Der Ornithologische Beobachter 101: 219-232 (2004) 219

Extraterritoriale Aktionsrdume bei der Bergstelze Motacilla cinerea
wihrend der Brutzeit

Sverre Klemp

Extraterritorial home ranges of Grey Wagtails Motacilla cinerea during the breeding season. — Many
avian species are territorial during the breeding season, but activity of territory owners is not restricted to the
territory. Due to methodical difficulties only few studies have addressed, however, questions concerning such
extraterritorial activities (except during short intrusions into neighbouring territories). Here I present data on
space use of radio-tracked Grey Wagtails Motacilla cinerea from Switzerland. Four males could be radio-
tracked for three weeks during the period of territory acquisition; further six males and five females (from
eight pairs during their first broods) during both the nestling and post-fledging period.

Home range sizes varied between 2.3 ha in the nestling period and 5.9 ha during post-fledging parental
care (Tab. 1). Only 1.6—2.1 ha of these ranges were regularly used (>5 bearings/0.25 ha, core area) and only
1.4 ha were defended as song territories. Territories did not fully overlap with core areas during territory
acquisition and were visited by the territory owners only sporadically on some days. Thus, only 36-87 % of
bearings lay within the territories. Extraterritorial activities focused mainly on small streams, which were not
used as breeding sites, while territories were established along the larger water courses. Extraterritorial ran-
ges were used exclusively for foraging, most frequently during the period of territory acquisition (Fig. 3, 4)
and after fledging (Fig. 5). After periods of high water level (which reduce food availability) at the breeding
site soon after fledging more families left their territories and foraged at adjacent small streams.

Therefore, home ranges of territorial avian species can be much larger than revealed by sightings alone,
since these succeed predominantly within territories. In the Grey Wagtail extraterritorial ranges are used al-
ternatively or in addition to the territory mainly during periods of food shortage (cold days after arrival, high
water levels) and, thus, contribute to overall home range quality.

Key words: Motacilla cinerea, home range size, territory size, extraterritorial forays, extraterritorial home

ranges, food availability.
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Bei vielen Vogelarten ist die Besetzung und
Verteidigung eines Reviers Voraussetzung fiir
die Fortpflanzung. Die Qualitit des Reviers,
seine Ausstattung mit kritischen Ressourcen
wie Nahrung und Nistpldtzen, bestimmt zu
einem groBen Teil den Reproduktionserfolg
(z.B. Davies & Houston 1984). Jahrlinge und
subdominante Individuen langlebiger Arten,
die bei der Eroberung eines hochwertigen Re-
viers unterlegen waren, ziehen daher oft als
nichtterritoriale «Floater» umher und besetzen
erst in héherem Alter ein Revier (Roff 1992).
Demgegeniiber findet die erste Brut bei
kurzlebigen Arten in der Regel bereits im ers-
ten Lebensjahr statt; subdominante Individuen
besetzten freie Reviere geringerer Qualitit
(Zack & Stutchbury 1992). Um die mangelnde
Eignung dieser Reviere, insbesondere wihrend
kritischer Phasen (z.B. ungiinstige Witterung),

auszugleichen, werden die Aktionsrdume
manchmal auf benachbarte, unbesiedelte oder
zu anderen Revieren gehdrende Bereiche aus-
gedehnt. So lagen 5~62 % der Peilungen tele-
metrierter Buchfinken Fringilla coelebs in
Finnland auBerhalb des Gesangsterritoriums
(Hanski & Haila 1988, Hanski et al. 1992).
Auch in einem mitteleuropiischen Brutgebiet
des Buchfinken verbrachten &' und ? 22 bzw.
27 % der Zeit auBerhalb ihrer Reviere (Macie-
jok et al. 1995). Ahnliche Beobachtungen hat
Amann (2003) fiir die Sumpfmeise Parus pa-
lustris mitgeteilt.

Die Bedeutung extraterritorialer Aktionsriu-
me ist bisher eher spirlich untersucht worden,
da sich Revierinhaber auerhalb ihrer Reviere
heimlich verhalten und daher kaum zu verfol-
gen sind. In der hier dargestellten Arbeit habe
ich Revierinhaber einer territorialen Singvo-
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Abb. 1. Trueb bei Trub-Unterfeld, Mai 1997. Die Aufnahme zeigt die fiir die Trueb typischen bachbegleiten-
den breiten Ger6llflachen und Nagelfluhfelsen. Aufnahmen S. Klemp. — River Trueb near Trub-Unterfeld.

May 1997. Typical of the breeding sites are wide gravel banks and rocks along the river.

gelart, der Bergstelze Motacilla cinerea, be-
sendert und ihre Raumnutzung zur Brutzeit er-
fasst. Mit diesen Daten mochte ich zunichst
kldren, ob (I) die Aktionsrdume bei der Berg-
stelze grofler sind als die Gesangsterritorien
und (II) ob die auBerhalb der eigenen Territo-
rien liegenden Teile der Aktionsrdume inner-
halb oder aufierhalb fremder Territorien liegen.

Die Verteidigung eines Territoriums verur-
sacht Fitness-Kosten z.B. durch erh6hten Ener-
gieverbrauch und geringere Aufmerksamkeit
gegeniiber Pridatoren. Diese Kosten steigen
mit der Grofe des verteidigten Bereichs an
(Davies 1976). Zur Funktion extraterritorialer
Aktionsrdume sind daher mehrere Erklarungen
denkbar:

(IIL1) Das Territorium wird (a) zur Vermei-
dung von Kopulationen auflerhalb des Paar-
bundes oder (b) zur exklusiven Nutzung geeig-
neter Nistpldtze eingerichtet. Der Nahrungs-
raum wird gar nicht verteidigt. Derartige Nist-

territorien findet man vor allem, wenn geeigne-
te Nistpldtze die limitierende Ressource sind,
wie z.B. bei vielen Seevogeln und anderen Ko-
loniebriitern (Hinde 1956).

(II1.2) Verteidigt wird der Raum um den
Nistplatz, der gerade grol genug ist, um alle
benotigten Ressourcen wihrend der Brutzeit,
insbesondere zur Aufzucht der Nestlinge, si-
cherzustellen («all purpose territory»). (a) Nur
wihrend kritischer Phasen (Nahrungsknapp-
heit durch ungtinstige Witterung, Hochwasser
etc.) werden zusitzlich extraterritoriale Berei-
che genutzt. (b) Der Aufenthalt in extraterrito-
rialen Gebieten dient nicht der Nahrungsauf-
nahme, sondern anderen Aktivititen, wie z.B.
der Partnersuche, dem Aufsuchen anderer ferti-
ler  zur Erhdhung von Fremdvaterschaften
oder der Suche eines Zweitbrut-Territoriums.
Besuche territorialer Vogel in benachbarten
Revieren («Intrusions») sind bei nahezu allen
untersuchten Arten nachgewiesen und in Be-
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Abb. 2. Hiligbach bei Trub-Oberhilig, April 1999. Tief eingeschnittener, schmaler Seitenbach. — Hdligbach
river near Trub-Oberhdlig. April 1999. Example of a small stream visited by Grey Wagtails during extrater-
ritorial forays.

zug zu Kopulationen auBerhalb des Paarbundes
gedeutet worden (Ubersicht in Birkhead &
Mgller 1992). Auch bei rdumlich wie zeitlich
ausgedehnteren Exkursionen und extraterrito-
rialen Aktionsrdumen sprechen z.B. Daten von
Neudorf et al. (1997) vom Kapuzenwaldsdnger
Wilsonia citrina aufgrund der Hiufung in der
Fertilphase fiir eine derartige Funktion.

(I11.3) Extraterritoriale Bereiche sind gleich-
wertige Nahrungsgebiete. Eine Verteidigung
dieser Gebiete lohnt sich jedoch nicht, weil
sie zu weit von den Nistpldtzen entfernt liegen
und die Verteidigungskosten daher sehr hoch
wiren.

Durch die genane Analyse der Raumnutzung
wihrend verschiedener Phasen der Brutzeit
kann die Bedeutung dieser Erkldrungen gegen-
einander abgewogen werden, so dass Aussagen
zu Funktionen extraterritorialer Aktionsrdume
moglich werden.

1. Material und Methoden

Das Untersuchungsgebiet erstreckt sich ent-
lang des Flusses Trueb (Abb. 1) sowie der
Nebenbiche Seltenbach und Fankhusgraben
im Oberemmental (Kanton Bern; 46° 56° N/
7° 53" E, 690—-920 m ii.M.). Die Gewisser ha-
ben 5-26 m breite Sohlen mit ausgedehnten
Kiesablagerungen. Die meisten Bereiche sind
durch Ufergehdize und teilweise Uferfelsen
schattig (Details s. Klemp 2002).

Neun & wurden 1998 (1) bzw. 1999 (8) un-
mittelbar nach der Ankunft im Untersuchungs-
gebiet mit Telemetriesendern versehen (Besen-
derungsdatum zwischen 9. Mérz und 4. Juni).
Im Mai und Juni eintreffende Individuen waren
vermutlich Revierwechsler mit Erstbruten
auBerhalb des Untersuchungsgebietes (vgl.
Klemp 2004). Fiinf der neun bei ihrer Ankunft
besenderten &' konnten nicht telemetriert wer-
den, da die Sender innerhalb von drei Tagen
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nicht mehr auffindbar waren. Der wahrschein-
lichste Grund hierfiir ist das Abwandern der &
aus dem Kontrollgebiet, aber auch Senderde-
fekte kommen in Frage. Die iibrigen vier &" be-
setzten Reviere im unteren Abschnitt der Trueb
bzw. am Seltenbach und konnten fiir die ge-
samte Lebensdauer der Senderbatterie, 20-23
Tage lang, kontrolliert werden.

Des Weiteren wurden bei acht Erstbruten
Altvégel besendert (6 &, 5 ?; davon 3 Bruten
1998 und 5 im Jahr 1999), und zwar am zehn-
ten Tag nach dem Schliipfen der Jungvogel
(besendert zwischen 6. Mai und 5. Juni). Von
diesen elf Individuen verlieBen drei das Unter-
suchungsgebiet unmittelbar nach dem Ausflie-
gen der Erstbrut; zwei weitere & verloren den
Sender vorzeitig, konnten aber durch Sichtbe-
obachtungen weiterhin nachgewiesen werden.
Diese Individuen konnten deshalb nur einige
Tage lang telemetriert werden (vgl. Abb. 5).
Bei den iibrigen sechs Individuen entsprach die
Kontrolldauer der Lebensdauer der Sender.

Verwendet wurden jeweils Sender des Typs
TW-4 (Hersteller: Biotrack Ltd., Dorset, U.K.)
mit einem Gewicht von 900 mg (4,1-54 %
des Korpergewichtes der besenderten Individu-
en). Die Sender wurden mit Dentalklebstoff
auf den Riickenfedern befestigt. Die Emp-
fangsanlage bestand aus einem portablen Emp-
fanger, Typ FT290, und einer einfachen Hand-
antenne, Typ HBIOCV (Vertrieb: A. Wagener
Telemetrieanlagen, Koln, Deutschland).

Jedes besenderte Individuum wurde téglich
zwischen 8 und 13 h eine Stunde telemetriert
und die Peilungen tdglich durch mindestens
eine Sichtbeobachtung bestitigt. Ortsverédnde-
rungen wurden vom dem jeweiligen Revier ge-
geniiberliegenden Talhang telemetrisch ver-
folgt und der Aufenthaltsort alle 3 min proto-
kolliert (20 Peilungen pro Tag). Solange sich
der Vogel am Bach aufhielt, wurde der Schnitt-
punkt von Bachlauf und Richtungskoordinate
der Antenne als Aufenthaltsort bestimmt; in
der offenen Landschaft abseits des Bachlaufs
konnten Ortswechsel durch Sichtbeobachtung
verfolgt werden.

Alle Peilungen an Nebenbidchen wurden
durch Sichtbeobachtungen iiberpriift und er-
gidnzt. Die Genauigkeit der Peilungen ohne
Sichtkontakt wurde in blinden Testldufen mit

einem feststehenden, unmontierten Sender be-
stimmt; sie lag bei etwa 50 m.

Als Aktionsraum (home range) wird der Be-
reich bezeichnet, innerhalb dessen alle Beob-
achtungen eines Individuums in einem be-
stimmten Zeitabschnitt lagen; dagegen umfasst
das Revier (Gesangsrevier, Territorium) nur
Beobachtungsorte mit Feststellungen von Ge-
sang oder Revierverteidigung. Fiir die Abgren-
zung des Gesangsterritoriums wurden alle der-
artigen Beobachtungen herangezogen, also so-
wohl solche wihrend der einstiindigen Teleme-
trieverfolgung als auch Beobachtungen bei den
tibrigen Kontrollen des Untersuchungsgebietes
(s. unten).

Wegen der linearen Struktur der Reviere ent-
lang der Bachldufe sind die {iblichen Verfahren
zur Ermittlung der Aktionsraum-GréBe (z.B.
Konvex-Polygon; Ubersicht s. White & Garrott
1990) nicht angemessen. Stattdessen wurde die
Zahl der 50 x 50 m-Raster, in denen Peilungen
festgestellt wurden, mit der GroBe der Raster-
zellen (0,25 ha) multipliziert und als Aktions-
raum-Gréfe angenommen. Die Haufigkeit der
Peilungen in den einzelnen Rastern wurde als
Mal fiir die Nutzung von Teilbereichen ver-
wendet: Der Aktionsraum umfafit alle Raster
mit mindestens einer Peilung, das Kerngebiet
dagegen nur Raster mit fiinf oder mehr Peilun-
gen. Die Peilungen im Abstand von 3 min wur-
den dabei als unabhingige Datenpunkte gewer-
tet, da die Mobilitit der Bergstelzen wihrend
der Kontrollzeit sehr hoch war.

Daten zum Pegelstand der Trueb wurden
vom Wasser- und Energiewirtschaftsamt des
Kantons Bern zur Verfiigung gestellt. Als
Hochwassertag wurde ein Tag bezeichnet, an
dem das Tagesmittel des Abflusses mindestens
0,5 m3/s iiber dem Mittelwert der vorangegan-
genen zehn Tage lag. Auf diese Weise wurde
den auch langfristig, insbesondere durch un-
terschiedliche Schneeschmelze bedingt stark
schwankenden AbfluBmengen Rechnung ge-
tragen.

Zudem wurden alle Bachabschnitte im Un-
tersuchungsgebiet in den Jahren 1997 bis 1999
jeweils zwischen Anfang Mérz und Mitte Juli
mindestens zweimal wochentlich auf Revier-
besetzung, Neuankommlinge und Nistaktiviti-
ten hin kontrolliert. 74 % (1997), 95 % (1998)
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bzw. 92 % (1999) der Revierinhaber waren
durch Farbringkombinationen individuell mar-
kiert. Die Kontrollen erfolgten durch langsa-
mes Abschreiten der Gewisser (vor allem
Fankhusgraben) oder durch 20—60 min lange
Beobachtung von einem Beobachtungszelt aus
(vor allem breitere Abschnitte der Trueb).
Kleinere Seitenbiche, die im Untersuchungs-
gebiet in die Trueb und den Fankhusgraben
miinden, wurden nur sporadisch aufgesucht, da
sie aufgrund der topographischen Verhiltnisse
nur schwer zuginglich sind (Abb. 2). Die
Beobachtungsorte bekannter Individuen sowie
eventuelle Feststellungen von Gesang oder Re-
vierkimpfen wurden jeweils kartiert. Der Sta-
tus der einzelnen Reviere in der Population war
daher mit hoher zeitlicher Auflosung bekannt.
Auch ergiinzende Daten zur Aktivitit innerhalb
und auBerhalb der Reviere konnten so gesam-
melt werden.

2. Ergebnisse
2.1. Phase der Revierbesetzung und Verpaarung

Die Gesangsreviere der & wiahrend der Zeit
vor der ersten Brut umfassten jeweils einen
Abschnitt des Hauptbaches von etwa 150-200
m Linge (Abb. 3, 4) und waren knapp 1,5 ha
gro} (Tab. 1). Alle & hielten sich jedoch zeit-

weise auBerhalb des Territoriums auf. Die Ak-
tionsrdaume waren daher mit fast 5 ha deutlich
groBer als die Territorien. Auch die regelmifig
aufgesuchten Kerngebiete waren tendenziell
groBer als die Gesangsreviere; der Unterschied
ist aber nur gering und aufgrund der kleinen
Stichproben auch nicht signifikant (Tab. 1).
Obwohl sich Kerngebiet und Territorium dem-
nach in der Grofe dhneln, sind sie keineswegs
identisch (Abb. 3, 4). Dies liegt vor allem dar-
an, daB alle & ihre Aktivitit zeitweise sehr
stark auf Bereiche abseits des Hauptbaches
verlagerten und in den Territorien nur relativ
selten anzutreffen waren. Auf die Territorien
entfallen vor Beginn der eigentlichen Brutzeit
im Mittel nur ein Drittel der Peilungen (Tab.
1). Die Gesangsreviere lagen daher in manchen
Perioden sogar vollig auBerhalb der Kernge-
biete (vgl. Abb. 3: & Nr. 785794, 1. Pentade
bzw. & Nr. 785795, 3. Pentade).

Bei den Flachen abseits des Hauptbaches
handelt es sich zum Teil um die landwirtschaft-
lich genutzten Talboden, die aber zumeist nur
iberflogen wurden. Die Mehrzahl der extrater-
ritorialen Peilungen entfiel dagegen auf kleine
Seitenbéche an den slidexponierten Talhéngen.
Diese Biche sind durch ein deutlich stirkeres
Gefille (etwa 15-50 Hohenmeter pro 100 m
Bachstrecke gegeniiber am Hauptbach Trueb
durchschnittlich knapp 2), eine nur geringe

Tab. 1. Grofie (ha) der Gesangsreviere, Kerngebiete und Aktionsrdume besenderter Bergstelzen in verschie-
denen Phasen wihrend der Brutzeit sowie mittlerer Anteil der Peilungen (Anteil) im Gesangsrevier. Angege-
ben sind Maximalwerte der Ausdehnung fiir Revierbesetzungsphase (4 Pentaden wie Abb. 3, 4), Nestlings-
und Fliigglingsperiode (3 Tage vor bzw. nach Ausfliegen der Erstbrut) sowie Fiihrungszeit (8. bis 10. Tag
nach dem Ausfliegen; nur abgewanderte Familien). Getestet wurde auf Grofenunterschiede zwischen Ge-
sangsrevier und Kerngebiet (Wilcoxon-Rangsummentest mit z-Werten und Irrtumswahrscheinlichkeit). —
Size (ha) of territories, core home ranges and total home ranges of radio-tracked Grey Wagtails during the
breeding cycle and proportion of bearings within the territory. Shown are maximum size in the period of ter-
ritory acquisition (4 pentads like in Fig. 3, 4), fledging period (3 days pre- and postfledging, respectively)
and post-fledging period (day 810 after fledging, moved families only). Differences between territory and
core range size have been tested using Wilcoxon signed ranks tests.

Brutstatus Stichprobe Gesangsrevier Kerngebiet ~ Aktionsraum z P Anteil

Revierbesetzung 4 d 1,4 £ 0,1 1,6 £ 0,3 48 + 0,6 -1,34 0,18 36 11 %
Nestlingszeit 6,52 14+ 03a 1,7 £ 0,4 23+ 0,7 -1,89 0,06 87 + T%
Fligglingszeit 49,59 e 2,1 £05 44+ 12 254 001 83+11%
Fiihrungszeit 3,19 2,1 = 0,3 59+ 1,5 60 £32%

an = 8 Bruten; Gesangsreviere zwischen Bebriitungsbeginn und dem 3. Tag nach dem Ausfliegen (gepoolte
Daten, vgl. Text).
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Breite (0,5-2 m gegeniiber 3,2~27,7 m), einen
stirkeren, waldartigen Uferbewuchs und weni-
ger Freiflichen charakterisiert (vgl. Abb. 2).
An den Seitenbédchen wurden weder territoriale
Verhaltensweisen noch Gesang beobachtet; die
vorherrschende Aktivitdt war die Nahrungssu-
che. Die Raumnutzung der vier & und ihre
zeitliche Variation ist im Folgenden dargestellt
(Abb. 3, 4).

Das J" Nr. 785794 wurde am 24. Mirz 1999
an der Trueb beringt und besendert, hielt sich
aber zunichst meist abseits der Trueb entlang
eines kleinen Seitenbaches am gegeniiberlie-
genden Siidhang auf. Das Gesangsrevier wurde
nur selten (11 % der Peilungen in der ersten
Pentade) besucht. Ab Anfang April verlagerte
sich das Aktivitdtszentrum nach und nach zum
Hauptbach, gleichzeitig verschob sich das Ge-
sangsrevier dort flussaufwirts. Mitte April
wurden fast ausschlieBlich Bereiche entlang
der Trueb genutzt; 71 % der Peilungen entfie-
fen in dieser Periode auf das Gesangsrevier.
Das d" hielt sich noch bis Ende April unver-
paart in diesem Revier auf (Sichtbeobachtun-
gen) und wurde dann bis zum Ende der Kon-
trollperiode Mitte Juli nicht mehr beobachtet.

Bei d" Nr. 785795, beringt und besendert am
25. Mirz 1999 im Revier eines unverpaarten
d', war die Seitenbachnutzung zu Beginn des
Frithjahrs noch ausgeprigter und umfasste in
der ersten Pentade der Kontrollphase 100 %
der Peilungen. Erst in der zweiten Hilfte (ab 6.
April) besetzte dieses G ein etwas flussabwiirts
gelegenes Gesangsrevier. Der Seitenbach wur-
de ab Mitte April nicht mehr aufgesucht. Ab
Anfang Mai war dieses & verpaart und zog
eine Brut erfolgreich in diesem Revier auf.

J" Nr. 464749 wurde 1997 6 km oberhalb
des spiteren Reviers als Nestling beringt und
am 26. Mirz 1999 besendert. Von Anfang an
lag der Schwerpunkt der Peilungen auf dem
Gesangsrevier am Hauptbach. Die Lage des
Reviers dnderte sich wahrend der Kontrollpha-
se kaum. Ein kleiner Seitenbach, der innerhalb
des Revieres in die Trueb miindet, wurde zwar
regelmiBig aufgesucht, aber hierauf entfielen
maximal 30 % der Peilungen. Dieses ¢ verliefy
das Revier ebenfalls unverpaart Ende April.

Ein bereits verpaartes &, Nr. 818105, wurde
am 6. April 1999 am Seltenbach beringt und

besendert. Es blieb dem Gesangsrevier entlang
des Seltenbaches wihrend der gesamten Kon-
trollperiode treu und suchte von Zeit zu Zeit
kleinere Seitenbiche auf. Im Laufe der Kon-
trollperiode sind keine nennenswerten Ver-
schiebungen des Aktionsraumes festzustellen.
Ende April konzentrieren sich allerdings 60 %
der Peilungen auf die beiden Raster im Bereich
einer Anfang Mai begonnenen Brut. Nach dem
Ausfliegen dieser Brut verlieBen & und % das
Gebiet.

2.2. Nestlingsperiode

Wihrend der letzten Phase der Nestlingspe-
riode (drittletzter bis letzter Tag vor dem Aus-
fliegen der Erstbrut) waren die Kerngebiete
gleich groB wie jene in der Revierbesetzungs-
phase (Tab. I; Mann-Whitney-U-Test: z =
~0,48, P = 0,661). Zur Abgrenzung der Ge-
sangsterritorien zur Brutzeit wurden alle Ge-
sangsfeststellungen vom Beginn der Bebriitung
bis zum dritten Tag nach dem Ausfliegen der
Jungvogel bei den acht telemetrierten Bruten
gepoolt, da die Gesangsaktivitat wahrend der
Nestlingsphase deutlich reduziert war. Bei den
so ermittelten Gesangsterritorien gab es eben-
falls keine Grofenunterschiede zur Revierbe-
setzungsphase (Tab. 1; z = ~0,18, P = 0,933).
Wiederum waren die Kerngebiete tendenziell,
aber nicht signifikant grofler als die Gesangsre-
viere (Tab. 1). Die Aktionsriume waren klei-
ner als vor der Brutzeit (Mann-Whitney-U-
Test: z=-2,9, P =0,001), da sich die Aktivitit
von ¢ und ¢ auf die nestnzhen Bereiche kon-
zentrierte.

Im Gegensatz zur Revierbesetzungsphase
nahmen die Gesangsreviere stets Teilbereiche
der Kerngebiete ein. Extraterritoriale Exkursio-
nen waren daher deutlich seltener als wihrend
der Revierbesetzungsphase und ein signifikant
groBerer Anteil der Peilungen entfiel auf das
Revier (Tab. 1; y2-Vierfelder-Test: x2 = 364,06,
P <0,001).

Die % nuizten verstirkt die nestnahen Re-
vierteile, wihrend die & zur Futtersuche hiu-
fig langere Strecken vom Nest wegflogen. Die
mittlere Peilungsentfernung lag daher an den
beiden Tagen vor dem Ausfliegen der Jungvo-
gel mit 120 = 51 m bei den & tendenziell hdher
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Abb. 3. Aktions-
rdume von zwei
besenderten &
wihrend der Re-
vierbesetzungs-
phase 1999 auf
Grundlage der

20 Telemetrie-
Peilungen pro
Tag. Kreissymbo-
le: Zahl der Pei-
lungen pro 50 x
50-m2-Raster
(1-5,6-10, 11
oder mehr). Qua-
drate: Raster mit
Gesangsfeststel-
lungen. Linke
Reihe: &" Nr.
785794, rechte
Reihe & Nr.
785795. Die dar-
gestellten Karten-
ausschnitte haben
eine Kantenlinge
von 1000 m. —
Home ranges of
two radio-tracked
males during the
period of territory
acquisition 1999
(20 bearings per
day). Dots: Num-
ber of bearings
per 50 X 50 m?2-
field (1-5, 6-10,
11 or more).
Squares: fields
with proved sing-
ing. Left: S no.
875794, right: &
no. 785795. Maps
show I % [ km?2.

o

1.04.-
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Abb. 4. Wie

Abb. 3. Linke
Reihe: d" Nr.
464749, rechte
Reihe: &' Nr.
818105. — As

Fig. 3. Left: & no.
464749, right: &
no. 818105.
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Abb. 5. Mittlere Entfernung der Peilungen vom Nest (jeweils pro Tag 20 Peilungen) bei elf wihrend der Erst-
brut besenderten Altvogeln in Abhingigkeit vom Tag nach dem Ausfliegen der Jungvdgel (Tag 0 = Ausflie-
getag). Drei Familien, bei denen & und € besendert wurden, sind im oberen Teil dargestellt (& iiber 2). Bei
den unten dargestellten Familien war jeweils nur ein Individuum besendert. M = ", W = ?; Revierwechsel:
Peilungen aus neuem Revier nicht einbezogen. — Mean distance of bearings of eleven adults during first
broods from their nests (20 bearing per day) in relation to fledging day (day 0 = fledging). Top: 3 families
with radio-tracking data from both parents (males shown above females). Bottom: 5 families with radio-
tracking data from only one parent. M = males, W = females. «Revierwechsel»: Individuals with territory
shifts, bearings from second territory not considered.
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als bei den ¢ mit 80 + 31 m (Mann-Whitney-U-
Test:n=11,z=-1,35,P=0,177; vgl. Abb. 5).
Die Aktionsraum- und Kerngebietsgrofien von
" und ? unterschieden sich jedoch nicht signi-
fikant (Kerngebiet: z = - 0,49, P = 0,727; Akti-
onsraum: z =-0,96, P = 0,545).

2.3. Fliigglingsperiode

Nach dem Ausfliegen der Jungvogel (1. bis 3.
Tag) nahmen extraterritoriale Peilungen wie-
der leicht zu (Tab. 1). Dadurch waren auch die
Aktionsraume deutlich groier als wihrend der
Nestlingsperiode (Tab. 1; Mann-Whitney-U-
Test: z=-3,58, P =0,001) und erreichten #hn-
liche Groflen wie in der Revierbesetzungspha-
se (z =-0,93, P=0,414). Die Gr6Be der Kern-
gebiete dnderte sich aber kaum (z=-1,83, P =
0,080). Dennoch waren die Kerngebiete signi-
fikant groBer als die Gesangsreviere (Tab. 1).

Fiinf Familien konnten nach dem Ausfliegen
langere Zeit verfolgt werden. Zwei davon ver-
blieben innerhalb des Nestbereiches; die Pei-
lungen unterschieden sich nicht von jenen un-
mittelbar vor und nach dem Ausfliegen (Abb.
5, Nest A und F). Die tibrigen drei Familien
verlagerten das Aktionszentrum nach und nach
an Seitenbédche. Das Gesangsrevier wurde zwi-
schen dem zweiten und sechsten Tag nach dem
Ausfliegen der Jungvogel verlassen. Die maxi-
male Entfernung vom Nest, in der die Altvogel
zusammen mit unselbststindigen Jungvogeln
beobachtet wurden, betrug in Luftlinie 550,
650 bzw. 800 m. Die tatsichlich zuriickgelegte
Strecke war aber grofier, da sich die Aktions-
rdume immer entlang der Gewdsser verlager-
ten; sie lag bei maximal 550, 750 bzw. 1100 m.
Auch wihrend der Brutpflege an diesen Seiten-
bichen wurde das Gesangsrevier regelmifig,
wenn auch nur kurz, aufgesucht. Dadurch
schwankte der Anteil der Peilungen, die auf
das Gesangsrevier entfielen, von Tag zu Tag
stark, namlich zwischen 0 und 65 %. Trotzdem
waren die Kerngebiete dieser Individuen nicht
und die Aktionsrdume allenfalls leicht groBer
als unmittelbar nach dem Ausfliegen (Tab. 1;
Wilcoxon-Rangsummentest: Kerngebiet z =
—-1,09, n = 4, P = 0,276, Aktionsraum z =
—1,47 P = 0,141). Die genutzten Bereiche wur-
den also verlagert und nicht vergrofiert.

Von den drei Familien mit Brutpflege auBer-
halb des Gesangsreviers wechselten zwei ¢ Re-
vier und Partner am 5. bzw. 10. Tag nach dem
Ausfliegen und unternahmen andernorts einen
Zweitbrutversuch. Einer der Partner kehrte
zum selben Zeitpunkt vom Seitenbach in das
Gesangsrevier zuriick, wihrend das andere &
nicht besendert war. Das dritte Brutpaar wurde
bis zum 15. Tag nach dem Ausfliegen zusam-
men mit den Jungvégeln am Seitenbach beob-
achtet und begann dann eine Zweitbrut am al-
ten Neststandort.

2.4. Fliigglingsperiode (Sichtbeobachtungen)

Auch bei einigen nicht telemetrierten Familien
konnte die Brutpflege nach dem Ausfliegen
durch Sichtbeobachtungen verfolgt werden.
Von 14 Familien aus Erstbruten, deren Aufent-
haltsort am 6. Tag bekannt war (Telemetrie
und Sichtbeobachtungen gepoolt, 1998 und
1999), hielten sich 8 im Gesangsrevier auf,
wihrend 6 an Seitenbache gewechselt hatten.
Hierbei ist zu beriicksichtigen, dafl die Wahr-
scheinlichkeit, Familien zu finden, im Ge-
sangsrevier an der Trueb deutlich groBer ist als
an den schlecht zugénglichen und uniibersicht-
lichen Seitenbichen. Insofern diirfte der Anteil
der Brutpaare, die das Brutrevier zur Jungen-
aufzucht verlassen, eher grofier sein als es auf-
grund dieser Werte erscheint.
Hochwasserereignisse  begiinstigten  eine
Verlagerung des Aktionsraumes an Seiten-
biche (jeweils Telemetrie und Sichtbeobach-
tungen gepoolt, n = 14): Traten in den ersten
vier Tagen nach dem Ausfliegen Hochwasser
auf, war die Wahrscheinlichkeit einer Aktions-
raum-Verlagerung wihrend der Brutpflege
hoher als bei normalem Wasserstand (y2-Vier-
felder-Homogenititstest: 2 = 6,17, P < 0,05).
Auch der Unterschied in der Zahl der Hoch-
wassertage nach dem Ausfliegen zwischen Fa-
milien mit bzw. ohne Aktionsraum-Verlage-
rung ist statistisch signifikant (Mann-Whitney-
U-Test: z = 2,59, P = 0,043). Demgegeniiber
hatten Hochwasser in den vier Tagen vor dem
Ausfliegen der Jungvogel keinen Einfluss auf
die Raumnutzung (32 = 2,26, P> 0,05 bzw. z =
—1,15, P = 0,345). Die Bedeutung der Hoch-
wasser wird durch die Beobachtung bestétigt,
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dass Aktionsraum-Verlagerungen im Jahr
1998, einem Jahr mit wenig Hochwassertagen,
deutlich seltener waren (2 von 8 Familien) als
im Folgejahr (4 von 6 Familien).

In Fillen, in denen dasselbe Paar eine weite-
re Brut begann, war die Verzdgerung bis zu
ihrem Beginn nicht von der Raumnutzung
wihrend der vorhergehenden Brutpflege beein-
flusst (n = §; 15,8 + 1,4 Tage bei Familien mit
Brutpflege im Revier gegeniiber 17,7 = 0,3
Tage bei Familien mit Brutpflege an Seiten-
bichen).

3. Diskussion

Die Aktionsriume aller telemetrierten Berg-
stelzen waren bedeutend grofer als die eigent-
lichen Gesangsterritorien entlang des Hauptba-
ches, an dem die Mehrzahl der Sichtbeobach-
tungen gemacht wurde. Zum Teil, vor allem zu
Beginn der Brutzeit, lagen die Kerngebiete der
Aktivitdt sogar ganz auflerhalb der Reviere.
Auch mehrere der nach dem Ausfliegen tele-
metrierten Familien verlieBen zeitweise das
Revier ganz. FEinzelbeobachtungen anderer
Bergstelzen mit Farbmarkierung an Seiten-
bichen bestitigen, daf extraterritoriale Berei-
che zumindest vor Beginn der Erstbrut und
nach dem Ausfliegen der Jungvogel regel-
méBig und hiufig aufgesucht werden. Seltener
sind dagegen entsprechende Feststellungen aus
der Bebriitungs- und Nestlingszeit (eigene
Beob.). Somit gehort auch die Bergstelze zu
den Singvogelarten, bei denen durch telemet-
rische Verfahren oder genaue Beobachtung
nachgewiesen werden konnte, daf die Aktions-
rdume deutlich gréBer als die leicht feststellba-
ren Gesangsterritorien sind (s. Einleitung). Bei
der Bergstelze befinden sich diese extraterrito-
rialen Bereiche auferhalb auch fremder Revie-
re.

Die Bergstelze gilt als eine Charakterart
schattiger, reich strukturierter Gebirgsbiche
(Glutz von Blotzheim & Bauer 1985). Die un-
tersuchten Gewisser sind daher groBtenteils als
Optimalhabitate einzustufen. Vergleiche mit
andernorts ermittelten Siedlungsdichten be-
stitigen dies, da die Dichten im Truebtal (bezo-
gen auf die Maximalzahl gleichzeitig besetzter

Reviere) iiber den fiir verschiedene deutsche
Mittelgebirge ermittelten Werten und sogar et-
was iiber den fiir das nordliche Voralpengebiet
typischen 2 Paaren/km (Glutz von Blotzheim
& Bauer 1985) liegen. Die Aktionsriume wa-
ren etwas kleiner als jene, die Weber & Hegel-
bach (1993) an Bergstelzen im Obertoggen-
burg (Kanton St. Gallen) ermittelt haben. Die
Bergstelzen finden im Untersuchungsgebiet
also giinstige Bedingungen vor. Denkbar ist
ausserdem, dass die Gesangsreviere klein ge-
halten werden konnen, weil ausreichend extra-
territoriale Ausweichgebiete zur Verfiigung
stehen.

Durch das Ausweichen auf extraterritoriale
Bereiche sind die Reviere zeitweise verwaist,
was insbesondere zu Beginn der Brutsaison,
wenn weitere ? und Konkurrenten eintreffen
konnten, nachteilig sein diirfte. Aber auch spi-
ter im Jahr bleibt die Kokurrenz um gute Re-
viere durch das stindige Eintreffen neuer Berg-
stelzen, durch umherziehende Floater und
durch Revierwechsel benachbarter Revierinha-
ber bestehen (vgl. Klemp 2002). Im Einklang
hiermit konnte Davies (1976) feststellen, dal3
Bachstelzen ihre Winterterritorien auch dann
periodisch aufsuchten, wenn sie ihre Nahrung
vollstandig auferhalb des Reviers suchten. In
gleicher Weise wechselten die Bergstelzen in
dieser Untersuchung zwischen extraterritoria-
lem Aktionsraum und Gesangsrevier hin und
her. Die Seitenbéche, die den grofiten Teil der
extraterritorialen Aktionsrdume einnahmen,
sind offenbar nicht als Bruthabitat geeignet, da
dort nie Reviere etabliert wurden. Zumindest
zeitweise scheinen jedoch wichtige Ressourcen
an den Seitenbichen die Nachteile einer re-
duzierten Revierbewachung aufzuwiegen. Ob-
wohl man mit einer Verallgemeinerung der Er-
gebnisse wegen der kleinen Stichprobe vor-
sichtig sein muss, lassen die Daten Riick-
schliisse auf die Funktion extraterritorialer Ak-
tionsrdume zu (s. Einleitung, Hypothesen III).

Kopulationen auBerhalb des Paarbundes
konnen nicht Ziel der extraterritorialen Exkur-
sionen sein, da an den Seitenbichen nie (frem-
de) Reviere bestanden. Diese Funktion haben
eher kurze «Intrusions», nicht aber die hier be-
trachteten zeitlich und raumlich umfangreiche-
ren Exkursionen. Von den Seitenbéchen liegen
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auch keine Gesangsbeobachtungen vor, so dass
deren Aufsuchen auch keine Funktion in Zu-
sammenhang mit neu eintreffenden ¢ haben
kann. Hypothese II1.2b muss deshalb verwor-
fen werden. Da sich die ¢ nahezu gleich hiufig
auBlerhalb der Gesangsreviere authielten wie
die d, eignen sich die Territorien nicht zur
Fernhaltung fremder 0" von den 2. Hypothese
III.1a ist somit ebenfalls nicht zu halten. Die
fast ausschlieBliche Aktivitdt an den Seiten-
bichen, die Nahrungssuche, macht vielmehr
eine Funktion als Nahrungsgebiet wahrschein-
lich. Zwischen den Hypothesen III.1b, 2a und
3 kann jedoch mit den vorliegenden Daten
nicht sicher unterschieden werden.

Die Anforderungen an das Nahrungsgebiet
wandeln sich im Laufe des Brutzyklus.
Wihrend der Nestlingsphase muss sehr viel
Nahrung aus einem moglichst nahe am Nest
gelegenen Gebiet zum Nest geschafft werden
(«central place foraging», Orians & Pearson
1979). AuBerhalb dieser Periode ist die Wahl
des Nahrungsgebietes flexibler, da geeignete
Nahrungsflichen auch weit abseits des Nestes
gegebenenfalls zusammen mit den fliggen
Jungvogeln) aufgesucht werden konnen; auch
lineare Strukturen mit schnell erschépftem
Nahrungsangebot sind dann nutzbar. Hierbei
konnen Seitenbiche eine wichtige Rolle spie-
fen, weil die stark abweichende Habitatstruktur
zu einer divergierenden Entwicklung des Nah-
rungsangebotes fithren diirfte, die aber eine
Nutzung nur zeitweise lohnend macht. Auch
ein geringeres Pridationsrisiko als auf den
weitfldchigen Kiesbidnken der Brutgewdsser ist
denkbar. Andererseits wire die Verteidigung
der schmalen Seitenbiche aufwindig, da die
ungiinstige Revierform zur schnellen Ent-
deckung von Findringlingen ein hiufiges Pa-
trouillieren erforderte (Eason 1992). Entspre-
chend Hypothese I11.3 konnten die extraterrito-
rialen Aktionsrdume daher gute Nahrungsge-
biete umfassen, die jedoch nicht dkonomisch
zu verteidigen sind.

Nach erfolgreichen Bruten hatte die Hoch-
wassersituation einen bedeutenden Einfluss auf
die Nutzung extraterritorialer Gebiete. Starke
Hochwasser, wie sie im Untersuchungsgebiet
zwischen Mai und Juli hiufig nach schweren,
meist lokalen Gewittern auftreten, bewirken

einerseits, dass die Verfiigbarkeit der Nahrung
reduziert ist, weil die Hauptnahrungsgebiete
einige Tage lang Gberflutet sind. Aufgrund der
hohen Stromungsgeschwindigkeit stellen sie
fiir die noch nicht voll flugfahigen Jungvogel
zudem eine physikalische Gefahr dar. Dariiber
hinaus beeinflussen sie das Nahrungsangebot
langfristig, da grofle Mengen Gerdll verscho-
ben werden. Die Abundanzen der Wirbellosen-
fauna gehen hierdurch erheblich zuriick und er-
holen sich erst Wochen spiter wieder (z.B. Im-
hof 1994). Hochwasserereignisse hatten keinen
Einfluss auf die Verlagerung der Aktionsriu-
me, wenn sie vor dem Ausfliegen der Jungvo-
gel auftraten. Insofern diirfte der langfristige
Effekt auf das Nahrungsangebot nicht auslo-
send sein. Die kurzfristige Unerreichbarkeit
der Nahrung konnte dagegen zum Ausweichen
an Seitenbédche fithren. Durch die lokale Be-
grenztheit der Gewitter haben viele Seiten-
biche normalen Wasserstand, auch wenn der
Hauptbach Hochwasser fiihrt. Auch in der Re-
vierbesetzungsphase sind durch ungiinstige
Witterungsverhiltnisse, insbesondere Nach-
wintereinbriiche, Nahrungsengpisse zu erwar-
ten. Der extraterritoriale Aktionsraum wire in
diesem Fall entsprechend Hypothese I11.2a als
eine «Nahrungsreserve» bei Ausfall der Nah-
rungsressourcen im Gesangsrevier aufzufas-
sen. Im Einklang hiermit war die Seitenbach-
nutzung in Perioden erhohten Nahrungsbedarfs
(Fligglingsperiode) bzw. geringer Nahrungs-
verfiigbarkeit (Hochwasser, Revierbesetzungs-
phase) am gréften. Vereinzelte Beobachtungen
in extraterritorialen Gebieten in Perioden ohne
Nahrungsknappheit (insbesondere Bebriitungs-
und frithe Nestlingsphase) wiren als Informa-
tionsbesuche zu deuten, bei denen eine Ver-
trautheit mit extraterritorialen Nahrungsres-
sourcen aufgebaut wird, so dass in kritischen
Phasen ein gezieltes Ausweichen moglich
wird.

In jedem Fall sind die extraterritorialen Be-
reiche als wichtiger Bestandteil der Aktions-
rdume anzusehen. Die Qualitét eines Gesangs-
reviers ist auch davon abhingig, ob und welche
Mboglichkeiten zum kurzfristigen Ausweichen
in benachbarte Bereiche bestehen. Bure$
(1995) hat gezeigt, dass Bergstelzen sehr flexi-
bel auf verdnderte Nahrungsverfiigharkeit rea-
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gieren und kurzfristig in andere Habitate wech-
seln konnen. Der Einbezug extraterritorialer
Bereiche erhoht diese Flexibilitdt weiter und
hilft so, kritische Phasen zu tiberbriicken. Auf
diese Weise gelingt es den Brutvogeln auch in
hoher gelegenen Gebieten wie dem Berner
Oberland, die Fiitterungsfrequenz bei Nach-
wintereinbriichen konstant hoch zu halten
(Marti & Breitenmoser-Wiirsten 1991). Inwie-
weit extraterritoriale Nahrungsrdume unter we-
niger strengen klimatischen Verhiltnissen als
Ausweichhabitat genutzt werden, bedarf der
Kldrung. Beobachtungen von Bergstelzen, de-
ren Nahrungsgebiete zeitweise abseits der
Brutbédche oder auBerhalb der Reviere liegen,
gibt es jedenfalls ebenso aus anderen Teilen
des Verbreitungsgebietes, darunter solchen mit
milderem Klima (z.B. Schifferli 1972, Flousek
1985). Allgemein deuten diese Daten an, dass
Vogel in ihrer Raumnutzung flexibler sind als
es aufgrund fester Reviergrenzen iiber die
ganze Saison erscheint.

Dank. Die Ala, Schweizerische Gesellschaft fiir Vo-
gelkunde und Vogelschutz, die Deutsche Ornitholo-
gen-Gesellschaft (Forschungskommission) sowie die
Ornithologische Gesellschaft Ziirich gewihrten Zu-
schiisse an die Materialkosten. Das Zoologische Mu-
seum der Universitdt Ziirich (Forschungsabteilung)
stellte bendtigte Gerite, insbesondere fiir die Tele-
metrie-Untersuchungen, zur Verfiigung. Johann He-
gelbach danke ich fiir seine vielfiltige Unterstiit-
zung. Martin Griiebler, Christian Marti und ein ano-
nymer Reviewer machten wertvolle Anregungen
zum Manuskript.

Zusammenfassung

Viele Vogelarten sind zur Brutzeit territorial. Re-
vierinhaber kénnen aber einen betrichtlichen Teil
der Aktivititsphase auflerhalb ihrer Reviere zubrin-
gen. Derartige extraterritoriale Aktionsrdume sind
bisher aus methodischen Griinden nur spérlich unter-
sucht worden. In der vorliegenden Arbeit habe ich
Daten zur Raumnutzung besenderter Bergstelzen
Motacilla cinerea aus dem Oberemmental ausgewer-
tet. Vier & konnten wihrend der Revierbesetzungs-
phase telemetriert werden, weitere 6 ¢ und 5 ? (8
Paare) in der Nestlings- und Fliigglingsperiode.

Die Aktionsrdume waren im Mittel der einzelnen
Brutphasen 2,3-5,9 ha grof (Tab. 1). Hiervon wur-
den aber nur 1,6~2,1 ha regelmiBig genutzt (>5 Pei-
lungen/0,25 ha-Raster; Kerngebiet); die Gesangsre-
viere waren mit mittleren 1,4 ha noch kleiner. Sie la-

gen zum Teil auferhalb der Kerngebiete, wurden
also in manchen Perioden nur sporadisch aufgesucht.
Dementsprechend entfielen nur 36—-87 % der Pei-
lungen auf die Gesangsreviere (Tab. 1). Schwer-
punkt der extraterritorialen Aktionsrdume waren
schmale Seitenbiche mit starkem Gefélle, wihrend
die Gesangsreviere entlang der groBeren Biche ori-
entiert waren. Besonders stark wurden extraterrito-
riale Bereiche in der Phase der Revierbesetzung
(vgl. Abb. 3, 4) und nach dem Ausfliegen der Erst-
brut (Abb. 5) — jeweils ausschlieBlich zur Nahrungs-
suche — genutzt. Drei Familien verlagerten ihren Ak-
tionsraum nach dem Ausfliegen der Jungvogel bis zu
500-1100 m vom Nest weg (Abb. 5). Hochwasser-
ereignisse kurz nach dem Ausfliegen erhohten die
Wahrscheinlichkeit der Aktionsraumverlagerung an
Seitenbiche.

Aktionsrdume territorialer Arten kdnnen demnach
wesentlich groBer als die Gesangsterritorien sein, in
denen der weit iiberwiegende Teil der Sichtbeobach-
tungen gemacht wird. Bei der Bergstelze werden ex-
traterritoriale Bereiche offenbar vor allem in Zeiten
knapper Nahrungsressourcen (Nachwintereinbriiche,
Hochwasser) alternativ oder zusitzlich zu den Re-
vieren genutzt. Diese Flexibilitit erlaubt die Besied-
lung von Gebieten mit strengem Klima und das Auf-
ziehen von mehreren Jahresbruten durch sehr zeiti-
gen Beginn der Erstbrut.
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