit noch im
Gange. Umliegende Talschaften wurden zu Vergleichs-
zwecken in die Untersuchung mit einbezogen.

Der Status der Tannerhdherpopulation im Stazer Wald:

Der Tannenhdher erreicht im gut ausgebildeten
Arven-Liarchenwald seine hochste Populationsdichte
mit etwa 2 Paaren/10 ha, im YWaldgrenzbereich sowie
in degradierten Bestdnden 1ieqgt sie niedriger. Dije
Reviere sind etwa 6 ha grof, iiberschneiden sich
stark und werden von den Revierbesitzern zeitlebens
gehaiten. Reviere und Populationsdichte blieben iliber
die gesamte Untersuchungsdauer nahezu unveridndert.
Nach den bisherigen Ergebnissen lieqt die Reproduk-
tionsrate in durchschnittlichen Jahren bei 2 fliia-
gen Jungvdceln/Paar, die Cberlebensrate von adulten
Exemnlaren bei nahezu B0%. Ner weitaus grofte Teil
der Tannenhdher Uberwintert im Brutrevier.

Die Siedlungsdichte in Fichten- und Bergkiefern-
wildern lieqt viel niedriger {unter 1 Paar/10 ha}),
im Lirchenwald kommt er nur vor, wenn immergriine
Nadelhélzer eingestreut sind.

Das Anlegen und Nutzen der Verstecke durch den Tan-
nenhiher:

Der Tannenhdher fingt bereits im Juli an, Arven-
zapfen zu bearbeiten, Die Sammelperiode beginnt
aber erst mit zunehmender Reife der Arvennlisse,
meist Anfang September. Die Keimfdhigkeit der Samen
betrdgt dann ca., 50%, die ERbarkeit um 90%. In den
letzten 53 Jahren erbrachte die Arve im Oberengadin
19 mal eine Vollmast, 55 mal eine Streumast und 26
Fehljahre, sie ist damit die fruktifikationsfreu-
digste Baumart. Die unterschiedlichen Fruktifika-
tionsverhditnisse in den einzelnen Waldteilen kann
der Tannenhiher beim Vorrdteanlegen zum Teil da-
durch ausgleichen, daB er Arvenniisse mit Hilfe des
Xehlsackes transportiert, der eine spezielle mor-
phologische Eigenart der Gattung Nucifraga darstellt,
Er ist eine wesentliche Yoraussetzung fir eine er-

folgreiche VYorratswirtschaft. Die maximale fiirs Enga-
din belegte Transportdistanz von Arven- und Hasel-
niissen durch Tannenhiher betrdgt 15 km bei gleich-
zeitig etwa 700 m Hohenunterschied. Das Ausmal des
Transportgeschehens ist jahrlich verschieden und
hdngt vom Fruchtansatz der Arve ab.

Der Tannenhdher legt seine Yorrdte sowohl in Baum-
kronen (meist einzelne NiiBchen in Flechtenpoister} als
auch am Boden an. Hier bevorzugt er vegetationsarme
Stellen unter Bdumen mit dichter Krone, die im Winter
schneegeschiitzt sind. Zwischen den Kronen und in frei-
em Gelinde, besonders auch in der Kampfzone, verhdlt
er sich beim Verstecken stark relieforientiert und
birgt seine VYorrdte an erhdhten Stellen (Zwergstrauch-
bulten, Gelinderippen, Baumstimpfe). Die Vorratslager
am Boden enthalten durchschnittlich 3-4 Nlsse, ge-
legentlich aber bis zu 24; sie werden hauptsdchlich
innerhalb des Revieres angelegt. Abgesehen davon
kinnen die Hiher auBerhalb des Revieres Zwischenver-
stecke wihrend der Erntezeit und Verstecke oberhalb
der Waldgrenze besitzen. In einem Fall wurde ein ge-
meinschaftlicher Versteckplatz vermutet, was an das
Verhalten des nordamerikanischen Mueifraga columbi-
ana erinnert,

Der Tannenhdher erndhrt sich nach der meist im
Oktober beendeten Nupernte den ganzen Winter hin-
durch und bis in den Juni hinein zum weitaus groBten
Teil von den versteckten Arvennilssen; die Jungen wer-
den ebenfalls damit grofgezogen. Nach vorausgegange-
ner schlechter Arvenzapfenernte 1iegt die Reproduk-
tionsrate niedriger, jedoch erst unter noch schlech-
teren Bedingungen ist ein griéBerer Teil der Popula-
tion gezwungen, in tieferen Lagen zu liberwintern.

Der Tannenhiher findet seine versteckten Vorrdte auch
bei geschlossener Schneedecke mit durchschnittlich
B2%-iger Sicherheit wieder. Es ist noch ungeklidrt,
wie der Tannenhiher diese hohe Erfolgsrate erreicht.
Es kann sich jedoch keinesfalls um ein einfaches
Suchschema handeln. Die Verluste an Vorrdten durch
Miuse sind gering.

Bilanzierung der Verstecktdtigkeit des Tannenhdhers:

Fiir die Arvennufernte 1974 und 1975 wurde auf
einer 28 ha grofen Fldche am Stazer Nordhang eine
Bilanz liber den Yerbleib der Arvennufernte aufge-
stel1t. Dabei wurden von jedem einzelnen Tannenhdher
etwa 10D 000 (mittlere Ernte, 1974) bzw. 47 000
(schlechte Ernte, 1975) Arvenniisse gehortet. Bei Nah-
rungsknappheit (wie nach der Ernte 1975) vermogen sie
aber anscheinend nur bis zu 80% der Vorridte selbst

P
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Zu nutzen. Selbst unter Annahme, daB nur 1/8 der
Vorrite im Boden versteckt sein sollten, ergeben
sich 0,8% (1974} bzw. 0,2¢ (1975) an potentiellen
Verjinqungsstellen bezogen auf die Samenernte und
damit ein glinstiges VerjUnqungspoténtia].

Die Situation der Naturverjingung der Arve:

Der Arvenjungwuchs im Stazer Wald ist genligend,
auf weite Strecken sogar sehr reichlich. Geringere
Jungwuchsdichten und eine relieforientierte Yertei-
lung des Jungwuchses sind im noch beweideten oberen
Nordhang vorhanden. In der Kampfzone ist die Ver-
jingungssituation zumindest in der Ndhe der aktuel-
len Waldgrenze giinstig, oberhalb 2300 m jedoch
nimmt die Jungwuchsdichte rasch ab, Der Jungwuchs
ist vornehm!ich auf vorspringenden Gelindestrukturen
zu finden, was auf das Yerhalten des Tannenhdhers
zurlickgeht und mit den Standortanspriichen der Jung-
arven im Einklang steht. Herrscht die Fichte im Be-
stand vor, so wird Zahl und Yitalitit des Arven-
Jungwuchses stark beeintrdchtigt (Lichtmangel,
wahrscheiniich auch Altelopathie), unter Waldkie-
fern gedeiht er jedoch sehr qut. In degradierten
Lirchen- und Bergkiefernbestinden hingt das Aufkom-
men von Arvenjungwuchs und die Sukzession zum Arven-
wald davon ab, inwieweit die Storfaktoren, die zur
Degradation filhrten {Waldweide, 8randrodung, Kahl-
hieb), beseitigt sind. In stark beweideten Wildern
herrschen sehr oft verjiinqungsfeindliche Reitgras-
fldachen vor, in denen der Tannenhiher kaum Ver-
stecke anlegt und durch die Wurzelkonkurrenz die
Vitalitit der Jungarven beeintrdchtigt wird. Ab-
seits der Standorte fruchtender Altarven geht prak-
tisch aller Jungwuchs auf die Verstecktitigkeit
des Tannenh&hers zuriick, innerhalb des Arvenwaldes
schitzungsweise 80%.

77

Die Anpassungen der Arve an die Ornithochorie:

Die Arve besitzt zahlreiche morphologisch-funk-
tionale Anpassungen an die Verbreitung durch Vdgel
(Ornithochorie). Dazu gehiren z. B. die grofen kalo-
rienreichen Samen, die relativ diinnwandigen Nufscha-
len, die bleiche Farbe der Hohlksrner, die dinnen
Zapfenschuppen, die geschlossen bleiben, um die Sa-
men am Herausfallen zu hindern, und die Stellung
der'Zapfen am Baum. Tannenhdher und Arve fordern
sich gegenseitig und bilden eine enge Lebensgemein-
schaft mit mutualistischer Ausprdgung. Khnliche
Gemeinschaften bestehen in Asien zwischen den dor-
tigen Rassen des Tannenhdhers und einigen weiteren
Kiefernarten. In der alten Welt ist es hauptsich-
tich der Tanrenhdher, der im Madelwaldbereich filr
eine wirksame Verbreitung der zoochoren Nadelhdlzer
sorgt, Die Effektivitit dieser Verbreitungsweise
zeigt sich z. B. in der Ausbreitungsgeschichte der
Nadelhglzer wihrend der eiszeitlichen Arealverschie-
bungen. In Nordamerika qibt es mehrere Hiherarten,
die sich am Yerzehr und an der Ausbreitung von Sa-
men zoochorer Nadelhdlzer beteiligen,

Die Bedeutunq der Arvensamenverbreitung durch den
Tannenhgher flr die Forstwirtschaft:

Die Verjungungssituation in den untersuchten Ar-
venwdldern ist in forstlicher Hinsicht als gilnstig
zu bezeichnen. Die Sukzession in Uberalterten Wil-
dern, in Larchenweidewdldern sowie in der Xampfzone
an der oberen Waldgrenze verl3uft riaturgemdB nur
langsam, Stark lawinengefihrdete, entwaldete Hinge
kinnen deshalb nur durch Verbauumg in kurzer Zeit
gesichert werden. Mit diesen kostspieligen MaBnah-
men zahlen wir immer noch einen Tribut an den mit-
telalterlichen Raubbau an Wald und Landschaft.
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7. Summary

Ecological Studies-on Nutcrackers (Nucifraga earyo-
cataates) in Central Alps and their Importance in
Reforestation of the Swiss Stone Pine Woods {Pinue
aembra) .

‘The present study investigates ré]ationships
between behaviour of the nutcracker and seed dis-
persal of Swiss stone pine with respect to forestry
problems in the subalpine region. The studies were
carried out in the Upper Engadine Valley, Switzer-
land (in the years 1974 to 1976), which has opti-
mal conditions for Cembra pine-Larch-woods (Larici-
Pinatum cembrae, ELLENBERG & KLUTZLI 1972), Some
of these aspects are still under active investiga-
tion. Adjacent valleys to Engadine were taken into
consideration for reasons of direct comparison. For
further information about this region see HOLTMEIER
1969 and 1974.

The main results are summarized here:

Population characteristics: In well developed
parts of Cembra pine wocds the Nutcracker reaches
his highest population density with about 2 terri-
tories per 10 hectare; density decreases near the
timber line (open tree stand) and in degradation
stages. Territories are of about 6 ha size, do over-
lap and are odcupied by the Nutcrackers for life.
Size of single territories and population density
remained almost constant dﬁring the 4 years (1974-
1977). Up to now, results indicate an average re-
production rate of 2 fledgelings per pair, survi-
val rate of adult birds reaches 80%. Most of the
Nutcrackers stay in their breeding territories for
the whole winter. Popuiation density of Nutcrackers
in Spruce woods (Pioea excelea) and Mountain pine
stands (Pinus uncinata) is comparatively low {see
Tab. 2); Larch woods (Larix dacidua) are only accep-
ted if evergreen conifer trees exist there too.

Seed storage: In July, Nutcrackers begin to-eat
nuts from the years' new Cembra pine cones. But,

the period of gathering and transporting seeds starts

only at the beginning of September, when the nuts
are more ripe {on averagde, then 90% are edible,

and 50% are germinable). In the Upper Engadine,
Cembra pine is the most fertile tree species. Nut-
crackers are capable of gathering and transporting

a large amount of Cembra pine nuts for storage in
their own territory. For food transport, the genus
Nutcracker developed a specific morphological
feature, the sublingual pouch, in which up to 134
Cembra pine nuts have been counted {BOCHI 19585),
This pouch is essential for successful use in stock-
piling. The maximum transport distance with Cembra
pine nuts, for the Nutcracker, in Engadine was found

to be 15 km, including the 700 m difference in alti-
tude. The extent of transporting activity is diffe-
rent each year due to fructification of the Cembra
pine, further more, this transportation equalizes
the variable productivity of the Cembra pine in

the various valleys, and from year to year.

The Nutcrackers hide their nuts either in the
canopy of all kinds of trees, where they put single
nuts in dense layers of lichens, but noch in holes
of trunks or branches, or, they hide it in the
ground. On the ground they prefer caching sites
under sheltering trees which receive relatively
1ittle snow in winter, Between the treés and in the
more open areas Nutcrackers store their caches most
frequently on convex or raised features in the sur-
roundings, such as stumps, Vacotnfum-knobs, ridges
or steep slopes. The caches on ground contain on
average 3 to 4 nuts, but some are found with up to
as many as 24 nuts. Caches are situated normally
within the territory of the bird, except the tempo-
rary caches during harvest time, and caches above
the timber line. There was one observed case of a
communal caching area similar to those described of
Mueifraga columbianga in the Rocky Mountains (VANDER
WALL & BALDA 1977).

Use of stored seeds: Nutcrackers feed chiefly on
their hidden nuts after the harvest of Cembra seeds
{mostly in October) is finished. Furthermore, these
caches provide sustenance not onty till the next

year in June, but also for the raising of their broods.

So, after a scanty crop, reproduction rate decreases
remarkably. The Nutcrackers are in possession of an
enormous capability of finding their caches even un-
der a closed cover of several decimeters of snow.

The proportion of successful digging for caches was

82% on the average (Tab. 13). The method of orientation

used to find the caching sites is still unknown.
Losses of cached nuts by mice are low, probably not
higher than 10%.

For an area of Cembra pine wood at Staz {28 ha)
a calculation was made for use and whereabouts of
cached Cembra seed crop in 1974 and 1975 (Tab. 18).
Each Nutcracker stored about 100 000 nuts {medium
crop, 1974) resp. 47 000 nuts {scanty crop, 1975):
In spite of shortage of food in 1975/76, in this
year the Nutcrackers could only make use of appro-
ximately 80% of their stores supply. This leaves
a minimum of 0,8% of the cache sites in 1974, and
0,2% in 1975, respectively, as Cembra pine regene-
ration sites; a suitable percentage in reference
to the whole seed crop, and to renewing of Cembra
pinevoods.
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Renewing of Cembra pine: The actual registered
numbers of young Cembra pine trees in the Cembra
pine-Larch-woods is sufficient, in some parts even
exuberant, for self sustenance. Only in those areas
which still undergo grazing, is the young tree gene-
ration poor and not sufficient for self sustenance.
Above the actual timber line (at about 2200 m a.s.1.},
young Cembra pines are more abundant than other tree
species. The position of the caching sites of the
Nutcracker on convex ground features corresponds to
the ecological requirements of the Nutcracker on con-
vex ground features corresponds to the ecological
requirements of the young Cembra pine. Young pine
trees can be found on the north slope regularly up
to 2300 m a.s.)., and in certain cases up to 2650 m
a.s.1. on steep rocks. The stages of succession pro-
ceed only very slowly towards the wooded stages not
only at the tree tine, but also at lower elevations;
this is especially the case between the actual tim-
ber line and the postulated climatic timber 1ine
which lies about 100 to 200 m higher on the slopes.
This depression is mainly caused by grazing, direct-
ly or indirectly.

Young Cembra pine trees are meager or completely
missing, if Spruce trees (Picea excelsa) are domi-
nant in the stand, but they grow very well and very
numerous under the 1ight shelter of Engadine pines
{Pinue sylvestris engadiniensis) and Larches (Larix
decidua). In degraded woods with Larches and Moun-
tain pines (Pinus uneinata), succession to Cembra
pine woods depends on the elimation of interfering
influences such as grazing, burning, cutting. Woods
still used as pasture ground often show large areas
covered with Calamagrosiis villoea which is a severe
competitor for germinating tree seeds, and also pre-
vents the Nutcrackers from caching seed because of
its dense growth.

Aside from stands with o1d Cembra pine trees, |,
practically all young Cembra pines come from the
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Nutcracker's caching sites; within Cembra pine woods
this proportion is supposely 80% or higher.

Adaptations of Cembra pine for seed dispersal:
There are many morphological adaptations in Cembra
pine for seed dispersal by birds (ornithochorie): The
seeds are big and of a high caloric value; the seed
coat s relatively thin; aborted seeds are marked by
pale colour; cone scales are rather thin and easy to
break, when seeds are ripe; seed scales remain clo-
sed to retard seeds from dropping; and, the cones
are easy to reach in the tree top. Coadaptations in
Hutcracker and Cembra pine are well developed; both
species form a mutualistic relationship. Communities
of similar kinds are found in Asia and Northern Ame-
rica. In Asia only the Nutcracker carries out pine
seed dispersal, in Northern America several other
species of related jays do so too. Efficiency of
seed dispersal by Nutcrackers was proved effective
during the glazial period, when the areas of pines
were displaced and relocated,

Importance to foresting: Before Cembra pine-
Larch-woods were forested out, they acted as natu-
ral avalanche barriers. Because succession of plant
communities proceeds from released pasture ground,
or Larch woods, up to a c¢losed stand of Cembra pines
or Cembra pine-Larch woods very well, but only very
slowly, corresponding to the hard climatic condi-
tions of this region, expensive fences and walls
{avalanche stops) are necessary today to prevent or
to diminish danger of avalanche. So we stil11 pay
today for economical misplanning and destructive
Tumbering practices of the Middle Ages. This is a
clear example, and a warning, not to exhaust natu-
ral resources and to take ecological conditions in-
to consideration in planning and management, The
Nutcracker, as an essential help in reforestation,
supplies a considerable economic value and {ts
protection should be guarantied.
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8. Figures and Tables

Fig., 1: Mean monthly precipitation and temperature
at Pontresina; next to Staz wood, Upper Engadine.

Fig. 2: Very old Cembra pine tree near timber line;
several "candelabrum" stems make it as wide as
high.

Fig. 3: Remains of a Cembra pine-Larch-wood with-
out any young trees, destroyed by permanent
pasturing. Val Trupchun, Upper Engadine, 2100 m
a.s.l,

Fig. 4: Nutcracker in typical resting position.

Fig. 5: Territories of Nutcrackers at God da la
Stretta, Staz. Hatched areas= nesting sites;
dotted 1ine" communal caching area.

Fig. 6: Nutcracker breeding firmly after 50 cm
of snow fall.

Fig. 7-9: Nutcrackers fighting for peanuts: 7) war-
ning gesture by pecking aside, with typically
bristled feathers on the back; 8) direct threa-
tening; 9) violent fighting.

Fig. 10: Distribution of Nutcracker, Cembra pine,
Sibirian pine and Hazel-bush in Europe; arrows
indicate extension of breeding area of the Nut-
cracker in Middle Eurcope since 1800 A.D,

Fig. 11: Decrease of cone numbers in tree canopies
in avtumn 1974, For numbers of plots see Tab. 6.

Fig. 12: Decrease of cone numbers in per cent for
“1974. The dotted 1ines show decrease of cone
numbers calculated theoretically for total con-
sumption but without any food storing acitivity
of the Nutcracker.

Fig. 13: Decrease of cone numbers in per cent for
1975.

Fig. 14: Cones.and seeds of Cembra pine. Cones:
upper left nearly complete, upper right emptied
half by Nutcracker; lower left ripe cone gnawed
by Squirrel; Tower right gnawed by mice. Upper
seeds ripe and edible, Tower ones aborted (pale
colour),

Fig. 15-17: Nutcracker pecking at a Cembra pine cone,
cracking a seed, taking off a cone.

Fig. 18: Nutcracker putting half a peanut in his
subtingual pouch.

Fig. 19: Peanut stucking in the entrance te the
sublingual pouch; note rist for cracking in the
lower mandible.

Fig. 20: Extent, directions and distances of seed
transport by the Rutcracker in the Upper Enga-
dine 1974; hatched parts= main gathering areas.

Fig. 21: Seed transport by the Nutcracker in 1979;
dotted area: gathering place for hazel-nuts 1in
the Bergell Valley.

Fig. 22-24: Nutcrackers with filled sublingual pouch.

Fig. 25: View up the Bergell Valley; in the fore-
ground an old Cembra pine tree, on the left in
a clearing the highest situated Hazel-bushes
(1400 m a.s.1.); in the background the steep
ledge of MalojapaB, connecting Bergell and Upper
Engadine Valley.

Fig. 26: Seed transport by the Nutcracker during
autumn on short distances {open marks) and long
distances {filled marks).

Fig. 27: Acitivity of seed transport on long dis-
tances by the Nutcracker during a day; single
bars= flights to the gathering area, hatched
bars= return flights with filled pouch (after
18 h; return without seeds).

Fig. 28: Average number of cembra pine seeds per
cache,

Fig. 29-30: Activity of seed transport above timber
line by the nutcracker, seasonal and dafly. The
arrow indicates begin of a bad weather period in
1974,

Fig. 31: Fly ways for seed transport above timber
Tine by the Nutcracker.

Fig. 32: Zonation in altitude of gathering (open
bars) and caching (hatched bars) Cembra pine
seeds by the Nutcracker; black bars show distribu-
tion of young Cembra pine trees above the timber
line (WG).

Fig. 33: Proportion of Nutcracker's digging holes con-
cerning caching sites without snow protecting at
the north slope (circles) and at different expo-
sitions on hills situated in the middle of the
valley {triangles).

Fig. 34: Digging place in the litter under a canopy
of Cembra pine.

Fig. 35: Digging hole of a Nutcracker through a snow
cover of ca. 30 c¢m; in front of it pieces of
shells from 5 Cembra pine seeds.

Fig. 36: Rate of success in digging for hidden seeds
by the Nutcracker.

Fig. 37: Locations of caches within two territories,
emptied by the Nutcrackers.

Fig. 38: Profile of Staz Wood summing up some cha-
racteristic features: density of Cembra pine seed-
eating birds and animals (territories/10 ha, resp.
mice/10 traps), composition of tree species in
the woods, production of Cembra pine cones (Arven-
zapfen/ha), abundance of young Cembra pine trees
(comp. Fig. 39).

Fig. 39: Distribution and abundance of young Cembra
pine trees/0,3-1,5 m high) at Staz. Pointed line=
edges of the wood, dotted line= timber line, cross
line= area with dominance of Spruce trees; F,L,Bk=
young trees of Spruce, Larch or Mountain Pine are
locally more abundant than those of Cembra pine.

Fig. 40: Cembra pine wood at Staz,

Fig, 41: Young Cembra pine trees growing on Vacet-
niym-knobs in wetland. In the background Pinus
cenbra, Piocea abies and Lartx deeidua and
abundant renewing by the Cembra pine,

Fig. 42: Many young Cembra pine trees growing well
under the light canopies of Pinus sylvestris
engadinensta.

Fig. 43: Cembra pine stand with dominant Calamagros-
tis villosa; young trees can be found mostly on
Vaccintum-hillocks (on the left hand side).

Fig. 44: Cembra pine, 5 years old.

Fig, 45: Distribution of young Cembra pines (+) 1in
an area with chiefly Calamgrostis villosa-ve-
getation; they are mostly situated on hillocks
{- - =), in Vaceintum patterns (- . .} or aleng
the edges of tree canopies { ). '

Fig, 46: Distribution of young Cembra pine trees
{+) in a plot mixes conifer wood.

Fig.47: A troop of young Cembra pine trees under
a single Pine tree (Pinua sylvestris engadi-
nenatg), sprouting out of Nutcracker's caches,

Fig. 48: "Kampfzone" above timber 1fne {2230 m
a.s.1.) at Staz; snow cover on plain terrain is
about 120 ¢m high, However, young Cembra pines
with a height of 40-50 cm largely stand free,
because they are sftuated on konvex features.
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49: Demage to Cembra pine trees by an avalanche,
'50: Distribution of young Cembra pine trees near

its 1imit of existence at Upper Val Malenco. Comp.
Tab. 23,

Tab

Tab.

Tab.

Tab.

Tab.

Tab.

Tab.

Tab.

Tab.

Tab.

Tahb.

Tab.

. 1: Measurements of bill and width of white

tip of the tail of Nucifraga caryocatactes from
different origine. L= length (from nose), H/L=
ratio height to length, H/B= ratio width to
length of bill,

2: Population density of the Nutcracker (in
territories/10 ha) in different sites in the
Engadine: Cembra pine-Larch-Woods (Lirchen-Ar-
ven-Wald), Spruce woods (Fichtenwald}, Mountain
pine woods (Bergkiefernwald), Larch woods {L&r-
chenwilder).

3: Wintering proportion in the Nutcracker po-
pulation at Staz {Cembra pine-Larch-wood) and
at Bosch da Canova (Spruce) in 3 winters; win-
ter 1975/76 following a scanty crop of Cembra
pine cones. The numbers give the proportion of
occupied territories (besetzte Reviere) and the
registration of specimen per km route {(Antreff-
hdufigkeit).

4: Reproductive rate of Nutcrackers at Staz

in 1975 (after medium crop of Cembra pine cones)
and in 1976 (after scanty crop of Cembra pine
cones); successful breeding pairs in percent
and fledgelings per pair are stated.

‘5: Seed production of tree species in Upper
Engadine. Yollmast = full crop, Streumast =
tocal crop, Fehljahr = missing crop.

6: Seed production of Cembra pine at Wood
Staz in different plots. The figures give num-
ber of cones per tree and per ha and number of
seeds per cone and per ha.

7. Edibility and germinative ability of Cembra
pine seeds dating from the first half of the
gathering period of the Nutcrackers, tested af-
ter a storage of 1 1/2 years. The data give the
proportion of edible (efbar), shrivelled (be-
dingt efbar) and unedible {nicht efibar) seeds
and the proportion of germinable (keimfihiq),
probably germinable (bedingt keimfihig)} and dead
(nicht keimfdhig) seeds in complete cones (A)
and in cones partly emptied by Mutcrackers (B),

8: Population densitiv (territories/10 ha) at
Staz of some pine nut eating species: Nutcracker,
Great Spotted Woodpecker, Nuthatch, Willow Tit,
Squirrel.

9: Decrease of cone numbers in trees without
transporting activity of Nutcrackers; expressed
in absolute numbers per 10 days and ha and in
per cent of the total crop.

10: Consumption of Cembra pine seeds at Staz
in 1974 by animal species which are in compe-
tition to the Nutcracker; numbers of emptied
cones per ha and per cent of total crop.

11: Number of Cembra pine seeds in caches of
the Nutcracker, counted by different methods.
Upper Tine: census of caches emptied by the
birds; middle: visible registration of caching
birds above the timber 1ine; lower: caches dug
out by man.

12: Caching activity of Nutcrackers above the
timber line at Staz Wood. Number of transporting

- flights {Transportfliige), number of caches {Ver-

stecke), number of hidden seeds (gehortete Arven-

niisse), and number of hidden seeds per ha.
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Fig., 51: Young Cembra pines and territories of
Nutcrackers (T) in Larch woods near Sils and ,
Maloja. Comp, Tab. 25,

Fig. 52: Area of Mucifraga ecaryocatactes and some
pine species producing large seeds in Eurasia.

Tab. 13: Rate of successfu) digging for caches by
the Nutcracker and the Squirrel. Average values
and influence from thickness of snow cover.

Tab, 14: Selective choice of feeding places of the
Nutcracker in tree canopies of Spruce {Fichte),
Cembra pine (Arve) and Larch (Lirche} at Staz
Wood. Upper line: participation of trees spe-
cies in the stand; lower line: feeding stations
of Nutcrackers, calculated out of 33 registra-
tions with sure intake of food.

Tab. 15: Trapping rate of mice at Staz Wood within
the wood (a) and above timber line (B). The
data give numbers of mice per 10 traps and mice
per ar, Trapped species: Clethrionomys glareclus
(Rotetmaus), Pitymys subterraneus {Kurzohrmaus),
Apodemus flavicollie (Gelbhalsmaus), Miorotus
arpalis (Feldmaus).

Tab, 16: Trapping sites of mice at Staz Wood within
the wood (A) and above the timber line (B).
Trapping success is contrary to the choice of
caching sites by the Nutcracker.

Tab. 1B: Balance account of Cembra pine seeds for
a ptot of 28 ha at Staz Wood giving room for
5 Nutcracker territories. Number of seeds in
thousands for the period 74/75 and 75/76, resp.
Line 1: seed crop; 2: aborted seeds; 3: use by
competing animals; 4: losses by uncomplete work
at cones by Nutcrackers; 5: harvest by Nut-
crackers; b: seeds transported off by foreign
Nutcracker specimen; 7: harvest by resident
Nutcrackers; 8: seed transport above timber
1ine; 9: seeds remaining within the wood;
10: seeds transported in from other areas by
resident Nutcrackers; ll: total of stored seeds
of resident Nutcrackers; 12: consumption of
resident Nutcrackers per period; 13: remaining
seeds for germination.

Tab. 19: Density of young Cembra pine trees (Ver-
JUngungsstellen) in plots with mixed vegeta-
tion of Vaceinium {Iw) and Calamagrostis (Rgr)
(first Tine). Participation of strong young
trees (Gesunde}, weak ones, damaged ones, and
of dead ones (Abgestorbene); participation in
age classes.

Tab. 20: Numbers of young Cembra pine trees clas-
sified in years of germination, refering to
plots within the wood (im Wald) and above the
timber Yine (obh. WG). Corresponding seed pro-
duction of Cembra pine: ¥= full crop, S= local
crop, 0= missing crop.

Tab. 21: Size of seedling-groups sprouting on the
same spot out of a Nutcracker's cache, within
the wood (A) and above the timber line (B).

Tab. 22: Density of young Cembra pine trees {Arve)
and young Larch trees {Lirche) bound to vege-
tation type, relief, and altitude above the
timber 1ine at Staz.

Tab. 23: Distribution and density of young Cembra
pine trees (sites with individuals of 30-150cm
height per ar) in different locations in Val
Malenco/Prov. Sondrio, Northern Italy. Minimum
proportion of young Cembra trees sprouting out
of Nutcracker's caches are indicated in rela-
tive numbers (Tah.-Saat). Tab, 23 corresponds
with Fig. 50.
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Tab. 24: Density of young Cembra pine trees {per
ar) in the transition zone from Cembra pine
wood to Spruce wood, decreasing with increasing
portion of Spruce trees (F) and degree of folia-
ge covering (Deckungsgrad)}, whereas numbers of
older Cembra pines (A) are not essential., Mi-
nimum part of Cembra pines sprouting out of
Nutcracker's caches are indicated in relative
numbers (Tannenhdhersaat).

Tab. 25: Distribution and density of young Cembra
pine trees near $i1s and Maloja in Upper Enga-
dine. Tab. 25 corresponds with Fig. 51. See
Tab. 23 fer further explanation.

Tab. 26: Coat thickness (SD), seed volume {V), the

ratio SD/V, and wing length in some pine spe-
cies originating from Morth America (NA) or
Europe (E). A= seed dispersal by wind, Z= seed
dispersal by birds and animals, Hazel-nut ist
mentioned for compare.




83

9, Literaturverzeichnis

AGRICULTURE HANDBGOK Nr, 450, 1974: Seeds of woody
plants in the United States. Forest Service,
U.S.Dept. Agric., Washington.

ALI, S. & S.D. RIPLEY, 1972: Handbook of the Birds
of India and Pakistan. Oxford University Press,
London.

AUER, C., 1947: Untersuchungen liber die natUrlji-
che Verjlingung der Lirche im Arven-Ldrchenwald
des Oberengadins. Mitt. Schweiz. Anst, forstl.
VYersuchswesen 25, 3-140, )

---, 1969: Ober das biologische Gleichgewicht all-
gemein und an Beispielen. Festschrift Hans Lei-
bundgut, Beih. Schweiz. Forstver. 46.

~--, 1975: Ziel und Stand der Forschungen ilber den
Grauen Lirchenwickler 1949-1974, Blindner Wald
28, 7-32.

AULITZKY, H., 1963a: Grundlage und Anwendung des
vorl3ufigen Wind-Schneetkogramms, Mitt. forstl.
Bundesversuchsanst. Mariabronn 60, 763-834.

---, 1963b: Bioklima und Hochlagenaufforstung in
der subalpinen Stufe der Inneralpen, Schweiz.
Z. Forstw. 114, 1-25,

BALDA, R.P., 1978: Recovery of Cached Seeds by
Nueifraga earyocataotea, (in press).

--- & C. BATEMAN, 1971: Flocking and Annual Cycle
of the Pinon Jay Gymmorhinus eyanocephalus.
The Living Bird 11, 5-42.

BALTENSWEILER, W., 1975: Zur Bedeutung des Grauen
Larchenwicklers (Zeiraphera dintara) flr die
Lebensgemeinschaft des Arven-Lirchenwaldes.
Mitt. Schweiz. Entomol. Ges. 48, 5-12.

BARTELS, M. & H., 1929: Zur Brutbiolegie des Dick-
schngbligen Tannenhdhers Mucifraga caryoeatac-—
tes caryocatactes. Ornith. 77, 489-501,

BERG, L.S., 1958: Die geographischen Zonen der Sow-
jetunion, Bd, I,

BERGER-LANDEFELDT, U., 1936: Der Wasserhaushalt der
Alpenpflanzen, Bibliotheka Botanica 115.

BERGMAN, S., 1935: Zur Kenntnis nordostasiatischer
¥tgel. Stockhoim,

BERTHOLD, P., 1976: Animalische und vegetabile
Ernihrung omnivorer Singvogelarten: Nahrungs-
bevorzugung, Jahresperiodik der Nahrungswahl,
physiologische und 6kologische Bedeutung. J.
Ornith, 117, 145-209.

BIB1KOV, D.1,, 1948: On the Ecologie of the Nut-
cracker. Trudy Pechoro-Ilychkoge Gosud. Zapo-
vednik 4, 89-112,

BIRCHER-BENNER, 1973: Didtbuch 14, 14,

BISAZ, 0., 1968: Die forstlichen Verhdltnisse der
Gemeinde Pontresina. Biindner Wald 21, 188-200.

BOCK, W.J., R.P. BALDA & S.B. VANDER WALL, 1973:
Morphology of the sublingual pouch and tongue
musculature in Clark's Nutcracker. Auk 90,
491-519,

BOECKER, M., 1970: Die Invasion des Tannenhihers
Nueifraga caryocatactes im Jahre 1968 in Nord-
rhein-Westfalen. Bonner Zool. Beitr. 21, 183-
236, -

BOESCH, M,, 1969: Girlandenbdden zwischen Prittigau
und Puschlav. Diss. Ziirich.

BRAUN-BLANQUET, J., 1948-50: Obersicht der Pflan-
zengesellschaften Rdtiens, Vegetatio 1, 2.

---, H, PALLMANN & R. BACH, 1954: Pflanzensoziolo-
gische und bodenkundliche Untersuchungen im
schweizerischen Nationalpark und seinen Nach-
bargebieten. Ergebn. wiss. Unters. schweiz,
Nationalparkes 4, N.F.

BUBLITZ, W., 1953: Ober die keimhemmende Wirkung
der Fichtenstreu. Naturwiss. 40, 275-276,

BOCHI, 0., 1955: La voracite du Cassenpix. Yos
Oiseaux 23, 145-146,

BURCKHARDT, D., 195B: Yom Vorratanlegen des Tannen-
hdhers. Biindnerwald 11, 102-114,

BORKLI, W., 1976: Wahrscheinlicher Nestraub durch
Tannenhiher, Ornith, Beob. 72, 28.

CAMPELL, E., 1944: Der HWald des Oberengadins im
Wandel der Zeiten, Festschrift Schweiz. Natur-
forsch. Ges., 1-10.

===, 19%0: Der Tannen- oder Nufhiher und die Ar-
venverbreitung, Biindner Wald 4, 3-7.

~=-, 1955: Der Lirchen-Arvenwald. Beih. zum
Biindner Wald 5, Chur.

=-- & W. TREPP, 196B: Vegetationskarte des schweize-
rischen Nationalparks. Ergeb. wiss. Unters.
schweiz. Mationalpark 11,

CORTI, U.A., 1947: Fiihrer durch die Yogelwelt Grau-
blndens. Chur.

~~~, 1965; Konstitution und Umwelt der Alpenvigel.
Chur,

CROCQ, C., 1974: Notes complementaires sur la nidi-
fication du Casse-noix Nucifraga caryocatactes
dans les Alpes francaises. Alauda 42, 39-50,

---, 1977: Biologie de 1'alimentation du Casse-noix
Nucifraga caryocatactes earyocatactes dans
Jes Alpes: etude des caches. L'Oiseau et R.F.0.
47, 319-334,

DEMENTIEV, G.P. & N.A, GLADKOY, 1970: Birds of the
Soviet Union. lsrael Progr, Sci. Translations 5,
Jerusalenm.

DONABAUR, E., 1963: Ober die Schneeschiittekrank-
heit (Phasoidium infestans KARST.) der Zirbe
(Pinus cembra L.) und einige Begleitpilze. Mitt.
forstl. Bundesversuchsanst. Mariabrunn 60, 577-600.

ODUKEIT, G.D., 1960: The Winter Life of Birds .in the
Taiga of Northeastern Altai. Trudy. Problemnykh I
Tematicheskikh Soveshchanii. Zool. Inst. Akad.
Nauk 9, 175-190.

EGOROY, 0.Y., 1961: The Ecologie and Economics of
the Yakut Squirrel. Akademiia Nauk USSR, Si-
birskoe Otdelenie, Yakutskii Filial. (Nut-
cracker as Squirrel Competitor, 124-129),

E1BL-EIBESFELDT, 1., 1969: GrundriB der verglei-
chenden Yerhaltensforschung. Minchen.

ELLENBERG, H., 1963: Vegetation Mitteleuropas mit
den Alpen in kausaler, dynamischer und histori-
scher Sicht. Stuttgart.

--- & F. KLUTZLI, 1972: Waldgesellschaften und Wald-
standorte der Schweiz., Mitt, Schweiz. Anst.
forstl. Versuchswesen, 4B,(4).

ERARD, C,, 1970: L'irruption de Casse-noix mou-
chetds (Mucifraga caryoecatactes) en France du-
rant les annges 1968-69, Alauda 38, 1-26.

FELLENBERG, W.0., 1971: Erste Brutnachweise des
Tannenhdhers (Mucifraga caryocatactes caryo-
catactes) im Saueriand. Natur u. Heimat 31,
B3-87.




84

FELLENBERG, W.,0., 1972: Die Entwicklung der sauer-
ldndischen Tannenh&herpopulation, Natur u. Heimat
32, 120-123.

FIRBAS, F., 1949: Waldgeschichte Mitteleuropas.
Bd. T u. II, Jena.

FORMOZOV, A.N., 1960: La production de graines dans
les forets de coniferes de la taiga de 1'USSR
et 1'envalissement de 1'Europe occidentale par
certaines especes d'oiseaux. Proc. XII Int.
Ornith. Congr. Helsinki, 216-229,

FORSCHUNGSSTELLE FUR LAWINENYORBEUGUNG INNSBRUCK,
1961: Ukologische Untersuchungen in der subal-
pinen Stufe. Teil I. Mitt. forstl. Bundesver-
suchsanst. Mariabrunn 59.

FREITAG, H., 1962: Einflhrung in die Biogeographie
von Mitteleuropa. Stuttgart.

FRIEDEL, H., 1967: Verlauf der alpinen Waldgrenze
im Rahmen anliegender Gebirgsgelinde. Mitt.
forsti. Bundesversuchsanst, Mariabrunn 75, 81-172,

FRUH, J., 1930: Geoqraphie der Schweiz,

FURRER, E., 1955; Probieme um den Riickgang der Arve
(Pinus cembra) in den Schweizer Alpen. Mitt.
Schweiz. Anst, forstl, Versuchswesen 31, 669-
705.

GATTER, W., 1969: Der Verlauf der Tannenhiher-1ln-
vasion 1968 in Baden-Wirttemberg. Jahresh. Ges.
Naturfreunde WUrtt. 124, 276-278.

GEIGER, E., 1901: Das Bergell, Forstbotanische Mo-
nographie. Jahresber. Naturforsch, Ges. Grau-
biinden 45, Chur,

GLUTZ v. BLOTZHEIM, U,, 1956: Zur Yorratsanlegung
des Tannenhihers, Ornith, Beob. 53, 36-40.

---, 1964: Die Brutvigel der Schweiz. Aarau.

---, 1964: Hochstalter schweizerischer Ringvigel.
Ornith. Beob. 61, 106-127.

---, 1966: Erster Fernfund eines Tannenhihers in
den Alpen. Ornith. Beob. 63, 53,

GOODWIN, D., 1976: Crows of the World. New York.

GORODKOV, B.N,, 1916: Observations on the Life of
the Cedar Pine (Pfnus eibiriea) in Western Si-
beria. Trudy Botanicheskogo Muzeya Imperators-
koi Akad. MNauk 16, 153-272,

GRASSE, P.P., 1973: -Allgemeine Biologie Bd. 5: Evo-
lution. Stuttgart. -

GRODZINSKI, W. & W. SAWICKA-KAPUSTA, 1970: Ener-
gy value of tree-seeds eaten by small mammals.
Oikos 21, 52-58.

GROTE, H., 1947: Uber die Lebensweise des Schlank-

schndbligen Tannenhdhers in Sibirien. Ornith,
Beob. 44, 84-90,

GUTHERSON, H., 1958-69: Geographie der Schweiz Bd.
1-5, Bern.

HAENSEL, J., 1970: Zum Vorkommen des Dickschnabel-
Tannenhdhers (Nueifraga caryceatactes) im Harz,
Beitr. Vogelkde 16, 169-191.

HAMMER, U., 1970: Zum Beutetransport bei Rabenvi-
geln, Ornith. Mitt. 22, 165-166,

HEIM, A., 1919-1922: Geologie der Schweiz. Leipzig.

HEIERLI & SOMM, 1967: Exkursion Oberengadin. Er-
Tduterungen zum Blatt 8 der Geologischen Gene-
ralkarte der Schweiz 1:200 000.

HESS, A., 1916: Der Tannenhdher als Arvenschidling.
Ornith. Beod. 13, 145-148,

HOLLYER, J.N., 1970: The Invasion of the Nutcrackers
in avtumn 1968. Brit. Birds 63, 353-373.

HOLTMEIER, F.K., 1966a: Die tkologische Funktion des
Tannenhdhers im Zirben-Lirchenwald und an der
Waldgrenze des Oberengadins, Ornith. 107, 337-
345, -

~---, 1966b: Die "Malojaschlange" und die Verbrei-
tung der Fichte. Beobachtungen zur Klimadkolo-
' gie des Oberengadins. Wetter u. Leben 18, 105-
108, __

---, 1967a: Die Waldgrenze im Oberengadin in ihrer
physiognomischen und gkotogischen Differenzie-
rung. Diss. Bonn.

---, 1967b: Die Verbreitung der Holzarten im Ober-
engadin unter dem Einfluf des Menschen und des
Lokalklimas. Erdkunde 21, 249-158.

---, 1969: Die Landschaft von Pontresina im Luft-
bild. Erdkunde 23, 244-249,

~==, 1971: Der Einflup der orographischen Situation
auf die Windverhdltnisse im Spiegel der Vegeta-
tion, dargestellt an Beispielen aus dem Val Ma-
roz (Bergell}, aus dem Oberengadin und vom Pru
del Vent (Puschlav). Erdkunde 25, 178-195,

~--=-, 1974: Geotikologische Beobachtungen und Studien
an der subarktischen und alpinen Waldgrenze in
vergleichender Sicht. Erdwiss. Forsch, 8.

--- & I. LOLLAU, 1975: Die Landschaft von Maloja
{Oberengadin) im Luftbild. Erdkunde 29, 277-
285, -

HOLZER, K., 1959: Winterliche Schiden an Zirben
nahe der alpinen Baumgrenze. Cbl. ges, Forst-
wesen 76, 232-244,

HUCKRIEDE, B., 1969: Zur Tannenhiher-Invasion 1954
in Deutschtand. Vogelwarte 25, 23-25.

JACQUAT, B., 1975: Schweizerische Ringfundmeldun-
gen fUr 1973 und 1974. Ornith. Beob. 72, 235 ff,

JOHANSEN, H., 1944: Die Vogelfauna Westsibiriens II.
Ornith. 92.

JUNG, E., 1966: Zur Frage der Naturverjlingung von
Pinus cembra $sp. sibiriecq in der unteren Berg-
zone des Altaj im Gebiet des Zelezker Sees. Ar-
chiv Forstw. 15, 617-627,

---, 1968: Efne biologisch bedingte Besonderheit
des Sibirischen Tannenhdhers. Falke 15, 238-239,

KELLER, P., 1930: Postglaziéle Waldperioden in den
Zentralalpen Graubiindens. Beih. Bot, Cbl, 46,
395-489, -

KEVE, A., 1974: Der Eichelhiher, Neue Brehm-Bli-
cherei 410, Wittenberg-Lutherstadt.

KIPP, F.A., 1978: Zeremonielle Friihjahrsversamm-
lungen bei Eichelhdher, Elster, Tannenhiher und
Rabenkrdhe. Vogelwelt 99, 185-189,

KIRIKOV, S.W., 1976: Ober die tkologischen Zusammen-
hdnge zwischen NuBknacker Muecifraga caryoeactes
und Tanne (Picea). Bull. Acad. Sci. URSS Biol, 6,
1235-1250, -

KLEIBER, H., 1974: Pollenanalytische Untersuchungen
zum Eisriickzug und zur Vegetationsgeschichte im
Oberengadin. Bot, Jahrb. Syst. 94, 1-53,

KLEINSCHMIDT, 0., 1909/1910;: Corvue nuscifraga.
Berajah Zoographia infinita.

KLUTZLI, F., 1975: Ukologische Besonderheiten Pinus—
reicher Waldgesellischaften. Schweiz. Forstwesen
126, 672-710.

KLUIJVER, H.N., 1963: The determination of repro--
ductive rates in Paridae. Proc. XII Int, Ornith.
Congress 1962; 706-716,

KONEV, G.I., 1951: Cedar-Pines in the Scotch Pine
Forests of Sibiria. Botanicheskii Zhurn. 36,
398-399, -

KRAL, F., 1972: Zur Yegetationsgeschichte der Ha-
henstufen im Dachsteingebiet. Ber, Dt. Bot. Ges.
85, 137-151,

KRAMER, A., 1967: Wie findet das Eichhornchen seine
Vorrdte? Kosmos, 83-86.

- - —_— -



KRUSHINSKAIA, N.L., 1966: Some complex Forms of
Feeding Behaviour of the Nutcracker after Re-
moval of the Archeocortex. Zhurn., Evolyutsion-
not Biokhimii I Fiziologii, 2, 563-568,

KROSSMANN, G., 1972: Handbuch der Nadelgehdlze.
Hamburg u. Berlin.

KUOCH, R., 1965: Der Samenanfall 1962/63 an der
oberen Fichtenwaldgrenze im Sertigtal, Mitt.
Eidg. Anst. Forstl. Versuchswesen 41, Heft 3,

---, 1970: Die Vegetation auf Stillberg (Dischma-
tal, Graublinden). Mitt. Schweiz. Anst. Forstl.
Versuchswesen 46, 329-342,

~-- & R. AMIET, 1970: Die Verjiingung im Bereich
der oberen Waldgrenze der Alpen. Mitt. Schweiz.
Anst. Forstl. Yersuchswesen 46, 159-328,

KUSNEZOW, N.I., 1959: On the Ecology of the Nut-
cracker Mucifraga earyocatactes in the Mid-
Urals. Bull, SN Moskau Biol. 64, 132-133.

LACK, D., 1968: Ecological Adaptations for Bree-
ding in Birds. London.

LARCHER, W., 1963: Zur spitwinterlichen Erschwe-
rung der Wasserbilanz von Holzpflanzen an der
Waldgrenze. Ber, naturwiss.-med. Ver. Inns-
bruck 53, 125-137,

LEFRANC, N, & J.-J. PFEFFER, 1975: Le Casse-noix
mouchete Nueifraga caryocatastes dans les Voges,
Alauda 43, 103-110.

LIGON, J.D., 1978: Communal Breeding in Birds -
a Test of Kinship Theory. Yortrag XVYII 1nt,
Ornith. Congress Berlin.

--~ & D.J. MARTINI, 1974: Pinon seed assessment
by the Pinon Jay, Gymmorhinua cyanceephalua.
Anim. Behav. 22, 421-429,

LUHRL, H., 1970: Der Tannenhiher beim Sammeln und
Knacken der NiiBchen der Zirbelkiefer {Pinus
eembra). Anz, Ornith. Ges. Bayern 9, 185-196.

MATTES, H., 1977: Erfahrungen mit der Kartierungs-
methode zur Brutvogelbestandsaufnahme in Nadel-
wildern, Die Vogelwelt 98, 1-15,

MATZ, W., 1967: Notizen ilber eine Tannenhiher-
Brut im Kreis Rudolstadt. Falke 14, 130-133,

MAYER, H., 1974: Walder des Ostalpenraumes. Stutt-
gart,

MEUSEL, H., E. JAGER & E, WEINERT, 1965: Verglei-
chende Chorologie der zentraleuropdischen Flora.
Jena.

MEZHENNYJ, A.A., 1964: Biology of the nutcracker
Muatfraga earyocatactes macrorhynchos in South
Yakutia. Zool, Zh. 43, 1679-1687.

MIROY, N.T., 1967: The Genus Pinus. New York.

MOSER, L., 1960: Verbreitung und Bedeutung der
Zirbe im italienischen Alpengebiet. Jahrb.
Ver. Schutz Alpenpfl. u., -tiere 25, 16-21.

MOLLER-SCHNEIDER, P,, 1977: Verbreitungsbiologie
{Diasporologie)} der Bliitenpflanzen. Versff.
Geobot. Inst. ETH, Stiftg. RUbel, Ziirich, 61.

NEUWINGER, I., 1967: Zum MNihrstoffhaushalt in Ve-
getationseinheiten der subalpinen Entwaldungs-
zone. Mitt. forstl, Bundesversuchsanst. Maria-
brunn 75, 269-303.

-=--, 1970: Bdden der subalpinen und alpinen Stufe
in den Tiroler Alpen. Mitt. Ostalp.-din. Ges.
f. Vegetationskde, 11, 135-150.

---, 1972: Standortuntersuchungen am Sonnberg im
Sellrainer Obertal, Tirol. Mitt. forstl. Bun-
desversuchsanst. Wien 96, 177-207.

85

NIETHAMMER, G., 1936-1942: Handbuch der Deutschen
Yogelkunde, Bd. I-I1I. Leipzig.

---, 1951: Arealverdnderungen und Bestandesschwan-
kungen mitteleuropdischer vigel. Bonner Zool,
Beitr. 2, 17-54,

OSWALD, H., 1963: Verteilung und Zuwachs der Zirbe
{Pinue cembra) der subalpinen Stufe an einem
Zentralalpinen Standort. Mitt. forstl. Versuchs-
anst, Mariabrunn 60, 439-499,

PALLAS, P.S., 1811: Zoographia Rosso-Asiatica 1,
397-398, -

PALLMANN, H. & P. HAFFTER, 1933: Pflanzensoziologi-
sche und bodenkundliche Untersuchungen im Ober-
engadin mit besonderer Beriicksichtigung der
Zwergstrauchgesellschaften der Ordnung Rhodore-
ta-Vﬁcainietalia. Ber, schweiz, Bot. Ges. 42,
357-466. -

PALLMANN, H., A. HASLER & A, SCHMUZIGER, 1938: Bei-
trag zur Kenntnis der alpinen Eisen- und Humus-
podsole, Bodenkde. u. Pfl.ern, 9/10, 54-55,

PISEK, A. und E. WINKLER, 1958: Assimilationsver-
mogen und Respiration der Fichte (Pinus excalea)
in verschiedener Hohenlage und der Zirbe (Pinue
cembra) an der alpinen Waldgrenze. Planta 51,
518, -

PIVNIK, S.A., 1960: Renewal of Cedar-Pine Atlantik
(Pirus pumila) in Plant Commynities of the
Cistenan Uplands (Yakutia). Problemy Kedra. Tru-
dy Po Lesnde Khozyaistvo Sibiri, 6, 129,

Publ, Sibirsk. Otdel. Akad. Nauk USSR.

PORTMANN, A., 1969: Einfiihrung in die vergleichende
Morphologie der Wirbeltiere, Basel u, Stuttgart.

--=, 1973: Biologie und Geist, Frankfurt a.M,

PRZYGODDA, W., 1969: Zur systematischen Stellung der
Tannenhdher (Mucifraga caryocatastes) des Bal-
kans und der sowjetischen Karpaten. Bonner
Zool. Beitr. 20, 69-74.

RANDLA, T.E., 1964: A greedy Nutcracker. Priroda
52, 6, 95,

REIJMERS, N.F., 1956: The Effect of Mammals and
Birds on the Renewal of Cedar-Pine Forests of
Cisbaikal, Zool. Zhurn. 35, 595-599,

---, 1958: The Reforestation of Burns and Forest
Tracts Devasted by Silkworms in the Mountain
Cedar-Pine Taiga of Cisbaikal and the role of
Vertebrate Animals in this Process. Byull. Moip.
Gtdel, Biol. 63 (4), 49-56.

-=-=, 1959: Birds of the Cedar-Pine Forests of South-
Central Siberia and their Role in the Life of
the Cedar-Pine. Trudy Bioligischeskogo Institu-
ta, Sibirskogo Otdelenie Akad. Nauk, USSR 5,
121-166.

-==, 1959: The Nesting of the Slender-Billed Nut-
cracker in Central Siberia. Zool. Zhurn. 38,
907-915,

---, 1963: Distribution and Number of Forest Birds
in Winter in the South of Central Siberia. Si-
birisk. Geograf. Sbornik 2, 110-134 (russ.).

RIDLEY, H.N,, 0.J.: The Dispersal of Plants
throughout the World, Ashford.

RIKLI, M., 1909: Die Arve in der Schweiz, Neue Denk-
,schr. Schweiz. Naturforsch. Ges. 44,

ROBBINS, C.S., B. BRUUN & H.S. ZIM, 1966: Birds of
Norh America. Racine Wisconsin.

ROHMEDER, E., 1972: Das Saatgut in der Forstwirt-
schaft. Berlin u. Hamburg.




86

ROBEL, E., 1912: Pflanzengeographische Monogra-
phie des Berninagebietes, Englers Bot, Jahrb. 47

RUDAT, V., & W. RUDAT, 1971: Zur Brutbiologie des
Tannenhdhers. Falke 18, 387-389.

---, 1978: Zum Verhalten von Tannenhdherfamilien
{Muctfraga caryocatactes L.) in der Zeit vom
Ausfliegen der Jungen bis zu deren Selbstin-
digwerden. Zool. Jahrb. Syst. (im Druck}.

SCHERNER, E.R., 1977: Mdglichkeiten und Grenzen
ornithelogischer Beitrdge zu Landeskunde und
Umieltforschung am Beispiel der Avifauna des
Solling. Diss. Gottingen.

SCHIECHTL, H.M., 1967: Die Physiognomie der po-
tentiellen Waldgrenze und Folgerungen fiir die
Praxis der Aufforstung in der subalpinen Stufe,
Mitt. forsti. Bundesversuchsanst. Mariabrunn
75, 5-55.

SCHMIDT-YOGT, H., 1974: Das natiirliche Verbrei-
tungsgebiet der Fichte (Pieea abies) in Eura-
sien, Allg, Forst- u, Jagd-Z. 145, 185-197.

---, 1977: Die Fichte. Bd. I. Hamburg u. Berlin.

SCHUNBECK, H., 1956: Der Tannenhdher (Nucifraga
caryocatactes capyocatactes) in der Steiermark.
Mitt. Landesmuseum Joanneum Graz 5.

SCHUNENBERGER, W., 1975: Standortseinflisse auf
VYersuchsauf forstungen an der alpinen Waldgren-
ze. (Stillberg, Davos). Mitt, Eidg. Anst.
forstl. Versuchswesen 52, 359-428.

SCHREIBER, K.«F. et al., 1977: Warmegliederung der
Schweiz 1:200 000 mit Erlduterungen. Grundla-
gen der Raumplanung, hg. vom Deleqierten fiir
Raumplanung, Bern.

SCHUSTER, L., 1950: Uber den Sammeltrieb des Ei-
chelhihers, Garrulus glandiarus. Vogelwelt 71,
9-17.

SCHOZ, E., 1957: Ein Vergleich der Yogelwelt von
Elbursgebirge und Alpen. Ornith. Beob. 54, 9-33.

SCHWARZ, W., 1970: Der Einfluf der Photoperiode
auf das Austreiben, die Frosthdrte und die Hit-
zeresistenz. Flora 159, 258-285.

SCHWEINGRUBER, F.H., 1972: Die subalpinen Zwerg-
strauchgesellschaften im Einzugsbereich der
Aare. Mitt. Schweiz. Anst. forstl. Versuchs-
wesen 48 (2},

SMIRNOV, A.V., 1957: On the Appearance of the Si-
berian Cedar-Pine in some Types of Light-Pine
Forests of Cisbaikal. Trudy Vostochno-Sibirsko-
go Filiala, Akad. Nauk, USSR, Ser. Biol. 5,
54-60. -

STAMPA, R., 1964: Das Bergell, Schweizer Heimat-
biicher 80.

STAUB, R., 1946: Geologische Karte der Bernina-
gruppe und fhrer Umgebung im Oberengadin, Ber-
gell, Val Malenco, Puschlav und Livigno, hg.
Geol. Komm. Schweiz. Naturforsch. Ges,

STEGMANN, B., 1931: Die Yigel des Dauro-mandschuri-
schen Obergangsgebietes. J. Ornith. 79, 146-147,

---, 193B: Grundziige der ornithographischen Glie-
derunq des paldarktischen Gebietes. Inst. Zool.
Ac. Sci. U.R.S5.5. Novae ed. 19 - Faune de 1'URSS,
Diseaux 1 (2).

STEINFATT, 0., 1944: Beobachtungen ilber den Tannen-
hdher, besonders {lber seine Jungenpflege. Ornith.
Monatsbher. 52, 8-16.

STRESEMANN, E., 1920: Die Herkunft der Hochgebirgs-
vigel Europas. Club Nederl. Vogelk. 10, 71-101,

STUDER, Th, & ¥. FATIO, 1901: Mucifraga caryocatac-
tes. Katalog Schweiz. Végel, 301-314.

SUSHKIN, P.P., 1938: Birds of Soviet Altai. Mos-
cow-Leningrad.

SUTTER, E. & F. AMANN, 1953: Wie weit fliegen vor-
ratssammelnde Tannenhdher. Orpnith. Beob. 50,
89-90.

SYENSSON, L., 1975: Identification Guide to Euro-
pean Passerines. Naturhist. Riksmus. Stockholm.

SWANBERG, P.0,, 1951: Food Storage, Territory and
Song in the Thickbilled Nutcracker. Intern,
Ornith. Congr. Uppsala 10, 545-554.

---, 1956a: Territory in the Thick-billed Nutcracker
Nueifraga caryocatactes. 1bis 98, 412-419,

--=-, 1956b: Incubation on the Thick-billed Hut-
cracker, Nucifraga caryocatactes caryccatactes.
Bertil Hanstrom, Zocl. Papers in Honour of his
65th Birthday, 279-297.

THUMEN, W., 1964: Tannenhiher plindern Beutevorrd-
te des Sperlingskauzes. Ornith, Beob. 62, 196-
197. -

TIETZE, F,, 1971: Zum Nahrungsspektrum des Sibiri-
schen Tannenhdhers wdhrend der Invasion 1968/69
in der DOR. Falke 18, £9-93.

TOMBACK, D.F., 1975: Seed Storage and Recovery Stra-
tegies of the Clarks's Nutcracker in the Eastern
Sierra Nevada. Dep. Biol. Sci., Univ. Califor-
nia.

TRANQUILLINI, W., 1955; Die Bedeutung des Lichtes
und der Temperatur flir die Kohlensdureassimila-
tion von Pinus cembra—Jungwuchs an einem hoch-
alpinen Standort. Planta 46, 154,

-—- 1957: Standortsklima, Wasserbilanz und CO,-
Gaswechsel junger Hirben (Pinus cembra) a% der
alpinen Waldgrenze. Planta 49, 612-661,

---, 1965: Ober den Zusammenhang zwischen Entwick-
lungszustand und Diirreresistenz junger Zirben
(Pirug cembra) im Pflanzgarten. Mitt. forstl.
Bundesversuchsanst, Mariabrunn 66, 241-271,

---, 1967: Ober die physiologischen Ursachen der
Wald- und Baumgrenze. Mitt. forstl. Bundesver-
suchsanst. Mariabrunn 75, 457-487.

--- & H. TURRER, 1961; Untersuchungen ilber die
Pflanzentemperaturen in der subalpinen Stufe
mit besonderer Beriicksichtigung der Nadeltempe-
raturen der Zirbe, Mitt. forstl. Bundesversuchs-
anst. Mariabrunn 59, 127-151,

TROLL, C., 1961: Klima und Pflanzenkleid der Erde
in dreidimensionaler Sicht, Naturwiss, 9.

TURCEK, F.J., 1960: Der Nihrwert einiger Waldsamen,
die als Futter der Vigel und Sdugetiere dienen.
Waldhygiene 3, 140-142;

---, 1961: Okologische Beziehungen der Vigel und
Gehilze. Slovak. Akad. Sci., Bratislava,

---, 1966: Ober das Wiederauffinden von im Boden
versteckten Samen durch Tannen- und Eichelhi-
her. Waldhygiene 6, 215-217,

---, 1967: Ukologische Beziehungen der SHugetiere
und Gehglze. Vyd. Slov. Akad. Vied. 1, Bratis-
lava.

--- & KELKELSO, 1968: Ecological aspects of food!
transportion and storage in the Corvidae. Comm,
Behavioral Biol. Part. A, 1, 277-297.

TURNER, H., 1968: Die globale Hangbestrahlung als
Standortsfaktor bei Aufforstungen in der subal-
pinen Stufe. Mitt, Schweiz. Anst. forstl. Ver-
suchswesen 42, 110-168,

---, 1971: Mikroklimatologie und ihre Anwendung in
der Ukologie der subalpinen Stufe. An. Meteorol.
NF. 5, 275-281.

e




TURNER, H,, P. ROCHAT & A, STREULE, 1975: Thermi-
sche Charakteristik von Hauptstandortstypen im
Bereich der oberen Waldgrenze (Stillberg, Disch-
matal bei Davos). Mitt. Eidg. Anst. forstl. Ver-
suchswesen 51, 95-119.

ULMER, W., 1937: Ober den Jahresgang der Frosthdr-
te einiger immergrliner Arten der alpinen Stufe
sowie der Zirbe und Fichte. Jb. wiss. Bot.

94, 553-592.

UTTINGER, H., 1949: Die Niederschlagsmessungen in der
Schwe{z 1901-1940 einschl. Niederschlagskarte
der Schwejz 1:500 000, Schweiz, meteorol. Zen-
tralanst., Zlrich.

VANDER WALL, S.B. und R.P. BALDA, 1977: Coadapta-
tions of the Clark's Nutcracker and the Pinon
Pine for Efficient Seed Harvest and Dispersal,
Ecol. Menographs 47, 27-37.

YOOUS, K.H., 1960: Ober die Herkunft der subalpinen
Nadelwaldviigel Mitteleuropas. Ornith. Beob. 57,
27-37.

87

---, 1962: Die Yogelwelt Europas und ihre Verbrei-
tung. Hamburg und Berlin.

WALTER, H. & H. LIETH, 1967: Klimadiagramm-Welt-
atlas. Jena.

WALTER, H. & H. STRAKA, 1970: Arealkunde. 2, Aufl,,
Stuttgart,

WITTENBERG, J., 1971: Der Tannenhdher 1968/69 - In-
vasions- und Brutvogel im Hamburger Berichts-
gebiet. Hamburger Avifaun, Beitr. 9, 1-43,

WOOLFENDEN, G., 1978: The Selfish Behaviour of
Avian Altruists. Yortrag XVII Int. Ornith.
Congr. Berlin,

ZOLLER, n., 1967: Postglaziale Klimaschwankungen
und ihr EinfluB auf die Waldentwicklung Mit-
teleuropas einschlieflich der Alpen. Ber. Dt.
Bot. Ges. 8D, 690-696.

ZYKOY, I.¥Y., 1953: The Nutcracker in Siberian
Forests. Priroda 42, (7), 112-114,







