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Schwierigkeiten in der Druckerei sowie Uberlastung des Redaktors haben zu
einer fiir alle Beteiligten unangenebmen Verzogerung im Erscheinen unserer Zeit-
schrift gefithre. Um diesen unbefriedigenden Zustand nicht andaunern zu lassen,
haben sich Redaktion und Vorstand entschlossen, die Hefte 4, 5 und 6 zusammen-
zulegen. Dabei miissen unsere Mitglieder keinen Abstrich am iiblich gewordenen
Umfang des Gesamtjabrganges in Kauf nebmen, kénnen sie doch anfangs Januar
die «Rote Liste der gefahrdeten und seltenen Vogelarten der Schweiz» als Beiheft
zum Orn. Beob. in Empfang nebmen. Wir hoffen anf das woblwollende Ver-
stindnis unserer Mitglieder und Abonnenten. Redaktion und Vorstand
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Zur Struktur der Avifauna eines Alpentales entlang
des H6hengradienten

I. Veriinderungen zur Brutzeit

von BEAT WARTMANN und ROBERT K. FURRER

Einleitung

Wiahrend wir im Alpengebiet iiber die horizontale Verbreitung der Brutvigel
recht gut informiert sind, ist iiber deren vertikale Verteilung noch wenig be-
kannt. Ein Versuch, die Hohenverbreitung der Brutvigel innerhalb eines Ge-
bietes vergleichend darzustellen und zu interpretieren, wurde in Anlehnung an
Bezzel (1971) fur das Prittigau — einem Alpental im ndrdlichen Graubiinden
— unternommen (Wartmann 1977). Dabei stand der autdkologische Ansatz im
Vordergrund. Im Gegensatz dazu betrachten wir in der vorliegenden Arbeit
nicht die einzelnen Arten, sondern die Artengemeinschaften, deren Vielfalt und
deren relative Zusammensetzung (McNaughton & Wolf 1973).

Der Hohengradient ist dem Nord-Siid-Gradienten vergleichbar, fir welchen
bei verschiedenen Tiergruppen eine Abnahme der Artenzahl (z.B. fiir Végel,
MacArthur 1972) und der Artendiversitit (z.B. fiir Finnland, Jirvinen &
Viisinen 1973) festgestellt wurde. Fiir die Abnahme der Artenzahl! und -man-
nigfaltigkeit vom Aquator polwirts bestehen verschiedene Erklirungshypothesen
(Pianka 1966). Davon sind folgende hier méglicherweise von Bedeutung: (1) Je
stabiler die klimatischen Bedingungen sind, desto stirker k&nnen die einzelnen
Arten spezialisiert sein. Die Einengung der 8kologischen Nischen ermdgliche,
dafl mehr Arten zusammenleben kénnen. (2) Je heterogener und komplexer die
Umwelt ist, desto diverser wird die von ihr getragene Artengemeinschaft. Diese
Hypothese steht im Einklang mit den Beobachtungen von MacArthur & MacAr-
thur (1961), die gezeigt haben, daff die Blattdichte (foliage height diversity)
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als ein Maf fir Umweltkomplexitic eine Voraussage der Vogeldiversitit er-
laubt. Pearson (1975) konnte jedoch fiir das Amazonasgebiet die Hypothese in
ihrer generellen Form niche bestitigen, da historische Faktoren mitberiicksich-
tigt werden miissen.

Ubertragt man diese Hypothesen auf den Hohengradienten, so ergeben sich
folgende Arbeitshypothesen tiir das Verhalten der Vogelgesellschaften im Hohen-
gradienten: (1) Der Artenreichtum und die Artenmannigfaltigkeit nehmen mit
zunehmender Hohe ab. Als Folge der sich mit zunehmender Hohe verstirkenden
klimatischen Fluktuationen, verbunden mit linger liegender Schneedecke und
damit kiirzerer Vegerationszeit, solite diese Abnahme von der Laubwaldstufe
iber die Koniferenstufe zur Alpinstufe immer ausgeprigter werden. (2) An den
Vegetationsgrenzen erfolgt die Abnahme sprunghaft, wobei die Waldgrenze einen
stirkeren Finflufl auf die Avifauna ausiiben sollte als die Laubwaldgrenze.

Schon Corti (1955 a, b) schrieb von einer «scharfen Zisur an der mittleren
unteren Grenze der subalpinen Stufe, indem eine ganze Menge von «Tiefland-
vogeln» hier die vertikale Brutgrenze erreichts. Auch an der Wald~ bzw.
Baumgrenze stellte Corti (1955 a, 1965) eine sprunghafte Abnahme der Arten-
zahl test. Dabei ging Corti nicht, wie es in der vorliegenden Arbeit geschehen
soll, von der Avifauna eines bestimmten Alpentales aus, sondern betrachtete die
Avifauna der Alpen in ihrer Gesamtheit. Als Arbeirsgrundlage verwendete
Corti zudem die Skologisch fragwiirdigen, da starken zufilligen Schwankungen
unterworfenen, Extremwerte der Brutverbreitung innerhalb der Alpen. Fiir die
vorliegende Arbeit sollen jedoch die vertikalen Verteilungsmuster der Arten in
cinem ausgewihlten Alpental die Grundlage bilden. Selbstverstindlich ist die
Parallelitit der latitudinalen und vertikalen Artenabnahme nicht auf den
Hohengradienten der Alpen beschrinkt. Vielmehr handelt es sich hier um ein
globales Phinomen, haben doch Dyrcz (1973) im Riesengebirge, Diefielhorst
(1968) im Himalaya, Eisentraut (1963) im Kamerungebirge Westafrikas, Taka-
Tsukasa & Kano (1939) in Formosa und Diamond (1972) sowie Kikkawa &
Williams (1971) in Neuguinea eine generclle Abnahme des Artenreichtums mit
sunchmender Hohe iiber Meer festgestellt. Die Ursachen der oberen Verbrei-
tungsgrenze der verschiedenen Arten und Artengruppen bleiben hingegen noch
weitgehend ungeklért.

Der Hohengradient in den Alpen ist zur Analyse von Artenverteilungsmustern
aus zwei Griinden geeignet: Erstens hat dieser Gradient in der Schweiz eine
geniigend grofle Ausdehnung. Hohendifferenzen von 2000 m, was bezogen auf
die Temperatur einer Nord-Siid-Verschiebung von etwa 1600 km entspricht, sind
in den Zentralalpen hiufig. Zweitens kann die Position des Beobachters im
Gradienten ohne grofere technische Hilfsmittel bestimmt werden (Wartmann,
in Vorbereitung).

Die Anderungen in der Zusammensetzung der Artengemeinschaft, die in dieser
Arbeit untersucht werden sollen, ergeben sich als Summation der Verteilungen
der einzelnen Arten. Damit wird das Muster der Anderungen abhingig vom
relativen Artenanteil, der in jeder Hohenstufe von biotischen oder klimatischen
Faktoren beeinflufit wird (Terborgh 1971).

Das Arteninventar jeder Hohenstufe liefert die Rohdaten fiir diese Arbeit.
Die Aufnahme der verschiedenen Artengemeinschaften soll unter qualitativen
und quantitativen Gesichtspunkten erfolgen, das heifit, sie soll mdglichst voll-
stindig sein und auch die Hiufigkeitsverteilung der verschiedenen Arten be-
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riicksichtigen. Dadurch, daf die Arteninventare der Hohenstufen am gleichen
Hang zur selben Jahreszeit verglichen werden, lassen sich Besonderheiten des
Gradienten erkennen. Daneben werden auch entsprechende Hohenstufen der
beiden Talhinge (Siid- und Nordhang) miteinander verglichen, um allfillige
Einflisse der Exposition zu erkennen. Schlieflich werden die sich in der Hohen-
lage entsprechenden Arteninventare der verschiedenen Monate einander gegen-
tibergestellt, um die vertikalen Verschiebungen innerhalb der Brutzeit von April
bis Juli zu verfolgen.

Aus dem Arteninventar ergibt sich die Artenzahl jeder Hohenstufe. Die
Artenzahl soll als Funkvion der Hohe iiber Meer und der Hanglage fiir die
verschiedenen Monate dargestellt werden. Dabei interessiert in erster Linie, ob
nur an den Grenzen der Vegetationsstufen (montan — subalpin — alpin) auf-
fallige Spriinge entstehen, und welche Artengruppen daran beteiligt sind.

Aus dem quantitativen Arteninventar 1ifit sich die Abundanz (relative Hiu-
figkeit) jeder Art berechnen, was das Erkennen von hiufigen und seltenen Glie-
dern der Artengemeinschaft erlaubt. Die relativen Hiufigkeiten erméglichen fer-
ner die Berechnung des Diversitdtsindexes I1* nach Shannon-Wiener (Shannon &
Weaver 1949). In dieser Arbeit wird der Verlauf von H’ und J° (Gleich-
miaBigkeitr der Verteilung, engl. evenness) entlang des Hohengradienten verfolgt,
wobel wiederum allfdllige sprunghafte Anderungen an bestimmten Stellen des
Gradienten von besonderem Interesse sind. Mittels Faunenvergleichen der ver-
schiedenen Hohenstufen soll schliefllich die Anderung der Avifauna im Gradien-
ten fiir jeden Monat getrennt aufgezeigt werden. Die Dynamik der Verteilungs-
muster — verursacht durch vertikale Verschiebungen von Arten zur Brutzeit
~ duflert sich in der unterschiedlichen Form der Faunenihnlichkeitskurven.

Diese Publikation ist Teil einer Diplomarbeit des ersten Autors, die am
Zoologischen Museum der Universitit Zirich (Direktor: Prof. Dr. H. Burla)
unter fachlicher Betreuung des zweiten Autors ausgefithrt wurde. Das Daten-
material wurde allein vom Erstautor gesammelt. Dieser verdankt finanzielle
Unterstiitzung der Karl-Hescheler-Stiftung und der Schweizerischen Vogelwarte
Sempach. R. Lévéque verdanken wir Hinweise auf einschligige Literatur.

Material und Methode
1. Untersuchungsgebiet

Das Untersuchungsgebiet umfafit das Vorderrheintal vom Zusammenfluf des
Vordertheins mit dem Hinterrhein talaufwirts bis nach Disentis; es schlieft
also einen groflen Teil des Biindner Oberlandes, der Surselva, ein. Das stichpro-
benartig untersuchte Gebiet umfaflt ungefahr 330 km? wovon 200 km? auf den
Siidhang (Sonnenhang) und 130 km® auf den Nordhang (Schattenhang) ent-
fallen. Das Vorderrheintal bildet infolge seiner west-ost-orientierten Haupt-
richtung einen Teil des alpinen Lingsschnittes, der von Martigny bis nach
Chur reicht. Bei der Untersuchung wurde nur das Haupttal beriicksichtigt, die
in Nord-Stid-Richtung verlaufenden Nebentiler (z.B. Safiental, Lugnez, Val-
sertal) wurden aus methodischen Griinden nicht bearbeitet. Im Norden wird das
Vorderrheintal durch eine Kette von Berggipfeln, die mehr als 3000 m Hohe
erreichen, begrenzt. Gegen Siiden wird das Haupttal — ohne die tiefen Neben-
tiler — im allgemeinen durch Gipfel von weniger als 3000 m Hohe abge-
schlossen.
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Das Klima des Biindner Oberlandes ist ein typisches kontinentales Alpen-
klima mit charakteristischen Temperatur- und Niederschlagsverhiltnissen (Rou-
gier 1976). Im Winter sind die Talsohlen wegen der Muldenlage (Inversionsef-
fekt) am kiltesten, im Sommer dagegen am heiflesten (Kesselwirkung). Der
unterste Talabschnitt, die Ruin’aulta bis wenig iiber Ilanz hinauf, liegt
noch im Bereich einer inneralpinen Trockenzone (Braun-Blanquet 1961),
was durch die geringen Niederschlige von weniger als 100cm im Jahr
deutlich wird. Die Schneeverhiltnisse des Untersuchungsgebietes konnen
folgendermaRen charakterisiert werden: Im langjahrigen Mittel liegt im Winter-
halbjahr (November bis April) in Siat, 1300m, an 131 Tagen, in Disentis,
1170 m, an 127 Tagen Schnee, wobei die maximale mittlere Schneehdhe im
Januar/Februar etwa 50 cm erreicht. Im Sommerhalbjahr ist in Disentis an
drei Tagen, in Siat an fiinf Tagen mit einer Schneedecke zu rechnen. Bei der
Schneeschmelze im Frithjahr apert der siidexponierte Talhang deutlich frither
aus als der nordexponierte. Die Unterschiede diirften etwa den im Prittigau
festgestellten (Wartmann 1977) entsprechen: Der Sonnenhang ist dort etwa drei
Wochen frither schneefrei, und zum gleichen Zeitpunkt liegt die Schneegrenze
am Sonnenhang etwa 200 m hoher als am Schattenhang.

2. Der Héhengradient

Neben den physikalischen Verinderungen mit zunchmender H&he (z.B. Zu-
nahme der Windstirke, der Strahlungsintensitit, der Niederschlagsmenge und
-hiufigkeit, anderseits Abnahme der Lufttemperatur und des Luftdrucks) bildet
der charakteristische Wechsel der Vegetationsdecke die Grundlage fiir die Ver-
teilung der Tierarten entlang des Hohengradienten (s.a. Dieflelhorst 1968).
Innerhalb des im Vorderrheintal bestehenden Hohengradienten von 600 bis
2500 m fallen zwei Vegetationsgrenzen auf: einerseits die Laubwaldgrenze zwi-
schen der montanen Laubwaldstufe und der subalpinen Koniferenstufe, ander-
seits die Waldgrenze, die zur alpinen Vegetationsstufe iberleitet. Die Hohen-
lage dieser Vegetationsgrenzen ist im Untersuchungsgebiet Schwankungen unter-
worfen, die nicht nur auf die Einflisse der Hangneigung, Exposition und des
Mikroklimas, sondern auch auf menschliche Einwirkungen (grofflichige Rodun-
gen, Beweidung) zuriickgefithrt werden miissen. Die Verhaltnisse werden weiter
dadurch kompliziert, daff der Laubwald als Folge des kontinentalen Klimas an
xerothermen Stellen durch Kiefernwilder ersetzt wird. Die obere Grenze der
Montanstufe kann im Mittel bei 1400 m, diejenige der Subalpinstufe im Mittel
bei 2000 m angenommen werden.

Der kontinuierliche Vegetationswandel 138t sich am besten durch die Anteile
der Beobachtungszeit in den drei Biotopkomponenten Laubwald, Nadelwald und
offenes Gelinde darstellen (Tab.1). Der Anteil des Laubwaldes an der Vege-
tation geht von etwa 50% in der Talsohle kontinuierlich zuriick. Oberhalb
1400 m hat der Laubwald kaum noch Bedeutung, es fillt aber auf, dafl er in
Form der Alpenerle Alnus viridis am Nordhang hoher als 1600 m steigt. Der
Laubwald setzt sich vor allem aus folgenden Holzpflanzen zusammen: Grauerle
Alnus incana, Alpenerle A. wiridis, Steineiche Quercus petraea, Wildkirsche
Prunus avium, Esche Fraxinus excelsior, Rotbuche Fagus sylvatica, Bergahorn
Acer psendoplatanus, Vogelbeerbaum Sorbus ancuparia, Weiden Salix  ssp.,
Zitterpappel Populus tremula und Hingebirke Betula pendula. Verschiedene



74,1977 B. Wartmann u. R. K. Furrer, Avifauna im Héhengradienten, I. 141

TABELLE 1. Mittlere Beobachtungszeit in den drei Biotopkomponenten (in %o der pro
Bohenstufe aufgewendeten Beobachtungszeit). — Awerage time of observation in each
of the three main babitat components deciduous forest, coniferous forest and open
areas. (In %o of the total observation time spent in each vertical belt.)

Héhenstufe Gradient Vegetationsstufe
Laubwald  Nadelwald offenes Gelinde
Siidhang
600— 800 m 54 10 36 submontan
800-1000 m 42 31 27
1000-1200 m 37 28 35 montan
12001400 m 19 46 35
1400-1600 m 3 78 19
1600-1800 m 0 80 20 Subalpin
1800-2000 m ¢} 53 47
20002200 m 0 0 100
22002400 m 0 0 100 alpin
2400-2600m 0 0 100
2600-2800 m 0 0 100 subnival
Nordhang
800-1000 m 45 40 15
1000-1200 m 48 20 32 montan
1200-1400 m 21 48 31
1400-1600 m 1 75 24
16001800 m 1 75 24 subalpin
1800-2000 m 0 70 30
2000-2200 m 0 0 100
2200-2400 m 0 0 100 alpin
2400-2600 m 6] o] 100

Striucher bilden den Waldrand; diese kénnen wie einige der genannten Biume
auch einzeln auftreten.

Der Nadelwald spielt in der Talsohle eine unbedeutende Rolle. In der Mon-
tanstufe schwankt sein Anteil zwischen 20 und fast 50%, in der Subalpin-
stufe liegt er bei etwa 75%. Der Nadelwaldanteil nimmt in der oberen Sub-
alpinstufe (1800-2000 m) am Siidhang bereits deutlich ab, wihrend er am
Nordhang immer noch 70 % betrigt. Der Nadelwald setzt sich aus folgenden
Arten zusammen: Fichte Picea abies, Weilltanne Abies alba, Lirche Larix
decidua, Kiefer Pinus silvestris und Bergfohre Pinus mugo.

Der Anteil des offenen, das heiflt, nicht mit hdherer Vegetation bewachsenen
Gelindes, schwankt in der montanen Stufe zwischen 15 und 36 %, geht in der
subalpinen Nadelwaldstufe auf ungefihr 20% zuriick, um in der baumlosen
Alpinstufe auf 100°%s anzusteigen. Parkartiges Gelinde (einzelne Baumgruppen
in Wiesland, aufgeldster Fichten- oder Lirchenwald) wurde zur Hilfte dem
Wald, zur Hilfte dem offenen Gelinde zugerechnet.

3. Methodik des Datensammelns

Die Daten wurden mittels Linientaxierung (Yapp 1956) gesammelt, wobei alle
im Hbrstreifen sicher erkannten Individuen in die Untersuchung einbezogen
wurden. Besonders in topographisch schwierigem Gelidnde folgten die Linien oft
bestehenden Saumpfaden, Wegen und Strdfichen. Um die Hiufigkeitsunter-
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schiede innerhalb des Gradienten zu erfassen, wurden die beiden Talhinge in
Hohenstufen zu je 200 m unterteilt. Die Taxierungen wurden so auf die ver-
schiedenen Hohenstufen verteilt, dafl sich die Beobachtungszeiten innerhalb der
einzelnen Stufen ungefihr entsprachen. Am Siidhang betrigt die mittlere
Beobachtungszeit 250 bis 300 Minuten, am Nordhang 150 bis 200 Minuten pro
Hohenstufe.

Besonderes Gewicht legten wir auf die ausgewogene Verteilung der Beobach-
tungszeit in jeder Hohenstufe, so dafl sie dem Anteil der drei Hauptkomponen-
ten des Biotops — Laubwald, Nadelwald und offenes Gelinde — entsprach.
Fir die Taxierungen wurde ein langsames Marschtempo (ca. 2 km/h) einge-
halten, mit hdufigen Unterbriichen zum Notieren der Beobachtungen. Bei lin-
gerem Stehenbleiben am Ort wurde die Beobachtungszeit gestoppt. Bei Be-
standesaufnahmen mit dem Ziel der absoluten Bestandeserfassung wird die
Untersuchung meist wenige Stunden nach Sonnenaufgang abgebrochen (Jarvi-
nen & Viisdnen 1976). Diese Regel ist hier nicht strikt eingehalten worden. So
wurden im Juni und Juli am frithen Morgen zunichst die tieferen Lagen
bearbeitet, bis sich eine Abnahme der Gesangsaktivitic feststellen lie. Als In-
dikatorart diente dabei der Buchfink als hiufigste Art. Die iibrige Zeit des
Tages wurde an schénen Tagen zur Bearbeitung der hheren Lagen verwendet,
wo die Hitze selbst im Juli nie sehr driickend wird, und die Gesangsaktivitit
(z.B. des Wasserpiepers) viel geringeren tageszeitlichen Schwankungen unter-
worfen ist. Bei ungiinstiger Witterung (Wind, Niederschlige, Nebel) wurden die
Erhebungen eingestellt.

Wegen der spiten, starken Schneefdlle im April 1975 lieR sich in diesem
Monat nur der Siidhang bearbeiten und auch dieser nur bis auf etwa 1700 m.
Weiter oben war an ein Fortkommen in der {iber zwei Meter hohen, lockeren
Neuschneedecke trotz Schneeschuhen nicht zu denken. Im Mai wurde der Siid-
hang von 600 bis 2000 m, der Nordhang von 800 bis 1800 m bearbeitet, im
Juni ersterer bis 2300 m, letzterer bis 2100 m, im Juli schlieRlich der Siidhang
bis 2750 m (Fil de Cassons) und der Nordhang bis 2550 m (Piz Titschal).

Die Beobachtung jedes sicher erkannten Vogelindividuums oder -trupps wurde
auf einem Formular festgehalten. EFingetragen wurden fir jede Art! jeweils
die mit dem Hohenmesser auf 10 m genau gemessene Hohe iiber Meer, die Tages-
zeit, die Anzahl Individuen, der Biotop und die Entfernung sowie die Art und
Weise der Entdeckung (singend, rufend usw.).

4. Methodik der Datenauswertung

Die Rohdaten umfassen mehr als 8600 Finzelbeobachtungen. Diese werden in
zwei Datengruppen, eine vom Nordhang und eine vom Siidhang, aufgeteilt. Die
Individuenzahlen jeder Art werden —~ fiir beide Talhinge getrennt — pro
Monat fiir jede Hohenstufe einzeln summiert. Aus diesen Individuensummen
wird die relative Abundanz jeder Art fiir jede Hohenstufe berechnet. Die
Rechenoperationen wurden am Rechenzentrum der Universitit Ziirich durch-
gefiihrt.

Aus den relativen Hiufigkeiten jeder Art wird der Shannon-Wiener-Diver-
sitdtsindex nach folgender Formel berechnet:

H = —Xp@) npl), p(i) = relative Hiufigkeit der Arti.

!Eine Liste der fiir diese Arbeit beriicksichtigten Arten erscheint in Wartmann &
Furrer 1978 (Tab. 2).
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Dieser Index ist ein besseres Maf der Artenmannigfaltigkeit der Artengemein-
schaft als die simple Artenzahl s, da er durch die relativen Hiufigkeiten der
s Arten gewichtet wird (Pielou 1975). Der Diversititsindex H’ besitzt gegen-
iiber anderen Indices (Simpson 1949, Brillouin 1962) den Vorteil der Additivi-
tit, die zum Beispiel dann wichtig wird, wenn ein Taxon in mehrere Unter-
taxa gegliedert werden soll, fiir welche wiederum einzeln ein Diversititsindex
berechnet werden soll (Pielou 1.c.). Der Index H’ vermengt die zwei Faktoren
Artenzahl und GleichmiRigkeit der Verteilung, so daf ein weiteres Maf, die
«eveness» J’, berechnet werden muf. Diese Gleichmifligkeit der Verteilung
erhilt man aus dem Verhiltnis des beobachteten zum maximal mdglichen
Diversititswert bei gegebener Artenzahl s:

J =1 /H’(max).
Die groftmdgliche Diversitdt wird erreicht, wenn alle Arten gleich hdufig sind.
Dies bedeutet, daf}

H(max) = — Y (1/s) -In(1/s) = Ins und damit J' = HY/Ins
Als Voraussetzung fiir einen korrekten Wert von J” gilt, dafl von jeder Stich-
probe die Gesamtzahl der tatsichlich vorhandenen Arten erfaflt wurde (Pielou
L. c.). Diese Voraussetzung kann bei einer limitierten Beobachtungszeit in vielen
Fidllen nicht erfiillt werden. Aus diesem Grund werden die Werte von ] gene-
rell zu grofl sein. Beim Vergleich solcher Werte ist also eine gewisse Zuriick-
haltung geboten.

Resultate und Interpretation

1. Artenzabl

Tabelle 2 zeigt, daf die Artenzahl mit zunehmender Hohe ii. M. entsprechend
der Voraussage an beiden Talhingen in allen Monaten abnimmt. Etwas aus dem
Rahmen fillt lediglich die untere Montanstufe (800-1000m) des Siidhangs im
Juli, die mit 61 eine deutlich hhere Artenzahl aufweist als die Talsohle mit 52
Arten. Ein direkter Vergleich der Artenzahl zwischen beiden Talhidngen ist
nicht statthaft, da die Beobachtungszeit am Stidhang im Mittel etwa ein Drittel
hoher ist als am Nordhang. Fiir den folgenden statistischen Vergleich korrigieren
wir diese Zeitdifferenz, indem die Artenzahl jeder Hohenstufe des Nordhangs
um % erhht wird. Diese Korrektur ist eher zu grof, da die Artenzahl mit
zunehmender Beobachtungszeit eine Sittigung zeigt. Die nun noch vorhandenen
Differenzen werden nach dem Vorzeichentest von Dixon und Mood (nach
Sachs 1974) auf ihre Signifikanz untersucht. Nach dieser eher zu grofien Kor-
rektur ist die Differenz weder im Mai noch im Juni gesichert; fiir den Juli
hingegen ist die Artenzahl des Stidhangs gegeniiber dem Nordhang signifikant
k&her (P < 0.05).
Abbildung 1 zeigt die mittlere Artenzahl pro Hohenstufe.

Sidhang: Innerhalb der Laubwaldstufe erfolgt nur eine schwache Abnahme
der Artenzahl, so daf sich aufeinanderfolgende Stufen nicht signifikant unter-
scheiden. Hingegen unterscheidet sich die Submontanstufe von der mittleren und
oberen Montanstufe (P < 0.1). Beim Ubergang von der Montanstufe zur Sub-
alpinstufe erfolgt ein signifikanter Sprung auf deutlich weniger als 40 Arten.
Die Abnahme innerhalb der Subalpinstufe ist schneller als in der Montanstufe,
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TABELLE 2. Anzahl festgestellter Vogelarten pro 200 m-Hohenstufe. Striche bedeuten,
dafl diese Hohenstufen nicht bearbeitet wurden. M (n) = arithmetisches Mittel; s =
Standardabweichung; P = Signifikanz der Unterschiede von M (n) zwischen benach-
barten Hohenstufen. () Beobachtungszeit zu kurz, daher Wert zu klein; fiir die Mittel-
werte und weitere Analyse nicht beriicksichtigt. — Number of observed bird species
per 200 meter wvertical belt. Dashes mean that the belt was not under study in that
particular month. P = Significance of the difference between the means of adjacent
wvertical belts. ()* Period of observation too short to be considered bere.

Hohenstufe April Mai Juni Juli M (n) s P
Siidhang
600- 800 m 55 57 51 52 53.8 2.8 > 01
800-1000 m 45 56 48 61 525 7.3 S 01
1000-1200 m 41 51 44 44 45.0 4.2 S O'l
1200-1400 m 40 47 48 48 45.8 3.9 < 0.05
1400-1600 m 35 32 34 37 34.5 2.1 > 0'1
1600-1800 m (8)t 26 32 29 29.0 3.0 > 0'1
1800-2000 m - (11)* 25 28 26.5 2.1 < 0'1
2000-2200 m - - 14 14 14.0 0.0 > 0'1
2200-2400 m - — 14 13 13.5 0.7 )
2400-2600 m - - — 9 - -
2600-2800 m - - — 7 — -
Nordhang
8§00-1000 m - 50 40 39 43.0 6.1
1000-1200 m - 47 (25)t 33 40.0 9.9
1200-1400 m — 43 41 36 40.0 3.6
1400~1600 m - 32 35 27 313 4.0
1600-1800 m - 17 24 18 19.3 3.8
1800-2000 m - - 17 20 18.5 2.1
2000-2200 m - - 10 9 9.5 0.7
2200-2400 m - — - 13 - -
2400-2600 m - - - 6 - -

doch sind die Unterschiede zwischen benachbarten Hohenstufen ebenfalls nicht
signifikant. Beim Ubertritt von der Subalpinstufe zur Alpinstufe fdllt die Arten-
zahl sehr stark ab; die schwache Signifikanz ist hier allein durch die geringe
Zahl der gemittelten Werte bedingt. Innerhalb der Alpinstufe fillt die Arten-
zahl wieder mehr kontinuierlich ab. Die beiden obersten Werte lassen sich als
Einzelwerte nicht statistisch erfassen.

Innerhalb der beiden Waldstufen nimmt die Artenzahl nicht linear ab, son-
dern sie zeigt die Tendenz, im oberen Bereich einer Vegetationsstufe konstant
zu bleiben oder nur leicht abzunehmen. Die Artenzahl nimmt somit im unteren
Bereich der Vegetationsstufe — nach dem Ubergang in diese — stirker ab als
im oberen Bereich — vor dem Ubergang in die nichsthdhere. Dieser Effekt ist
besonders deutlich in der oberen Montanstufe (1200~1400 m), ist aber auch in
der oberen Subalpinstufe (1800-2000 m) wahrzunehmen. Diese Besonderheiten
in der Abnahme der Artenzahl fihren wir darauf zuriick, dafl im oberen
Bereich der betreffenden Vegetationsstufe bereits Arten aus der nichsthoheren
Vegetationsstufe auftreten. So wird z.B. in der oberen Montanstufe die Ab-
nahme der montanen Arten durch das zusdtzliche Auftreten neuer subalpiner
Arten kompensiert. In der oberen Alpinstufe ist der geschilderte Effekt natiir-
lich nicht zu sehen, da dort keine nichsthchere, von Viogeln bewohnte Vege-
tationsstufe existiert.
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ABB. 1. Artenzahl n pro Héhenstufe. Arithmetisches Mittel der verschiedenen Monate
als senkrechter Strich. Konfidenzintervall M(n)% t-s(M[n]) fir = = 59 als waag-
rechter Strich. — Number of species (n) per vertical belt. The arithmetic mean (averag-
ing all months of observation) is shown by a vertical line; horizontal lines indicate the
5 % confidence intervals.

Nordbang: Auch hier erfolgt die Abnahme in der oben beschriebenen Weise,
also ebenfalls nicht linear. Infolge des geringeren Stichprobenumfangs (maximal
drei Vergleichsmonate) sind die Vertrauensgrenzen am Nordhang gréfler und
iiberschneiden sich zwischen allen benachbarten Hohenstufen. Die auch am
Nordhang an den Vegetationsgrenzen zu beobachtende sprunghafte Abnahme
der Artenzahl ist statistisch deshalb nicht gesichert. Hingegen unterscheidet sich
die obere Montanstufe von der mittleren Subalpinstufe signifikant (P < 0.05)
und letztere von der unteren Alpinstufe knapp (P << 0.1). Der Anstieg der
Artenzahl von der unteren zur mittleren Alpinstufe beruht auf einem Einzel-
wert.

2. Diversitit und Gleichmifiigkeit der Verteilung (evenness)

Die fiir jede Hohenstufe und Beobachtungsperiode berechneten Diversititswerte
(F’) sind in Tabelle 3 je fiir den Nord- und Siidhang zusammengestellt. Da
H’ von der Artenzahl abhingt, ist entsprechend der Artenzahl eine Abnahme
des Indexes mit zunehmender Hohe . M. zu erwarten. Diese Voraussage wird
an beiden Talhidngen fiir die Monate Mai, Juni und Juli weitgehend erfillt.
Abweichungen vom generellen Trend sind wohl auf die teilweise kiirzere
Beobachtungsdauer zuriickzufithren. Fiir den April ist keine Abnahme des Di-
versititsindexes mit zunehmender Hohe festzustellen. Der Index scheint viel-
mehr stochastisch um den Wert von etwa 3 zu schwanken. Dies diirfte darauf
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TABELLE 3. Diversititsindex nach Shannon-Wiener (H’) pro Hohenstufe mit arithme-
tischem Mittel M (}) und Standardabweichung s. ()! siehe Tabelle 2. — The Shannon-
Wiener diversity index H’ (and its standard deviation) for each wvertical belt. ()*
as in table 2.

Hashenstufe April Mai Juni Juli M (F) s
Siidhang

600— 800 m 3.13 3.52 3.24 3.41 3.33 0.18

800-1000 m 2.97 3.65 3.33 3.66 3.40 0.32
1000-1200 m 3.02 3.49 3.33 3.39 3.31 0.20
1200-1400 m 2.90 3.44 3.16 3.44 3.23 0.26
1400-1600 m 3.01 3.03 3.16 2.88 3.02 0.11
1600-1800 m (1.76)* 2.80 2.92 2.95 2.89 0.08
18002000 m — (2.18)t 2.76 2.88 2.82 0.09
2000-2200 m - - 1.99 1.66 1.82 0.23
2200-2400 m - - 1.98 1.71 1.84 0.20
2400-2600 m - - - 0.53 0.53 -
2600-2800 m — - - 0.76 0.76 -
Nordhang

800-1000 m - 3.24 3.15 3.39 3.26 0.12
1000-1200 m - 3.48 (2.97)* 3.27 3.24 0.26
1200-1400 m - 3.43 3.27 2.77 3.16 0.35
1400-1600 m - 2.94 3.03 2.75 291 0.14
1600-1800 m - 2.53 2.81 2.57 2.63 0.15
1800-2000 m - - 2.40 2.56 2.48 0.11
20002200 m — - 1.79 1.56 1.67 0.16
2200-2400 m - - - 212 2.12 -
2400-2600 m - - - 1.68 1.68 -

beruhen, dafl infolge starker Schneefille im April 1975 viele der Arten noch
nicht in ihren Brutrevieren anzutreffen waren. Stattdessen konzentrierten sie
sich in Schwirmen auf den Wiesen der Montanstufe. Diese Schwarmbildung
bewirkte auferdem eine, ungleichmifigere Hiufigkeitsverteilung. Deshalb liegen
die Diversititswerte der ganzen Montanstufe im April unter denen der spi-
teren Monate. Abbildung 2 zeigt, dafl sich die Diversititswerte benachbarter
Hohenstufen in keinem Fall signifikant unterscheiden. Vielmehr finden wir
innerhalb der bewaldeten Zone eine kontinuierliche Abnahme ohne auffillige
Spriinge. Einzig von der nur am Siidhang erfafiten Submontanstufe zur unteren
Montanstufe erfolgt ein leichter, nicht gesicherter Diversititsanstieg. Gegenitber
den drei untersten Stufen des Siidhangs ist erst der Wert der mittleren Sub-
alpinstufe statistisch verschieden (P < 0.1).

Am Stidhang ist der erste deutliche Sprung beim Ubergang in die baumlose
Alpinstufe zu sehen, wo H’ unter 2 fillt. Infolge des geringeren Datenumfangs
(FG 2 oder 1) und den dadurch bedingten weiten Vertrauensgrenzen kann dieser
Sprung zwischen den benachbarten Stufen statistisch nicht gesichert werden
(P > 0.1). Erst die Unterschiede zwischen der mittleren Subalpin- und der
mittleren Alpinstufe, bzw. zwischen der unteren Subalpin- und der unteren
Alpinstufe sind gesichert (P < 0.1). In der oberen Alpinstufe erfolgt ein wei-
terer Sprung, wobei F’ unter 1 fillt. Da es sich aber um Einzelwerte handelt,
konnen sie nicht statistisch untersucht werden.

Am Nordhang verliuft die Abnahme von M(H’) in der Montanstufe zu-
nichst entsprechend dem Siidhang. In der Subalpinstufe beginnt M(H’) aber
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ABB. 2. Diversitit I’ pro Hohenstufe. Arithmetisches Mittel der verschiedenen Monate,
Konfidenzintervalle (wie in Abb- 1). — Diversity H’ per wertical belt; with arithmetic
mean and confidence interval as in fig. 1.

stirker zu fallen als am anderen Talhang. Der auffallende Sprung beim Uber-
gang in die Alpinstufe ist auch am Nordhang zu sehen, kann aber statistisch
ebenfalls nicht gesichert werden. Der nochmalige Anstieg in der mittleren
Alpinstufe beruht auf einem Einzelwert. Wenn auch die Unterschiede zwischen
benachbarten Hohenstufen infolge der beschrinkten Stichprobenzahl meist nicht
signifikant sind, so scheint es doch sinnvoll, die Diversititswerte fiir jede
Hohenstufe anzugeben. Die generelle Tendenz der Abnahme mit zunehmender
Hohe kommt deutlich zum Ausdruck. Werden mehrere Hohenstufen zusammen-
gefaflt, so sehen wir, dafl sich alle Vegetationsstufen als Ganzes betrachtet
signifikant voneinander unterscheiden: Am Siidhang ist der Unterschied zwi-
schen Montan- und Subalpinstufe auf dem 1%-Niveau gesichert, zwischen
letzterer und der Alpinstufe ist P < 0.002. Am Nordhang sind die ent-
sprechenden Irrtumswahrscheinlichkeiten 1 bzw. 2 %,

Bei der Berechnung des Diversititsindexes H’ spielt nicht nur die Artenzahl
eine Rolle, sondern ebenso die Verteilung der Individuen auf diese Arten (Peet
1973). Der Index ] («evenness») ist ein Mafl fiir den Grad der Gleichmifig-
keit dieser Verteilung (Tab. 4).

Wie bereits bei der Diskussion des Diversititsindexes H’ vermutet, war die
Hiufigkeitsverteilung im April 1975 in den montanen Stufen tatsichlich un-
gleichmifliger, liegen die Werte von J° doch deutlich unter den Vergleichs-
werten der spiteren Monate. Beim Vergleich der beiden Talhinge scheint die
Subalpinstufe des Nordhangs geringeren Schwankungen unterworfen zu sein.
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TABELLE 4. Evenness (') pro Hohenstufe mit arithmetischem Mitte]l M(J’), Standard-
abweichung s und Standardfehler s(M[J1). ()* siehe Tabelle 2. — Evenness |’ per
vertical belt, with arithmetic mean M(J]), standard deviation s, and standard error

s(M[]]). ()* as in table 2.

Hohenstufe April Mai Juni Juli M () s s(M[T])
Siidhang

600~ 800 m 0.78 0.87 0.82 0.86 0.84 0.04 0.02

800-1000 m 0.78 0.91 0.86 0.89 0.86 0.06 0.03
10001200 m 0.81 0.89 0.88 0.90 0.87 0.04 0.02
1200-1400 m 0.79 0.89 0.82 0.89 .85 0.05 0.03
1400-1600 m 0.85 0.87 0.90 0.80 0.85 0.04 0.02
1600-1800 m (0.85)t 0.86 0.84 0.88 C.86 0.02 0.01
1800-2000 m - {0.91)t 0.86 0.87 0.88 0.03 0.02
2000-2200 m - - 0.75 0.63 0.69 0.09 0.06
2200-2400 m — - 0.75 0.67 0.71 0.06 0.04
2400-2600m — — - 0.24 0.24 - -
2600-2800 m - - - 0.39 0.39 - —
Nordhang

800-1000 m - 0.83 0.85 0.93 0.87 0.05 0.03
1000-1200 m - 0.90 (0.92)* 0.94 0.92 0.02 0.01
1200-1400 m - 0.91 0.88 0.77 0.86 0.07 0.04
1400-1600 m - 0.85 0.85 0.83 0.84 0.01 0.01
1600-1800 m - 0.89 0.88 0.89 0.89 0.01 0.00
1800-2000 m. - - 0.85 0.86 0.85 0.01 0.00
2000-2200 m - - 0.81 0.71 0.76 0.07 0.05
2200-2400 m - - - 0.83 0.83 - —
2400~-2600 m — - — 0.94 0.94 - -

Jedenfalls sind die Werte von s(M[J’]) fiir den Nordhang etwas niedriger als
fiir den Siidhang. Fiir den Stidhang fillt zudem auf, dafl der Wert von J* an
gewissen Stellen des Hohengradienten sprunghaft zuriickgeht, jedoch in der
nichsten Héhenstufe wieder ungefihr auf den vorherigen Wert steigt. Dies ist
im April und Juni in der oberen Montanstufe, im Juli in der unteren Subal-
pinstufe und in der unteren Alpinstufe festzustellen. Dafl es sich dabei nicht um
zufillige oder methodisch bedingte Erscheinungen handelt, zeigen die dhnlichen
Verhiltnisse am Nordhang. Auf dieser Talseite ist das lokale Absinken der
Werte von J° in der unteren Subalpinstufe gar in allen drei Monaten deutlich
erkennbar, im Juli liegen zudem die Werte fiir die obere Montanstufe sowie
fiir die untere Alpinstufe unter denen der benachbarten Hohenstufen.

In allen Fillen liegen die niedrigeren Werte von J° dies- oder jenseits einer
Vegetationsgrenze, das heiflt, an der Laubwald- oder an der Nadelwaldgrenze.
Das lokale Absinken von J° diirfte durch die h&here Heterogenitit der Uber-
gangszone bedingt sein. Mit der gewihlten Untersuchungsmethode liflt sich
der Mosaikcharakter der Ubergangszone nicht direkt erfassen. Vielmehr duflert
sich dieses Mosaik von Habitattypen darin, dafl die einzelnen Arten weniger
regelmiRig anzutreffen sind. So sind gewisse Mosaikflecken der Vegetation zu
klein, um allen Arten ein Uberleben zu ermdglichen. Ein Generalist, der nicht
an einen bestimmten Waldtyp gebunden ist, wie z. B. der Buchfink, wird relativ
hiufiger sein als Arten, die nur im Laubwald vorkommen, wie z. B. Blaumeise
oder Kernbeifler. Aus diesem Grund ist die Hiufigkeitsverteilung in der Uber-
gangszone ungleichmifiger als in uniformeren Habitaten und der Wert von
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J entsprechend niedriger. An der Waldgrenze ist der erwihnte Effekt nicht so
ausgepragt, da es kaum Arten gibt, die in einem Mosaik von Wald und offener
Vegetation in beiden Biotopanteilen gleich verbreitet sind. In der Ubergangs-
zone sind infolge der Fauneniiberschneidung verhiltnismifiig mehr Arten vor-
handen, wie wir bereits bei der Diskussion der Artenzahl feststellten. Die groflere
Artenzahl bewirkt, dafl die Diversititswerte H’ trotz den geringeren Werten
von J> in der Ubergangszone nicht entsprechend absinken. Die im Laufe der
Brutzeit zu beobachtende vertikale Verschiebung der Ubergangszone wire nach
Pielou (1975) so zu erkliren, daf sich bei der jahreszeitlichen Besiedlung der
verschiedenen Hohenstufen nicht sofort ein Gleichgewichtszustand einstellt.

3. Faunenibnlichkeitskurven

Bei der Diskussion der Artenzahl haben wir die Ablésung der montanen Vogel-
arten durch subalpine und spiter durch alpine Arten erwihnt. Dieser Faunen-
wechsel soll im folgenden quantitativ dargestellt und diskutiert werden. Dabei
interessieren in erster Linie zwei Fragen: (1) Gibt es innerhalb des Hohen-
gradienten Zonen, in denen ein iiberdurchschnittlicher Faunenwechsel stattfin-
det? (2) Lassen sich im Verlauf der Brutzeit (April bis Juli) deutliche Unter-
schiede in der Faunenihnlichkeit, bedingt durch Vertikalbewegungen bestimm-
ter Arten oder ganzer Artengruppen, beobachten?

Zur Feststellung der Faunenshnlichkeit sind verschiedene Methoden entwickelt
worden; die gebrduchlichste Berechnung (z. B. Pikula 1967, Medway 1972) soll
hier kurz erldutert werden: Der zuerst von Sorensen (1948) vorgeschlagene und
von Pielou (1975) als «coefficient of community» bezeichnete Ahnlichkeits-
koeffizient berechnet sich nach der Formel

CC=100-2b/(c +d)
Dabei bedeutet b die Zahl der Arten, die beiden Hdhenstufen gemeinsam sind,
¢ die Zahl aller in der einen und d die Zahl aller in der anderen Hdhen-
stufe gefundenen Arten. Der Wert des Koeffizienten CC varijert zwischen 100,
falls vollige Gleichheit herrscht, und 0, falls keine gemeinsamen Arten existieren.
CC kann als Prozentsatz der Zahl gemeinsamer Arten bezogen auf die mittlere
Artenzahl der beiden Vergleichsstufen verstanden werden.

Der Khnlichkeitskoeffizient CC wird nun innerhalb des gleichen Talhangs und
Monats fiir alle mdglichen Vergleiche zweier Hohenstufen berechnet. Aus diesen
Vergleichen resultiert pro Monat und Hang eine Ahnlichkeitsmatrix, aus der
ersichtlich wird, welcher Artenanteil der Avifauna einer bestimmten Hohen-
stufe in den anderen Stufen noch vorhanden ist. Diese Ahnlichkeitsmatrizen sind
im Anhang aufgefiihrt. Anhand dieser Matrizen werden die faunistischen
Khnlichkeitskurven («faunal congruity curves», Terborgh 1972) konstruiert, in-
dem die fiir eine bestimmte Hohenstufe berechneten Ahnlichkeitswerte CC (zu
je einer anderen Stufe) gegen die Hohe ii. M. aufgetragen und diese Punkte
miteinander verbunden werden (Abbildungen 3 und 4).

Siidhang: Beim Vergleich der Kurvengipfel zeigt sich in allen Monaten der-
selbe Trend: Mit zunehmender Héhe werden die Faunenihnlichkeitskurven im
Spitzenbereich von Stufe zu Stufe steiler. Dies bedeutet, dafl sich benachbarte
Hohenstufen in groferer Hohenlage hinsichtlich der Artenzusammensetzung
stdrker unterscheiden als die tiefer gelegenen Stufen. Im April ist die Faunen-
dnderungsrate innerhalb der montanen Stufe relativ gering, was in der Plateau-
bildung auf dem 70%-Niveau der Kurven B, D und E in diesem Bereich und
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ABB. 3. Faunenihnlichkeitskurven einzelner Monate am Siidhang, gebildet aus den Ahn-
lichkeitskoeffizienten aller Hohenstufen. Beschriftung der Kurven (A bis K) im Anhang
erliutert. — Faunal congruity curves for the south facing slope; computed for each month
from the similarity coefficients of all vertical belts. Labelling of the curves (A to K) is
explained in the appendix.

in der breiten Glockenform der Kurve C zum Ausdruck kommt. Zwischen der
Submontanstufe und der unteren Montanstufe (Kurven A und B) ist ein etwas
erhohter Wechsel festzustellen. Ein stirkerer Faunenwechsel, erkennbar an der
Steilheit der Kurven, erfolgt erst innerhalb der Subalpinstufe beim Ubertritt in
die mittlere Subalpinstufe. Dabei ist allerdings zu beriicksichtigen, daff diese
Stufe im April nicht geniigend bearbeitet werden konnte. Der relativ geringe
Faunenwechsel im April ist wohl darauf zurtickzufiihren, daf sich die Vogel-
populationen noch nicht in ihren Brutrevieren aufhalten und zudem eine Anzahl
von Sommervigeln noch gar nicht im Gebiet anwesend ist.
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Fiir den Mai ist die Rate des Faunenwechsels verglichen mit dem April
grofer, was aus der geringeren Tendenz zur Plateaubildung hervorgeht. Der
starkste Faunenwechsel ist wie im April in der obersten kontrollierten Stufe
zu beobachten, was sich auf die relative Artenarmut, bedingt durch den in
dieser Hohenlage noch liegenden Schnee, zuriickfiihren liflt.

Fiir den Juni verlaufen die Kurven bei der starken Abnahme an der Grenze
zwischen Subalpin- und Alpinstufe auffallend parallel. Nachher flachen die
Kurven stark ab, da im Juni anscheinend in der Alpinstufe kein grofer Faunen-
wechsel stattfindet. Der z. B. bei Kurve G auftretende lokale Gipfel bedeutet,
daf} die Ahnlichkeit in den betreffenden Fillen fiir eine weniger nahe liegende
Hahenstufe grofler ist.

Im Juli wird der festgestellte Trend steilerer Kurvenspitzen in htheren Lagen
im Bereich der Alpinstufe durchbrochen (Kurven H und I). Dafl in der alpinen
Fauna innerhalb dieser beiden Hohenstufen kein grofler Wechsel stattfindet,
bestitigt auch das Plateau der Kurve ] im Bereich 2000 bis 2400 m. Die sub-
alpine Avifauna zeigt gegeniiber der montanen eine grofere Affinitit als gegen-
tber der alpinen Avifauna. An der Laubwaldgrenze ist kein auffilliger Fau-
nenwechsel erkennbar, vielmehr erfolgt der Wechsel kontinuierlich, was sich im
mehr oder weniger konstanten Gefille der Kurven A bis D bis zur Waldgrenze
ausdriicke. Besteht also ein breiter Uberlappungsbereich zwischen den montanen
und subalpinen Avifaunen, so weist dagegen die alpine Avifauna eine gewisse
Eigenstindigkeit auf. Dies entspricht dem erwihnten Zusammenhang zwischen
Vegetationsstruktur und Vielfalt der Avifauna (MacArthur & MacArthur 1961):
Die weitgehend zweidimensionale alpine Vegetation unterscheidet sich in der
Struktur viel stirker von der deutlich dreidimensionalen subalpinen und mon-
tanen Vegetation als letztere unter sich.

Nordhang: Die am Siidhang beobachtete zunehmende Steilheit der Kurven-
spitzen wird am Nordhang erst im Juli ausgepriagt. Im Mai ist die Rate des
Faunenwechsels innerhalb der Montanstufe hnlich gering wie am Siidhang.
Insgesamt entsprechen sich die Kurven des Nord- und Siidhangs, wobei der
Nordhang weniger hoch hinauf bearbeitet wurde.

Fiir den Juni sind die lokalen Minima in der Stufe 1000 bis 1200 m zu stark
ausgeprdgt, da wegen der kiirzeren Beobachtungszeit in dieser Stufe nicht alle
Arten erfaft wurden. Verglichen mit dem Siidhang treten in der Subalpinstufe
keine lokalen Minima und Maxima auf, was bedeutet, dafl der Faunenwechsel
am Nordhang im Bereich der Nadelwaldstufe gleichmifiger erfolgt. Wie am
Siidhang findet an der Laubwaldgrenze kein markanter Faunenwechsel statt,
hingegen ist der Wechsel an der Waldgrenze deutlich.

Im Juli ist der Faunenwechsel an der Laubwaldgrenze deutlicher als am
Siidhang. Im Vergleich zum Siidhang zeigt sich in der Subalpinstufe eine
stirkere Konstanz der Artenzusammensetzung, was sich in der Tendenz zur
Plateaubildung der Kurven D, E und G ausdriicks. Beim Ubertritt in die Alpin-
stufe erfolgt der markanteste Wechsel in der Avifauna; die Kurven B bis F
fallen alle unter die 20%-Schwelle. Verglichen mit dem Siidhang entsprechen
sich die Avifaunen der unteren und mittleren Alpinstufe des Nordhangs weniger
gut. Insgesamt sind sich am Nordhang die Kurven der einzelnen Vegetations-
stufen etwas dhnlicher als am Siidhang, das heifit, wenigstens unterhalb der
Waldgrenze lassen sie sich als drei Dreiergruppen erkennen. Somit entsprechen
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ABB. 4. Faunenihnlichkeitskurven am Nordhang. — Faunal congruity curves for the
north facing slope. Details as in fig. 3.

sich die verschiedenen Hohenstufen einer Vegetationsstufe am Nordhang etwas
besser als am Stidhang.

Schluffbemerkungen

Infolge der verspiteten Schneefille im April 1975 waren viele Vogelarten bei
der Besiedlung ihrer hoher gelegenen Brutreviere behindert. Im Prittigau, fir
das Daten aus den Jahren 1974 und 1975 vorliegen, zeigten sich besonders
bei Drosseln, Wintergoldhihnchen, Buchfink, Haubenmeise und Birkenzeisig Un-
terschiede in der Besiedlung (Wartmann 1977). Die Hhenlagen oberhalb 1600 m
mufiten im April 1975 im Vergleich zu 1974 geradezu als «vogelleer» bezeichnet
werden. Die Unterschiede sind besonders auffillig, weil der April 1974 das
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TABELLE 5. Artenzahl pro Hohenstufe im Prittigau, 1974. Striche bedeuten unbearbei-
tete Hohenstufen (nach Wartmann, unverdffentlicht). = The number of bird species
per wvertical belt in the Prittigan wvalley. These data were collected in 1974. (Dashes
mean that the belt was not studied in that month.)

Siidhang Nordhang Vegetations-

Hohenstufe April Mai Junt April Mai Juni  stufe

800-1000 m 19 35 - 14 - —
1000-1200 m 37 51 35 27 27 24 montan
1200-1400 m 39 58 39 31 33 32
1400-1600 m 33 46 32 22 21 22
1600-1800 m 32 30 31 19 11 27 subalpin
1800-2000 m 23 31 30 11 — 21
20002200 m 8 10 16 — - 8
2200-2400 m 6 4 14 — - 2 alpin
2400-2600 m - - 6 - - -

Gegenteil des verschneiten Aprils 1975 war. So gab es 1974 in einer iiber drei
Wochen dauernden Schénwetterperiode iberhaupt keine Niederschlige.

Prittigau und Vorderrheintal lassen sich infolge ihrer geographischen Nihe
und ihrer dhnlichen Vegetationsstruktur recht gut miteinander vergleichen, lie-
gen doch die Vegetationsgrenzen etwa in gleicher Hohenlage. Der Einfluf der
Witterung auf die Geschwindigkeit der Besiedlung hsherer Lagen kann deshalb
einigermaflen dokumentiert werden, indem die 1974 im Prittigau in jeder Hohen-
stufe festgestellten Artenzahlen mit denjenigen aus dem Vorderrheintal von
1975 verglichen werden. Beim Vergleich der Tabellen 2 und 5 ist aber zu be-
denken, dafl die hheren Stufen infolge der Schneemassen zum Teil nicht be-
arbeitet werden konnten. Zunichst fillt die gréflere Amtenvielfalt im Vorder-
rheintal verglichen mit dem Prittigau auf. Dies beruht einerseits darauf, dafl im
Privtigau die Talsohle héher liegt und somit dort die Submontanstufe fehlt.
Anderseits ist das Vorderrheintal im Querschnitt breiter als das enge, V-férmige
Prittigau. Gewisse Arten wie Wespenbussard Pernis apivorss, FluRuferliufer
Actitis hypoleucos, Flufregenpfeifer Charadrius dubius, Wiedehopf Upupa epops,
Kleinspecht Dendrocopos minor, Felsenschwalbe Ptyonoprogne rupestris, Zipp-
ammer Emberiza cia und Grauammer Emberiza calandra konnten deshalb im
hinteren Prittigau nicht festgestellt werden, da dort die ihnen zusagenden
Biotope nicht in gentigender Ausdehnung vorhanden sind.

Vergleicht man nun, unter Beriicksichtigung dieser FEinschrinkungen, die
Artenzahl beider Gebiete im April, so zeigt sich der Einfluf der spiten Schnee-
fille ab etwa 1600 m. Zwar diirfte die Artenzahl der mittleren Subalpinstufe
des Vorderrheintals wegen der kiirzeren Beobachtungszeit zu niedrig sein, doch
selbst bei einer Verdoppelung dieses Wertes erreicht er erst die Hilfte der im
Prittigau festgestellten Arten. Auch im Mai 1975 erreichte die Artenzahl der
Subalpinstufe im Vorderrheintal noch nicht die Werte des Aprils 1974 im
Prattigau. Erst fir den Juni gleichen sich die Artenzahlen der oberen Héohen-
stufen aus beiden Gebieten. Einige nicht quantitative Beobachtungen in der
Alpinstufe des Prittigaus im Frithjahr 1975 bestdtigten den Eindruck, dafl die
Besiedlung der hoheren Lagen 1975 etwa einen Monat spiter als 1974 erfolgte.

Der Nordhang ist im Prittigau infolge der kompakteren Bewaldung deut-
lich artendrmer als der Siidhang. Seine Artenzahl kann deshalb nicht direkt mit
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derjenigen des wesentlich offeneren Nordhangs des Vorderrheintals verglichen
werden.

Die klimabedingten Einfliisse miissen bei Vergleichen der in dieser Studie
festgestellten Verteilungsmuster mit anderen Gebieten und Jahren beriicksich-
tigt werden.

Wie bereits Enemar (1959) in einer methodologischen Studie tber die Probe-
flichentaxierung festgehalten hat, weist auch die in der vorliegenden Arbeit an-
gewandte Methode der Linientaxierung gewisse systematische Fehler auf, welche
die Genauigkeit des Zihlergebnisses beeintrichtigen. Auch wenn die vorliegende
Arbeit weitgehend auf relative Bestandeszahlen ausgerichtet ist, so sind die
Fehlerquellen doch #hnlich gelagert wie bei absoluter Erfassung, lediglich mit
dem Unterschied, dafl die moglichen Fehler fiir die Aussagen von unterschied-
licher Bedeutung sind. Berthold (1976) hat die moglichen Fehlerquellen von
Bestandeserfassungen ausfithrlich abgehandelt. Die wichtigsten auch fiir diese
Studie in Betracht zu ziehenden Fehler liegen in der variablen Gesangsaktivitdt
der Vogel, denn ein grofier Teil (vermutlich mehr als %) der Registrierungen er-
folgte allein auf akustischer Basis (Gesang und Rufe). Neben der interspezifisch
variierenden Gesangsaktivitit, die zur Folge hat, dafl die Hiufigkeit eifrig
singender Arten eher iiberschitze wird, splelt die intraspezifische Variabilitdt
eher eine untergeordnete Rolle, solange die selten singenden Individuen nur
einen kleinen Prozentsatz der Population ausmachen. Bedeutsamer sind hinge-
gen die jahreszeitlich bedingten Unterschiede der Gesangsaktivitdt. Diese hat,
wie Wartmann (1977) schon im Prittigau festgestellt hat, zur Folge, dafl etliche
Arten gegen Ende der Brutzeit teilweise Gbersehen werden. So singen zum Bei-
spiel Zilpzalp oder Singdrossel im Juni und Juli kaum mehr. Thr Anteil an
der Artengemeinschaft wird damit unterschitzt. Zu einem gewissen Teil wird
die geringere Gesangsintensitit dieser Arten im Juni und speziell im Juli durch
die nach erfolgreicher Brut auftretenden Familienverbinde kompensiert, da fir
diese Studie ja nicht Paare, sondern Individuen gezdhlt worden sind.

Die tageszeitlichen Unterschiede in der Gesangsaktivitit sind, wie Robbins &
van Velzen (1970) gezeigt haben, fiir die Erfassung aller Individuen gravieren-
der als fiir die blosse Erfassung aller Arten. Diese Fehlerquelle fallt demnach fur
jene Fragestellungen dieser Studie, wo nur die Artenzahl betrachtet wird, weni-
ger ins Gewicht. In der Anwesenheit unverpaarter, revierverteidigender
liegt eine weitere Fehlerquelle. Besonders fiir die hier untersuchten Randpopu-
lationen vieler Tieflandarten, die im Untersuchungsgebiet in suboptimalen Bio-
topen leben, diirfte der Anteil lediger J" an der Population grofler sein als in
optimalen Biotopen (von Haartman 1952). Da diese ledigen &' aber ein po-
tentielles Territorium eines anderen & besetzen und zudem selbst auch von den
zur Verfiigung stehenden Nahrungsquellen abhingen, betrachten wir diese
«iiberzihligen» ' fiir die Fragestellungen dieser Studie weder im Gkologischen
noch im energetischen Sinn als gravierende Fehlerquelle. Erst dann verursachen
diese Vogel fiir die Zielsetzung der Studie einen Erfassungsfehler, wenn sie in-
folge ihrer Neigung, besonders intensiv und linger als die verpaarten J' zu
singen, iiberdurchschnittlich oft registriert werden (Berthold 1. c.).

Die fiir unsere Zielsetzung ausschlaggebenden relativen Anteile der Arten
hingen primir davon ab, wie stark sich die Entdeckungsquoten der verschiedenen
Arten unterscheiden. Emlen (1971) hat fiir einen beidseitigen Bearbeitungs-
streifen von 126 m einen sogenannten Entdeckungskoeffizienten (coefficient of
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detectability) von 0,36 bis 0,93 berechnet. Einige sicher vorhandene Arten wur-
den also mit dreimal hoherer Wahrscheinlichkeit festgestellt als andere. Wie
grof} die Unterschiede bei unserer Studie sind, ist unbekannt.

Bei Arten mit niedriger Entdeckungsquote und zudem nur punktférmigem
Vorkommen 1st die Wahrscheinlichkeit groff, dafl sie nicht in jeder Stichprobe
festgestellt werden. Meist bleibt es dann dem Zufall iiberlassen, ob die betreffen-
de Art gerade beobachtet werden konnte oder nicht (Beispiel Rauhfuf8hiihner).
Die Zahl der tatsdchlich vorhandenen Arten diirfte also in den meisten Hohen-
stufen grofler sein als die festgestellte Zahl. Wie frither erwihnt, hat die Unter-
schitzung der tatsichlich vorhandenen Artenzahl zur Folge, dafl die berechneten
Werte der «evenness» zu grofl erscheinen, das heiflt, zu nahe bei 1 liegen; dem-
gegeniiber sind die berechneten Diversititswerte eher zu klein. Als Beispiel fiir
die Abschitzung der erwarteten Fehlergréfle sollen die Junidaten der Hohen-
stufe 1000—1200m des Stidhangs dienen: Wiren von den 44 festgestellten
Arten die sechs seltensten (mit je nur einem Individuum) iibersehen worden, so
wire H’ um 4% kleiner und J° um 0,8% grofler. Sind also ecinzelne seltene
Arten unentdeckt geblieben, so resultiert daraus nur ein geringer Fehler.

In dieser Studie konnte gezeigt werden, dafl die Waldgrenze ecinen viel ein-
schneidenderen Einfluf auf die Zusammensetzung der Avifauna ausiibt als die
Laubwaldgrenze. Erwartungsgemifl (MacArthur & MacArthur 1961) reagieren
die Vogel auch in diesem zentraleuropiischen Untersuchungsgebiet mehr auf die
Struktur der Vegetation als auf die artliche Zusammensetzung des Waldes.

Die Faunenihnlichkeitskurven sind eine geeignete Methode, um saisonale
Faunenveridnderungen darzustellen. Der dynamische Aspekt der Hohenverbrei-
tung darf bei der Diskussion der oberen Verbreitungslimiten nie iibersehen
werden. So ist das Ermitteln von Hichstvorkommen ohne Angabe der Ve-
getationsverhilinisse und der Jahreszeit weitgehend wertlos (s. a. Bezzel 1971).

Die autdkologische Gradientenanalyse wurde in der vorliegenden Studie be-
wuflt weggelassen, um die syndkologischen Aspekte der Artenverteilung ent-
lang des Hohengradienten hervorzuheben. Fiir weitere Studien wird die autdko-
logische Betrachtungsweise aber ein geeignetes Arbeitsmittel darstellen, um Hin-
weise iber die Ursachen der Verbreitungslimiten verschiedener Arten zu er-
halten.

ZUSAMMENFASSUNG

1. Von April bis Juli 1975 wurde im Vorderrheintal (Kanton Graubiinden) die
Hohenverteilung der Végel sowie Anderungen im Verteilungsmuster wihrend der Brut-
zeit untersucht. In monatlichen Stichproben wurde ein etwa 330km? grofles Unter-
suchungsgebier in diesem west-ost orientierten Alpental erfaflit. Dabei sind am Std-
(Sonnen)-Hang Hohenlagen von 600 bis 2750 m, am Nord-(Schatten)-Hang solche von
800 bis 2550 m bearbeitet worden.

2. Die physikalischen und biologischen Eigenschaften des Hohengradienten, insbe-
sondere der kontinuierliche Vegetationswechsel, werden kurz erliutert.

3. Beide Talhinge wurden in Stufen zu 200 m Hohe unterteilt. Mittels Linientaxierung
wurde die Anzahl Individuen jeder Art pro Hohenstufe und Monat ermittelt.

4, Die Artenzahl nimmt mit zunehmender Hohe an beiden Talhingen in allen Mona-
ten ab. Fiir den Juli ist am Siidhang verglichen mit dem Nordhang eine signifikant
hohere Artenzahl nachgewiesen worden. Am Sitidhang erfolgt beim Ubergang von der
oberen Montanstufe zur unteren Subalpinstufe (d.h. an der Laubwaldgrenze) ein signi-
fikanter Riickgang der Artenzahl, der zweite gesicherte Sprung erfolgt an der Wald-
grenze.
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5. Entsprechend der Artenzahl zeigt auch der Diversititsindex H’ mit zunehmender
Hohe in den Monaten Mai bis Juli eine Abnahme. Im April scheint der Index
stochastisch zu schwanken.

6. Im Ubergangsbereich zweier Vegetationsstufen ist die Verteilung der Hiufigkeiten
unausgeglichener, ] also niedriger. Die Griinde fur diese Erscheinung werden dis-
kutiert.

7. Zur Untersuchung der Anderung der Avifauna im Hohengradienten wird ein
Ahnlichkeitskoeffizient berechnet. Dieser miflt die Faunenihbnlichkeit aller innerhalb
eines Hangs pro Monat mdglichen Kombinationen von HHohenstufen. Die daraus er-
haltenen Ahnlichkeitsmatrizen dienen als Grundlage fiir Faunenzhnlichkeitskurven. Die
Faunenihnlichkeitskurven zeigen, daff zwischen der montanen und subalpinen Avi-
fauna ein breiter Uberlappungsbereich besteht, die alpine Avifauna dagegen eine ge-
wisse Eigenstindigkeit aufweist. Auflerdem weisen sie auf die Dynamik der Hohen-
verbreitungsmuster hin. Bedingt durch die verzbgerte Schneeschmelze erfolgt die Be-
siedlung der hoheren Lagen des Nordhangs etwa drei bis wier Wochen spiter als am
Siidhang.

8. Ein Vergleich der 1974 im Prittigau und 1975 im Vorderrheintal beobachteten
Artenzahlen zeigt, dafl die Besiedlung der hdheren Lagen im verschneiten Frithjahr 1975
gegeniiber dem schonen April 1974 um drei bis vier Wochen verzigert war. Die
Artenzahl ist im Vorderrheintal generell hsher, da das Habitatangebot dort vielseitiger
ist.

SUMMARY

The structure of the avifauna of an Alpine wvalley along its elevational gradient:
1. Changes during the breeding season.

1. In 1975 the bird distribution along an elevational gradient and its changes during
the breeding season were studied in an east-west-oriented valley in the Swiss Alps.
Monthly visits from April through July served to sample an area of about 330 km? in
the Vorderrheintal (Canton of Grisons). This area encompassed sunny, south facing
slopes ranging from 600 to 2750 m (1970 to 9020 feet), as well as shady, north facing
slopes ranging from 800 to 2550 m (2620 to 8360 feet).

2. The physical and biological properties of the elevational gradient are briefly
mentioned, with special emphasis on the continuous change of the vegetation.

3. Both slopes have been subdivided into vertical belts of 200 meters (c. 660 feet).
Using line transects, the number of individual birds present was determined for each
belt and month.

4. With increasing altitude, the number of species present declined on both slopes
in all months. In July the number of species on the sunny slope was significantly
higher than on the shady slope. For the sunny slope there were significant reduc-
tions in species numbers at both ecotones, i.e. at the upper limit of deciduous forest
as well as at timberline (table 2).

5. In May, June, and July, the diversity index H’ declined with increasing altitude,
corresponding to the number of species. In April, however, the index fluctuated sto-
chastically.

6. For each month evenness (J') was smaller at the ecotones than within the
vegetation zomes (table 4). This phenomenon is thought to be due to the mosaic-like
distribution of habitat patches in the transition zone which results in a more patchy
distribution of specialist bird species in this zone. H’ does not show the same pattern
(table 3), however, because the effect of the reduced evenness is offser by the
relatively larger number of species present (fig. 1).

7. A similarity coefficient («coefficient of community», Pielou 1975) has been
computed to measure changes in the faunal composition along the elevational gradient.
This coefficient measures the faunal similarity within each slope and month by com-
paring all possible combinations of the vertical belts. The resulting matrices of simi-
larity serve to compute «faunal congruity curves» (Terborgh 1972). These curves show
that there is considerable overlap between the montane and subalpine avifaunas,
whereas the alpine avifauna is more autonomous. These curves also indicate the
dynamic nature of the wertical distribution patterns. When compared to the sunny
slope, the colonization of the higher altitudes at the shady slope was delayed about
3 to 4 weeks due to the slower melting of the snow.
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8. A comparison with a study from a nearby valley (Prittigau) of similar exposure
(Wartmann 1977) showed that colonization of the higher altitudes occurred about 3
to 4 weeks later in 1975 than in 1974. This was due to unseasonal intense snowfalls in
spring 1975. Among the two valleys we find higher species numbers for the Vorder-
rheintal; this can be accounted for by the awvailability of more habitat types when
compared to the Prirttigau.
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ANHANG: Ahnlichkeitsmatrizen

Oberhalb der Matrixdiagonalen sind die Werte des Ahnlichkeitskoeffizienten CC
aufgefithrt, unterhalb der Diagonalen die Zahl der identischen Arten beider zu ver-
Lexchemden Stufen. — Szmzlarzty matrices: Values of the similarity coefficient CC are
shown above the diagonal; the number of species which the two compared belts have
in common is given below the diagonal.

Die Hohenstufen sind folgendermaflen bezeichnet:

A Submontanstufe 600— 800 m
B Untere Montanstufe 800-1000 m
C Mittlere Montanstufe 1000-1200 m
D Obere Montanstufe 1200-1400 m
E Untere Subalpinstufe 1400-1600 m
F Mittlere Subalpinstufe 1600-1800 m
G Obere Subalpinstufe 1800-2000 m
H Untere Alpinstufe 2000-2200 m
I Mittlere Alpinstufe 2200-2400 m
T Obere Alpinstufe 2400-2600 m
K Subnivalstufe 2600-2800 m

1. Matrix: April Siidhang

Hohenstufen A B C D E F
A - 66.0 54.2 58.9 44.4 6.3
B 33 - 81.4 72.9 70.0 22.6
C 26 35 - 74.1 71.1 245
D 28 31 30 - 77.3 20.8
E 20 28 27 29 - 27.9
F 2 6 6 5 6 —
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2. Matrix: Mai Siidhang
Hohenstufen A B C D E F G
A — 76.1 759 59.6 47.2 313 17.6
B 43 - 78.5 68.0 56.8 46.3 23.8
C 41 42 - 77.6 57.8 49.4 32.2
D 31 35 38 - 65.8 57.5 27.6
E 21 25 24 26 - 68.9 46,5
F 13 19 19 21 20 - 54.1
G 6 8 10 8 10 10 -
3. Matrix: Mai Nordhang
Hohenstufen B C D E F
B - 80.4 73.1 53.7 35.8
C 39 - 733 53.2 37.5
D 34 33 - 72.0 56.7
E 22 21 27 - 61.2
F 12 12 17 15 -
4. Matrix: Juni Siidhang
H&hen-
stufen A B C D E F G H I
A - 68.7 61.1 62.6 40.0 38.6 28.9 9.2 12.3
B 34 — 82.6 81.2 60.9 57.5 43.8 9.7 6.5
C 29 38 ~ 78.3 66.7 60.5 49.3 13.8 13.8
D 31 39 36 — 75.6 65.0 63.0 25.8 19.4
E 17 25 26 31 - 75.8 78.0 333 29.2
F 16 23 23 26 25 - 70.2 26.1 261
G 11 16 17 23 23 20 - 41.0 30.8
H 3 3 4 8 8 6 8 ~ 71.4
1 4 2 4 6 7 6 6 10 -
5. Matrix: Juri Nordhang
Hohenstufen B C D E F G H
B — 61.5 74.1 66.7 53.1 31.6 12.0
C 20 — 57.6 50.0 44.9 333 17.1
D 30 19 - 73.7 61.5 41.4 19.6
E 25 15 28 - 71.2 50.0 26.7
F 17 11 20 21 - 73.2 19.5
G 9 7 12 13 15 - 37.0
H 3 3 5 6 4 5 —
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6. Matrix: Juli Siidhang

Hohen-

stufen A B C D E F G H I J K
A - 76.1 66.7 64.0 517 346 275 18.2 15.4 3.3 0.0
B 43 - 78.1 752 632 422 382 16.0 10.8 57 2.9
C 32 41 - 80.4 74.1 57.5 52.8 24.1 14.0 7.5 3.9
D 32 41 37 - 776 623 526 258 16.4 7.0 0.0
E 23 31 30 33 — 63.6 58.5 353 24.0 13.0 4.5
F 14 19 21 24 21 -~ 667 419 286 15.8 5.6
G 11 17 19 20 19 19 - 524 439 378 228
H 6 6 7 8 9 9 11 - 81.5 52.2 38.1
I 5 4 4 5 6 6 9 11 - 54.5 50.0
] 1 2 2 2 3 3 7 6 6 - 625
K 0 1 1 0 1 1 4 4 5 5 -

7. Matrix: Juli Nordhang

Hohen-

stufen B C D E F G H I I
B - 80.1 82.7 60.1 52.6 441 8.3 11.5 4.4
C 29 - 72.5 53.3 47.1 49.1 0.0 4.3 0.0
D 31 25 - 69.8 48.1 46.4 17.8 16.3 0.0
E 20 16 22 - 62.2 63.8 16.7 20.0 12.1
F 15 12 13 14 - 63.2 14.8 19.4 16.7
G 13 13 13 15 12 - 27.6 30.3 23.1
H 2 0 4 3 2 4 ~ 63.6 40.0
I 3 1 4 4 3 5 7 - 63.2
J 1 o] 0 2 2 3 3 6 -
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