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Ornithologische Untersuchungen im Urwald von Bialowieza —
eine Ubersicht

Tomasz Wesotowski und Ludwik Tomialojé

Bird studies in the Biatowieza Forest — an overview. — The studies were done in an extensive and relatively little
changed forest complex on the Polish-Belarusian border. It harbours a very diverse avifauna. In pristine times its
avifauna is thought to have been composed of 135-140 species, over 95 % of which still breed there. Especially rich
in species are birds of prey, owls, woodpeckers and Sylviinae warblers. Observations on bird ecology and behaviour
were gathered mostly in the primeval stands of the Bialowieza National Park. They revealed that: (1) Interspecific
competition for resources was of minor importance in shaping structure and composition of breeding bird assembla-
ge. (2) Densities of numerous species remained well below those recorded in fragmented secondary woodlands, this
being a result of saturation of habitats at low densities (large territories) or of relatively frequent occurrence of un-
dersaturation. The latter can be due to low productivity of Bialowieza populations (see below) and/or their high mor-
tality outside the breeding grounds or in the non-breeding season. (3) Population fluctuations were often not correla-
ted with the availability of food resources (leaf-eating caterpillars, tree seeds), suggesting that high diversity of alter-
native food resources in the primeval forest allowed birds to switch from one resource to another without showing
symptoms of limitation by food shortage. (4) Breeding losses were among the highest recorded for birds in the tem-
perate zone, this being almost totally due to heavy pressure of nest predators. This, in comparison with other areas,
low productivity could result in small numbers of breeding birds (undersaturation). Large territories found in several
species might serve as means of achieving wide scattering of nests to lower the predatory impact on them.
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Laubwilder und Mischwilder der gemissigten
Zone sind lange vor dem Beginn ornithologi-
scher Studien grossfliachig gerodet, in kleine
Bestdnde zerteilt oder grundlegend verdndert
worden. Als Folge davon ist unser Wissen iiber
die Biologie der Vogel in Urwildern voller
Liicken, und auch Fehlinterpretationen sind
nicht auszuschliessen. Daher sind Forschungen
in den Uberresten der ehemaligen Flachlandur-
wilder sehr wichtig; sie liefern die Grundlage
fiir Vergleiche mit Daten aus vom Menschen
beeinflussten Habitaten. Die Kenntnis der Ver-
haltnisse im Urwald ist auch fiir die Festlegung
der Naturschutzziele im Wald und die Ausarbei-
tung von Massnahmen notwendig. Aus diesen
Griinden begannen wir 1975 mit einem Pro-
gramm ornithologischer Studien in Bialowieza,
wo sich die letzten Fragmente von Flachlandur-
wildern der gemissigten Zone Europas befin-
den. Wir setzten uns zum Ziel, die Muster und
Prozesse in den Vogelgemeinschaften und Po-

pulationen der Urwilder zu beschreiben und die
Okologie und das Verhalten der im Urwald le-
benden Vogel besser verstehen zu lernen.

Im vorliegenden Beitrag versuchen wir, die
gegenwirtigen Kenntnisse iiber die Okologie
und das Verhalten der Végel im Urwald von
Bialowieza kurz zusammenzufassen, wobei wir
uns weitgehend auf frither publizierte Ergebnis-
se abstiitzen. Unsere eigenen detaillierten Un-
tersuchungen wurden vor allem in jenem Teil
des Waldes durchgefithrt, der am besten erhal-
ten ist, d.h. im Bialowieza-Nationalpark (nach-
stehend ais BNP bezeichnet). Um dem Leser
aber die notigen Hintergrundinformationen zu
geben, beginnen wir mit einer Ubersicht iiber
die Avifauna des ganzen Waldes von Bia-
towieza; wir beschiftigen uns dabei mit der Fra-
ge, welche der Vogelarten, die gegenwértig hier
briiten, urspriingliche Elemente des Urwaldes
waren und welche den Wald erst in der Folge
der Lebensraumverinderungen besiedelt haben,
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die durch den Menschen nach seiner Einwande-
rung vorgenommen wurden. Anschliessend stel-
len wir weitere Daten liber verschiedene Aspek-
te von Okologie und Verhalten der Vogel vor,
besonders jene, die offenbar Anpassungen ans
Leben im Urwald sind. Wir diskutieren Habitat-
nutzung, Neststandorte, Territorialverhalten,
Paarungssysteme, Muster der Bestandsschwan-
kungen und Faktoren, die die Bestandsentwick-
lung beeinflussen (Winterwetter, Nahrungseng-
pdsse, Nestraub, Neststandorte und Sozialver-
halten).

Wir widmen die vorliegende Publikation al-
len Mitgliedern der Ala und der Schweizeri-
schen Vogelwarte, die unsere Untersuchungen
im Urwald von BiatowieZa unterstiitzt haben.

1. Der Wald

Der Wald von Biatlowieza liegt an der Grenze
zwischen Polen und Weissrussland. Vor der Ge-
samtflache von 1250km’® gehoren 580km’ zu
Polen, der Rest zu Weissrussland (Belarus). Das
Dorf Biatowieza (Koord. 52°41'N, 23°41'E)
liegt auf derselben geographischen Breite wie
Berlin und London. Biogeographisch fillt das
Gebiet in die Mischwaldzone (Laub- und Nadel-
biume), mit einem grossen Anteil urspriinglich
hier vorkommender Fichten Picea abies in fast
allen Typen von Waldbestdnden. Das Relief ist
flach, und die Hohen betragen 134-202 (mehr-
heitlich 165-170) m .M. Das Klima ist subkon-
tinental, mit mittleren Jahrestemperaturen von +
6,6 °C (Julimittel + 17,6°, Januarmittel —4,3°).
Die Jahresniederschlige belaufen sich im Mittel
auf 624 (426-857)mm. Eine geschlossene
Schneedecke liegt in den meisten Jahren etwa 3
Monate lang; die Schneehthen erreichen norma-
lerweise etwa 0,5 m; in letzter Zeit hat es aller-
dings einige schneefreie Winter gegeben. Aus-
fishrlichere Beschreibungen finden sich bei Fa-
lifiski (1968, 1986), Tomiatoj¢ (1991) sowie To-
miatoj¢ & Wesotowski (1990, 1994).

Der Urwald von Bialowieza ist ein Rest ein-
stiger Urwilder des europiischen Flachlandes,
die sich tiber den ganzen Kontinent erstreckten.
Vermutlich ist es der am wenigsten vom Men-
schen verdnderte grosse Komplex von Misch-
wildern der gemissigten Zone. Der relativ gute

Erhaltungszustand ist das Ergebnis einer langen
Serie von historischen Ereignissen, die sich fiir
den Wald giinstig auswirkten. Obschon die Ge-
gend von Bialowieza schon in der Jungsteinzeit
von Menschen besiedelt war, drangen diese erst
etwa vom 10.Jahrhundert an verstarkt in den
Wald selbst vor (Falifiski 1968). Spiéter wurde
das Gebiet aber wieder verlassen, und eine
spontane Wiederbesiedlung und die Nutzung
wurden im 15. Jahrhundert durch die Ernennung
des Waldes zum koniglichen Jagdreservat ver-
hindert.

Der menschliche Einfluss wurde kontrolliert
und begrenzt; im 15.Jahrhundert erhielten die
Bauern, die ausserhalb des Waldgebiets lebten,
das Recht, Heugras in den bewaldeten Fluss-
talern zu méhen, und 1639 wurde die Errichtung
des Dorfes Biatowieza gestattet (Falifiski 1968).
Als koénigliches Eigentum diente der Wald vor
allem als Refugium fiir den Wisent Bison bona-
sus. Von 1890 bis 1917 vermehrten sich einzel-
ne Grosswildarten {ibermiassig, und ein paar
neue Arten (z.B. Dambhirsch Dama dama) wur-
den eingefiihrt. Dies hatte negative Auswirkun-
gen auf die Regeneration der Vegetation. Dazu
trugen auch die Herden von Rindern und
Schweinen bei, die in grosser Zahl in den Lich-
tungen gehalten wurden, welche vom 17. bis
zum 19.Jahrhundert angelegt worden waren.
Der Einfluss der Haustiere dauerte bis zum 2.
Weltkrieg.

Holznutzung in grossem Massstab setzte erst
im 1. Weltkrieg ein. Aber schon 1921 wurde
eine Fliache von 47,5 km?® mit besonders reich-
haltigen Bestinden (Abb. 1) von der Waldbe-
wirtschaftung ausgenommen und zum streng
geschiitzten Naturschutzgebiet erkliart (BNP, s.
Tomialoj¢ & Wesotowski 1994 fiir detaillierte
Beschreibung). Nur dieser Teil des Waldes
blieb im urwalddhnlichen Zustand. Die Fld-
chen ausserhalb des Parks, urspriinglich #hn-
lich wie jene im geschiitzten Gebiet, wurden
durch intensives Holzfillen und Wiederauffor-
stung stark verdndert. Ein Mosaik von Kahl-
schlagflichen, Aufforstungen und Uberresten
des reifen Waldes bildete sich. In den 80 Jah-
ren seit Beginn der Waldbewirtschaftung bis
heute wurden zwei Drittel der Altholzbestinde
natiirlichen Ursprungs geschlagen, und es wur-
de meist mit Nadelbdumen aufgeforstet. Die
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Abb. 1. Die Struktur der Alt-
holzbestinde in BNP. A =
Eschen-Erlen-Auenwald, B =
Eichen-Hagebuchenwald, C
= Nadelwald (nach Tomia-
foj¢et al. 1984). Das Bild
zeigt, dass typische Altholz-
bestiinde vielschichtig, arten-
reich und ungleichaltrig sind.
Nur an wenigen Stellen, wo
in der Vergangenheit grosse
Windwiirfe aufgetreten sind,
findet man gleichaltrige und
einschichtige, aber auch hier
artenreiche Bestinde. — The
structure of mature BNP
stands. A = Ash-alder riveri-
ne forest, B = oak-hornbeam
Sorest, C = coniferous forest
(after Tomiatojc et al. 1984).
As shown here, typical old-
growth stands are multi-sto-
rey, mixed-species and une-
ven-aged. Only in some pla-
ces, in which extensive wind-
Jall occurred in the past, one
can find uniformly-aged,
single-storey, though still
multi-species, stands.

Ausdehnung der Koniferenbestinde wurde in
dieser Zeit fast verdoppelt (Wesolowski 1994).

Ausser den Habitatverdnderungen durch die
Forstwirtschaft gab es in der Nachkriegszeit auch
massive FEingriffe in den Wasserhaushalt. Riesige
Flach- und Hochmoore des weissrussischen Teils
(z.B. Moor von Dikij Nikor) wurden weitgehend

urbar gemacht, und grosse Stauddmme wurden
auf beiden Seiten der Staatsgrenze gebaut: eine
Reihe von Stauseen (z.B. Latskije Stausee,
350ha) vor 1968 in der Mitte des weissrussi-
schen Teils und der Stausee Siemianéwka (ca.
32,5km?) 1991 ausserhalb des Waldes, aber an-
grenzend an seinen N-Rand im polnischen Teil.
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Abb. 2. Wurzelteller umgestiirzter Biume und andere in bewirtschafteten Wiildern kaum vorhandene Strukturen bil-
den wichtige Neststandorte fiir verschiedene in Bodennihe briitende Vigel. — Features almost gone from managed
[forests, such as soil covered rootwads of fallen trees constitute important nesting substrate for several low nesting
bird species.

Abb. 3. Flugaufnahme des Urwaldes von Bialowieza,
Blick von N iiber die Lichtung von Bialowieza. Sichtbar
sind die entwaldeten Tiler des Narewka und seines Ne-
benflusses sowie geschiitzte Waldbestiinde im National-
park von Bialowieza (0stlich vom Fluss, oberes rechtes
Drittel des Bildes). Der hellgriine Giirtel entlang des
Flusses ist aus Sekundidrwildern zusammengesetzt, die
sich auf ehemaligen Heuwiesen entwickeln. Die dunk-
ler griinen Flecken sind die Altholz-Urwaldbestinde.
Alle Aufnahmen: Jan Walencik. — Aerial view of the fo-
rest, looking North from above the Biatowieza clearing.
Visible are deforested valleys of Narewka river and its
tributary, as well as stands protected within Biatowieza
National Park (East of the river, upper right third of the
picture). Lighter green belt paralleling the river bed is
composed of secondary woods, stands developing on
former hay meadows. Darker green patches are the old-
growth primaeval stands.
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Abb.4. Auch tote Biume, Aststummel und Baumstriinke sind fiir die Nestanlage von Végeln; in intensiv bewirt-
schafteten Wildern fehlen solche Strukturen fast vollig. — Dead trees, snags, tree stumps constitute another micro-
habitar hardly existing in the managed woods, important as foraging and nesting place for numerous species.

Trotz all dieser tiefgreifender Habitatverinde-
rungen behielt der Waldkomplex von Bia-
fowieza gesamthaft gesehen Eigenschaften, die
thm im Vergleich mit anderen Waldgebieten
eine herausragende Bedeutung verleihen. Dies
liegt an seinem giinstigen Verhdltnis zwischen
Waldrandldnge und Waldfliche, an der Existenz
von Uberresten natiirlicher Waldbestinde (fast
alle iiber 100 Jahre alten Bestinde sind natiirli-
chen Ursprungs), an der grossen Habitatsdiver-
sitdt und am Vorhandensein grosser Flichen mit
reichhaltigen Laubwildern (Eichen-Linden-Ha-
gebuchenwiildern) und Feuchtwildern (Auen-
und Bruchwildern). Allerdings gehen im be-
wirtschafteten Teil immer noch einzelne jener
wertvollen Waldbestinde verloren, die dem
ganzen Gebiet sein einmaliges Gepriige geben.

2. Zusammensetzung der Avifauna im Ur-
wald von Bialowieza

2.1. Artengruppen

Im ganzen Waldkomplex von Bialowieza (ein-
schliesslich des fritheren Moors Dikij Nikor im
weissrussischen Teil), d.h. auf 1250km* von
mehrheitlich bewaldetem Tiefland, wurden
mindestens 249 Vogelarten festgestellt (Tisch-
ler 1943, Dackevitsch 1971, Borowski &
Okotéw 1988, Tomialojé im Druck; unpubli-
zierte Daten). Davon haben etwa 177 minde-
stens einmal hier gebriitet; fiinf dieser Arten
verschwanden allerdings in den letzten Jahren
aus dem Gebiet. Ausserdem konnten weitere
drei Arten hier gebriitet haben, was die Gesamt-
zahl der moglichen Brutvogelarten auf etwa 180
ansteigen lidsst (Tomiatojé im Druck).
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Wasservogel (Lappentaucher, Reiher, Enten-
vogel, Rallen, Mowen und Seeschwalben): Da
der Urwald von Bialowieza urspriinglich keine
grosseren Wasserflichen enthielt, kamen hier
nur wenige Wasservogelarten vor. Nach ihren
heutigen Habitatanspriichen und einigen histori-
schen Angaben beurteilt waren dies frither nur
Zwergtaucher Tachybaptus ruficollis, Zwergrei-
her Ixobrychus minutus, Graureiher Ardea cine-
rea, vier Entenarten (Stockente Anas platyrhyn-
chos, Krickente A.crecca, Knikente A.quer-
quedula und Loffelente A. clypeata) sowie drei
Rallen (Wasserralle Rallus aguaticus, Tiipfel-
sumpthuhn Porzana porzana, Teichhuhn Galli-
nula chloropus). Erst in diesem Jahrhundert, be-
sonders in den letzten dreissig Jahren, kamen
neue Arten dazu, vor allem wegen des Aufstaus
von Gewissern (vorerst kleineren Teichen, spa-
ter grosseren Stauseen). Die 12-13 zusitzlichen
Arten im Waldgebiet von Bialowieza sind wei-
tere Lappentaucher (Haubentaucher Podiceps
cristatus, Rothalstaucher P.grisegena), Grau-
gans Anser anser, Hockerschwan Cygnus olor,
fiinf neue Entenarten (Schnatterente Anas stre-
pera, Tafelente Aythya ferina, Reiherente A. fu-
ligula, Moorente A. nyroca und Schellente Bu-
cephala clangula) sowie Lachmdwe Larus ridi-
bundus und Seeschwalben (Flussseeschwalbe
Sterna hirundo, Trauerseeschwalbe Chlidonias
niger, Weissfliigelseeschwalbe C. leucopterus).

Storche: Der Schwarzstorch Ciconia nigra
gehort zur urspriinglichen Fauna des Gebiets;
allein im polnischen Teil briiten etwa drei Dut-
zend Paare. Uber die Herkunft des Weissstorchs
C. ciconia kann nur spekuliert werden: er kénn-
te schon vor iiber 1000 Jahren hier gebriitet ha-
ben, zumindest im recht breiten Flusstal des Na-
rew. Seine Dichte in der Lichtung von
Biatowieza ist mit 25 Nestern auf einer Fliche
von etwa 13km?* vermutlich eine der hochsten,
die bisher festgestellt wurden (Borowski et al.
1985).

Greifvdgel: Der Méausebussard Buteo buteo
ist die hiufigste Greifvogelart, gefolgt von Wes-
penbussard Pernis apivorus (bis 50 Paare im
polnischen Teil, Tomialoj¢ 1990), Schreiadler
Aquila pomarina (iber 60 Paare im polnischen
Teil, Pugacewicz 1990) und den massig zahlrei-
chen Arten Habicht Accipiter gentilis und Sper-
ber A. nisus. Von Zwergadler Hieraaetus penna-

tus, Schlangenadler Circaetus gallicus, Wiesen-
weihe Circus pygargus, Rohrweibe C.aerugi-
nosus und Baumfalke Falco subbuteo briiten je
nur wenige Paare im polnischen Teil. Nur spo-
radisch briiten hier einzelne Paare von Schwarz-
und Rotmilan Milvus migrans und M. milvus.
Nach einigen Jahrzehnten des Fehlens siedelte
sich ein Paar des Steinadlers Aquila chrysaetos
letzthin im weissrussischen Teil an (M. Czerkas,
unver6ff.). Bruten von Schelladler Aquila clan-
ga und Wanderfalke Falco peregrinus wurden
nur vor 1960 dokumentiert (Tischler 1943,
Dackevitsch 1971, Tomiatojé im Druck). Der
Bestand des Turmfalken Falco tinnunculus
nahm ab; diese Art briitet nar noch im weissrus-
sischen Teil des Gebiets (E. Pugacewicz, unver-
6ff.). Erfreulich ist die Ansiedlung des Seead-
lers Haliaeetus albicilla im weissrussischen
Teil um 1990 (M. Czerkas, unverdcff.), offenbar
als Folge des Aufstaus des Sees von Siemi-
anowka. Ausser dem Seeadler gehoren alle jetzt
in Bialowieza briitenden Greifvogelarten zur ur-
spriinglichen Avifauna des Gebiets (das Auftre-
ten beider Milane und Weihen in der Gegend
des grossen Moores Dikij Nikor und im Narew-
Tal war aufgrund ihrer Vorkommen in den dhn-
lichen Biebrza-Siimpfen zu erwarten, Dyrcz et
al. 1984).

Hiihnervogel: Die Bestinde zweier im
Biatowieza-Urwald einst verbreiteter Waldhiih-
ner, Auerhuhn Tetrao urogallus und Birkhuhn
T.tetrix (Reichenow 1918, Tischler 1943,
Dackevitsch 1971), stehen vor dem Erléschen.
In den letzten Jahrzehnten wurden im BNP kei-
ne Brutnachweise dieser Rauhfusshithner er-
bracht. Die letzten bekannten Balzplitze liegen
in recht weit vom BNP entfernten polnischen
Gebieten und im weissrussischen Teil (Borows-
ki & Okotéw 1988, L.Mitkowski unverdff.).
Dagegen ist das Haselhuhn Bonasa bonasia im
Wald verbreitet, und Rebhuhn Perdix perdix
und Wachtel Coturnix coturnix kénnen in den
landwirtschaftlich genutzten offenen Gebieten
innerhalb des Waldes angetroffen werden.

Kranichartige: Alle Arten dieser Ordnung
ausser dem Bldsshuhn Fulica atra gehtren zur
urspriinglichen Avifauna des Urwalds von
Bialowieza. Einige sind immer noch weit ver-
breitet und hiufig, wie der Wachtelkoénig Crex
crex oder der Kranich Grus grus, andere recht
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selten (Wasserralle, Teichhuhn), und Tiipfel-
sumpfhuhn und Kleines Sumpthuhn Porzana
parva sind extrem selten, vor allem wegen der
Urbarmachung der Feuchtgebiete (zu den Ral-
len s. auch Abschnitt Wasservogel).

Watvogel: Diese Gruppe urspriinglich im Ge-
biet von Bialowieza heimischer Vogel erlitt
durch die Entwésserung der Moore (Dikij Ni-
kor) und die damit verbundene Reduktion der
Feuchtgebiete starke Einbussen. Zwei «Wald-
Arten», ndmlich Waldschnepfe Scolopax rusti-
cola und Waldwasserldufer Tringa ochropus
sind immer noch recht hdufig, obschon der
Waldwasserldufer in den letzten trockenen Jah-
ren stark abgenommen hat; im BNP blieben nur
wenige Paar tibrig. Auch die Bekassine Gallina-
go gallinago ist noch ziemlich weit verbreitet.
Andere Arten verschwanden oder wurden auf
einzelne Paare reduziert. Sie sind weitgehend
auf den &stlichen Teil des Waldes beschrinkt
und briiten nur unregelmissig. Dazu gehéren
Kampflaufer Philomachus pugnax, Grosser
Brachvogel Numenius arquata, Uferschnepfe
Limosa limosa, Rotschenkel Tringa totanus und
Doppelschnepfe Gallinago media. Im polni-
schen Teil briiten Kampflaufer, Grosser Brach-
vogel und Uferschnepfe nicht mehr, wahrend
Rotschenkel und Doppelschnepfe hier an ein-
zelnen Stellen noch vorkommen. Im weiteren
briiten selten Kiebitz Vanellus vanellus und spo-
radisch Flussregenpfeifer Charadrius dubius
sowie wahrscheinlich Flussuferldufer 7Tringa
hypoleucos.

Tauben: Drei Arten sind urspriinglich einhei-
misch, nimlich Ringeltaube Columba palumbus
als verbreitetste, aber nicht haufige, Hohltaube
Columba oenas als weitverbreitete Art und Tur-
teltaube Streptopelia turtur als sehr seltener
Brutvogel im Waldrandbereich. Neu dazu kam
in den fiinfziger Jahren die Tiirkentaube S. deca-
octo; sie briitet in den grossen Dorfern in den
Waldlichtungen.

Eulen: Von den 9 Arten, von denen Bruten im
Urwald von Bialowieza nachgewiesen wurden,
sind die meisten urspriingliche Mitglieder der
heimischen Avifauna. Nur Schieiereule Tyfo
alba und Steinkauz Athene noctua sind frithe
Kulturfolger in vom Menschen angelegten
Lichtungen. Der Waldkauz Strix aluco ist die
haufigste und verbreitetste Eule im Wald. Wald-

ohreule Asio otus, Sperlingskauz Glaucidium
passerinum und Rauhfusskauz Aegolius funere-
us kommen in unregelmissiger Verteilung vor,
auch im BNP, und in guten Jahren kénnen von
jeder dieser Arten 30-50 Paare im polnischen
Teil des Gebiets von Biatowieza briiten (Do-
maszewicz 1993). Nur einzelne oder wenige
Paare des Uhus Bubo bubo, des Steinkauzes und
der Schleiereule kommen dort vor. Der Bart-
kauz Strix nebulosa briitete nur in den dreissiger
Jahren im Ostlichen Teil des Waldes, dann
wahrscheinlich nochmals in den fiinfziger Jah-
ren, und es gibt sogar Hinweise auf neuere Vor-
kommen (Demiantschik 1990). Auf polnischer
Seite wurden gelegentlich einzelne nichtbriiten-
de Bartkiuze festgestellt (Domaszewicz 1993).
Am unsichersten ist der gegenwirtige Status der
Sumpfohreule Asio flammeus. Um 1940 wurde
sie als unregelmissiger Brutvogel eingestuft
(Tischler 1943), vermutlich im Moor Dikij Ni-
kor. Das Fehlen neuerer Nachweise lisst aut das
Verschwinden der Art als Brutvogel schliessen.
Racken, Wiedehopfe, Nachtschwalben und
Segler: Die Blauracke Coracias garrulus und
der Wiedehopt Upupa epops, fiir ihre Ernih-
rung auf grosse Insekten angewiesen, zeigen ei-
nen anhaltenden Bestandsriickgang. Die Blau-
racke war ein hiufiger Brutvogel in der Gegend
der Biatowieza-Lichtung und im BNP (Tischler
1943). Heute besuchen nur noch Durchziigler
gelegentlich das Gebiet. Letzte Brutpaare konn-
ten allerdings immer noch im Waldrandbereich
briiten. Auch der Wiedehopf war einst ein regel-
missiger Brutvogel in der Bialowieza-Lichtung
(Tischler 1943). Er briitet hier nicht mehr, doch
werden hin und wieder Bruten ausserhalb des
Untersuchungsgebiets festgestellt. Einige ande-
re Insektenfresser sind noch recht haufig geblie-
ben: Die Nachtschwalbe Caprimulgus europae-
us ist ein verbreiteter Brutvogel der bewirt-
schafteten, nadelholzreichen Waldbestinde mit
vielen Lichtungen ausserhalb des BNP. Verein-
zelte Paare des Mauerseglers Apus apus briiten
regelmassig in hohen Bdumen im Wald.
Spechte: Der Wald von Bialowieza wurde
wegen seines Specht-Reichtums berithmt: hier
briiten 8 Arten (Wesolowski & Tomialoj¢
1986); davon gehoren alle zur urspriinglichen
Urwald-Avifauna. Die hdufigsten und verbrei-
tetsten Arten sind Buntspecht Dendrocopos ma-
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Abb. 5. Auenwilder beherbergen die vielfiltigste Brutvogelfauna, und auch die Siedlungsdichten sind hier am héch-
sten. — Riverine woods harbour the most diversified set of breeding bird species, their breeding densities are also
highest there.

Abb. 6. Erlenbruchwald, Bruthabitat von Kranich und
Waldwasserliufer. — Alder carr, breeding habitat of
Cranes and Green Sandpipers.
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Abb. 7. Nadelwaldteile werden von Fohre und Fichte dominiert. Der Wisent ist kein typisches Element dieser Be-
stéinde, sondern bevorzugt Laubwillder. — Coniferous stands are dominated by pine and spruce. Wisents do not con-
stitute a typical element, they rather prefer deciduous forest.

Jjor, Mittelspecht D. medius, Kleinspecht D. mi-
nor und Schwarzspecht Dryocopus martius.
Aber auch Wendehals Jynx torguilla, Weiss-
riickenspecht Dendrocopos leucotos, und Drei-
zehenspecht Picoides tridactylus erreichen Po-
pulationsgrgssen von 100-250 Brutpaaren al-
lein im polnischen Teil (Wesotowski 1995, Pu-
gacewicz unverdff.). Im BNP selbst briiten
20-30 Paare von Weissriickenspecht und Drei-
zehenspecht (Wesotowski & Tomialoj¢ 1986,
Wesotowski 1995). Einige Dutzend Paare des
Grauspechts Picus canus und einzelne Paare des
Griinspechts Picus viridis briiten mehrheitlich
im Waldrandbereich. Als weitere, im Gebiet al-
lerdings nicht briitende Spechtart wurde der
Blutspecht Dendrocopos syriacus zweimal in
der sumpfigen Niederung von Bialowieza gese-
hen (Tomialoj¢ im Druck).

Lerchen, Pieper und Stelzen: Von drei brii-
tenden Lerchenarten, zwei Stelzen- und drei

Pieperarten sind die meisten urspriingliche Be-
wohner des Gebietes, aber einige, wie z.B. die
Haubenlerche Galerida cristata, wanderten of-
fenbar erst nach dem 17.Jahrhundert ein. Die
Herkunft von zwei Arten, namlich von Schaf-
stelze Motacilla flava und Brachpieper Anthus
campestris, ist unsicher. Zwar haben sie die
vom Menschen geschaffenen Rodungsflichen
besiedelt, doch kénnten sie schon vorher auf er-
hohten Stellen in ausgedehnten Mooren gebrii-
tet haben, wie sie es heutzutage in den Biebrza-
Siimpfen tun (Dyrcz et al. 1984). Die Heide-
lerche Lullula arborea, die urspriinglich vor al-
lem auf offenen Waldbrandfldchen gebriitet ha-
ben kénnte, ist im Wald immer noch weit ver-
breitet, briitet aber gegenwirtig eher in den
trockeneren Kahlschlagflichen zwischen den
forstwirtschaftlich genutzten Waldbestanden.
Als Bewohner von Odland ist der Brachpieper
weniger weit verbreitet; er kommt aber spirlich
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lings der Waldrénder vor, vor allem im siidli-
chen Teil.

Wiirger: Der Neuntdter Lanius collurio briitet
iberall in jungen Waldbestinden und in Lich-
tungen, ausnahmsweise sogar in Urwaldbestin-
den mit hohen Baumen im BNP, etwa 1,5km
tief im dichten Wald. Der Raubwiirger Lanius
excubitor ist ein sehr seltener Brutvogel; er brii-
tet sporadisch in der Lichtung von Bialowieza.
Andere Wiirgerarten wurden von ausserhalb des
Waldes gemeldet, wobei vom Schwarzstirnwiir-
ger Lanius minor Brutnachweise vorliegen
(Tischler 1943, Dackevitsch 1971).

Zaunkionig und Braunellen: Zaunkonig Tro-
glodytes troglodytes und Heckenbraunelle Pru-
nella modularis kommen beide in den meisten
Waldhabitaten vor (Wesotowski 1983, Tomi-
aloj¢ & Wesotowski 1990, 1994). Dies bedeutet,
dass die Heckenbraunelle im Urwald von Bia-
fowieza von fritheren Autoren iibersehen wor-
den sein muss (Tomialoj¢, im Druck).

Drosseln: Unter den 13 briitenden Arten der
Drosseln Turdinae befinden sich drei urspriing-
lich hier heimische Arten, dazu kommt die Rot-
drossel Turdus iliacus, sie hat seit den fiinfziger
Jahren die Waldrdnder, Lichtungen, Flusstiler
ebenso besiedelt wie die Parks des Dorfes
Bialowieza (Borowski & Okotéw 1988). Auch
die sehr seltene Wacholderdrossel Turdus pila-
ris konnte ein Neueinwanderer sein. Von den §
kleineren Drosselartigen ist der Sprosser Lusci-
nia luscinia ein haufiger Brutvogel mit aller-
dings leichtem Bestandsriickgang. Der einst
sehr zahlreich vorkommende Gartenrotschwanz
Phoenicurus phoenicurus wurde sehr selten,
und das Blaukehlchen Luscinia svecica steht
vor dem lokalen Verschwinden. Der Hausrot-
schwanz Phoenicurus ochruros besiedelte die
Dérfer im Waldgebiet erst im 20. Jahrhundert.
Die neuste Brutvogelart der Avifauna von
Bialowieza ist das Schwarzkehlchen Saxicola
torquata; erst 1993 wurde der erste Brutnach-
weis dieser Art in der Lichtung von Biatowieza
erbracht (Tomiatoj¢im Druck).

Eigentliche Zweigsinger (Sylviinae): Recht
eindriicklich ist die Liste der 18 briitenden
Zweigsingerarten, die zur urspriinglichen
Wald-Avifauna gehoren. Als einzige Art ist der
Griinlaubsédnger Phylloscopus trochiloides mog-
licherweise neu eingewandert (iiblicherweise

treten nur unverpaarte J auf; es gibt nur zwei
Brutnachweise aus den Jahren 1978 und 1982,
Tomiatoj¢ im Druck). Unter den verbleibenden
Arten sind drei Schwirle Locustella sp., ein-
schliesslich des Schlagschwirls L. fluviatilis, der
in grosser Zahl in den Flusstilern und an den
Waldrindern um Lichtungen herum briitet.
Dazu kommen fiinf Rohrsanger Acrocephalus
sp., darunter der Seggenrohrsinger A. paludico-
la, der frither vermutlich in Dikij Nikor gebriitet
hat (vielleicht kommen dort noch heute Bruten
vor?). Schliesslich sind zu erwihnen: Fiinf
Grasmiicken der Gattung Sylvia, (darunter ist
die Sperbergrasmiicke Sylvia nisoria ein recht
verbreiteter Brutvogel in Lichtungen und in ei-
nigen Aufforstungen), drei zusétzliche Laubsén-
ger-Arten Phylloscopus sp. und der Gelbspétter
Hippolais icterina.

Goldhdhnchen: Beide europdischen Arten
briiten, wobei das Sommergoldhdhnchen Regu-
lus ignicapillus ein seltener Brutvogel vor allem
der Waldrandbereiche ist; 1975 wurde im BNP
zum ersten Mal ein Nest gefunden.

Fliegenschndapper: Alle vier Arten dieser
Gruppe, darunter der Zwergschnépper Ficedula
parva, haben von jeher im Wald von Biatowieza
gebriitet und sind recht hdufig. Der Halsband-
schnépper F. albicollis ist in den urspriinglichen
Eichen-Linden-Hagebuchenbestinden des BNP
(wo keine Nistkidsten hingen) seit kurzem der
haufigste Brutvogel; er ist sogar zahlreicher als
der Buchfink Fringilla coelebs (Walankiewicz
1991).

Meisen, Kleiber und Baumldufer: Alle Arten
dieser Gruppe (6 Meisenarten Parus sp., Klei-
ber Sitta europaea und Waldbaumliufer Cer-
thia familiaris) sind urspriingliche Bewohner
des Gebietes. Fast alle sind weit verbreitet und
hiufig. Nur die Weidenmeise Parus montanus
kommt im BNP bloss in alten Urwaldbestinden
vor, und ihr Bestand ist hier sehr klein; sie ist
aber weit verbreitet in jungen, wirtschaftlich ge-
nutzten Wildern. Entgegen fritherer Annahmen
(Fischer 1961) briitet der Gartenbaumldufer
Certhia brachydactyla im Gebiet nicht.

Rabenvogel: Der grosse und kompakte Wald-
bereich beherbergt seit je drei Corvidenarten
(Kolkrabe Corvus corax, Eichelhdher Garrulus
glandarius, Tannenhdher Nucifraga caryo-
catactes), und in den Flusstidlern lebte immer
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die Elster Pica pica. Die Nebelkrdhe Corvus
corone cornix gehdrt sehr wahrscheinlich zu-
mindest im Narew-Tal zur urspriinglichen Avi-
fauna. Zwei andere Arten wanderten dagegen
wohl im Verlauf der letzten drei Jahrhunderte
ein, namlich die Dohle Corvus monedula, heute
Brutvogel in den menschlichen Siedlungen aus-
serhalb des Waldes und gelegentlich am Wald-
rand, und die Saatkrihe C. frugilegus mit Bruten
ausschliesslich ausserhalb des Waldes, z.B. in
der Stadt Hajndéwka.

Andere Singvogel: Komerfressende Singvo-
gelarten, die in ganz Mitteleuropa verbreitet und
héufig sind, werden im folgenden nicht bespro-
chen. In unserem Gebiet wurden kiirzlich Nach-
welse fiir seltenes und unregelmissiges Briiten
von Erlenzeisig Carduelis spinus und Fichten-
kreuzschnabel Loxia curvirostra erbracht, und
das recht hiufige Auftreten einzelner unver-
paarter territorialer & des Bergfinken Fringilla
montifringilla 1dsst gelegentliche Bruten als
méglich erscheinen. Erst nach Beginn der Le-
bensraumverdnderungen durch den Menschen
wanderten Haussperling Passer domesticus,
Girlitz Serinus serinus und Karmingimpel Car-
podacus erythrinus ins Gebiet ein. Der Karmin-
gimpel briitete erstmals in den fiinfziger Jahren
in der Lichtung von Biatowieza und ist heute in
den Flusstilern und grosseren Waldlichtungen
weit verbreitet. Von den vier Ammernarten sind
Ortolan Emberiza hortulana und Gravammer
Miliaria calandra die Neueinwanderer, wobel
die Grauammer bis heute sehr selten geblieben
ist.

2.2. Verianderungen in der Avifauna und im Arten-
reichtum

Trotz der spirlichen und nur vagen Informatio-
nen iiber die Avifauna vergangener Zeiten kon-
nen einige Vergleiche mit Beschreibungen
fritherer Autoren gemacht werden. Damit lassen
sich allerdings nur jene Entwicklungen doku-
mentieren, die sich in den letzten 30-80 Jahren
ereignet haben; zweifellos wurde die Avifauna
aber schon vorher durch die Titigkeit des Men-
schen stark veriindert. Daher versuchen wir, die
urspriingliche Avifauna zu rekonstruieren, also
den Zustand vor dem Sesshaftwerden des Men-
schen in der Region von Biatowieza.

Die Ausscheidung urspriinglicher Elemente
der gegenwirtigen Avifauna des Waldes von
Bialowieza ist eine schwierige Aufgabe, da die
Trennung urspriinglich heimischer Vogelarten
von Einwanderern vor allem auf der Kenntnis
ihrer gegenwirtigen Habitatanspriiche beruht.
Diese Trennung wurde schon frither am Bei-
spiel des BNP versucht (Tomialoj¢ &
Wesolowski 1990). Hier wiederholen wir unse-
re Analyse aufgrund vollstindiger Daten aus
dem ganzen Waldkomplex einschliesslich der
Flach- und Hochmoore, die natiirliche Ein-
schliisse des Waldes darstellen.

Die gegenwirtige Brutvogelfauna des Urwal-
des von Bialowieza besteht aus urspriinglichen
Arten, d.h. solchen, die dort wahrscheinlich
schon vor tausenden von Jahren vorgekommen
sind, und aus Einwanderern. Diese Gruppe kann
folgendermassen weiter unterteilt werden:

(1) Friihe FEinwanderer, die hochstwahr-
scheinlich bereits vor einigen hundert Jahren die
damals neu geschaffenen Wiesen, Felder und
menschlichen Siedlungen erstmals besiedelten.

(2) Neu-Einwanderer, die vor allem in diesem
Jahrhundert im Gebiet erschienen sind und de-
ren Neuauftreten schriftlich dokumentiert ist.

In einigen Fillen bleibt die Zuordnung einer
Art zu einer der Kategorien fraglich. So kann
z.B. fritheres Briiten von Zwergadler, Ufer-
schwalbe Riparia riparia, Griinlaubsinger oder
Beutelmeise Remiz pendulinus trotz des Fehlens
von Hinweisen in der idlteren Literatur nicht
ausgeschlossen werden, denn sie konnten bel
frilheren Untersuchungen {ibersehen worden
sein.

Gesamthaft gesehen sind nur 37-42 Arten
(21-24 % der Brutvogelarten) zu den urspriing-
lich im Gebiet briitenden Arten hinzugekom-
men, vor allem in diesem Jahrhundert, obschon
Heuwiesen lings der Waldflisse schon im
15.Jahrhundert und erste Weiler und Dorfer
schon im 17.Jahrhundert hitten besiedelt wer-
den kénnen (Falifiski 1968). Unter den offen-
sichtlichen fritheren Einwanderern befinden
sich vor allem die Brutvogel der Heuwiesen,
Felder und Siedlungen; dazu gehdren Rebhuhn,
Steinkauz, Schleiereule, Rauchschwalbe Hirun-
do rustica, Mehlschwalbe Delichon urbica,
Haubenlerche, Haussperling und Ortolan. Im
Gegensatz dazu kamen einige Vogelarten, die
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heute als typisch fiir die Felder und Wiesen an-
gesehen werden, urspriinglich in den Mooren
und Siimpfen des Waldareals vor, so etwa der
Weissstorch, die Wachtel, der Wachtelkonig
und die Feldlerche Alauda arvensis (Tischler
1943); sie gehoren damit zur urspriinglichen
Avifauna, haben sich aber aufgrund der Habitat-
verinderungen durch den Menschen ausbreiten
koénnen. Ebenso rechnen wir einige Finken
(Griinfink Carduelis chloris, Distelfink C. car-
duelis), Bachstelze Motacilla alba, Star Sturnus
vulgaris, Feldsperling Passer montanus, Gold-
ammer Emberiza citrinella, KnZkente und
Wachtelkonig zu den urspriinglichen Arten, ob-
schon sie ihr Brutareal ausgedehnt und zahlen-
maissig zugenommen haben, weil sie in die Wie-
sen und Felder mitten im Waldgebiet einge-
drungen sind. In den letzten 50 Jahren waren
unter den Einwanderern vor allem solche, die
von Wasserflichen abhingen (ca. 12-13 Arten,
darunter 2 Lappentaucher, Seeadler, Hocker-
schwan, 5 Entenarten, Bldsshuhn, Lachmowe
und Seeschwalben). Sie wurden durch die
Schaffung von Stauseen angezogen, vor allem
durch den Latskije-Komplex. Andere Einwan-
derer sind Arten, die sich gegenwirtig in ganz
Europa ausbreiten, darunter Hausrotschwanz,
Girlitz, Karmingimpel, Rotdrossel, Tiirkentaube
und Schwarzkehlchen. Zudem konnten sich
auch einige seltene Durchziigler und Gastvogel-
arten wie Blutspecht, Buschrohrsidnger Acroce-
phalus  dumetorum, Gartenbaumlédufer und
Bergfink) frither oder spéter als Brutvogel an-
siedeln.

Die Zunahme an Brutvogelarten wurde teil-
weise durch das lokale Verschwinden anderer
Arten ausgeglichen. Folgende Arten horten in
den letzten etwa 25 Jahren auf, im Wald von
Bialowieza zu briiten: Schelladler, Wanderfal-
ke, Sumpfohreule, Kampflaufer, Haubenlerche
und vermutlich auch Grosser Brachvogel, Seg-
genrohrsinger und Blauracke. Sie machen aller-
dings nur etwa 3-5 % aller Brutvogelarten aus.
Um ein vollstindiges Bild zu erhalten, miisste
man diese Liste mit den Arten erginzen, die
zwar noch im Gebiet briiten, deren Bestdnde
aber bis auf ein kritisches Minimum abgenom-
men haben, wie Auerhuhn, Birkhuhn, Rotschen-
kel, Wiedehopf und Blaukehlchen.

Die Verianderungen in der Artenzusammen-

setzung des Waldkomplexes von Bialowieza
scheinen vor allem auf ortliche Habitatverluste
und -verinderungen zuriickzugehen. Die Entste-
hung neuer anthropogener Lebensrdume (Sied-
lungen, Felder, Heuwiesen, Stauseen) schuf fiir
Nicht-Waldvogel die Moglichkeit der Einwan-
derung, wogegen die Beanspruchung der
Feuchtgebiete im Wald und die Intensivierung
der Waldnutzung zum Verschwinden anderer
Arten fiihrten.

Von 177 Arten, die je im Gebiet gebriitet ha-
ben, sind nur 37-42 (d.h. 21-24 %) Einwande-
rer, die anderen fast 80 % (135-140 Arten) sind
solche, die seit je im Wald gebriitet haben. Dies
zeigt, dass auch die langdauernde Einwirkung
des Menschen auf den Wald von Bialowieza
dessen Avifauna nicht dramatisch veréndert hat.
Die grosse Zahl der ortlichen Brutvogelarten
beruht immer noch weitgehend auf dem natiirli-
chen Artenreichtum und nicht auf spéter einge-
wanderten Kulturfolgern, wie es in vielen ande-
ren Tieflandregionen Westeuropas der Fall ist.

Die Zahl der urspriinglichen Brutvogelarten
im Wald von Bialowieza scheint zu den héch-
sten zu gehoren, die je in einem einzigen Wald-
komplex registriert wurden, vor allem wenn
man sie mit solchen aus #hnlichen westeuro-
piischen Wildern vergleicht (Tomialoj¢ &
Wesotowski 1990). Finige Vogelgruppen zei-
gen im Wald von Biatlowieza besonders grossen
Artenreichtum: Hier briiten 15 Greifvogelarten,
7 Eulenarten, 8 Spechtarten, 18 Zweigsédngerar-
ten der Unterfamilie Sylviinae und 4 Fliegen-
schnépperarten.

Welches konnten die Griinde fiir diesen
Reichtum sein? Teilweise ist die geographische
Lage im weiten Tiefland im Zentrum des Konti-
nents dafiir verantwortlich, fern von &kologi-
schen Barrieren, die die nacheiszeitlichen Aus-
breitungen hitten behindern konnen. Im weite-
ren ermoglichte es die Lage in der Ubergangs-
zone zwischen Laub- und Nadelwald jenen Ar-
ten, die auf einen dieser beiden Waldtypen an-
gewiesen sind, dasselbe Gebiet zu besiedeln.
Schliesslich konnen die grosse lokale Vielfalt
des Waldes und der Feuchtgebietshabitate so-
wie die bemerkenswerte strukturelle Komple-
xitit der ortlichen Baumbestdande erwihnt wer-
den (Falifiski 1986, Tomiatoj¢ 1991).
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3. Okologie und Verhalten der Urwaldvogel

Withrend der ganzen Untersuchungszeit war die
Ermittlung der Vogelbestdnde im BNP unser
Hauptziel. Wir versuchten, rdumliche und zeitli-
che Muster der zahlenmissigen Variation in der
ganzen Vogelgemeinschaft und die Bestands-
schwankungen einzelner Vogelarten zu erfassen
und die Prozesse zu verstehen, welche diese
Schwankungen beeinflussen. Gleichzeitig ver-
suchten wir auch, die einzigartigen Anpassungen
in Okologie und Verhalten jener Vogel zu doku-
mentieren, die den Urwald bewohnen, und Ei-
genheiten der Biologie dieser Arten zu beschrei-
ben. Im folgenden stellen wir erst diese Aspekte
unserer Studie dar; dann beschreiben wir die Be-
standsschwankungen, und schliesslich diskutie-
ren wir die Faktoren, die fiir die Beschrankung
der Vogelbestinde im Urwald verantwortlich
sein kdnnten.

3.1. Urspriingliche Merkmale der Habitatverteilung
und -nutzung

Die Waldvogel von Biatowieza bewahrten eini-
ge Anpassungen an Urwaldbedingungen im
Nahrungserwerb, die in Populationen der vom
Menschen beeinflussten Habitate verlorengin-
gen. Da das Zentrum des BNP mehr als 3km
von der nédchsten Lichtung und 10km vom um-
gebenden Ackerland entfernt ist, kdnnen viele
Végel nicht auf den Feldern fressen. Dennoch
sind auch Arten wie M&usebussard, Wespenbus-
sard, Ringeltaube, Hohltaube und Amsel gleich-
missig iber das ganze Waldesinnere verteilt
(Tomiatojé et al. 1984, Tomiatoj¢ & Wesotowski
1994); sie briiten hier und suchen ihre Nahrung
mehrheitlich oder ausschliesslich unter dem
Kronendach oder in den Biumen. Dies macht es
wahrscheinlich, dass diese Vogelarten urspriing-
lich Bewohner des Waldesinnern waren. Sie hit-
ten dann erst sekundir, mit der Fragmentation
des Waldes, eine Tendenz zur Nutzung von
Waldrdndern und Kulturland verstérkt oder
iiberhaupt erst entwickelt.

Der Mauersegler, fast tiberall in Europa ein ty-
pischer Vogel der Stidte, briitet hier wie auch
sonst in den ausgedehnten Waldgebieten der bo-
realen Zone verstreut in Baumhohlen sogar tief
im Wald drin. Andererseits haben zwei Arten,

die in fragmentierten Waldern hiufig sind, im
Wald von Bialowieza eine sehr eingeschrinkte
Verbreitung: der Star besiedelt nur eine schmale
Waldrandzone (Tomiatoj¢ et al. 1984), und der
Feldsperling ist vollstandig auf die Nihe zu
menschlichen Siedlungen beschrinkt; er briitet
nicht im Wald.

Unsere Daten werfen auch ein neues Licht auf
die artgemdssen Habitat-Praferenzen und Anpas-
sungen verschiedener Vogel. So zeigte es sich,
dass die Amsel urspriinglich ein Vogel der
feuchten Altholzbestinde im Waldesinnern war
(Tomiatoj¢ 1992), und dass der Zaunkonig fluss-
begleitende Wilder mit vielen am Boden liegen-
den Baumstdmmen bewohnte (Wesotowski
1983). Auch der Zilpzalp briitet vorzugsweise in
den Auenwildern an Flissen (Piotrowska &
Wesotowski 1989), und Mittelspecht und Klei-
ber, von denen man frither annahm, sie seien auf
Eichen angewiesen, erreichten in nassen Wald-
bestdnden mindestens so hohe Dichten wie in
Eichen-Hagebuchenwilldern (Wesolowski &
Tomialoj¢ 1986, Wesolowski & Stawarczyk
1991). Diese Ergebnisse zeigen, wie verzerrt un-
ser Wissen iiber die Waldvogel der gemaéssigten
Zone ist, weil grossere flussbegleitende Auen-
wilder aus unserer Landschaft fast vollig ver-
schwunden sind (Kuhn 1987, Wesotowski
1987a), und sie belegen die Notwendigkeit, die
verbliebenen Fliachen als Referenzpunkt fiir
zukiinftige Vergleiche vollstindig zu schiitzen.

3.2. Neststandorte

In diesem Urwald war es noch moglich, die Rol-
le von Strukturen als Nestunterlage abzukliren,
die in intensiv bewirtschafteten Wildern fast
vollig fehlen, wie grosse Baume, Hohlenbaume,
Aststiimpfe, Wurzelteller oder am Boden liegen-
de Baumstamme. Ausserdem konnte die Bedeu-
tung des Neststandortes fiir die Feindvermei-
dung studiert werden. In diesem Gebiet mit ei-
nem grossen Feinddruck (s. S. 138) hat die rich-
tige Wahl des Neststandorts an einer sicheren
(unzuginglichen oder gut versteckten) Stelle ei-
nen sehr hohen Anpassungswert.

Bisher wurden Daten iber die Neststandorte
von 17 Arten publiziert (Piotrowska & We-
sotowski 1989, Tomialojc 1992, Walankiewicz
1991, Wesotowski 1980, 1983, 1985, 1989,
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Wesotowski & Tomialoj¢ 1986, Wesolowski &
Stawarczyk 1991). Darunter sind Vertreter der
Boden-, Kronen- und Hohlenbriiter, d.h. aller
grosseren Nistgilden (zu den Kronenbriitern
werden hier alle Freibriiter in Baumen und ho-
hen Striuchern gerechnet).

Die Ergebnisse dieser Studien zeigen die
Wichtigkeit der Strukturen klar auf, die fiir Ur-
wilder typisch sind. Wurzelteller umgestiirzter
Bidume (Abb.8) werden im BNP regelmissig
als Neststandorte von drei Drosselarten, Rot-
kehlchen Erithacus rubecula, Heckenbraunelle
und Grauschnidpper Muscicapa striata ge-
braucht. In Auenwildern bauen Amseln Turdus
merula iber 30 %, Zaunkonige fast 80 % ihrer
Nester in solchen Wurzeltellern (Tomialojé

1992, Wesotowski 1983). Bezieht man andere
in Wirtschaftswildern fehlende Strukturen ein
(Aststiimpfe, am Boden liegende Baume) befin-
den sich hier 62-70 % der Amsel- und bis 90 %
der ZaunkOnigsnester.

Die Vogel nutzen iiblicherweise eine grosse
Vielfalt an Neststandorten; sie wihlen sie ent-
sprechend ihrer variablen Verfiigbarkeit und
Eignung. Bei der Amsel beispielsweise waren 7
Haupttypen von Neststandorten erkennbar
(Abb.8). In Eichen-Hagebuchenwildern be-
niitzten sie mehrheitlich Hohlen, Halbhohlen,
Stammverzweigungen und Ansatzstellen von
Asten am Stamm von lebenden Biaumen (die er-
sten 3 Standorte in Abb. 8). In flussbegleitenden
Auenwildern dagegen briiteten sie hiufiger in

Abb. 8. Haupttypen der Nest-
standorte der Amsel Turdus me-
rula im BNP (nach Tomiatojé
1992). — Main types of Black-
bird Turdus merula nest sites in
BNP. After Tomiatojc (1992).

Abb. 9. Typische Neststandorte
des Zilpzalps Phylloscopus col-
Iybita im Wald von Biatowieza
(nach Piotrowska & Wesotows-
ki 1989). — Typical nest sites of
Chiffchaffs Phylloscopus colly-
bita in Biatowieza forest. After
Piotrowska & Wesotowski
(1989).




92,1995

T. WEsorowskl & L. Tomiarosc, Urwald von Biatlowieza 125

Tab. 1. Mittlere Hohe von Nisththlen (m), mittlerer Umfang und mittlerer Durchmesser (cm) auf Brusthdhe von
Héhlenbdumen, die von einzelnen Hohlenbriiterarten im BNP genutzt werden. Nach Wesotowski & Tomialojé
(1986), Wesotowski (1989) und Wesotowski (in Vorb.). — Mean height of holes (m) and mean girth and diameter at
breast height (cm) of hole trees used by different species of hole nesters in BNP. After Wesofowski & Tomialoj¢
(1986), Wesotowski (1989) and Wesotowski (in prep.).

Art Hohe Umfang Brusthéhen-
durchmesser

Species Height (m) Girth (cm) Diameter (cm)

Sekunddre Hohlenbriiter

Secondary hole nesters

Halsbandschnipper Ficedula albicollis 8,4 149 47,5

Trauerschnipper Ficedula hypoleuca 8,4 152 48,4

Blaumeise Parus caeruleus 9,0 150 47,8

Kohlmeise Parus major 7.8 169 53,8

Sumpfmeise Parus palustris 54 109 34,7

Star Sturnus vulgaris 14,2 187 59,6

Kleiber Sitta europaea 134 191 60,8

Spechte

Woodpeckers

Weissriickenspecht Dendrocopos leucotos 17.8 186 59,2

Mittelspecht Dendrocopos medius 14,9 287 91,4

Buntspecht Dendrocopos major 12,0 159 50,6

Kleinspecht Dendrocopos minor 11,1 165 52,5

Schwarzspecht Dryocopus martius 15,6 194 61,8

Dreizehenspecht Picoides tridactylus 10,2 123 39,2

Aststiimpfen und Wurzeltellern (unterer Teil
der Abb.8). Eine #hnliche Variation wurde
beim Zilpzalp Phylloscopus collybita gefunden
(Abb.9). In trockenen Habitaten befand sich die
Mehrzahl der Nester am Boden, in herunterge-
fallenen Asten (obere Zeile der Abb.9), woge-
gen sie in Auenwildern oft am Grund von Farn-
und Seggenbiischeln und zwischen frischer Ve-
getation gebaut waren (untere Zeile der Abb. 9),
und zwar meist etwa 5-20 cm iiber dem Boden,
was ihre Uberflutung verhindert.

Die Verteilung der Nesthchen und des Um-
fangs bzw. des Durchmessers auf Brusthohe der
Nestbdume in Biatowieza (Tab.1) zeigt die
enorme Grosse der Biume. Die mittlere Hohe
der Neststandorte ist hier bei allen Arten grosser
als in anderen Gebieten. Amseln kdnnen bis zu
24m hoch briiten, mit einem Mittelwert von
iiber 5 m (Tomiatoj¢ 1992), Spechte bis zu 35m
hoch (Wesotowski & Tomiatojé 1986) und se-

kundédre Hohlenbriiter bis zu 31 m iiber Grund
(Wesotowski  1989). Alle 11 Nester der
Schwanzmeise Aegithalos caudatus wurden
zwischen 17 und 30 m hoch in Baumkronen ge-
funden.

Sumpfmeisen Parus palustris briiteten in den
niedrigsten Lochern in den diinnsten Bdumen;
der geringste Umfang auf Brusthdhe eines Nest-
baums betrug nur 36 cm. Auf der anderen Seite
war der Weissriickenspecht die am hdchsten
iiber Boden briitende Art, und der Mittelspecht
die Art mit Bruten in den dicksten Bdumen
(Tab. 1); die dickste von ihm beniitzte Eiche
hatten einen Umfang auf Brusthéhe von 6,3 m
bzw. einen Brusthohendurchmesser von
2,03 m).

Ausser dem Buntspecht zimmerten alle
Spechtarten thre Hohlen in totem und verfaulen-
dem Holz. Bei Kleinspecht, Dreizehenspecht
und Weissriickenspecht war der Anteil von
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Tab. 2. Haufigkeit der Nutzung von Spechthohlen und Hoéhlen in toten Biwmen durch sekundére Hohlenbriiter (nach
Wesotowski 1989). — Frequency of utilisation of woodpecker holes and holes situated in dead wood by secondary

cavity nesting birds in BNP (after Wesotowski 1989).

Art Anzahl Anteil Specht-  Anzahl Anteil Hohlen in
Hohlen héhlen (%) Hohlen Totholz (%)

Species number of  Percentage of — number of  Percentage of
holes woodpecker- holes holes in dead

made holes wood

Halsbandschnépper Ficedula albicollis 145 26,2 150 44,7

Trauerschnipper Ficedula hypoleuca 19 47,4 19 474

Blaumeise Parus caeruleus 59 3,4 52 9,6

Kohlmeise Parus major 17 11,8 16 0,0

Sumpfmeise Parus palustris 65 L5 62 6,5

Star Sturnus vulgaris 153 56,2 156 25,6

Kleiber Sitta europaea 197 34,5 200 15,5

Hohlen in Totholz fast 100%. Die Hohlen Zilpzalp bestitigt: Thre Brutverluste waren hier

konnten sich in Aststimpfen oder in abgestor-
benen Teilen lebender Baume befinden. Nur der
Buntspecht hackte die Mehrheit seiner Brut-
hohlen in lebende Biume (meist Pappeln und
Erlen, Wesolowski 1989 in Vorb.). Sekundire
Hohlenbriiter dagegen benutzten vor allem
Hohlen in lebenden Bdumen. Nur die Fliegen-
schnipper Ficedula sp. bauen fast die Hilfte ih-
rer Nester in Hohlen in Totholz (Tab.2). Als
Konsequenz des unterschiedlichen Wahlverhal-
tens ist der Anteil der Spechthshlen, die von se-
kunddren Hohlenbriitern genutzt werden, recht
gering. Meisen briiteten fast nie in solchen
Lochern, und nur Trauerschnidpper Ficedula hy-
poleuca, Kleiber und Stare briiteten in grosse-
rem Ausmass darin (Tab. 2). Die Bedeutung der
Spechte als Hohlenbauer in Urwaldbestianden
ist somit geringer als man erwarten wiirde.

Fiir vierbeinige Rauber sollten flussbegleiten-
de Auenwilder am schwierigsten zu durchdrin-
gen sein, denn die Sichtweite ist durch die ippi-
ge Vegetation am Waldboden eingeschrinkt,
und die Fortbewegung ist am Boden durch ein
kompliziertes Muster von Pflanzen, die von
Schlamm oder Wasser umgeben sind, behindert;
in den Kronen aber ist sie durch grosse Liicken
zwischen den einzelnen Bdumen erschwert.
Deshalb sollten solche Auenwilder der sicher-
ste Habitat fiir Brutvogel sein. Diese Hypothese
wurde in Studien iiber den Kleiber, den Wald-
laubsidnger Phylloscopus sibilatrix und den

geringer als in anderen Habitattypen (Weso-
fowski 1985, Piotrowska & Wesotowski 1989,
Wesotowski & Stawarczyk 1991). Im Gegen-
satz dazu unterschieden sich die Verluste bei
der Amsel in Auen- und in Eichen-Hagebuchen-
wildern nicht (Tomiatojé 1992). Wihrend der
Zilpzalp in grossten Dichten in den sichersten
Habitaten briitete, kam der Waldlaubsénger hier
nur in kleiner und sehr variabler Anzahl vor
(Wesotowski 1980, Tomiatoj¢ et al. 1984, To-
miatojé¢ & Wesotowski 1990, 1994). Eine ge-
naue Analyse der Neststandorte beider Laub-
sdngerarten erméglichte es uns, eine Erkldrung
fiir dieses verwirrende Verhalten vorzuschlagen
(Piotrowska & Wesotowski 1989): Waldlaub-
sédnger bauen ihr Nest immer am Boden und
graben oft sogar kleine Locher dafiir (We-
sotowski 1985); somit sind ihre Nester in nassen
Gebieten nicht vor Durchnissung und Uber-
schwemmung geschiitzt. Zilpzalpe dagegen er-
richten die Nester iiblicherweise an etwas er-
hohten Stellen (Abb.9), die sie vor steigendem
Wasserstand schiitzen. Die Nester an von Was-
ser umgebenen Standorten zu bauen erhoht ihre
Erfolgschancen wesentlich. Entsprechend stie-
gen die Nestverluste in Diirrejahren stark an, da
dann die iiblicherweise feuchten Boden, die die
Nester unzugénglich gemacht hatten, austrock-
neten (Piotrowska & Wesotowski 1989).

Nester miissen also moglichst unzuginglich
sein, um dem Predationsrisiko zu entgehen. Im



92,1995

T. Wesorowskl & L. Tomiar0i¢, Urwald von Bialowieza

Tab. 3. Nestverluste der Vogel von Bialowieza. — Total nest losses of the birds in Bialowieza.

Art Anteil Anteil der Quelle
Nestverluste Predation an
den Nestverlusten
Species Percentage of  Share of predation  Source
nest losses in total nesting
losses (%)
Amsel Turdus merula ca. 67 ca. 95 Tomiatojé (1992, 1995)
Waldlaubsinger Phylloscopus sibilatrix 70 85 Wesotowski (1985)
Zilpzalp Phylloscopus collybita ~ 48-76 ca. 70 Piotrowska &
Wesotowski (1989)
Zaunkonig Troglodytes troglodytes 6071 91 Wesotowski (1983)
Halsbandschnépper Ficedula albicollis 59 (35-70) 95 Walankiewicz (1991)
Kleiber Sitta europaea 35(27-42) unbekannt Wesotowski &
unknown Stawarczyk (1991)

allgemeinen zeigen unsere Ergebnisse aus
Bialowieza, dass die Unzuginglichkeit das bes-
sere Mittel der Feindvermeidung ist als die Tar-
nung. Die meisten Offenbriiter versuchten ihre
Nester zu verstecken (oft waren sie extrem gut
getarnt) und sie so unzuginglich wie moglich zu
machen; dennoch waren die Nestverluste noch
sehr hoch (Tab. 3).

Wildschweine Sus scrofa sind im BNP wich-
tige Predatoren der Waldlaubsédngernester (We-
sotowski 1980). Entgegen unserer Vermutung,
Nester, die an Stellen mit etwas mechanischem
Schutz gebaut wiirden (unter heruntergefallenen
Asten oder kleinen, am Boden liegenden Fich-
ten), hitten geringere Verluste, wurden sie
ebensooft ausgeraubt wie solche, die in krauti-
ger Vegetation versteckt waren (Wesolowski
1985). In gleicher Weise wurden Nester von
Zaunkonig und Amsel, die sich iiber Wasser in
iiberhingenden Winden von Wurzeltellern be-
fanden und fiir uns extrem unzugénglich schie-
nen, sehr oft ausgeraubt (Wesolowski 1983, To-
mialojCc 1992). Sogar das Briiten in Hohien bot
keinen vollstandigen Schutz vor Nestraub, wie
die Brutverluste des Halsbandschnippers zeig-
ten. Zwar bevorzugten ¢ Hohlen mit kieinem
Einflugloch; aber trotz des mittleren Loch-
durchmessers von nur 4,4cm waren die Hals-
bandschnippernester fiir eine Vielzahl von
Nestraubern zuginglich (Walankiewicz 1991).

Offenbar haben nur Kleiber eine einigermassen
effiziente Losung entwickelt: die Kombination
des Neststandortes hoch oben in Biumen und
Héhlen mit kleinen Einfluglochern (Durchmes-
ser etwa 3 cm, Rénder durch Lehmauflagerun-
gen verstidrkt) und grossem Innenraum (We-
solowski unveroff.) schiitzt die Nester dieser
Artrelativ gut gegen Raub (Tab. 3).

3.3. Muster der zahlenmiissigen Schwankungen

Eine Analyse der Daten aus 15 Jahren
(Tomialojé & Wesotowski 1994) ergab, dass die
Zusammensetzung und die Struktur der Vogel-
gemeinschaften in Bialowieza nur in engen
Grenzen variierten und in diesem Zeitraum
praktisch unverindert blieben. Einige wesentli-
che Arten allerdings waren sehr variabel
und/oder zeigten Anzeichen gerichteter Verin-
derungen, z.B. Kleiber und Kohlmeise Parus
major (Abb. 10, 11).

Die Invasionsvogel waren am variabelsten:
Der Bestand des Buntspechts variierte um einen
Faktor 4-6, und jener des Erlenzeisigs um einen
Faktor von 10. Eine grosse Variabilitit um mehr
als das Dreifache wurde auch bei Sumpfmeise,
Kleiber, Trauverschnidpper und Grauschnidpper
festgestellt. Andere Arten schwankten im Be-
reich von 1,2-2,8mal (Tomiatoj¢ & Wesolowski
1990, Wesotowski im Druck).
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Somit ist eine relativ stabile Vogelgemein-
schaft aus im einzelnen viel variableren Ele-
menten zusammengesetzt. Dies ldsst vermuten,
dass die Schwankungen jeder Art unabhingig
von jenen der anderen Arten oder sogar kom-
pensatorisch waren. Die klassische Theorie {iber
Vogelgemeinschaften (community theory, Mac
Arthur 1972) beruht auf interspezifischen Inter-
aktionen innerhalb einer Gemeinschaft und sagt
voraus, dass sich Bestandsschwankungen, vor
allem bei den ckologisch dhnlichsten Arten ei-
ner Gattung, gegenseitig ausgleichen miissten
(Lack 1971); es miissten also zahlreiche negati-
ve Korrelationen zwischen jeweils zwel ver-
wandten Arten bestehen. Wir priiften diese Vor-
aussage mit den Daten der 26 hiufigsten Vogel-
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arten und berechneten die Korrelationen zwi-
schen den Werten ihrer Populationsindices in
aufeinanderfolgenden Jahren (Tomiatoj¢ &
Wesotowski 1990). Bei 325 paarweisen Ver-
gleichen wurden nur 42 (12,9 %) statistisch sig-
nifikante Unterschiede gefunden (Sicherheits-
schwelle p < 0,05). Somit schwankten im BNP
die Populationsgrossen der verschiedenen Arten
weitgehend unabhiingig voneinander. Signifi-
kante negative Korrelationen waren extrem sel-
ten. Nur sieben wurden festgestellt, und auch
diese konnen kaum als kausale Zusammenhin-
ge gedeutet werden. Die Artenpaare mit diesen
Korrelationen, beispielsweise Ringeltaube und
Zaunkénig, Erlenzeisig und Amsel oder Rot-
kehichen und Blaumeise Parus caeruleus sind

Abb. 10. Populationsindices fiir den Kleiber Sitta euro-
paea im BNP (Zahlen von 1977 als 100 gesetzt), als
Beispiel fiir eine tendenziell zunehmende Art. Verin-
dert aus Wesotowski & Stawarczyk (1991). — Populati-
on indices for Nuthatch Sitta europaea in BNP (1977
numbers = 100). An example of species showing a ten-
dency to increase over time. Modified from Wesotowski
& Stawarczyk (1991).

Abb. 11. Populationsindices fiir Blaumeise Parus cae-
ruleus und Kohlmeise Parus major im BNP, als Bei-
spiel fiir zwei Arten derselben Gattung mit parallelen
Bestandsschwankungen. Verdndert aus Wesotowski (im
Druck). — Population indices for Blue Tit Parus caeru-
leus and Great Tit Parus major in BNP, an example of
two species from the same genus showing parallel va-
riation in numbers. Modified from Wesotowski (in
press).

Abb. 12. Populationsindices fiir Buntspecht Dendroco-
pos major und Mittelspecht Dendrocopos medius im
BNP, als Beispiel fiir zwei Arten derselben Gattung mit
voneinander unabhingiger Bestandsschwankung. Ver-
andert aus Wesotowski (im Druck). — Population indi-
ces for Great Spotted Woodpecker Dendrocopos major
and Middle Spotted Woodpecker Dendrocopos medius
in BNP, an example of two species from the same genus
showing an independent pattern of changes in numbers.
Modified from Wesofowski (in press).
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morphologisch und dkologisch so verschieden,
dass man sich kaum einen gemeinsamen Me-
chanismus hinter diesen Beziehungen vorstellen
kann. Es gibt verschiedene Gruppen aus dersel-
ben Gattung in unserem Datensatz (2 Spechte
der Gattung Dendrocopos, 3 Fliegenschnédpper
Ficedula sp., 2 Laubsinger Phylloscopus sp., 3
Meisen Parus sp. und 2 Drosseln Turdus sp.),
deren Arten im selben Habitat nebeneinander
vorkommen. In keinem dieser Fille waren die
Individuenzahlen der Arten einer Gattung nega-
tiv miteinander korreliert. Sie waren entweder
iberhaupt nicht voneinander abhingig wie bei
den Spechten (Abb. 12) oder positiv korreliert,
wie bei Kohl- und Blaumeise (Abb. 11). In der
ganzen Stichprobe waren die positiven Korrela-
tionen allerdings ebenso selten wie die negati-
ven; sie machten nur 10,8 % des ganzen Daten-
satzes aus.

Aus dieser Analyse kann man zwei Schliisse
ziehen: (1) Die Brutbestande der verschiedenen
Arten schwanken weitgehend unabhingig von-
einander. (2) Unsere Daten belegen die von
Mac Arthur (1972) und Lack (1971) entwickelte
Idee einer gesittigten, von Ressourcen abhingi-
gen Vogelgemeinschaft nicht, worin die Be-
standsverdnderung jeder Vogelart das Ergebnis
von zwischenartlicher Konkurrenz im Brutge-
biet wire. Diese Schlussfolgerung wird weiter
gestiitzt durch die Resultate einer Analyse der
Verfiigbarkeit von Nisthdhlen und des Ter-
ritorialverhaltens, die im folgenden vorgestellt
werden.

3.4. Nisthohlen als begrenzender Faktor

Hohlenbriiter dienen als Lehrbuchbeispiel fiir
eine Gruppe von Arten, deren Bestdnde durch
die Verfiigbarkeit von Neststandorten und/oder
zwischenartliche Konkurrenz begrenzt werden
(von Haartman 1971, Perrins 1979, van Balen et
al. 1982). Wir steliten uns bei unserer Arbeit
folgende Fragen: Sind natiirliche Hohlen in ei-
nem Urwald rar? Sind die Besténde der sekun-
diren Hohlenbriiter durch das knappe Angebot
an Hohlen beschriankt? Ist die Konkurrenz um
die wenigen verfiigbaren Hohlen gross? Einige
Befunde sprechen gegen diese Vermutungen.
Wenn Hohlen knapp wiren, wiirde man ihre
hiufige Besetzung durch fakultative Hohlenbrii-

ter wie die Amsel nicht erwarten (fast 50 % der
Amselnester in Eichen-Hagebuchenwildern be-
fanden sich in Hohlen und Halbhohlen,
Tomiatojé 1992), und auch Rotkehlchen, Hek-
kenbraunelle oder Zaunkoénig konnten kaum
Nisthohlen verteidigen.

Der Halsbandschnipper, die haufigste Hoh-
lenbriiterart in FEichen-Hagebuchenbestinden
(Tomialoj¢ & Wesolowski 1990), beginnt von
allen sekundidren Hohlenbriitern am spitesten
mit der Brut. 1989 stellte Walankiewicz (1991)
fest, dass pro Hektar mindestens 28 freie
Hohlen fiir die Fliegenschnédpper vorhanden wa-
ren; im Mittel konnte jedes Halsband- oder
Trauerschnépper-© zwischen mindestens 2
moglichen Héhlen auswihlen.

Da alle den Halsband- und Trauerschnéippern
zur Auswahl stehenden Hohlen vorher auch fir
die friber briitenden Arten verfiigbar waren,
hatten diese mindestens 3 mégliche Hohlen pro
Paar zur Verfligung. Dies ist ein Minimalwert,
da nur Hohlen in die Berechnung einbezogen
wurden, die 1989 tatsidchlich von Vdégeln be-
nutzt wurden; es ist bekannt, dass zahlreiche
Hohlen nur in einzelnen Jahren beniitzt werden
und sonst leerstehen (Wesotowski in Vorb.).
Die relativ niedrige Dichte der Hohlenbriiter in
alten Laubholzbestinden des BNP ist somit
nicht durch das Hohlenangebot begrenzt.

Ein quantitatives Uberangebot bedeutet aller-
dings auch nicht, dass alle Hohlen dieselbe Qua-
litdt hitten oder dass zwischenartliche Konflikte
nicht aufgetreten wiren. Interspezifische ag-
gressive Begegnungen und Ubernahme schon
besetzter Hohlen durch andere Arten wurden
festgestellt (Tomialoj¢ et al. 1984), doch war die
Hiufigkeit solcher Ereignisse gering. Beispiels-
weise wurde in einer dreijghrigen Studie am
Kleiber mit iiber 160 Bruten kein Fall von
Hohleniibernahme durch andere Arten regi-
striert.

Die regelmissig, wenn auch mit geringer
Hiufigkeit (< 1 %) vorkommenden Hybridisie-
rungen zwischen Halsbandschndpper und
Trauerschnipper (Tomiatojé et al. 1984) konnen
vermutlich besser als Ergebnis der Konkurrenz
um Geschlechtspartner als einer Konkurrenz um
Hohlen verstanden werden.

Aus verschiedenen anderen Gebieten wird
iiber Bestandsbegrenzungen durch ein nicht
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ausreichendes Hohlenangebot und starke zwi-
schenartliche Konkurrenz berichtet. Diese
scheinen aber das Ergebnis der Lebensraumver-
dnderungen durch denm Menschen zu sein;
Hohlenangebot und interspezifische Konkur-
renz sind somit nicht Faktoren, die fiir die Evo-
lution bedeutsam gewesen wiren. Die iiblichen
Erklirungen fiir die Stammesgeschichte des
Briitens in Hohlen miissen somit neu iiberdacht
werden.

3.5. Populationsbegrenzung, Territorialverhalten und
Paarungssysteme

Schon in den ersten Jahren unserer Untersu-
chung stellten wir fest, dass die gesamte Brutvo-
geldichte ebenso wie die Dichte einzelner Arten

deutlich geringer war als in vom Menschen
stark beeinflussten Wildern. Die Dichten von
Zaunkonig und Heckenbraunelle waren 8mal,
jene von Kohlmeisen 10mal, jene von Amseln
40mal und jene der Ringeltauben 400mal klei-
ner als die maximalen Dichten, die aus sekun-
diren inselartigen Wildern berichtet werden
(Tomialoj¢ et al. 1977, Tomialojé 1980,
Tomiatoj¢ et al. 1984, Wesolowski 1983, We-
sofowski et al. 1987). Wir fragten uns deshalb,
warum die Bestinde im Wald von Biatowieza
so gering sind.

Theoretisch kann man sich zwei Extremsitua-
tionen vorstellen (entsprechend dem Niveau I
bzw. IIT im Modell von Brown 1969):

(1) Die geringen Anzahlen sind das Ergebnis
von «Untersittigung»: Die Brutbestinde wer-

Abb.13. Verteilung der Kohlmeisenterritorien in der
Untersuchungsfliche vor dem Eliminierungsexperi-
ment. Die & wurden aus allen Territorien, die mit einem
Kreuz markiert sind, entfernt (nach Wesotowski et al.
1987). — Distribution of Great Tit territories in the ex-
perimental plot before the removal experiment. Males
were removed from territories marked with x-signs (af-
ter Wesotowski et al. 1987).

Abb. 14. Verteilung der Kohlmeisenterritorien in der
Untersuchungsfliche etwa 5 Tage nach dem Entfer-
nungsexperiment. Von Territorien, die in Abb. 13 und
Abb. 14 mit demselben Buchstaben gekennzeichnet
sind, wird vermutet, dass sie demselben & gehdren
(nach Wesotowski et al. 1987). — Distribution of Great
Tit territories in the experimental plot c. 5 days after the
removal experiment. Territories marked with the same
letters in Abb. 13 and Abb. 14 are supposed to belong to
the same males (after Wesolowski et al. 1987).
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Tab. 4. Grosse der Brutreviere (ha) im Verhiltnis zum Habitat der einzelnen Arten im BNP. — Size of breeding terri-
tories (ha) in relation to habitat of individual species in BNP.

Art Uferwélder Eichen-Hagebuchenwilder  Quelle
Species Riverine forest Qak-hornbeam forest Source
Mittel Bereich Mittel Bereich
Mean Range Mean Range
Zaunkénig Troglodytes troglodytes 2,1 0,7-3,7 5.4 2,2-8,1 Wesotowski
(1983)
Zilpzalp Phylloscopus collybita 1,5 0,4-3,0 5,2 2,0-8.3 Piotrowska &
Wesotowski
(1989)
Waldlaubsinger  Phylloscopus sibilatrix 1,0 0,3-15 0,8 0,2-2,0 Wesotowski
(1980, 1987)
Kleiber Sitta europaea - - 2,5 1,0-4,4 Wesotowski &
Stawarczyk
(1991)
Amsel Turdus merula 2,2 1,1-3,0 2,7 1,443 Tomiatojé
(1992)

den von der Anzahl der Vogel bestimmt, die bis
zum frithen Frithling iiberleben. Alle anwesen-
den Vogel konnen sich dann aber im Gebiet nie-
derlassen und briiten; die Bruthabitate werden
nicht vollstandig ausgeniitzt. In diesem Fall
wiirden die Brutbestinde von Ereignissen be-
stimmt, die vor der Brutsaison und oft auch aus-
serhalb der Brutgebiete stattfinden. Soziale In-
toleranz im Brutgebiet wiirde keine Rolle als
begrenzender Faktor spielen.

(2) Die Lebensrdume sind mit Vogeln gesiit-
tigt, und die geringen Dichten ergeben sich aus
der geringen Kapazitit des Habitats. Unter die-
sen Bedingungen wiirden einige Vogel durch
soziale Interaktionen vom Brutgeschift ausge-
schlossen; es wiren also mehr Vogel da, als
tatsdchlich briiten konnen. In einer solchen Si-
tuation wiren Territorialverhalten und andere
Formen sozialer Intoleranz wichtige Faktoren,
die die Grosse der Brutpopulationen begrenzten.

Um die mogliche Rolle des Territorialverhal-
tens als direkte Ursache fiir die geringen Dich-
ten der Vogel von Bialowieza zu priifen, wur-
den die Territorien bei einzelnen Arten abge-
grenzt und vermessen. Zusitzlich wurden bei
drei Arten Experimente mit der Entfernung der
Territoriumsbesitzer durchgefiihrt. Waldlaub-
singer-3 wurden Anfang Mai 1979 fortlaufend
aus zwei benachbarten Territorien in einem Ei-

chen-Hagebuchenwald entfernt. Die freigewor-
denen Flichen wurden rasch wieder besetzt; die
Entfernung von 6 & fithrte nicht zu einem Nie-
mandsland (Wesotowski 1980). Im selben Jahr
wurden auch & des Zaunkonigs aus dem Ei-
chen-Hagebuchenwald entfernt. Nachdem die
Flache durch Ersatz-3 vollstindig wiederbesie-
delt worden war, wurden auch diese entfernt.
Ergebnis davon war die Besiedlung des Gebiets
durch die dritte Gruppe von &. Die Entfernung
von total [3 & dnderte die Zahl besetzter Terri-
torien nicht wesentlich (Wesotowski 1981). Die
Entfernung von Kohlmeisen-3 aus einem ande-
ren Eichen-Hagebuchenwald 1984 fiihrte eben-
falls zur Wiederbesiedlung durch neue & (vgl.
Abb. 13, 14). Hingegen wurde bei einer Wieder-
holung dieses Experiments 1985, einem Jahr
mit viel geringeren Kohlmeisenbestidnden, nur
eine teilweise Wiederbesiedlung der Untersu-
chungsfliche beobachtet (Wesotowski et al.
1987).

Somit waren die Territoriumsinhaber in allen
drei Experimenten fahig, die Ansiedlung zusitz-
licher & zu verhindern. Waldlaubsénger vertei-
digen in der Regel Territorien von nicht mehr
als 2ha (Tab.4), was einer maximalen Dichte
von 5 Territorien/10ha entspricht. Zaunkonige
konnten Territorien von bis zu 8 ha verteidigen
(Tab.4); somit wurden einige & bereits bei
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Dichten von nur 1,5 Territorien/10h an der Re-
viergrindung gehindert. Die Experimente be-
legten, dass eine Sittigung der Lebensrdume
und Begrenzung der Revierzahlen schon bei
recht geringen Dichten auftreten kann. Dies be-
deutet nicht notwendigerweise, dass die Fort-
pflanzung der @ durch das Territorialverhalten
limitiert war, da oft mehr als ein @ im Revier ei-
nes & briiten konnte (s. unten), oder weil sich
&, die kein Revier griinden konnten, ohnehin

nicht hitten verpaaren kénnen, weil es in der
Population einen Uberschuss an & gab (wie
dies fiir die Kohlmeise vermutet wird; We-
sotowski et al. 1987).

Die Territoriumsgrosse variierte sehr stark,
sogar in einer einzigen Saison und einem einzi-
gen Habitattyp; die gréssten Territorien konnten
3-4mal so gross sein wie die kleinsten (Abb.
15-18), ohne dass Unterschiede in der Habitat-
struktur sichtbar gewesen wéren. Hingegen

Abb. 15. Verteilung der Zilpzalpterritorien in flussbe-
gleitenden Uferwildern (Flache K, Erstbruten, 1979).
Territorien zweier durchziehender & sind mit punktier-
ten Linien eingetragen (nach Piotrowska & Wesotowski
(1989). — Distribution of Chiffchaff territories in the ri-
verine habitat (plot K, first broods, 1979). Territories of
two transient males are marked with dashed lines. After
Piotrowska & Wesotowski (1989).

T~

P

Abb. 16. Verteilung der Ziipzalp-
territorien in den Eichen-Hagebu-
chenbestinden (Fliche C, 1979).
Nach Piotrowska & Wesotowski
(1989). — Distribution of Chiffchaff

100

territories in the oak-hornbeam
habitat (plot C, 1979). After
Piotrowska & Wesolowski (1989).

200m
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konnten grosse Unterschiede in der Revier-
fliche zwischen einzelnen Lebensrdumen mit
den strukturellen Merkmalen der jeweiligen Ha-
bitate erklart werden, z.B. beim Zilpzalp und
beim Zaunkonig (Abb. 15, 16, Tab.4). Indem
sie im Eichen-Hagebuchenwald grossere Terri-
torien verteidigten, versuchten Zaunkonige den
Mangel an umgestiirzten Biumen und Zilpzalpe
die geringere Haufigkeit von Liicken im Kro-

nendach zu kompensieren (Wesolowski 1983,
Piotrowska & Wesotowski 1989).

Neben diesen Beispielen von Sittigung bei
geringer Dichte gibt es auch solche von rdumli-
cher «Untersittigung».

Um dieses Phinomen zu dokumentieren,
muss man beweisen, dass eine Fliche unbenutzt
bleibt, obschon sie fiir eine Art geeignet wire.
Dazu miissen die Verianderungen in der Revier-

Abb.17. Verteilung der Kleiberter-
ritorien in den Eichen-Hagebu-
chenbestinden (Flache C, 1989).
Nach Wesotowski & Stawarczyk
(1991). — Distribution of Nuthatch

territories in the oak-hornbeam ha- i
bitat (plot C, 1989). After 0

Wesotowski & Stawarczyk (1991).

Abb. 18. Verteilung der Waldlaubsingerterritorien und Nester
in einem 24 ha grossen Fragment von Fliche C 1978, einem Jahr
mit grosser Haufigkeit von Polygynie (nach Wesotowski 1930).
— Distribution of Wood Warbler territories and nests in a 24 ha
fragment of plot C in 1978, a year with high frequency of poly-

gyny. After Wesotowski (1980).

100 200m
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Tab.5. Paarungserfolg der & und Geschlechterverhiltnis zur Brutzeit im BNP je nach Art und Habitat. Nach
Wesolowski (1987) und Wesolowski & Stawarczyk (1991), verdndert. AA = flussbegleitende Auenwilder, OH =
Eichen-Hagebuchenwiilder. — Mating success of males and sex ratios during the breeding season in BNP in relation
to species und habitat. After Wesotowski (1987), Wesotowski & Stawarczyk (1991), modified. AA = riverine stands,

OH = oak-hornbeam stands.

Art Anzahl & mit: Anteil poly-
Species Habitat Number of males with: gyne &
% of poly-
09 12 29 39 gynous & g: 92

Zaunkonig Troglodytes troglodytes  AA 3 21 15 - 17.2 1:1,07

OH 1 14 - - 0 1:0,93
Zilpzalp Phylloscopus collybita ~ AA 4 31 4 1 12,5 1:1,05

OH 5 11 - - 0 1:0,69
Waldlaubsdnger  Phylloscopus sibilatrix ~ AA 2 22 I - 4,0 1:0,96

OH 9 21 1 19,6 1:1,12
Kleiber Sitta europaea OH 10 257 - - 0 1:0,96

verteilung von Jahr zu Jahr analysiert werden.
Wir schlugen folgende Uberlegung vor (To-
miatojé et al. 1984): «Wenn dieselbe Habitat-
fliche in einem Jahr besiedelt ist (was ein Be-
weis fiir ihre Eignung ist), in anderen Jahren
aber unbesiedelt bleibt, obschon keine sichtba-
ren Verdnderungen der Struktur stattgefunden
haben, und wenn diese Liicken nicht durch terri-
toriale Auseinandersetzungen mit anderen Ar-
ten entstanden sind, zeigt dies, dass in einzelnen
Jahren «Untersdttigung» vorkommt». Allerdings
kann man mit dieser Definition Fille von «Un-
tersittigung» dann nicht nachweisen, wenn eine
Art wihrend der ganzen Untersuchungsperiode
so spirlich blieb, dass eine Sittigung des Le-
bensraums gar nie auftrat.

Die Ergebnisse aus Bialowieza bieten viele
Beispiele fiir diese Situation. Die wenigen Ar-
ten, die nur ganz selten in unserem Untersu-
chungsgebiet briiteten (Tomiatoj¢ et al. 1984,
Tomialojé & Wesotowski 1994) sind offensicht-
liche Fille. Die beste Demonstration fiir zeitlich
beschriankte «Untersittigung» lieferte aber der
Waldlaubsénger. Fine Fliche konnte in einem
Jahr dicht von dieser Art besiedelt sein (z.B. 21
Territorien 1978 in der Fliache C, Abb.18), in
einem anderen aber fast leer bleiben (nur 3 Ter-
ritorien 1983; Tomialoj¢ et al. 1984, Tomiatojc
& Wesotowski 1994). Dasselbe Phinomen wur-
de auch bei hiufigeren Arten in Phasen des Po-
pulationsriickgangs festgestellt. Beispielsweise
filllten die Reviere des Kleibers sogar in Jahren

mit relativ hoher Dichte nicht den ganzen ver-
fligharen Raum. Zwischen den Territorien hatte
es Liicken, die Platz fiir zusitzliche & geboten
hitten (Abb.17). «Untersittigung» konnte bei
dieser Art also in den meisten Jahren auftreten
(Wesotowski & Stawarczyk 1991). Auch Kohl-
meisen waren in Jahren mit kleinen Bestidnden
nicht zahlreich genug, um die gesamte geeigne-
te Fliche zu besiedeln (Wesotowski et al.
1987).

Die bisher im BNP gewonnenen Daten zeigen
somit, dass die kleinen Zahlen von dort briiten-
den Vogeln oft davon herrithren, dass nur weni-
ge Vogel zu briiten versuchen; sie konnen aber
zusdtzlich auch durch Territorialverhalten tief
gehalten werden.

Zusammen mit den Beobachtungen iiber das
Territorialverhalten wurden auch Angaben iiber
den Paarungserfolg der & gesammelt. Damit
sollte die bei Revierkartierungen gemachte An-
nahme gepriift werden, die Anzahl Territorien
entspreche der Anzahl Brutpaare. Polygynie
kommt nach unseren Ergebnissen bei Wald-
laubsinger, Zilpzalp und Zaunkonig regelmas-
sig vor (Tab.5), moglicherweise gelegentlich
auch bei Amsel (ein vermuteter Fall, Tomialoj¢
1992) und Kleiber (ein vermuteter Fall,
Wesotowski unverdff.). Die polygynen & hat-
ten meist 2 9; nur bei Waldlaubsinger und
Zilpzalp wurden auch & mit 3 € gefunden. Sol-
che bi- und trigynen & wurden fast nur in Opti-
malhabitaten festgestellt, d.h. dort, wo die Art
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—— Temp. (Celsius) ——— Caterpillars

o AR

Abb. 19. Schwankungen von
Jahr zu Jahr der Indices fiir die
5 100 Haufigkeit von blattfressenden
Raupen (rechte Ordinate, loga-
rithmische Skala) im Verhiltnis

1976 76 77 78 79 80 81 82 83 84 85

eine grosse Dichte erreichte (Tab. 5). Der Anteil
polygyner & schwankte von Jahr zu Jahr sehr
stark, ndmlich zwischen 0 und 40 %; im Mittel
waren 10-20 % der & polygyn. Da es neben den
polygynen auch unverpaarte & gab, wich das
Geschlechterverhiltnis in Habitaten mit polygy-
nen & weniger von 1:1 ab als man allein nach
ihrer Hiufigkeit schliessen wiirde (Tab.5).
Grosse Abweichungen von einem ausgegliche-
nen Geschlechterverhiltnis wurden nur aus-
nahmsweise festgestellt. In einem extremen Fall
waren beim Waldlaubsinger die 4 im Nadel-
wald (Fliche N, 1976) doppelt so hiufig wie die
€ (Wesotowski 1980), doch in einem anderen
Jahr iibertraf die Zahl der ¢ jene der & in einem
Eichen-Hagebuchenwald um 40% (Flache C,
1978; Abb.18). Polygynie war fiir die & sehr
vorteilhaft, da sie doppelt so viele Junge wie
monogyne & produzierten; die 9 polygyner &
waren weder bevorteilt noch benachteiligt
(Wesotowski 1987b).

3.6. Haben Winterbedingungen einen Einfluss auf
die Populationsgrosse?

Klassische Theorien (Lack 1966, Fretwell 1972)
legen den Schluss nahe, das die meisten Vogel-
populationen der gemissigten Zone durch das
Nahrungsangebot ausserhalb der Brutzeit limi-
tiert werden. In Ubereinstimmung mit dieser
Hypothese wurde oft belegt, dass die Siedlungs-
dichte von Standvogelarten in Westeuropa und
Fennoskandien stark von der Strenge des voran-
gehenden Winters abhingt (von Haartman

[ 10 zur Strenge des vorhergehenden
Winters (linke Ordinate, mittlere
Temperatur von Dezember bis

1 Miirz). Verindert nach Weso-

fowski (im Druck). — Year-to-

year changes in the indices of
abundance of leaf-eating cater-
pillars (right y-axis, logarithmic
scale) in relation to the prece-
ding winter severity (left axis,
mean temperature of Decem-
ber-March). Modified from

Wesolowski (in press).

A

- 0.01
87 88 89

1973, van Balen 1980, Cawthorne & Marchant
1980, Killander & Karlsson 1981, Hildén
1982, Bejer & Rudemo 1985, Nilsson 1986).
Zieht man in Betracht, dass der Winter in
Biatowieza viel rauher als in Tieflandregionen
Westeuropas ist (was viele hier ansissige Vo-
gel zwingt, im Winter nach W-Europa zu zie-
hen), miissten die Witterungsbedingungen die
Bestinde in diesem Wald stark beeinflussen.
Dies wurde von Tomiatoj¢ & Wesolowski
(1990) und Wesotowski (im Druck) untersucht.
Die verschiedenen Aspekte eines Winters kon-
nen unabhéngig voneinander variieren; ein
Winter kann beispielsweise zu Beginn sehr
kalt, am Schluss aber recht warm sein (oder
umgekehrt); oder ein sehr kalter Winter kann
sehr schneearm sein, usw. In unserem Daten-
satz waren die Variablen allerdings stark mit-
einander korreliert (Wesotowski im Druck).
Daher wurde nur eine davon, namlich die mitt-
lere Temperatur der Monate Dezember bis
Mirz (Abb. 19), die die stidrksten Korrelationen
mit den anderen Wetter-Variablen zeigt, in der
Schluss-Analyse verwendet.

Wie erwartet waren die Gesamtzahlen der
Standvogel um so hoher, je wirmer der voraus-
gegangene Winter war. Uberraschenderweise
zeigten auch die Langstreckenzieher signifikante
Korrelationen mit dem Winterwetter, aber mit
umgekehrtem Vorzeichen: sie waren nach war-
men Wintern weniger zahlreich (Tomialojé &
Wesolowski 1990). Da jeder direkte Einfluss des
Winterwetters auf die in den Tropen iberwin-
ternden Vogel ausgeschlossen werden kann, blei-
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ben nur zwei mogliche Erklarungen: Zufall oder
irgend ein unbekannter kausaler Zusammenhang
zwischen dem Winterwetter in Europa und der
Bestandsentwicklung der Langstreckenzieher.

Ebenfalls iiberraschend war die stark positive
Korrelation zwischen den Bestdnden des Kurz-
streckenziehers Rotkehlchen und des Lang-
streckenziehers Waldlaubsinger mit den Win-
tertemperaturen  (Tomialoj¢ & Wesotowski
1990). Von den Standvégeln andererseits zeig-
ten nur Blaumeise, Wintergoldhdhnchen, Mit-
telspecht und moglicherweise Sumpfmeise Be-
standstrends, die wie erwartet mit dem Winter-
wetter positiv korreliert waren. Diese Ergebnis-
se stimmen mit solchen aus anderen Gebieten
iiberein (Zusammenstellungen in Marchant et
al. 1990, Glutz & Bauer 1991). Andere Arten
aber, wie Kohlmeise und Kleiber, von denen in
anderen Gebieten starke Bestandseinbussen
durch strenge Winter bekannt sind (von Haart-
man 1971, Slagsvold 1975, Killander & Karls-
son 1981, Svensson 1981, Nilsson 1987, Enoks-
son 1988), zeigten im BNP keine solchen Zu-
sammenhénge. Ganz anders als das Wintergold-
hihnchen war der Waldbaumliufer, ebenfalls
ein winziger Standvogel, in seiner Bestandsent-
wicklung nicht von den Wintertemperaturen ab-
hiangig. Beobachtungen in Grossbritannien
(Marchant et al. 1990) zeigten, dass tiefe Tem-
peraturen fiir diese Art nicht kritisch sind; nur
wenn vereisender Regen oder Nebel fiir ldngere
Zeit zu einer Eisschicht auf der Rinde fiihren,
konnen dadurch wesentliche Bestandseinbussen
ausgelost werden. Solche Bedingungen treten
méglicherweise im atlantischen Klima Gross-
britanniens 6fter auf als unter den kontinentale-
ren Klimabedingungen von Bialowieza, so dass
hier keine Beziehungen zwischen dem Winter-
wetter und dem Bestand des Waldbauml&ufers
nachweisbar sind.

Aus anderen Gebieten weiss man, dass das
herbstliche Samenangebot die Auswirkungen
des Winterwetters auf die Friihlingsbestinde
iberdecken kann, z.B. beim Kleiber (Enoksson
& Nilsson 1983, Nilsson 1987, Matthysen
1989), Mittelspecht (Ubersicht in Glutz & Bau-
er 1980), Meisen (Ubersicht in Perrins 1979)
und Erlenzeisig (Newton 1972). Diese Vogel
wurden im BNP regelmaéssig bei der Aufnahme
von Samen beobachtet (Hagebuche, Fichte,

Erle, Fohre, Ahorn, Haselniisse), doch liegen
noch keine quantitativen Untersuchungen vor.
Samen werden sowohl ausserhalb der Brutzeit
als auch im frithen Frihling vor dem Blattaus-
trieb gefressen. Als langfristige Daten iber die
Samenproduktion einiger Waldbaume (Fichte,
Hagebuche, Ahorn, Eiche) verfiigbar wurden
(Pucek et al. 1993), erwarteten wir, eine starke
Abhingigkeit der Vogelbestinde vom Samen-
angebot im vorhergehenden Herbst zu finden
(Wesolowski im Druck). Die Samenproduktion
schwankt sehr stark, z.B. bei der Hagebuche
von iiberhaupt keinen Samen bis zu 18 Samen
pro m? Waldboden. Die Samenproduktion von
Hagebuche, Ahorn und Eiche variierte parallel,
wogegen jene der Fichte unabhingig davon
schwankte (Pucek et al. 1993). Das Resultat der
Analysen war fiir uns vollstidndig iiberraschend:
Die Standvogelzahlen hingen weder vom Sa-
menangebot der Laubbdume noch von jenem
der Fichten ab (Wesotowski im Druck). Dies
hatten wir um so weniger erwartet, als das Sa-
menangebot dramatische Auswirkungen auf die
Sdugetierbestdnde im BNP hatte; Mastjahre be-
wirkten Massenvermehrungen von Kleinsdu-
gern (Pucek et al. 1993).

Da Erlenzeisige oft auch Erlensamen aufneh-
men und Buntspechte Fohrensamen nutzen, fiir
die keine Daten vorliegen, kénnten ihre Bestin-
de immer noch vom Samenangebot abhingen,
doch konnten mit den vorhandenen Daten keine
Zusammenhinge gezeigt werden. Fiir die ande-
ren Arten kann diese Erkldrung nicht gelten. Es
scheint, dass die Vogel im BNP zwar Samen
fressen, hier aber viel weniger vom Angebot ab-
héngig sind als anderswo. Dies kdnnte mit der
viel hoheren Diversitdt anderer Nahrungsquel-
len zusammenhédngen. Vogel in diesen artenrei-
chen und ungleichaltrigen Urwaldbestinden
konnen also offenbar beim Ausfall einer Nah-
rungsquelle auf andere Nahrungstypen auswei-
chen, ohne dass ihr Bestand dadurch beeintriach-
tigt wird.

3.7. Werden die Vogelbestiinde vom Nahrungsange-
bot im Friihling beeinflusst?

Vogel, die Wirbellose von Blittern und Zwei-
gen ablesen, bilden etwa 50% der Vogelge-
meinschaft im BNP (Tomialoj¢ et al. 1984, To-
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miatojé¢ & Wesotowski 1994), und blattfressende
Raupen sind ein wichtiger Teil ihrer Nahrung,
sogar in Jahren mit recht geringen Raupenzah-
len. Erste Beobachtungen von Jenni (1979) zeig-
ten, dass sie 1978 beim Mittelspecht 70 % der
Nestlingsnahrung ausmachten, und Cisakowski
(1988) stelite 1987-1988 fest, dass 40-60 % der
Beutetiere, die den Waldlaubsénger-Nestlingen
gebracht werden, Raupen sind. Tomialojé (im
Druck) ermittelte 1986-1989 bei Amseln einen
Raupenanteil in der Nestlingsnahrung von
14-32 %. Die erwéhnten Jahre waren jene mit
massigen oder geringen Raupendichten im BNP
(vgl. Abb. 19).

Man konnte somit erwarten, dass Vogelbe-
stinde parallel zu den Raupenbestinden schwan-
ken wiirden; bei zunehmendem Nahrungsange-
bot sollten die Vogel zahlreicher werden. Diese
Vermutung wurde durch unsere Daten aber nicht
bestitigt (Tomiatoj¢ & Wesotowski 1990) — von
den 26 hiufigsten Arten zeigten nur drei (Baum-
pieper Anthus trivialis, Monchsgrasmiicke Syl-
via atricapilla und Mittelspecht) die erwarteten
Korrelationen. Die Vogelpopulationen passten
sich somit in der Regel nicht dem Raupenange-
bot im entsprechenden Friihling an.

Die Raupenmenge konnte die Vogelbestinde
aber auch iiber die Steigerung der Nachkom-
menproduktion beeinflussen. Wenn das so wire,
wiirde man in Jahren nach grossem Raupenange-
bot mehr Brutvogel erwarten als nach Jahren
ohne Massenvermehrung der Raupen.

Bei der Datenanalyse mit einer einjdhrigen
Zeitverzdgerung zeigten 8§ der 26 ausgewerteten
Vogelarten signifikante positive Korrelationen
zum Raupenangebot in der vorangehenden Brut-
periode (Tomialoj¢ & Wesotowski 1990). Aller-
dings schienen einige dieser Korrelationen un-
echt; sie verschwanden, wenn lédngere Datenrei-
hen flr die Standvogel analysiert wurden (Weso-
towski & Stawarczyk 1991, Wesotowski 1994).

Was konnte der Mechanismus dieser Bezie-
hungen sein? Mit einem besseren Raupenange-
bot kdnnten die Vogel mehr und besser ernihrte
Junge grossziehen, also mehr Nachkommen pro-
duzieren. Die Altvogel konnten die Brutperiode
in besserer Kondition beenden, was ihre Uberle-
benschance im Winter verbessern miisste. Unse-
re Daten sind zwar noch nicht vollstiandig ausge-
wertet; sie widersprechen zwar dem erwihnten

Modell, lassen aber vermuten, dass die Zusam-
menhinge komplizierter sind. Raupen beein-
flussen die unmittelbare Kondition des Vogels,
konnen aber auch indirekt wirken, indem sie
den Druck der Nestrauber reduzieren, wodurch
in Massenvermehrungsjahren eine grossere Pro-
duktivitit der Vogel moglich wiirde. Der Me-
chanismus dieser Raubdruckverminderung be-
ruht auf der Umstellung der kleineren Beute-
greifer (Eichelhdher, Spechte, Eichhdrnchen
Sciurus vulgaris, Schlafer Gliridae und andere
Kleinsduger) auf Raupen an Stelle von Eiern
und Nestlingen aus Kleinvogelnestern (Pucek
1978, Tomiatoj¢ et al. 1984, Tomialoj¢ im
Druck). Die Unterschiede im Bruterfolg zwi-
schen den einzelnen Jahren der im BNP unter-
suchten Arten werden vor allem von der Preda-
tion hervorgerufen (vgl. S.138), wogegen das
Verhungern der Nestlinge sogar in Jahren mit
geringem Raupenangebot selten ist (Wesotows-
ki 1983, 1985; Piotrowska & Wesotowski 1989,
Tomiatoj¢ im Druck).

Die Daten aus dem BNP, die eine relativ
weitgehende Unbeeinflussbarkeit der Brutvo-
gelbestinde durch die Schwankungen im Rau-
penangebot zeigen, stehen im Gegensatz zu Er-
gebnissen von Studien aus Laubwildern der
nordamerikanischen Ostkiiste, wo das Nah-
rungsangebot mehrere oder sogar viele Jahre
lang gering sein kann und nur wihrend der recht
kurzen Massenvermehrungen der Raupen im
Uberfluss vorhanden ist (Holmes et al. 1986).
Da die Schwankungsmuster der Raupendichten
in diesem Wald und im BNP #hnlich sind, kann
der Unterschied zwischen den Gebieten nicht
mit der unterschiedlichen Verfligbarkeit der
Raupen erklart werden. Es scheint, dass der
Schliissel zum Verstdndnis der Unterschiede
zwischen diesen Gebieten in der Verfiigbarkeit
anderer wirbelloser Nahrungstiere zwischen den
Raupen-Massenvermehrungen zu suchen ist.
Diese Nahrungsquellen miissen in der bergigen
Untersuchungsfliche von Holmes et al. (1986)
relativ spérlich sein, so dass die Seltenheit von
Raupen zu einer Nahrungsknappheit fithrt, aber
hiufiger in den Niederungen des BNP, wo die
Seltenheit von Raupen nur bewirkt, dass die V6-
gel auf andere Nahrungsquellen wechseln, ohne
dass Anzeichen von Nahrungsknappheit wih-
rend der Brutzeit auftreten.
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3.8. Diversitiit der Predatoren; Nestraub als begren-
zender Faktor fiir die Jungenproduktion

Anders als in den meisten anderen Wildern ist
die Diversitdt der Predatoren im Wald von
Bialowieza sehr hoch. Auch wenn Braunbir Ur-
sus arctos und Wildkatze Felis silvestris ausge-
storben sind, gibt es immer noch iiber 30 Arten
von Beutegreifern, die den ausgewachsenen Vo-
geln oder ihren Jungen oder beiden gefihrlich
werden konnen. Dies ist etwa 3mal soviel wie in
den meisten westeuropdischen Wildern. Die Li-
ste der Predatoren unter den Waldvogeln (vgl.
Kap.2) enthdlt 11 Arten von Greifvdgeln, 5 Eu-
len-, 4 Rabenvogel- und 8 Spechtarten (zumin-
dest einige davon sind regelmissige Nestrauber,
Walankiewicz 1991).

Die Beutegreifer unter den Siugetieren sind
ebenso artenreich. Jedrzejewski & Jedrzejewska
(1993) registrierten in einer 4jihrigen Studie in
einer 10km?* grossen Probefliche im Zentrum
des BNP die Anwesenheit von 11 Arten; davon
war das Mauswiesel Mustela nivalis mit Dichten
von 17,3-27.3 Individuen pro 10km® am zahl-
reichsten; danach folgten der Baummarder Mar-
tes martes (4,9-8,0 Ind./10km?), der urspriing-
lich im Gebiet nicht heimische Marderhund Nyc-
tereutes procyonoides (5,0), lltis Mustela putori-
us (4,5), Fuchs Vulpes vulpes (2,5-3,7) und Her-
melin Mustela erminea (2,0 Ind./10km?). Ande-
re Arten wie Wolf Canis lupus, Luchs Lynx lynx,
Dachs Meles meles, Fischotter Lutra lutra, Ame-
rikanischer Nerz Mustela vison (eingefiihrt) ka-
men in Dichten von weniger als 1 Ind./10km’
vor. Diese Liste sollte um einige Arten erweitert
werden, die zwar in einem taxonomischen Sinn
nicht Predatoren sind, aber als Zerstérer von Vo-
gelnestern bedeutend werden konnen. Dazu
gehoren Wildschwein, Eichhornchen, 3 Arten
von Schldfern und andere Arten von Kleinna-
gern und Insektenfressern.

Als wir 1975 unsere Studien begannen, war
der Einfluss der Beutegreifer auf die Wahl des
Neststandortes weitgehend unbekannt, oder man
nahm an, dass dieses Phidnomen nur in den Tro-
pen von Bedeutung ist. Trotz dieser damals vor-
herrschenden Meinung stellten wir die Hypothe-
se auf, dass die Predation in der Urwaldsituation
viel wichtiger sein miisste als in vom Menschen
beeinflussten Habitaten mit ihrer verarmten Beu-

tegreifer-Fauna, und dass sie unter diesen Bedin-
gungen einen wesentlichen Selektionsfaktor dar-
stellen misste, der zahlreiche Bereiche des Vo-
gellebens beeinflussen konnte (Tomialoj¢ et al.
1977, Tomiatojé 1980, Wesolowski 1983). Da-
her sagten wir voraus, dass die Nestraubraten im
BNP hoher als anderswo sein miissten. Zur
Uberpriifung dieser Vermutung fiihrten wir im
BNP Untersuchungen an einigen Arten aus, die
drei wesentliche von Tomialoj€ et al. (1984) un-
terschiedene Nistgilden vertreten, ndmlich Bo-
den-, Kronen- und Hohlenbriiter. Predation war
fiir iiber 70-95 % aller Nestverluste verantwort-
lich (Tab.3); beim Kleiber war es unméglich,
die Ursache fiir Nestverluste in einigen voilig
unzuginglichen Hohlen festzustellen (Weso-
towski & Stawarczyk 1991). In der Mehrzahl der
Fille erreichte die gesamte Verlustrate 60-70 %,
gelegentlich bis 76 % (Waldlaubsinger); beim
Kleiber betrug sie nur 27 %. Bei jeder Art waren
die Werte in Bialowieza gleich hoch oder hoher
als die hochsten Nestverlustraten, die fiir die ent-
sprechende Art in anderen, stirker vom Men-
schen beeinflussten Lebensriumen registriert
worden waren (Quellen in Tab. 3). Der Einfluss
dieser hohen Ausfallraten wird weiter verstirkt
durch den Zeitpunkt der Nestzerstorung. Anders
als in anderen Gebieten werden die Nester im
BNP meist erst in der Nestlingszeit zerstort (bei
Waldlaubsinger, Zilpzalp, Zaunkonig und Klei-
ber), wenn der grosste Teil der Energie fiir die
Aufzucht einer Brut bereits investiert worden ist
und viel der Zeit, die sonst fiir die Aufzucht ei-
ner Ersatzbrut verwendet werden konnte, schon
verstrichen ist.

Die gesamten Nestverluste waren beim Klei-
ber am geringsten, wie anhand seines Nistver-
haltens vermutet werden konnte, doch die sehr
grosse Ausfallrate beim Halsbandschnépper (bis
70% Nestverluste in einigen Jahren, Tab.3)
zeigt, dass die Verallgemeinerung von Nice
(1957), Lack (1968) und Ricklefs (1969),
Hohlen wiirden sicherere Neststandorte darstel-
len, nicht tiberall richtig ist.

Zusammenfassend bestitigen die Ergebnisse
von Bialowieza klar, dass (1) Nestverluste der
gewichtigste Faktor bei der Begrenzung der Pro-
duktivitit von Vogeln in Bialowieza sind, (2)
Nestverluste in Urwildern grosser und schwer-
wiegender sind als in anderen, sekunddren Ha-
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bitaten, (3) Predation der wichtigste Grund fiir
die Verluste ist.

Somit ist unsere Theorie bestitigt worden, im
Urwald mit seiner artenreichen Beutegreifer-
Fauna sei die Predation wichtiger als in sekun-
ddren Lebensrdumen. Der grossere Feinddruck
ist ein charakteristisches Merkmal der gemassig-
ten Urwélder. Ein so grosser Feinddruck, wie er
im Wald von Biatowieza beobachtet wurde,
kann die Fitness der Vogel dhnlich stark beein-
flussen wie in den Tropen, wo die Predatoren als
wichtiger Evolutionsfaktor fiir die Ausbildung
von Anpassungen bei Vogeln angesehen werden
(Snow 1976). Somit miissten Feinddruck und
Feindvermeidung ernsthaft mitberiicksichtigt
werden, wenn man die Biologie der Vogel in
gemissigten Wildern zu erkldren versucht.

3.9. Schlussbemerkungen

Die Hauptergebnisse unserer Untersuchungen
iiber die Okologie der Végel kinnen wie folgt
zusammengefasst werden:

(1) Interspezifische Konkurrenz um Ressour-
cen ist von geringer Bedeutung fiir Ausbildung
von Struktur und Zusammensetzung der Brut-
vogelgemeinschaft im BNP. Diese entspricht
der Idee einer straff organisierten, durch die Ka-
pazitit des Lebensraums begrenzten und gesit-
tigten Brutvogelgemeinschaft nicht.

(2) Die Dichten zahlreicher Arten bleiben
deutlich unter denen in inselartigen sekundéren
Wildern; die Habitate im BNP sind entweder
bereits bei geringer Dichte gesittigt (die Terri-
torien sind gross), oder «Untersattigung» tritt
oft auf. Diese kann auf geringe Produktivitit der
Bialowieza-Populationen (s. unten) und/oder
hohe Sterblichkeit ausserhalb der Brutgebiete
oder der Brutperiode zuriickgehen.

(3) Populationsschwankungen sind oft nicht
mit dem Nahrungsangebot (laubfressende Rau-
pen) korreliert, das andernorts die Vogelbestin-
de stark beeinflusst. Dies ldsst vermuten, dass
die Vielfalt alternativer Nahrungsquellen im Ur-
wald ein Ausweichen der Vogel auf andere
Beutetiere erlaubt, ohne dass Anzeichen einer
Bestandsbegrenzung durch Nahrungsknappheit
auftreten.

(4) Die Brutverluste im BNP gehdren zu den

hochsten, die bisher in der gemissigten Zone
festgestellt wurden, was vor allem auf den gros-
sen Druck der Nestrauber zurlickgeht. Die im
Vergleich mit anderen Gebieten verminderte
Produktivitéit kann zu geringen Brutvogelzahlen
fithren («Unterséttigung»). Die grossen Reviere,
die bei verschiedenen Arten festgestellt wurden,
konnen dazu dienen, dass die Nester stark ge-
streut werden, was zur Verminderung des Pre-
dationsdrucks beitrégt.

Zusammenfassung, Summary, Streszczenie

Der Waldkomplex von Biatowieza an der polnisch-
weissrussischen Grenze enthélt die letzten Reste der Ur-
wiilder (Abb. 1), die einst grosse Teile der europiischen
Tieflinder mit gemassigtem Klima bedeckten. Die Pu-
blikation fasst die gegenwirtigen Kenntnisse der Vogel-
fauna dieses Waldkomplexes zusammen (Tomiafoj¢ im
Druck), ebenso jene iiber die Okologie und das Verhal-
ten der Vogel, die unter Urwaldverhéltnissen leben; die-
se Daten stammen weitgehend aus den streng geschiitz-
ten und ungestorten Teilen des Biatowieza National
Parks BNP (z.B. Tomialoj¢ et al. 1984, Tomialoj¢ &
Wesotowski 1990, Tomiatoj¢ 1991, Wesotowski 1983,
1985, Wesotowski & Tomialojé, 1986).

Avifauna: Im ganzen Wald von Bialowieza (ca.
1250km?) wurden mindestens 249 Vogelarten festge-
stellt; davon waren 177 (evtl. sogar 180) Brutvogel.
Diese beiden Zahlen gehéren zu den hochsten Werten
fiir den Artenreichtum, vor allem gegentiber vergleich-
baren westeuropiischen Daten. Bemerkenswert arten-
reich sind die Greifvogel (15 gegenwirtige und zwei
ehemalige Brutvogelarten), Eulen (8 gegenwirtige und
eine ehemalige Brutvogelart), Spechte (alle europii-
schen Arten ausser einer) und Figentliche Zweigsinger
(Unterfamilie Sylviinae, 18 Brutvogelarten) (Tomiatojé
& Wesotowski 1990, Tomialojé im Druck). Ein so ho-
her Reichtum resultiert aus der geographischen Lage im
Zentrum des Kontinents und in einer Ubergangszone
des Mischwalds, dann aber auch aus der grossen Struk-
turvielfalt zwischen den Lebensriumen und innerhalb
davon, dem Vorhandensein von bewaldeten und moori-
gen Flichen im Gebiet von Bialowieza und schliesslich
aus dem guten Schutz der Urwald-Avifauna, die fiir
gemissigte Wilder mit geringem menschlichem Ein-
fluss typisch ist.

Die Avifauna des Waldgebiets von Bialowieza mit
seinen Randzonen und Mooren diirfte vor der Einwande-
rung des Menschen etwa 135-140 Brutvogelarten ent-
halten haben. Einige kleine Verdnderungen in der Zu-
sammensetzung fanden vermutlich schon vom 15. Jahr-
hundert an statt, doch beschleunigte sich dieser Prozess
in den letzten Jahrzehnten, vor allem durch intensive
Holznutzung und Verinderungen im Wasserhaushalt.

Bis jetzt sind 3-59% der urspriinglich vorhandenen
Brutvogelarten aus dem Gebiet verschwunden. Aller-
dings sind unter dem Druck der Holznutzung und zu-
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nehmender menschlicher Prisenz auch andere Arten ge-
fahrdet, so beispielsweise Auer- und Birkhuhn (Tetrao
urogallus und T tetrix) sowie Weissriicken- und Dreize-
henspecht (Dendrocopos leucotos und Picoides tridac-
tylus), dazu einige Feuchtgebietsarten.

Auf der anderen Seite kamen 37—42 (21-24 %) neue
Brutvogelarten zur Urwald-Avifauna hinzu. Diese
Gruppe setzt sich aus jenen Kulturfolgern zusammen,
die vor Jahrhunderten einwanderten und die damals neu
geschaffenen Ackerflichen und Dérfer besiedelten, und
den Neuankommlingen; dazu gehoren einerseits Arten,
die ihr Verbreitungsgebiet in Europa ausdehnen, und
andererseits Wasservogel, die von den neuen kiinstli-
chen Seen angezogen wurden. Dadurch ist der gesamte
Artenreichtum heute grosser, als er unter Urwaldbedin-
gungen war. Dies ist das Ergebnis einer immer noch er-
haltenen urspriinglichen Vogelartenvielfalt gepaart mit
sekundiren Erweiterungen durch eine noch recht ge-
méssigte Land- und Waldnutzung durch den Menschen.

Okologie und Verhalten unter Urwaldbedingungen:
Die Vogel, die im Nationalpark von Biatowieza leben,
zeigen einige Eigentiimlichkeiten in der Habitatvertei-
lung und in den Nistgewohnheiten; man kann davon
ausgehen, dass sie den urspriinglichen Zustand wider-
spiegeln. Relativ grosse Dichten verschiedener Arten in
Feuchtwildern und relativ grosser Bruterfolg in diesen
Lebensrdumen zeigen, dass die heute fast verschwunde-
nen Uferwilder einst fiir viele Arten die bevorzugtesten
Optimalhabitate gewesen sein konnten (Wesotowski
1983, Piotrowska & Wesotowski 1989). Daten iiber die
Verteilung der Neststandorte (bisher wurden 17 Arten
untersucht) zeigen die Wichtigkeit von Strukturen, die
in Wirtschaftswildern fast nicht mehr existieren. Uber
30 % der Nester der Amsel Turdus merula (Abb. 8) und
fast 80 % jener des Zaunkonigs Troglodytes troglodytes
(Wesolowski 1983) in den Auenwildern befanden sich
in solchen Strukturen. Ausser dem Buntspecht bauten
alle Spechtarten ihre Hohlen in totem und zerfallendem
Holz (Tomialoj¢ & Wesotowski 1986, Wesotowski
1989). Sekunddre Hohlenbriiter hingegen mieden
Spechthohlen und benutzten meistens natiirliche Faul-
nishéhlen in lebenden Baumen (Tab. 2).

Die Analyse der Bestandsaufnahmedaten aus 15 Jah-
ren (Tomiatoj¢ & Wesolowski 1994) zeigte, dass die
Zusammensetzung und die Struktur der urspriinglichen
Vogelgemeinschaft nur in engen Grenzen variierte und
in dieser Zeitspanne fast unverdndert blieb, auch wenn
die Bestiinde einzelner Arten sehr variabel waren (bis zu
zehnfachen Unterschieden) oder zu- oder abnahmen
(Abb. 10-12; Tomialoj¢ & Wesotowski 1990; Weso-
fowski im Druck). Die Schwankungen jeder Art waren
mehrheitlich unabhéngig voneinander. Diese Ergebnis-
se sind keine Stiitze fiir die Idee einer gesittigten, von
den Ressourcen abhingigen, dicht gepackten Vogelge-
meinschaft, die weitgehend von zwischenartlicher Kon-
kurrenz um spérliche Ressourcen in der Brutzeit gesteu-
ert wird.

Sekundire Hohlenbriiter in den Altholzbestdnden des
Nationalparks von Bialowieza waren durch die Verfiig-
barkeit von Hohlen nicht limitiert (Wesotowski 1989,
Wesotowski & Stawarczyk 1991). Sogar die am spite-
sten briitende und =zahlreichste Art, der Halsband-

schnédpper Ficedula albicollis, nutzte nicht alle geeigne-
ten Hohlen. Suchende Halsbandschnépper- € hatten im
Mittel mindestens zwei geeignete Héhlen zur Auswahl
(Walankiewicz 1991). Somit scheint die Begrenzung
der Vogelbestdnde durch ein knappes Hohlenangebot,
wie sie aus anderen Gebieten berichtet wird, vor allem
eine Folge der anthropogenen Habitatverdnderungen zu
sein und nicht ein Faktor, der im Laufe der Evolution
eine Bedeutung gehabt haben konnte.

Die Brutvogelgemeinschaft im Urwald von Bia-
towieza ist artenreich, aber die Dichten der einzelnen
Arten sind tblicherweise massig bis gering, deutlich
niedriger als in den vom Menschen gepriigten inselarti-
gen Wildern von Zentral- und Westeuropa (Wesolows-
ki 1983, Tomialoj¢ et al. 1984). Im Extremfall war die
Dichte der Ringeltaube Columba palumbus im Natio-
nalpark von Bialowieza 400mal kleiner als in Stadt-
parks (Tomiatoj¢ 1980). Diese geringen Dichten waren
teilweise bedingt durch die zahlreichen Beispiele von
rdumlicher «Untersittigung»; die brutwilligen Vogel
waren nicht zahlreich genug, um allen verfiigbaren
Raum aufzufiillen (z.B. Abb. 17). In andern Fillen sit-
tigten die Vogel die Habitate durch das Verteidigen
grosser Territorien; die Territorien des Zaunkonigs und
des Zilpzalps Phylloscopus collybita in den Eichen-Ha-
gebuchenbestinden tiberschritten im Mittel 5ha, in ein-
zelnen Fillen gar 8ha (Tab.4). In Experimenten an
Zaunkoénig (Wesotowski 1983), Waldlaubsinger Phyl-
loscopus sibilatrix (Wesotowski 1980) und Kohlmeise
Parus major (Wesotowski et al. 1987), bei denen die
Revierinhaber entfernt wurden (Abb. 13, 14), wurde be-
statigt, dass das Territorialverhalten die Revierzahl
schon bei Dichten von weniger als 2 Territorien/10 ha
begrenzen kann. Diese durch das Territorialverhalten
hervorgerufene Beschrinkung wurde teilweise wettge-
macht durch das Auftreten von Polygynie, die bei
Zaunkonig, Waldlaubsidnger und Zilpzalp regelmaissig
festgestellt wurde (Tab. S).

Die Winterbedingungen beeinflussten die Vogelzah-
len im Wald von Biatowieza nicht stark. Nur in wenigen
Fallen waren die Bestandsschwankungen von Standvé-
geln mit den Wintertemperaturen korreliert. Sie standen
auch nicht mit dem Samenangebot der Hauptbaumarten
im Zusammenhang (Wesotowski im Druck). Diese Er-
gebnisse stehen im Gegensatz zu solchen aus anderswo
durchgefithrten Untersuchungen. Die schwachen Korre-
Jationen werden versuchsweise mit der Tatsache erklirt,
dass Vogel in den artenreichen Urwaldbestinden das
bessere Angebot alternativer Nahrungsquellen zur Ver-
fiigung haben. Wenn eine davon ausfillt, kénnen die
Vogel auf andere Nahrungstypen ausweichen, ohne
dass ihr Bestand dadurch negativ beeinflusst wird.

Laubfressende Raupen bildeten in der Brutzeit eine
wichtige Nahrungsquelle fiir Vogel; dennoch waren die
Vogelbestinde weitgehend unabhingig von der Verfiig-
barkeit von Raupen in der jeweiligen Brutzeit. Hinge-
gen wurde bei einigen Arten eine Korrelation zwischen
den Vogelbestinden und den Raupenzahlen im vorher-
gehenden Frithling beobachtet (Tomiatoj¢ & We-
sotowski 1990, Wesotowski im Druck). Eine solche
Zeitverzodgerung konnte zwei Ursachen haben: verbes-
serte Jungenproduktion wegen besserer Erndhrung der
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Jungen, oder geringerer Predationsdruck von Nestrédu-
bern. Es kam ausserordentlich selten vor, dass Junge
verhungerten, sogar in Jahren mit geringen Raupendich-
ten (Wesolowski 1983, 1985, Piotrowska & Wesotows-
ki 1989, Tomialojé 1994); wohingegen der Raubdruck
fiir 75-95 % der Ei- und Nestlingsverluste verantwort-
lich war (Tab.3). Es scheint, dass der verminderte
Feinddruck durch Wechsel der kleineren Predatoren auf
andere Beutetiere am ehesten fiir die beschriebene Kor-
relation verantwortlich sein kann.

Wegen der grossen Diversitit der Raubfeinde und
des starken Feinddrucks gehdren die Brutverluste im
Nationalpark von Biatowieza zu den hdchsten, die bis-
her bei Végeln der gemissigten Zone registriert wurden
(Tab. 3). Zudem waren diese Verluste wegen des Zeit-
punkts ihres Eintritts — meist wurden erst die Nester mit
Jungvigeln zerstdrt — fiir die Vogel schwerwiegender
als in sekundiren Wildern, wo die Nester meist
withrend der Bebriitungszeit ausgeraubt werden. Diese
Ergebnisse erhiirten unsere These, dass grosser Feind-
druck nicht nur in den Tropen, sondern auch in den Ur-
willdern der gemdssigten Zone ein charakteristisches
Merkmal ist. Deshalb miissen Predation und Feindver-
meidung ernsthaft in die Uberlegungen einbezogen wer-
den, wenn man die Biologie und die Anpassungen der
Vogel der gemissigten Wilder verstehen will. Die ge-
ringe Produktivitdt der Vogel in Bialowieza kénnte zu
geringer Brutvogeldichte und fiihren (s. oben). In dhnli-
cher Weise konnten grosse Territorien, wie sie von eini-
gen Arten beansprucht werden, als Mittel zur Errei-
chung einer weiten Streuung der Nester dienen, um die
Wahrscheinlichkeit des Nestraubs zu vermindern.

Bird studies in the Bialowieza Forest — an overview

BialowieZa Forest complex, situated on the Polish-Bela-
rusian border, contains the last fragments of primeval
forest (Fig.1) which once covered large stretches of
lowland temperate Europe. The paper summarizes the
present knowledge of the bird fauna of this forest com-
plex (Tomialoj¢ in press), as well as that of the ecology
and behaviour of birds living under primeval conditions
- these data originate mostly from the strictly protected
and undisturbed area of the Bialowieza National Park
(e.g. Tomialoj¢ et al. 1984, Tomialojé¢ & Wesotowski
1990, Tomiatoj¢ 1991, Wesotowski 1983, 1985,
Wesolowski & Tomiatojé, 1986).

Avifauna: Within the whole Biatowieza Forest (ca.
1250 km?) at least 249 bird species were recorded, 177
(180) of them were breeders. Both these figures are
among the highest values for a local species diversity in
Europe, mainly when compared with the equivalent
from western-European forests. Remarkably rich in spe-
cies are diurnal raptors (15 breeding species, plus two
former breeders), owls (eight plus one former), wood-
peckers (all but one European species) und Sylviinae
warblers (18 species) (Tomiatoj¢ & Wesotowski 1990,
Tomiatojé in press). Such a high diversity results from
geographical localisation in the centre of continent and
in a transition zone of mixed forests, high interhabitat
and intrahabitat structural complexity of Bialowieza Fo-

rest wooded and marshland patches, as well as from a
good preservation of the pristine features typical of a
lowland temperate forest avifauna due to a low amount
of anthropogenic transformation.

The pre-settlement avifauna of the Bialowieza Forest
(along with its edges and marshlands), could have con-
sisted of some 135-140 breeding species. Some slight
changes in its composition took probably place already
from the 15th to the 19th century, the process accelera-
ted only in the last decades, being speeded up by inten-
sive logging and changes in the water regime.

So far only 3-5 % of native species in the area have
been lost. However, under pressure of timber exploitati-
on and increasing human presence also other species be-
came endangered, such as two gallinaceous species (Te-
trao urogallus, T. tetrix), two woodpeckers (Dendroco-
pos leucotos, Picoidestridactylus), as well as several
wetland species.

On the other hand, a total of 37-42 (21-24 %) bree-
ding species were added to the pristine avifauna. This
group is composed of the old colonizers, which arrived
several centuries ago to inhabit the, then created, agri-
cultural intrusions and settlements, and the newcomers,
the latter composed either of species spontaneously ex-
panding in Europe or of waterfow] attracted by artificial
water bodies. Thus, the overall richness of the Bia-
fowieza Forest avifauna is nowadays higher than it used
to be in the pristine times, the result of still preserved
high native bird diversity alongside a moderate human-
induced secondary enrichment.

Ecology and behaviour under primeval conditions:
Birds living in the Biatlowieza National Park demonstra-
te several peculiarities in habitat distribution and
nesting habits which can be treated as representing the
pristine state. Relatively high densities of several spe-
cies found in the swampy stands, and relatively high
nesting success recorded in this habitat type indicate
that the almost extinguished riverine forests could have
initially been the preferred (optimal) habitat type for nu-
merous species (Wesolowski 1983, Piotrowska &
Wesolowski 1989). Data on distribution of nest sites (17
species studied so far) show the importance of structu-
res almost non-existing in the man-transformed woods
as nesting substrata. Over 30% of Blackbird Turdus
merula nests (Fig. 8) and almost 80 % of Wren Troglo-
dytes troglodytes (Wesotowski 1983) in the riverine
stands were located in such structures. Similarly all but
one woodpecker species excavated their holes in dead
and decaying wood (Tomialojé & Wesotowski 1986,
Wesolowski 1989). Secondary hole-nesters, however,
avoided woodpecker-made holes and used mostly cavi-
ties formed by wood decay in living trees (Table 2).

Analysis of census data from 15 years (Tomialoj¢ &
Wesotowski 1994) revealed that composition und struc-
ture of the pristine bird community varied within nar-
row limits and remained almost unchanged throughout
that period, in spite of highly variable (up to tenfold dif-
ferences) or directionally changing numbers of indivi-
dual species (Figs. 4-6; Tomiatoj¢ & Wesolowski 1990;
Wesotowski in press). Fluctuations of particular species
were mostly independent of one another. These results
give no support to an idea of a saturated, resource-



142 T. Wesorowski & L. Tomiar0i¢, Urwald von Biatowieza

Orn. Beob.

tracking, densely packed bird community governed lar-
gely by interspecific competition for scarce resources in
the breeding season.

Secondary hole-nesters in the old-growth stands in
the Biatowieza National Park were not limited by avai-
lability of holes (Wesotowski 1989, Wesotowski & Sta-
warczyk 1991). Even the latest breeding and most nu-
merous species, the Collared Flycatcher Ficedula albi-
collis, did not use all suitable holes. Prospecting Colla-
red Flycatcher females had on average at least two sui-
table holes to choose from (Walankiewicz 1991). Thus,
limitation of bird numbers by shortage of holes reported
from other areas seems to be mostly a by-product of
man-made habitat transformations and not the factor
which could have been important over evolutionary
time.

Breeding assemblages in the Bialowieza National
Park were rich in species, but densities of individual
species were usually moderate to low, well below those
found in man-transformed fragmented woods of central
und western Europe (Tomialoj¢ et al. 1984, Wesotowski
1983). In the extreme case, Woodpigeon Columba pa-
lumbus densities in the Biatowieza National Park were
400-fold lower (Tomiatojc 1980) than those found in
man-made habitats. These low densities were partially
due to numerous instances of spatial undersaturation,
birds attempting to breed were not numerous enough to
fill the available space (e.g. Fig. 17). In other cases, ho-
wever, the birds saturated habitats at low densities by
defending large territories; territories of Wrens und
Chiffchaffs Phylloscopus collybita in the oak-hornbeam
stands exceeded five hectares on average, in some cases
even eight hectares (Table 4). In the case of Wren
(Wesotowski 1983), Wood Warbler Phylloscopus sibi-
latrix (Wesotowski 1980) and Great Tit Parus major
(Wesotowski et al. 1987) repopulation of areas from
which the previous owners had been experimentally re-
moved (Figs. 13-14) confirmed the possibility that be-
haviour could limit territory numbers already at densi-
ties below 2 territories/10 ha. This limiting effect of ter-
ritorial behaviour was to some extent counterbalanced
by occurrence of polygyny. It was regularly recorded in
Wren, Wood Warbler and Chiffchaff (Table 5).

Wintering conditions did not strongly affect bird
numbers in the Biatowieza Forest. Only in few cases
changes in numbers of resident species were correlated
with winter temperatures. Also there was no relation-
ship with variation in the seed crop of the main tree spe-
cies. (Wesotowski in press). These findings contrast
with the results from studies carried out elsewhere. The-
se weak relationships are tentatively explained by the
fact that in the multi-species primeval stands birds may
have to their disposal a higher diversity of alternative
food sources. In the case of failure of any single source
they can switch to other food types without their num-
bers being adversely affected.

Leaf-eating caterpillars constituted an important food
source for birds in the breeding season, yet bird num-
bers were mostly uncorrelated with the caterpillar avai-
lability of the current season. However, a correlation
between their numbers and the caterpillar numbers in
the previous spring was observed in several species (To-

miafoj¢ & Wesotowski 1990, Wesotowski in press).
Such a time-lag could be due to action of two mecha-
nisms: enhanced productivity via better nourishment of
young or due to lowered pressure of nest predators. As
starvation was exceptionally rare, even in the Jow-cater-
pillar years (Wesotowski 1983, 1985, Piotrowska &
Wesotowski 1989, Tomialoj¢ in press), while predation
was responsible for 75-95% of the egg and nestling
mortality (Table 3), it seems that the lowering of nest
losses via switching of smaller predators to feeding on
caterpillars in the outbreak years, could better account
for this correlation.

Due to high diversity of predators and strong preda-
tion pressure the breeding losses in Biatowieza National
Park were among the highest recorded for the birds of
the temperate zone (Table 3). Additionally the timing of
losses — mostly only nests with young were destroyed —
made them more costly than in the secondary woods
with nests usually robbed during the egg-stage. These
results corroborate our hypothesis that, as in the tropics,
high predator pressure constitutes an immanent feature
of primeval temperate forest. Hence, predation and pre-
dation avoidance should be seriously taken into account
when one attempts to understand the biology and adap-
tatjions of birds of the temperate forests. Low produc-
tivity of Bialowieza birds could result in low breeding
numbers and undersaturation (see above). Similarly lar-
ge territories possessed by several species might serve
as means of achieving wide scattering of nests to lower
their chance of being predated.

Badania ptakéw w Puszczy Bialowieskiej — przeglad

Puszcza Bialowieska, kompleks lesny usytuowany po
obu stronach granicy polsko-biatoruskiej, zawiera ostat-
nie fragmenty pierwotnego lasu, ktéry w przesztosci po-
krywal znaczne potacie nizinnej Europy w umiarkowa-
nej strefie klimatycznej. Praca ta podsumowuje obecny
stan wiedzy o awifaunie Puszczy Bialowieskiej
(Tomiatojé w druku), jak réwniez wyniki badafi ekolo-
gii 1 zachowania ptakéw w lesie pierwotnym. Te ostat-
nie dane pochodza przewaznie z obszaru rezerwatu
Scistego Biatowieskiego Parku Narodowego (Tomiatoj¢
et al. 1984, Tomialoj¢ & Wesolowski 1990, Tomiatojé
1991, Wesotowski 1983, 1985, Wesolowski &
Tomiatoj¢ 1986).

Awifauna. W obrebie Puszczy Biatowieskiej (ok.
1250 km?) stwierdzono nie mniej niz 249 gatunkéw
ptakéw; 177 (180) z nich to gatunki legowe. Obie te
wartoSci nalezg do najwyzszych w Europie, szczegdlnie
gdy poréwnaé je z danymi z laséw Europy zachodniej.
Godne podkreslenia jest zréznicowanie gatunkéw dzi-
ennych ptakéw drapieznych (15 gatunkéw legowych
plus dwa dawniej legowe), séw (8 gatunkéw plus jeden
legowy w przesziodci), dzigciotow (brak tylko jednego
z gatunkéw europejskich) i Sylviinae (18 gatunkdw)
~Tomiatojé & Wesotowski (1990), Tomialojé (w dru-
ku). Tak wielkie zr6znicowanie jest rezultatem potoze-
nia geograficznego Puszczy Bilatowieskiej (centrum
kontynentu, strefa przejSciowa laséw mieszanych), wy-
sokich miedzy- 1 wewnatrzsiedliskowej zloZonosci
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strukturalnej (wystepowanie mozaiki terenéw zadrze-
wionych i zabagnionych), jak réwniez dobrze zachowa-
nej pierwotnej, typowej dla nizinnych laséw strefy umi-
arkowanej, awifaunie i niewielkim zmianom antropoge-
nicznym.

Rodzima awifauna Puszczy Bialowieskiej (facznie z
jej skrajem i obszarami podmoktymi) skladata si¢ ze
135-140 gatunkéw legowych. Pewne drobne zmiany w
jej sktadzie miaty prawdopodobnie miejsce juz w XV —
XIX wieku, proces ten ulegl jednak znacznemu przy-
spieszeniu dopiero w ostatnich dekadach w wyniku in-
tensyfikacji wyrebow drzew i zmian rezimu wodnego w
Puszczy i jej otoczeniu. Dotad tylko 3-5 % z wyjscio-
wej liczby gatunkéw przestalo gniazdowaé na tym
obszarze. Jednak zwigkszajgca sie eksploatacja drewna
irosnaca presja czlowieka naraza takze inne gatunki, ta-
kie jak np. dwa gatunki kurakéw (Tetrao urogallus, Te-
trao tetrix) dwa gatunki dzieciotéw (Dendrocopos leu-
cotos, Picus tridactylus) na niebezpieczefistwo zaniku.

Ogétem awifauna legowa wzbogacila si¢ o 37-42
(21-24 %) gatunkéw. Ta grupa sklada sie ze starych ko-
lonistéw, gatunkéw ktdre zasiedlily prawdopodobnie
kilka wiekéw temu powstajace wéwczas obszary rol-
nicze 1 osiedla ludzkie, oraz nowych przybyszéw, rekru-
tujacych si¢ gléwnie z gatunkéw spontanicznie rozszer-
zajacych swe zasiegi w Europie, a takze z ptakéw wod-
nych, zwabionych nowo zbudowanymi jeziorami za-
porowymi. Bogactwo gatunkowe awifauny Puszczy
Biatowieskiej jest obecnie wieksze niz w czasach pier-
wotnych. Jest to wynikiem zwiekszenia zréznicowania
siedlisk oraz  zsumowania duzej  wyjSciowej
réznorodnosci gatunkéw leSnych z bogactwem grupy
catunkéw zwigzanych z obszarami otwartymi i synan-
tropijnymi.

Ekologia i zachowanie ptakéw w warunkach pier-
wotnych. Ptaki Zyjace w Biatowieskim Parku Narodo-
wym przejawiaja w rozmieszczeniu siedliskowym i
obyczajach gniazdowych wiele cech, ktére mogg byc
interpretowane jako reprezentujace stan pierwotny. Sto-
sunkowo wysokie zageszczenia kilku gatunkéw wyka-
zane w lasach podmoktych 1 relatywnie wysoka
udatnosé legdw obserwowana w tym typie siedliska ws-
kazuje, ze obecnie prawie wyniszczone fegi pierwotnie
mogly byu preferowanym (optymalnym) typem lasu dla
wielu gatunkéw (Wesotowski 1983, Piotrowska &
Wesotowski 1989). Dane o rozmieszczeniu miejsc
gniazdowych (17 gatunkéw) pokazuja znaczenie struk-
tur, prawie juz nie istniejgcych w  lasach
przeksztalconych przez czlowieka, jako miejsc
gniezdzenia w lesie pierwotnym. Ponad 30% gniazd
kosa (ryc. 8) i prawie 80% strzyzyka (Wesolowski
1983) w tegach byto umieszczane w takich — prawie nie
istniejacych w lasach gospodarczych — miejscach, jak
wykroty, zwalone drzewa itp. Analogicznie wigkszos¢
gatunkéw dzieciotow (poza jednym) wykuwata dziuple
w martwym i préchniejacym drewnie (Wesotowski
1989). Dziuplaki wtérne jednakowoz unikaty dziupli
dzieciolich i uzywaly gtéwnie dziupli tworzacych sie w
zywych drzewach (tab. 2).

Analiza 15-letnich danych z liczefi ptakéw w BPN
(Tomialojé¢ & Wesotowski 1994) wykazala, ze skiad i
struktura pierwotnego zespotu ptakéw zmienialy si¢ je-

dynie w waskim zakresie 1 pozostawaty prawie jedna-
kowe przez cale pietnastolecie, pomimo wysokiej wa-
hai liczebnosci (dziesigciokrotne rdznice) albo
wystepowania trendéw w liczebnosci poszczegélnych
gatunkow (ryc. 101 12, Tomiatojé¢ & Wesotowski 1990;
Wesotowski w druku). Zmiany liczebnosci poszc-
zegdlnych gatunkéw byly przewaznie niezalezne od sie-
bie. Te wyniki nie dostarczaja zadnych dowodéw na ist-
nienie w BPN wysyconych, gesto upakowanych,
podazajacych za zmianami zasobéw, zespolow ptakéw
— zgrupowail kontrolowanych gléwnie przez konkuren-
cje miedzygatunkowa o znajdujace si¢ w niedomiarze
Zasoby.

Dziuplaki wtérne w starych drzewostanach BPN nie
byly  ograniczane iloScia  dostgpnych  dziupli
(Wesotowski 1989, Wesolowski & Stawarczyk 1991).
Nawet najpéZniej przystepujace do legéw muchotéwki
biatoszyje nie wykorzystywaly wszystkich odpowied-
nich dziupli. Samice tego gatunku wybierajac miejsce
na gniazdo miaty do wyboru przecigtnie co najmniej
dwie dziuple (Walankiewicz 1991). Tak wiec stwierd-
zany na innych obszarach niedomiar dzipuli wydaje si¢
by¢ w duzej mierze efektem ubocznym antropogennych
transformacji siedlisk, a nie czynnikiem, kt6ry mégt by¢
istotny w skali ewolucyjne;j.

Zgrupowania ptakéw legowych Puszczy Biatowies-
kiej sg bogate w gatunki, lecz zaggszczenia poszc-
zegblnych gatunkéw zwykle bywaja umiarkowane do
niskich. Pozostawaty one ponizej zageszczeil stwierd-
zanych w przeksztalconych przez czlowieka rozczion-
kowanych lasach Srodkowej i zachodniej Europy (To-
mialojé et al. 1984, Wesotowski 1983). W skrajnym pr-
zypadku, zageszczenie grzywacza w BPN byto czte-
rystukrotnie nizsze niz stwierdzone w siedliskach antro-
pogennych (Tomiatoj¢ 1980). Niskie zageszczenia
ptakéw wynikaty po czesel z licznych przypadkéw nie-
wysycania przestrzeni przez przystepujace do rozrodu
ptaki; bylo ich za malo by zaja¢ wszystkie dostgpne
migjsca (np. ryc. 17). W innych przypadkach natomiast
ptaki wysycaly siedliska przy niskich zageszczeniach,
bronigc duzych terytoriéw; terytoria strzyzyka i pier-
wiosnka w gradach mierzyly przecietnie ponad 5ha, w
niektérych przypadkach przekraczalty nawet 8ha
(tab. 4). Ponowne zasiedlenie obszaréw, z ktorych
usunieto poprzednich wilascicieli terytoriéw, stwierdzo-
ne u strzyzyka (Wesotowski 1983), Swistunki leSnej
(Wesotowski 1980) i bogatki (ryc. 13—14, Wesotowski
et al. 1987) wykazato, Ze zachowanie wtascicieli moglo
ograniczaé liczbe terytoriéw juz przy zageszczeniach
nizszych niz 2 teryt./10ha. Ograniczajacy wplyw za-
chowania terytorialnego byt w pewnym stopniu kom-
pensowany przez wystepowanie polygynii. Zjawisko to
wystepowalo regularnie u strzyZyka, pierwiosnka i §wi-
stunki lesnej (tab. 5).

Warunki zimowania nie wplywaly silnie na
liczebno$é ptakéw w Puszczy Bialowieskiej. Tylko w
nielicznych przypadkach zmiany liczebnosci ptakéw
osiadtych byly skorelowane z temperaturami zimowy-
mi. Brak bylo réwniez zaleznosci migdzy urodzajem
nasion gltéwnych gatunkéw drzew a liczebnoscig
ptakéw (Wesotowski w druku). Obserwacje te kontra-
stujg z danymi zebranymi na innych obszarach Europy.
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Tak stabe zaleznos$ci miedzy warunkami zimowania a
liczebno$cia ptakéw stwierdzane w tych pierwotnych
siedliskach thumaczy si¢ wstepnie przez wystgpowanie
w wielogatunkowym lesie zréznicowanych Zrédet pok-
armu — brak jakiego$ typu pokarmu nie odziatywat ne-
gatywnie na ich liczebno$é, gdyz ptaki mogly przesta-
wiap sie na korzystanie z alternatywnych Zrédet pokar-
mu.

Lisciozerne gasienice stanowily wazne Zrédto pokar-
mu ptakéw w sezonie legowym, jednakze liczebnosu
ptakéw w BPN nie wykazywata z reguly zwigzku z
dostepno$cig gasienic w danym sezonie. U czesci ga-
tunkéw stwierdzano zalezno$¢ migdzy obfitoscia gasie-
nic w poprzednim sezonie lggowym a liczebnoscia
ptakéw w nastepnym (Tomiatojé¢ & Wesotowski 1990,
Wesotowski w druku). Takie przesunigcie w czasie
moglo powstawaé w wyniku dziatania dwéch mecha-
nizméw; poprzez zwiekszona produktywnosé bedacy
wynikiem lepszej kondycji dobrze odzywionych pisklat
lub poprzez obnizenie presji drapieznictwa. Poniewaz
nie stwierdzano by niedoZywienie bylo istotnym
Zrédtem $§miertelnosei gniazdowej nawet w latach o nis-
kiej liczebnosci gasienic (Wesolowski 1983, 1985,
Piotrowska & Wesolowski 1989, Tomiatoj¢ 1994), na-
tomiast drapieznictwo bylo odpowiedzialne za 75-95 %
strat w legach (tab. 3), wydaje si¢, Ze to obniZenie dra-
pieznictwa spowodowane przestawianiem si¢ mniejszy-
ch drapieznikéw na odzywianie si¢ ggsienicami w
latach ich liczniejszych pojawéw lepiej ttumaczy
wystepowanie tej korelacji.

Ze wzgledu na duzg réznorodnosé drapiezcdw i wy-
soka presje drapieznictwa, straty w legach ptakéw w
BNP nalezaly do najwyzszych podawanych dla ptakéw
strefy umiarkowanej (tab. 3). Poniewaz, zwykle byly
niszczone dopiero gniazda z piskletami, straty te byly
bardziej kosztowne niz w lasach wtérnych, w ktdérych
zwykle sg rabowane gniazda z jajami. Wyniki te pot-
wierdzaja teze (Tomiatojé et al. 1984), ze — podobnie
jak w tropikach — silna presja drapieznictwa stanowi
immanentna ceche pierwotnego lasu strefy umiarkowa-
nej. Tak wigc drapieznictwo i jego unikanie powinny
by¢ powaznie brane pod uwage przy prébach wyjasnie-
nia biologii i przystosowail ptakéw lesnych tej strefy.
Niska produktywno$¢ ptakéw biatowieskich moze pro-
wadzic do niskich liczebnosci ptakéw legowych 1 nie-
wysycania siedlisk (patrz wyZej). Podobnie, duze
terytoria odnotowane u wielu gatunkéw w BPN moga
by¢ ewolucyjnym sposobem na rozproszenie gniazd w
przestrzeni 1 tym samym zmniejszenje szansy ich znisz-
czenia przez drapieznika.
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