III an E:,::‘E an IIII
[ i ulals] o (I [

Institut fur Landschafts6kologie
der Westfélischen Wilhelms-Universitat Miinster

Landschaftsokologie

Kai Pagenkopf

Vergleichende Studien
an sibirischen Nachtigallen der Gattung Luscinia
am mittleren Jenissei — Zentralsibirien

Minster 2003



II: an ofaiferiery an :III
1 LU ﬁ ﬁ: L [
Institut fur Landschafts6kologie
der Westfalischen Wilhelms-Universitidt Miinster

Vergleichende Studien
an sibirischen Nachtigallen der Gattung Luscinia
am mittleren Jenissei — Zentralsibirien

Inaugural-Dissertation
zur Erlangung des Doktorgrades
der Naturwissenschaften im Fachbereich Geowissenschaften
der Mathematisch-Naturwissenschaftlichen Fakultat

der Westfalischen Wilhelms-Universitat Miinster

vorgelegt von

Kai Pagenkopf

aus Nordhorn
- 2003 -



Dekan: ......ccccc Prof. Dr. H. Kerp

1. Gutachter:.....ccoooveeiiiiiiieiee, Prof. Dr. H. Mattes
2. Gutachter:......ccovveeeieiieiieiee, Prof. Dr. G. Schulte
Tag der mindlichen Prifung:......... 23.07.2003

Tag der Promotion:.........cccccceeeennes 23.07.2003



~-Russland ist nicht die Titanic, Russland ist der Eisberg!*
Gerd Ruge

Vorwort und Dank

Wenn man zwei Sommer in der sibirischen Einsamkeit verbracht hat, weit Abseits der Zivilisation,
vor Herausforderungen gestellt, die in unseren Gefilden undenkbar sind, hat man mehr zu berich-
ten als Einzelheiten aus dem Leben der sibirischen Nachtigallen. Zu unmittelbar werden die Prob-
leme erfahren, die aus dem Zusammenleben einer kleiner Gruppe enthusiastischer Forscher in
unwirtlicher Natur resultieren. Heerscharen von Micken, Braunbaren, eine renitente Birokratie, die
tagliche Notwendigkeit zur Nahrungsbeschaffung und nicht zuletzt der strikte Zeitplan auf der Sta-
tion haben so manche wissenschaftliche Untersuchung vereitelt, die ich in Unkenntnis der Bedin-
gungen in Zentralsibirien begeistert-naiv im heimischen Biro geplant hatte.

Dennoch standen trotz aller Unbilden und Gefahren auf der biologischen Feldstation von Mirnoje
stets die wissenschaftlichen Tatigkeiten im Vordergrund. Abends um 20:00 Uhr begann das Fang-
programm, das die ganze Nacht und den folgenden Vormittag in Anspruch nahm. Der Rest des
Tages wurde fir die Erledigung der alltaglichen Aufgaben wie Holzhacken, Wasser holen und Fi-
schen verwandt. Bei einer ausreichenden Anzahl von Mitarbeitern war es moglich, im Schichtdienst
zu arbeiten, meist jedoch war die Besetzung der Station nur diinn, so dass vier Stunden Schlaf an
einem Stlick eher eine positive Ausnahme waren.

Wir alle sind in Sibirien bis an die Grenzen unserer Leistungsfahigkeit gegangen. Trotzdem oder
gerade deshalb war die Zeit in Mirnoje ein unvergessliches Erlebnis, das meine Begeisterung flr
das ,schlafende Land“ verstarkt hat und mich hoffen lasst, auch in Zukunft in Sibirien tatig zu sein.
Vielleicht gelingt es mir mit der vorliegenden Arbeit, ein wenig von der Faszination zu vermitteln,
die die Forschung und das Leben in der Wildnis mit sich bringt. Alle Mihen werden durch die Ein-
blicke in ein unberiihrtes Okosystem reichlich belohnt.

Auch mit einer gehorigen Portion Abenteuergeist ist es natirlich nicht mdglich, ein so umfangrei-
ches Vorhaben ohne die Unterstiitzung hilfreicher Menschen anzugehen. Eine vollstandige Wirdi-
gung all derer, die mich mit Rat und Tat unterstiitzten, sprengte den Rahmen dieser Zeilen. Stell-
vertretend fir sie alle danke ich folgenden Personen aufs Herzlichste:

Mein besonderer Dank gilt meinen Eltern, deren Geduld ich in den letzten Jahren arg strapazieren
musste. Ungeachtet dessen unterstitzten sie mich sowohl finanziell als auch ideell bedingungslos.
Ohne das Wissen um diesen Ruckhalt hatte ich die Arbeit nicht beginnen kdnnen, ohne ihr Ver-
trauen waére sie noch immer nicht fertig.

Dr. Oleg V. Bourski, der Leiter der Biologischen Station von Mirnoje, ermdglichte mir den Feldauf-
enthalt, half mir bei der Erledigung der Formalitaten, unterwies mich in der auf der Station gelbten
wissenschaftlichen Methodik und in den Fahigkeiten des Uberlebens in der Wildnis, lehrte mich,
was harte korperliche Arbeit bedeutet und tat sowohl in Mirnoje als auch in vielen Gesprachen in
Moskau und Minster alles, um mein Vorhaben zum Erfolg zu fiihren. Ihm, seiner Frau Sanya und
seiner Tochter Walya, die sich nicht weniger aufopferten, danke ich fiir inre Freundschaft und alles,
was sie fur mich und meine Arbeit getan haben.

Neben der Familie Bourski unterstitze mich in Russland ein starkes Team. Auf der Station in Mir-
noje halfen viele Wissenschaftler und Praktikanten beim Fangprogramm. Von ihnen seien Wladimir
Archipow und Pjotr Glasow (beide Moskau), die viele Daten beisteuerten und manchen tristen Ar-
beitstag aufhellten, namentlich erwahnt. Besonders wertvoll war die Unterstitzung von Patrick
Leopold und Christian Welscher (beide Munster), die weite Teile der umfangreichen Volierenexpe-
rimente bestritten und sich weder von Kriebelmicken noch von sengender Hitze von ihrer Hilfe fur
meine Arbeit abbringen lielen. Administrative Unterstitzung erfuhr ich in Moskau von Boris I.
Scheftl und seiner Frau Antonia, in der Provinzkapitale Bor von Andrei Sviderski und seiner Frau
Swetlana. Wichtiger noch als ihr unermidlicher Kampf gegen die russische Birokratie wurde mir
ihre Freundschaft.

Die herausragende Rolle, die Dr. Oleg V. Bourski in Russland flir das Gelingen meiner Arbeit spiel-
te, Ubernahm in Munster Prof. Dr. Hermann Mattes. Als erster Gutachter stellte er nicht nur das
Thema, sondern knupfte auch fur mich die ersten Kontakte nach Mirnoje. Ihm verdanke ich mein
Interesse an Sibirien. In langen Gesprachen gelang es ihm, meine Vorstellungen von sibirischen



Avizonosen zu kanalisieren und seine wertvollen Hinweise halfen mir aus so mancher inhaltlich-
fachlicher Verlegenheit.

Herrn Prof. Dr. Gerd Schulte danke ich fiir seine Tatigkeit als Zweitgutachter.

Ein Stipendium aus Mitteln der Graduiertenférderung der Westfalischen Wilhelms-Universitat
Minster sowie ein Aufstockungsstipendium zur Deckung der Reisekosten des Deutschen Akade-
mischen Austauschdienstes (DAAD) unterstiitzte die Arbeit finanziell.

Meine Freundin Gabi Jonas verwendete ihre knapp bemessene Freizeit mit umfangreichen Litera-
turrecherchen und der Durchsicht des Literaturverzeichnisses. Ob ihrer fachlichen Kompetenz und
ihrer bewundernswerten Beharrlichkeit gelang ihr die Dechiffrierung jeder kryptischen Literaturan-
gabe und die Beschaffung jeder von mir bendtigten Verdéffentlichung. Mehr noch aber danke ich ihr
fur ihr liebevolles Verstandnis und ihre Mihen, die sie auf sich nahm, um mich im Alltag zu entlas-
ten.

Mdunster, im Juni 2003
Kai Pagenkopf
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Einfiihrung 1

1. Einfiihrung

Die Gattung der Nachtigallen (Luscinia) ist in Zentralsibirien mit vier Arten vertreten: dem Blaukehl-
chen (Luscinia svecica), dem Rubinkehlchen (L. calliope), der Schwirrnachtigall (L. sibilans) und
der Blaunachtigall (L. cyane).

Alle vier Arten sind Bewohner des palaarktischen borealen Nadelwaldes und briiten bevorzugt in
produktiven Talniederungen und Flussauen. Nur das Blaukehlchen ist auch im europaischen Teil
weit verbreitet und konnte sein Areal sogar nach Mitteleuropa ausdehnen. Das Rubinkehichen
britet vom Ural an ostwarts, Schwirr- und Blaunachtigall sind ostpalaarktische Arten. Besonders
Uber die beiden letztgenannten ist wenig bekannt, da sich weite Teile ihres Areals in den schwer
zuganglichen Gebieten der ausgedehnten asiatischen Taiga befinden. Auflierhalb der Brutzeit kann
das Rubinkehlchen nur sehr selten in Europa beobachtet werden (Zusammenstellung bei BARTHEL
1996), selbiges gilt fiir die Blaunachtigall (LEWINGTON et al. 1991). Die Schwirrnachtigall ist westlich
ihres Brutgebietes weitgehend unbekannt. Sie findet sich in keinem europaischen Feldfiihrer und
wird nicht einmal in den beiden Handbiichern von GLUTZ & BAUER und CRAMP erwahnt. Der ent-
sprechende Band des Handbuchs der Végel der Sowjetunion von ILICHEV & FLINT wird, wenn G-
berhaupt, erst in den nachsten Jahren erscheinen und auch die gangigen Fachzeitschriften haben
die Art bisher ignoriert. Verfliigen wir zur Zeit also nur Uber unbefriedigende Kenntnisse Uber das
Rubinkehichen, die Schwirr- und Blaunachtigall, sollte man zu mindest detaillierte Aussagen Uber
das Blaukehlchen erwarten, da es sogar in Mitteleuropa britet. Und tatsachlich finden sich in der
Literatur umfangreiche Ausfiihrungen Uber diesen Vogel. Allerdings muss man bericksichtigen,
dass der Verbreitungsschwerpunkt der Art in der Taiga liegt und sie in Mittel- und Nordeuropa in
Habitaten auftritt, die ihrem eigentlichen Lebensraum nur bedingt entsprechen. Zum einen unter-
scheidet sich die Habitatstruktur selbst in der Taiga Skandinaviens wegen deren Lage an der Peri-
pherie des Bioms des borealen Nadelwaldes nicht unerheblich von der, die in der zentralen Taiga
am mittleren Jenissei anzutreffen ist, zum anderen muss das Blaukehlchen in Europa nicht mit
seinen nahen Verwandten, Rubinkehlchen, Schwirr- und Blaunachtigall, in Konkurrenz treten. Wir
dirfen auch nicht vergessen, dass natlrliche Flussauen breiter Strdme in Europa nicht mehr exis-
tieren, es uns also an geeigneten Objekten fehlt, das Leben dieser Vogel in einer natirlichen Um-
welt zu studieren. Somit ist das Wissen selbst Giber diese Art begrenzt. Da aber das Blaukehlchen
zu den bedrohten Vogelarten gehort, es wird in der aktuellen Roten Liste als gefahrdet eingestuft
(WITT et al. 1996), sollte keine Mdéglichkeit ungenutzt bleiben, unsere Kenntnisse iber seine Habi-
tatanspriiche zu vergréfRern.

Die Nachtigallen der Gattung Luscinia stellen eine der interessantesten Artengruppen der Taiga
dar: die vier Spezies sind nahe verwandt und nutzen ahnliche Habitate, die sich allesamt durch
dichte Vegetation und hohe jahreszeitliche Dynamik auszeichnen. Weitgehend ungeklart ist die
Frage, wie sich die Arten untereinander in ihren 6kologischen Anspriichen abgrenzen, welche
Ressourcen sie gemeinsam nutzen, um welche Habitatstrukturen oder Nahrungsgrundlagen zwi-
schenartliche Konkurrenz besteht und wie die Konflikte zwischen den Arten gelést werden. Eine
solche 6kologische Abgrenzung ist dem Exklusionsprinzip zufolge, das unterschiedliche Anpas-
sungen nahe verwandter und im gleichen Lebensraum vorkommender Arten fordert, unabdingbar
(z.B. REMMERT 1992). Die vorliegende Arbeit versteht sich als ein Beitrag zur Losung dieser Fra-
gen, will aber zugleich anhand eines umfangreichen Materials, wie es fiir diese Artengruppen bis-
lang noch nicht vorgelegt worden ist, grundlegende Daten liefern, die fir weitere Studien an dieser
hochinteressanten Artengruppe unabdingbar sind.

Zur besseren Lesbarkeit werden in dieser Arbeit die kyrillischen Zeichen in der deutschen
Transkription wiedergegeben, nicht in der wissenschaftlichen Transliteration, die viele Sonderzei-
chen enthalt und somit fir den ungelibten Leser schwer verstandlich ist (z.B. ,Jenissei“ statt ,Eni-
sej“). Autorennamen werden gelegentlich in der englischen Transskription angegeben, wenn ihre
Arbeiten in englischer Sprache erschienen sind oder sie aus anderen Griinden entsprechend bib-
liographiert wurden. Bei unterschiedlichen Ubertragungen eines Autorennamens im Schrifttum
wurde die Schreibweise behutsam angeglichen (z.B. einheitlich ,Stegmann® statt ,Schtegmann®,
,Stegman* oder ,Stegman*). Dies muss bei der Literaturrecherche beachtet werden! Im Deutschen
gangige Worter und Namen wie z.B. ,Moskau“ oder ,Sibirien“ werden beibehalten.
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2. Kurzvorstellung der vier Nachtigallenarten

Die Diskussion um die systematische Stellung der behandelten Arten ist keinesfalls beendet. In-
zwischen hat es sich durchgesetzt, alle vier Arten zur Gattung Luscinia zu stellen (so Voous
1977), aber lange Zeit wurden sie in separaten Gattungen gefiihrt und beschrieben: Rubinkehl-
chen als Calliope calliope GouLD 1835, Blaukehichen als Cyanosylvia svecica BREHM 1828,
Schwirrnachtigall als Pseudoaedon sibilans SWINHOE 1863 und schlieflich Blaunachtigall als Larvi-
vora cyane PALLAS 1776 (WOLTERS 1983).

HAFFER (in GLUTZ & BAUER 1988) stellt die Familie der Drosselvogel (Turdidae) den eigentlichen
Fliegenschnappern (Muscicapidae) gegenuber und folgt mit seiner Einteilung der Turdidae in die
Unterfamilien Erithacinae (zu denen er die Gattung Luscinia stellt) und Turdinae der klassischen
Auffassung, verweist jedoch bereits auf die molekulargenetischen Arbeiten von SIBLEY & AHLQUIST
(1985, 1990). Die Ansicht dieser Autoren, nach der die Erithacinae (,Erdsanger®) naher mit den
Fliegenschnappern als mit den eigentlichen Drosseln verwandt sind, wird inzwischen allgemein
geteilt (FRANZ 1998). Tabelle 1 stellt einige wichtige Klassifizierungsvorschlage vergleichend dar.

Tabelle 1: Stellung der behandelten Nachtigallen im natiirlichen System, Vorschldge verschiedener Autoren

WOLTERS (1983) HAFFER (1988) SIBLEY & AHLQUIST (1990)

Ordnung Passeriformes Passeriformes Passeriformes
Unterordnung Passeres Passeres (Oscines)
Teilordnung Passerida
Uberfamilie Muscicapoidea
Familie Muscicapidae Turdidae Muscicapidae
Unterfamilie Erithacinae Muscicapinae
Tribus Saxicolini

Calliope
Gattung P?é z’(;g‘?g (‘;Ijn Luscinia Luscinia

Larvivora

Rubinkehlchen

wiss.: Luscinia calliope (Syn. Calliope calliope); engl.: Siberian Rubythroat; russ.: ConoBein-kpacHoLuelika; franz.: Calliope
sibérienne; niederl.: Roodkeelnachtegaal

Die leuchtend rote, dezent schwarz-braungrau umrahmte Kehle und die herrliche Stimme, die
PALLAS veranlasste, die Art nach der griechischen Muse des Gesanges und der epischen Dich-
tung, Calliope, zu benennen, machen das Rubinkehlchen zu einem Juwel der Taiga. Das Rubin-
kehlchen brutet vom Ural an ostwarts bis Kamtschatka und zur japanischen Insel Hokkaido; wahr-
scheinlich brutet es auch auf den Kommandeur-Inseln (WANNHOFF 1996). Es reiht sich lediglich mit
einem vorgeschobenen Brutplatz bei Perm unter die europaischen Brutvégel ein. Trotz des gro3en
Verbreitungsgebietes kommt es zu keiner Ausbildung klar differenzierter Unterarten (BARTHEL
1996), gelegentlich werden aber die etwas groferen Vogel der Halbinsel Kamtschatka als L. c.
camtschatkensis (GMELIN 1789) abgetrennt. Nach einigen Autoren bildet auch die isolierte Popula-
tion im Nordwest-Tsinghai und Kansu in China als L. c. beicki (MEISE 1934) eine eigene Unterart,
die sich durch einen etwas langeren Schwanz und rundere Fligel auszeichnen soll (CRAMP 1988,
DEMENTEV & GLADKOV 1968). PORTENKO (1937) schliel3lich schlagt die auf Sachalin brutenden
Végel der Unterart L. c. sachalinensis zu.

Die Art besiedelt fast ausschlieBlich die Taigazone. Im Norden féllt die Arealgrenze mit dem Uber-
gang der Taiga in die Waldtundra zusammen, im Sidden Westsibiriens und der Mongolei mit dem
Ubergang zur Waldsteppe (PIECHOCKI & BoLoD 1972). In Ostasien werden Altai, GroRer und Klei-
ner Chingan, Kentei und Changai besiedelt, Korea wird aber wohl nicht erreicht. Eine sudliche
Verbreitungsinsel befindet sich in Zentralchina (Abbildung 1, A). Das Rubinkehlchen bildet ge-
meinsam mit dem Himalayarubinkehlchen (Luscinia pectoralis) eine Superspezies (CRAMP 1988).

Das Uberwinterungsgebiet erstreckt sich von Ostindien (Assam) und Nepal im Westen (iber den
Norden Indochinas (z.B. MEY 2000), der chinesischen Sudkuste und Taiwan bis zu den Philippinen
im Osten.
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Wie bei anderen Arten, die in Slidost-Asien tberwintern, erfolgt der Herbstzug vermutlich zunachst
entlang der grof3en zentralasiatische Gebirge in West-Ost Richtung, bevor eine sidliche Richtung
eingeschlagen wird. Allerdings erscheinen nach ALl & RIPLEY (1987) Rubinkehlchen selten aber
regelmafig als Durchziigler im zentralindischen Bharatpur, Ratschastan (siehe auch die Beobach-
tung zweier Rubinkehlchen von TEHSIN & KULSHRESHTHA (1989) in Udaipur, Ratschastan). Dies
lasst vermuten, dass zumindest einige Individuen (oder gar Populationen?) einen anderen Zugweg
wahlen; jedoch ist das Rubinkehichen kein regelmafiger Durchzlgler in Zentralasien, so dass eine
westliche Umgehung des zentralasiatischen Gebirgssystems unwahrscheinlich erscheint.

Im Gegensatz zu vielen anderen ostpalaarktischen Arten verfliegt sich das Rubinkehlchen ausge-
sprochen selten nach Europa. AufRerhalb Russlands sind bislang nur 18 akzeptierte Nachweise
erbracht worden, von denen lediglich 9 aus den Jahren nach 1950 stammen (BARTHEL 1996). Aus
Deutschland liegt eine Beobachtung eines Mannchens im 1. Kalenderjahr auf Helgoland vor, die
aus dem November des Jahres 1995 datiert (HEISER 1996).

Blaukehlchen

wiss.: Luscinia svecica (Syn. Cyanosylvia svecica); engl.: Bluethroat; russ.: Bapakywka; franz.: Gorgebleue a miroir; nie-
derl.: Blauwborst

Das Blaukehlchenmannchen der in Sibirien beheimateten Nominatform besitzt im Vergleich zu
denen des westeuropaischen ,cyanecula“-Unterartenkreises einen roten Stern inmitten der leucht-
endblauen Kehlzeichnung. Wie das Rubinkehlchen ist das Blaukehlchen ein ausgezeichneter
Sanger. Die Sami in Nordskandinavien bezeichnen es als ,Vogel mit den tausend Zungen*
(ScHMIDT 1995) und weisen damit auf den charakteristischen Spottgesang hin. ScHMIDT (ebd.)
listet 98 Vogelarten auf, deren Gesange vom Blaukehlchen imitiert werden. Seine Aufzahlung lasst
sich durch weitere Arten wie z.B. Wanderlaubsanger (Phylloscopus borealis) erganzen; Beobach-
tungen aus Mirnoje lassen vermuten, dass auch die Gesange von Arten aus dem Winterquartier in
das Repertoire eingebaut werden.

Das Blaukehlchen ist mit etwa 10 Unterarten, deren Abgrenzung strittig ist (FRANZ 1998, vgl. auch
QUESTIAU et al. 1998), transpalaarktisch verbreitet (Abbildung 1, B). An den Kisten Alaskas er-
reicht es sogar den westlichen Rand der Nearktis. Die ndrdliche Verbreitungsgrenze entspricht in
etwa der Strauchtundra, die sudliche Grenze reicht bis in die Steppenzone; stdlichere Gebirge
sind inselartig besiedelt (Spanien, Nordost-Kaukasus, Pontische Gebirge und Zentralarmenisches
Plateau). Auffallig ist das Fehlen der Art in der Waldzone des Altai und des Sidostsibirischen Ge-
birgslandes, was gelegentlich durch die Konkurrenz zum Rubinkehlchen erklart wird, das hier sei-
nen Verbreitungsschwerpunkt hat (GROTE 1941). In der Region um Mirnoje kommt nur die Nomi-
natform Luscinia svecica svecica mit ihrem roten ,Stern“ auf blauer Kehle vor, die im sidlichen
Zentralsibirien beheimatete Unterart L. s. saturatior erreicht die mittlere Taiga nicht (PAGENKOPF et
al. einger.).

Dir 6stlichen Blaukehlchen sind Langstreckenzieher, die bevorzugt auf dem indischen Subkonti-
nent (bis 20°N) Uberwintern. Einzelne Voégel erreichen Sri Lanka und die Andamanen (CRAMP
1988). Die Ost-West-Ausdehnung des Uberwinterungsgebietes der gesamten Art erstreckt sich
von Senegambien Uiber Athiopien, Israel und Syrien im Westen bis Siidost-China und gelegentlich
Hondo im Osten.

Schwirrnachtigall

wiss.: Luscinia sibilans (Syn. Larvivora sibilans, Pseudoaedon sibilans); engl.: Red-tailed Robin, Swinhoe’s Robin, Rufous-
tailed Robin; russ.: Conosen-cBucTyH; niederl.: Fluitnachtegaal

Die in beiden Geschlechtern rot-braune Schwirrnachtigall erinnert anders als die drei Ubrigen Ar-
ten, bei denen zu mindest die Mannchen auffallig farbenfroh sind, noch am ehesten an die in Mit-
teleuropa heimischen Nachtigallen (Luscinia megarhynchos) und Sprosser (Luscinia luscinia).
Daher wird sie von VAURIE (1955) auch als mit diesen beiden Arten nachstverwandt bezeichnet.
Nach SHAw (1936) lassen sich die Geschlechter an der Farbung des Schwanzes unterscheiden;
der des Mannchens soll ,heller oder kastanienfarbener” sein als der des Weibchens (SHAwW 1936,
S. 694, eigene Ubersetzung). Dieses Merkmal eignet sich bei Freilandbeobachtungen sicher nicht
zur Unterscheidung der Geschlechter, und auch bei Fanglingen in der Hand ist es in der Regel
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nicht brauchbar (eigene Beobachtungen). So wird es auch bei DEMENTEV & GLADKOV (1968) nicht
erwahnt.

Den Namen erhielt die Schwirrnachtigall wegen ihres schwirrenden, einténigen Gesanges, der fir
das menschliche Ohr nichts mit den komplexen und wohlténenden Gesangen der anderen Nachti-
gallen gemein hat. So schreibt SWINHOE (1861), der anglo-indische Ornithologe und Konsul auf
Taiwan Uber seine erste Begegnung mit der Art:

“When | first heard the note, | could scarcely believe it to be that of a bird, so like was it to
the single chirp of the grasshopper; but, creeping on my hands and knees into the thicket, |
got a view of the little fellow hopping about, and looking much like a Robin. He would some-
times shake his tail up and down, at others he would throw it up, expanding and closing it.
When two of them came together, the sibilant note was repeated more hurriedly and loudly,
and then much resembled the chirrup of a shrew mouse.." (SWINHOE 1861, S. 34).

Die Schwirrnachtigall ist fast ausschlie3lich auf das Gebiet der Russischen Fdderation beschrankt
(KNYSTAUTAS 1993). Sie besiedelt die sudliche Taiga (ROGACHEVA 1992), Ostsibirien und den Si-
den Zentralsibiriens (Abbildung 1, C). Auf hochproduktiven Standorten entlang des Jenisseis stoRt
sie in die mittlere und ndrdliche Taiga vor, sogar der Polarkreis wird Uberschritten. Die mittlere
Ewenkentaiga ist nicht besiedelt. Uber das Lenaknie erstreckt sich das Verbreitungsgebiet im Os-
ten bis an das Japanische Meer. Die Art ist im Westsajan haufiger als im Ostsajan. Sie ist eine
typische ostpaldarktische Art, die die Faunenscheide am Jenissei nach Westen nicht Uberschreitet.
Allerdings breitet sich die Art nach Westen aus, noch zu Beginn des zwanzigsten Jahrhunderts
kam sie in der Region von Krasnojarsk, wo sie heute haufig ist, nicht vor (JOHANSEN 1955). Die
Schwirrnachtigall gehért wie das Rubinkehlchen dem sibirischen Faunenelement an (STEGMANN
1938), jedoch wird sie, wie auch die nachfolgende Blaunachtigall, den sudlichen Taigaarten zuge-
ordnet. Beide besitzen verwandte Formen in China und im Himalaja (ders. 1932).

Schwirrnachtigallen Uberwintern in Studost-Asien, wohl &stlicher als die drei anderen Vertreter der
Gattung. In Indien wurde die Art noch nicht nachgewiesen (ORIENTAL BIRD CLUB 2001).

Blaunachtigall

wiss.: Luscinia cyane (Syn. Larvivora cyane); engl.: Siberian Blue Robin; russ.: Cunnii conosei; franz.: Rossignol bleu;
niederl.: Blauwe Nachtegaal

Das Mannchen der Blaunachtigall gehért zu den wenigen Végeln der Palaarktis mit ganzlich blauer
Oberseite. Diese kontrastiert zur sehr hellen, fast rein weillen Unterseite, braunliche Flanken wie
beim Blauschwanz (Tarsiger cyanurus) sind nicht vorhanden. Die Weibchen sind ausgesprochen
schlicht gezeichnet mit vorherrschenden Beigetdnen. Die von LEWINGTON et al. (1991) erwahnte
blaue Zeichnung auf Oberschwanzdecken, Blrzel und Schwanz kommt wohl seltener vor, als die
genannten Autoren annehmen. Der Gesang ist wohltdnend und erinnert mit ihren explosiven Ele-
menten durchaus an Nachtigall oder Sprosser.

Die Blaunachtigall ist wie die Schwirrnachtigall eine ostsibirische Art der stdlichen Taiga, deren
Verbreitungsgebiet sich in zwei Unterarten vom Altai zum Japanischen Meer erstreckt und im Su-
den die Mongolei erreicht (PIECHOCKI & BoOLOD 1972). In der Region um Mirnoje brutet die Nominat-
form Luscinia cyane cyane. Sie dringt entlang des Jenisseis somit weiter nach Norden vor, als
DEMENTEV & GLADKOV (1968) annehmen.

Die Unterart bochaiensis britet im mittleren und unteren Amurbecken, in Ussurien (CHOCHRJAKOW
& SCHOCHRIN 2002) sowie auf den japanischen Inseln Hokkaido und Honshu; sie soll sich durch
geringere GréRe und intensivere Farbung von L. c. cyane unterscheiden (VAURIE 1959, CLEMENTS
2000 zit. in MeY 2000); wegen der nur geringen und nicht eindeutigen Unterschiede zur Nominat-
form ist die Abtrennung dieser Unterart nach einigen Autoren (z.B. Mey 2000) jedoch nicht ge-
rechtfertigt, so dass die Blaunachtigall vielleicht eine monotypische Art ist (so auch CRAMP 1988).
Sowohl Sachalin als auch die Kurilen werden besiedelt (NETSCHAJEW 1991), zudem findet sich ein
inselhaftes Vorkommen auf Kamtschatka. Im Nordwesten wird die Podkamenaja Tunguska uber-
schritten; der norddstlichste Punkt des geschlossenen Verbreitungsgebietes liegt nérdlich von Ma-
gadan (Abbildung 1, D). Im Norden ist die sudliche Subzone der mittleren Taiga nur dinn besie-
delt. Die Blaunachtigall breitet sich zur Zeit nach Westen aus (ROGACHEVA 1992). Die Uberwinte-
rungsgebiete der Art liegen in Slidost-Asien.
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STEGMANN (1938) ordnet die Blaunachtigall dem chinesischen Faunenelement zu. Sie bildet eine
Superspezies mit der Indischen Blaunachtigall (Luscinia brunneus) (CRAMP 1988). KLEINSCHMIDT
(1910, zit. in Glutz & Bauer 1988) stellt sie jedoch gemeinsam mit der Schwirrnachtigall und der
Indischen Blaunachtigall wegen der unscheinbaren Zeichnung der Weibchen in eine Artengruppe.

Rubinkehichen Blaukehichen

Schwirrnachtigall Blaunachtigall

Abbildung 1: Brut- und Uberwinterungsgebiete (dunkelgrau) der vier Nachtigallenarten in der Paliarktis (nach ver-
schiedenen Autoren). Der schwarze Punkt bezeichnet die Lage von Mirnoje
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3. Untersuchungsgebiet

Die Untersuchungen wurden an der zentralsibirischen Biologischen Station von Mirnoje am mittle-
ren Jenissei durchgefiihrt. Die hochinteressante biogeographische Lage (Abbildung 2), die reiche
naturraumliche Ausstattung der weitgehend ungestorten, breiten Aue und das langjahrige For-
schungsprogramm der russischen Akademie der Wissenschaften zeichnen das Untersuchungsge-
biet aus und sollen im Folgenden naher betrachtet werden.

3.1 Physiogeographische Einordnung

Sibirien, benannt nach dem Tatarenkhanat Sib-Ir", erstreckt sich auf einer Flache von 11 Mio. km?
vom Uralgebirge ostwarts bis zum Pazifik, wenn auch die Russen die 6stlichen Regionen am Ja-
panischen und Ochotskischen Meer sowie Kamtschatka und die Tschuktschenhalbinsel als ,Russ-
lands Ferner Osten” von Sibirien abgrenzen (WEIN 1999).

Geomorphologisch lasst sich Sibirien recht gut in das Westsibirische Tiefland und das Mittelsibiri-
sche Hochland mit seinen 6stlich (kaledonisch) und stdlich (altalpidisch) vorgelagerten Gebirgszu-
gen trennen. Hingegen ist der Begriff ,Zentralsibirien* geomorphologisch problematisch und wird in
der Regel auf die administrative Einheit des Krasnojarskij Kraij angewendet. Dieses Verwaltungs-
gebiet mit der Hauptstadt Krasnojarsk erstreckt sich von der Taymir-Halbinsel im Norden bis in die
Gebirgsregionen des Sajan und des Altai im Siiden. Es nimmt mit 2,4 Mio. km® etwa 14,7 % der
Russischen Fdderation ein und ist Uber 6 2 mal groRRer als die Bundesrepublik Deutschland. Das
bestimmende Landschaftselement der Region ist der Jenissei, der mit einer Lange von 4.092 km
und einem Einzugsgebiet von 2,58 Mio. km® zu den fiinf machtigsten Stromen der Erde zahlt.

Tundra

noérdliche Taiga

sudliche Taiga

Steppe
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Abbildung 2: geographische Lage Mirnojes im Uberschneidungsbereich west-6stlicher sowie nord-siidlicher Regi-
onen

Der Fluss Jenissei bildet die natirliche Grenze zwischen Westsibirien und dem Mittelsibirischen
Hochland. Gleichzeitig markiert er den Ubergang von der Westpaldarktis zur Ostpaldarktis
(JOHANSEN 1954/55), der weltweit 1angsten kontinentalen Grenze zweier zoogeographischer Regi-
onen (Abbildung 2). Um die physio- und tiergeographischen Besonderheiten Zentralsibiriens im
Spannungsfeld der westlichen und dstlichen Grofdregionen wirdigen zu kénnen, sollen beide im
Folgenden kurz betrachtet werden.

' Wohl aus dem Tatarischen fiir ,Schlafendes Land*, vielleicht aus dem Ewenkischen fiir ,Grofter Wald*
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Das Westsibirische Tiefland vom Ural bis zum Jenissei ist ein flaches, sich auch heute noch sen-
kendes mesozoisches Becken, das im Pleistozan wohl nicht vereiste, aber von wasserundurchlas-
sigen Lehmen bedeckt wurde. Die Existenz eines durch Eisdamme aufgestauten riesigen Sees,
der einen Grofdteil des Westsibirischen Tieflandes einnahm, scheint gesichert, wenngleich die
momentane Datenlage eine genaue Datierung sowie die tatsachliche Lage nicht zuldsst
(LIouBIMTSEVA et al. 0.J.). Die alluvialen und lacrusten Sedimente lagern Uber einer herzynischen
Plattform, die an den sudlichen Randern L6R oder I6R&hnlichen Sedimenten Platz macht (vgl.
APLONOV 1995).

Das Westsibirische Tiefland wird vom Ob-Irtysch-System entwassert, das wegen der schwierigen
Abflussbedingungen im Frihjahr, wenn die aus dem Suden anstrémenden Wassermassen vom
Eis im Norden aufgestaut werden, weite Teile Westsibiriens tberfluten und so zusammen mit den
edaphischen Verhaltnissen (Lehm, Permafrost) und dem recht humiden Klima (500 mm Nieder-
schlag/a) das grofite Moorgebiet der Erde mit 40 % der weltweiten Torflager formen. Moore neh-
men hier 50 %, in manchen Regionen sogar 80 % der Flache ein (SCHROEDER 1998). Begunstigt
durch Waldbrande vergréRert sich ihre Flache jahrlich um 10.000 ha. Die Vermoorung begann im
postglazialen Subarktikum vor 10.000-12.000 Jahren mit einem Maximum vor 7.000-8.000 Jahren.
Das Aufwachsen von Torfmoosen (v.a. Sphagnum fuscum) erhéhte den Grundwasserspiegel und
vernasste die umliegenden Walder noch starker. Die Moore sind meist als Strangmoore ausgebil-
det, auf deren Strangen Waldkiefern (Pinus sylvestris in der Kimmerform willkommii) wachsen.
Der in Westsibirien vorherrschende Waldtyp ist die Dunkle Taiga mit Sibirischer Fichte (Picea obo-
vata), Sibirischer Arve (Pinus sibirica)2 und Sibirischer Larche (Larix sibirica). Auf nahrstoffreichen
Standorten und in der sudlichen Taiga tritt die Sibirischer Tanne (Abies sibirica) hinzu (WALTER &
BRECKLE 1994).

Ostlich des Jenisseis erstreckt sich das Mittelsibirische Hochland mit seinen Héhenziigen und
Kettengebirgen. Auf der Alten Masse (Angaraland) lagern paldozoische und mesozoische Sedi-
mente, die im Tertidr gehoben wurden. Das Klima ist weit weniger feucht als in Westsibirien; um
den Kaltepol im Jana- und Lenabecken ist es mit einem Jahresniederschlag von weniger als
250 mm als ausgesprochen arid zu bezeichnen. Entsprechend nehmen Moore nur etwa 5-10 %
der Flache ein. Die flr Westsibirien so charakteristische Dunkle Taiga findet sich wegen der dort
erhdhten Luftfeuchtigkeit nur in Flusstalern und auf den Bergen. Es dominiert die Helle Taiga mit
Daurischer Larche (Larix dahurica) und geringer Beimischung der Sibirischen Fichte, die als
Praglazialrelikt zu betrachten ist. Weite Teile der Taiga stocken auf 250-400 m machtigem Per-
mafrostboden, der nur 10-50 (100) cm im Sommer auftaut. Wegen der haufig Gber 1 m machtigen
Schneedecke tritt geschlossener Permafrost in Westsibirien erst nérdlich des 64. Breitengrades
auf.

Wie bereits erwahnt, verlauft die Faunenscheide zwischen der West- und der Ostpalaarktis etwa
entlang des Jenisseis (auch eine Florenscheide Iasst sich nachweisen). Diese wird zum einen
durch die oben skizzierten geomorphologischen und botanischen Eigenheiten des westsibirischen
Tieflandes und des ostsibirischen Hochlandes bedingt, zum anderen aber durch historische Fakto-
ren, die bei der Entstehungsgeschichte der Paldarktis wirkten (MATTES 1999). Einen Uberblick tiber
die biogeographische Einteilung der Palaarktis gibt Tabelle 2.

Tabelle 2: Paldaarktische Faunenreiche nach STEGMANN (1938)

arktische Fauna
- ca. 50 Arten ausschlieRlich nérdlich der Baumgrenze
- ca. 35 Arten auch weiter stdlich
- haufig zirkumpolar

europaische Mischwaldfauna sibirische Taigafauna ostasiatische Mischwaldfauna
- baumbewohnende Arten - baumbewohnende Waldarten - Schwesterzone d. europ. Mischwald-
- ca. 50 Arten - ca. 50 Arten in Ostsibirien fauna
mediterrane Fauna mongolische Fauna tibetische Fauna
- Offenlandarten der Trockengebiete - an buschlose Regionen angepasst - Arten oberhalb der Baumgrenze
- ca. 20 Arten - exklusive Verbreitung

2 Besonders in alterer Literatur wird die Sibirische Arve mit der Europaischen Arve (Pinus cembra) zu einer Art (P. cembra)
zusammengefasst (MATTES 1978)
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Wahrend des Pleistozans waren grofl’e Teile Eurasiens waldfrei, da sie entweder von den aus
Norden vordringenden Eisloben bedeckt oder dem strengen Periglazalklima unterworfen waren
(z.B. HAILA & JARVINEN 1990). Waldstandorte mit der entsprechenden Fauna waren auf Refugial-
raume beschrankt, aus denen sich die Arten im Zuge der nacheiszeitlichen Klimaverbesserung
ausbreiteten (Uberblick (ber die nacheiszeitliche Vegetationsentwicklung z.B. bei ADAMS (1995)
und ADAMS (0.J.).

Wahrend durch Gebirgsbildungsprozesse die chinesische und tibetische Faune schon am Uber-
gang vom Tertiar zum Quartar vom Westen getrennt wurden, wurde also die Trennung der nordli-
chen Bereiche erst spat durch die Eiszeiten hervorgerufen; sie brachte wegen der Kirze der Zeit
meist nur eine Aufspaltung auf Subspeziesniveau (DE LATTIN 1967, SEDLAG 1995). Da groRraumige
Barrieren, wie z.B. im Siden der Himalaja, nicht vorhanden sind, bildeten sich nur mehrere kleine
Faunenscheiden, die unvollstandig greifen, wie beispielsweise die Uralscheide, die durch einen
Taigakeil im Siden des Urals in die Waldsteppe vordringt. Diese Scheide findet in der Kaspisee
eine sldliche Fortsetzung. Auch die Jenisseifaunenscheide besteht aus mehreren unterbrochenen
Grenzstrukturen (Tabelle 3); sie verlauft westlich des Flusses. Die wahrend der Eiszeiten entstan-
dene ostsibirische Taigafauna drang im Postglazial nach Westen vor und stie? in der Jenisseiregi-
on auf die artenarmere europaisch/mediterrane Fauna, die sich nach Osten ausbreiteten. Eine
eigenstandige westsibirische Fauna konnte sich wegen des starken Einflusses der Eiszeiten nicht
ausbilden. Mandschurische Elemente drangen erst nach der Eiszeit nach Ostsibirien vor
(STEGMANN 1932, KNYSTAUTAS & SIBNEV 1987).
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Tabelle 3: west- und ostpalédarktische Vogelarten an der Faunenscheide am Jenissei (nach JOHANSEN 1954/55, ver-
andert und erganzt)

Westpalaarktis

Ostpalaarktis

Faunenscheide

Taimyr mit Byrringa-Gebirge

Branta bernicla bernicla

Motacilla alba dukhunensis

Branta b. nigricans

Motacilla a. occularis

Durchgangszone

Nordsibirische Tiefebene

Anser fabalis fabalis

Anser fabalis sibiricus

Emberiza pallasi

Faunenscheide

boreale Taigazone

Anas formosa, A. facata

Turdus sibiricus, T. obscurus, T.
eunomus, T. naumanni

Luscinia sibilans

- Unterarten mit “Mischsubspecies”

Phylloscopus trochi-
loides. viridanus

S. h.minussensis

P. t. tunguskensis

S. h. longipennis
Bubo b. jacutensis
P. t. plumbeitarsus

- Unterarten mit flieRenden Ubergéngen

Pinicola enucleator enucleator

Luscinia svecica svecica

Pinicola e. pacata

Luscinia s. saturatior

- Unterarten mit Hybridzonen

Corvus corone cornix

Corvus c. orientalis

- Ostpalaarkten, die weit nach W vordringen
(Einwanderung Uber N-Sibirien, Bedingun-
gen entsprechen eher denen O-sibiriens)

Emberiza rustica, E. pusilla (Skan-
dinavien)

Faunenscheide

Vordringen ostsibirischer Gebirge in der
sudlichen Taiga (Westgrenze vieler Ostpa-
laarkten des Waldes, Ostgrenze viele
Westpalaarkten der Waldsteppe)

Rezente Aufweichung der Faunenscheide
durch Entwaldung

Phylloscopus proregulus, P.
schwarzi

Emberiza spodocephala

1. Sajan (NW Uber Jenissei hinaus, trennt
Kranojarsker Waldsteppe von Atschinsker
Waldsteppe)

Locustella fasciolata

2. Kusnezker Alatau (mit Verbindung zum
Altai, waldbestandener Riicken vermittelt
zwischen Atschinsker und Kusnezker Wald-
steppe

3. Salairgebirge (erreicht die Taiga nicht)

Fringilla coelebs
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3.2 Die Biologische Station Mirnoje

120 km unterhalb der Miindung der Podkamenaja (Steinigen) Tunguska in den Jenissei liegt das in
der ersten Halfte des 17. Jahrhunderts gegriindete Dorf Mirnoje (62° 15 nordliche Breite, 89° 00°
Ostliche Lange) auf dem Ostufer des Jenisseis (Abbildung 3), das Uber weite Strecken im Gegen-
satz zum Westufer als Hochufer ausgebildet ist (MATTES & LIENAU 2001). Diese Talasymmetrle ist
wahrscheinlich durch die Ablenkungskraft der Erdrotation bedingt (Louis 1968)°. Das Dorf gehort
zur Verwaltungseinheit des Turuchanskij Rajon im Krasnojarskij Kraij. Seit 1970 unterhalt hier das
Instituts fir Morphologie und Okologie der Tiere der Russischen Akademie der Wissenschaften
eine Biologische Feldstation. S|e liegt in der 1 Mio. ha groRen Pufferzone des 1985 gegriindeten
Zentralsibirischen Zapovednlks und Biospharenreservats in der Mittleren Taiga am Westufer des
Jenisseis, das als Flachufer mit einer ausgedehnten Aue ausgebildet ist.

Abbildung 3: Lage von Mirnoje am Jenissei in Zentralsibirien

Das kontinentale Klima ist durch grof3e annuelle und diurnale Temperaturschwankungen gekenn-
zeichnet (Tabelle 4, Abbildung 4). Der Januar ist mit durchschnittlich -24°C und einem Tempera-
turminimum von -61°C der kalteste Monat, im Juli liegen die langjahrigen Mittelwerte bei +16°C bei
einem Maximum von +36°C. Tagliche Temperaturschwankungen erreichen eine Amplitude von bis
zu 30°C. Die durchschnittlich 500 mm Niederschlag fallen vor allem im Winter, eine durchschnitt-
lich 90 cm starke Schneedecke liegt etwa von Anfang Oktober bis Ende Mai.

3 Dleses auch als Baersches Gesetz bekannte Phanomen ist der Corioliskraft vergleichbar

Zapovednlk ist die héchste Kategorie des russischen Flachenschutzsystems. Als Totalreservat, das nur zu Forschungs-
zwecken betreten werden darf, entspricht es keiner deutschen Schutzkategorie (PAGENKOPF 2001a). Einen Uberblick iiber
die Zapovedniki der Russischen Fdderation geben ZABELINA et al. (1998).
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Tabelle 4: langjahrige Klimamittelwerte der Station Podkamenaja Tunguska, 61.60°N 90.00°0, Hohe 63 m {iNN. Tem-
peraturangaben sind Tagesmittelwerte

Jan Feb Mar Apr Mai Jun Jul Aug Sep Okt Nov Dez Jahr

°C 244 219 -128 29 46 134 176 13,7 72 2,6 -155 -22,8 -39
°C max 196 165 58 34 105 200 240 196 1241 06 114 178 18
°C min 291 273 -195 94 06 7,5 116 90 35 56 194 =272 -89
z\'ﬁgfrs"h'ag 30,9 202 206 286 474 629 665 703 612 544 460 361 5456
Druck GNN

(mbar) 1025,3 1026,8 1021,6 10157 1012,4 10084 1007,0 1009,3 1013,4 10153 1020,4 1023,8 1016,8
(E’n?;‘;‘;)“bered 1016,7 1017,5 1013,9 1008,0 1005,1 1001,0 999,9 1001,7 1005,9 1008,1 1011,0 1014,1 1008,8

Podkamenaja Tunguska (61.60°N 90.00°0), 63 m

40 1 39°C 5456mm T 80
30 1 60
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g @
=] [
© =
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Abbildung 4: Klimadiagramm nach WALTER & LIETH der Station Podkamenaja Tunguska

Der Mittellauf des Jenisseis passiert die mittlere Taiga, die in der Region um Mirnoje durch drei
Habitattypen charakterisiert ist (PAGENKOPF et al. einger.):

(1) die dunkle Taiga mit Sibirischer Arve (Pinus sibirica) und Sibirischer Fichte (Picea obovata) ist
weit verbreitet, aber vergleichsweise unproduktiv,

(2) naturliche Brandflachen mit Moorbirke (Betula pubescens), Zitterpappel (Populus tremula) und
Sibirischer Larche (Larix sibirica), die etwa die Halfte der Flache des Gebietes um Mirnoje einneh-
men,

und schliel3lich

(3) produktive und deutlich zonierte Auwalder entlang des Westufers des Jenniseis. Diese Auwal-
der sind im Durchschnitt 3 km breit, kdnnen aber im Bereich von Zuflissen bedeutend ausgedehn-
ter sein.

In diesem Auwaldguirtel auf dem linken Ufer des Jenisseis befindet sich die Fang- und Beringungs-
station von Mirnoje. Die Station selbst, eine leidlich komfortable zweistockige Holzhutte, liegt auf
einer Anh6he im Ubergangsbereich zwischen der Weidenaue und dem hdher gelegenen ,Harthol-
zauwald®.

Der tiefere, flussnahe Bereich der Aue fallt erst in der zweiten oder gar dritten Junidekade trocken
und ist vornehmlich mit Filzast-Weiden (Salix dasyclados) bestanden. Im Sommer ist der sandige
Boden unter den Weiden an vielen Stellen vegetationsfrei oder von einer oft dichten Brennnessel-
flur bestockt. Zerstreut finden sich kurzrasige Grasflichen und vom Wasser zusammen ge-
schwemmte Genistfelder. Das Relief der niederen Aue ist durch Senken, die teilweise bis in den
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Sommer hinein Wasser flihren, und flussparallele Uferwalle in weiten Bereichen reich gegliedert.
Eine dieser Senken, eine gut ausgebildete Hochflutrinne, hat den Charakter eines langgestreckten,
flachen Sees mit reichen Bestanden der Sumpfkresse (Rorippa spec.). Anders als die steilen Ufer
des die niedere Aue durchstromenden Raswilki sind die Ufer der Hochflutrinne ausgesprochen
flach.

Die hohe und niedere Aue werden durch eine Terrassenkante mit vorgelagerter Wiese mehr oder
weniger klar von einander getrennt (Abbildung 5 & Abbildung 6). Diese Wiese ist wohl primar wald-
frei und beherbergt in den Sommermonaten eine reiche, bis zu zwei Meter hohe Hochstaudenflur
(Heracleum sibirica, Archangelica decurens, Filipendula ulmaria etc.) mit vereinzelten Weidenbi-
schen.

biologische Station

Hochflutrinne Raswilki-Fluss

Taiga auf Mordne feuchte Niederung

niedere Aue Strand Jenissel

Abbildung 5: schematischer, stark liberhdhter Querschnitt durch das Untersuchungsgebiet (mit freundlicher Ge-
nehmigung von Patrick Leopold)

Die Reliefunterschiede der sich anschlieBenden hohen Aue sind weniger deutlich ausgepragt,
fuhren aber doch zu einem kleinrdumigen Mosaik von Seen mit herrlichen Blihaspekten von
Sumpfdotterblume (Caltha palustris), Drachenwurz (Calla palustris) und Fierberklee (Menyanthes
trifoliata) sowie feuchten Senken bis hin zu recht trockenen Standorten. Zudem schneidet sich der
Altarm tief in die héheren Bereiche ein und bildet eine steile Abbruchkante. Im Gegensatz zur nie-
deren Aue zeichnet sich der hohe Auwald durch eine deutliche Stockwerkgliederung aus. Beson-
ders auf den hoher gelegenen Bereichen wird die obere Baumschicht (bis zu 25 m) von Sibirischer
Fichte (Picea obovata) und Sibirischer Tanne (Abies sibirica) gebildet, in den tiefer gelegenen sind
es Farbererlen (Alnus hirsuta), die beachtliche Hohen erreichen kénnen, wahrend Birken (Betula
cf. pubescens) in allen Bereichen vorkommen. Die Strauchschicht wird aus Mandschurischer Erle
(Alnus (Alnaster) fruticosa), Traubenkirsche (Prunus padus asiatica), Weilkem Hartriegel (Cornus
alba) und anderen Blschen gebildet, auf der Gelandekante zur Wiese wachst v.a. Ebereschen-
Fiederspiere (Sorbaria sorbifolia). Die Filzast-Weide wird in der hohen Aue durch die Ohrenweide
(Salix aurita) ersetzt. Das Bodensubstrat ist wegen der gréReren Entfernung zum Jenissei feiner
als in der niederen Aue und wegen der bestandigen Vegetationsdecke humoser. An vielen Stellen
ist eine gut ausgebildete Krautschicht oder aber eine Moosdecke vorhanden. Dennoch finden sich
auch offene, vegetationsfreie Bereiche.

Dieser grofe Strukturreichtum bedingt gemeinsam mit der geographischen Lage (vgl. Kapitel 3.1)
die hohe Artenzahl der mittelsibirischen Avifauna, die seit nunmehr 30 Jahren von vornehmlich
russischen Wissenschaftlern unter der Leitung von Oleg V. Bourski intensiv untersucht wird. Dr.
Bourski und sein Team konnten in der Region von Mirnoje 270 Vogelarten nachweisen, von denen
165 bruten.

Detaillierte Beschreibungen des Untersuchungsgebietes und seines Umfeldes finden sich bei
BOURSKI (1995), KOHLER (1995), PAGENKOPF & MATTES (1999) und MATTES & LIENAU (2001).
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X

Legende:

Q Gewasser
- hohe Aue
- Wiese

niedere Aue

Jenissej —>n

Abbildung 6: schematische Karte des Untersuchungsgebietes mit Vegetationszonierung
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4. Methoden

Die Gelandearbeiten wurden von Anfang Mai bis Ende Juli in den Jahren 1997 und 1998 durchge-
fuhrt. Zusatzlich standen morphologische MalRzahlen und Daten zur Zug- und Brutphanologie aus
den Jahren von 1989 bis 1998 zur Verfligung.

4.1 Fangprogramm und Revierkartierung

Zum Fang der Vogel wurde der 45 ha grof3e Plot im oben beschriebenen Auwald in acht Parzellen
eingeteilt, von der jede pro Dekade einmal befangen wurde (Abbildung 6). Auf acht Tage des Fan-
gens folgten zwei Tage Pause. In den vier Parzellen, die der hohen Aue des Plots zuzurechnen
sind, wurden pro Fangtag (20@ Uhr abends bis 122 Uhr am folgenden Nachmittag, das entspricht
16 h/Fangtag) jeweils 30 Japannetze aufgestellt, in den vier Weidenparzellen nur 20. Die geringere
Anzahl der Netze im Weidenauwald tragt dem Umstand Rechnung, dass hier die Individuendichte
ungleich héher ist als im Hartholzauwald. Zwar ist die Brutdichte niedriger als in den dbrigen Teilen
des Auwaldes, aber zur Zugzeit werden die Weiden wegen ihrer rdumlichen Nahe zur Leitlinie
Jenissei starker genutzt, und zum Ende der Brutzeit ziehen die meisten Brutvogel mit ihnren Jungen
wegen des hohen Insektenaufkommens in den Weidenauwald. Zu den wenigen Ausnahmen zah-
len die Schwirrnachtigall und der Waldpieper (Anthus hodgsoni), die auch jungefiihrend den Wei-
denteil in der Regel meiden.

Die Netze wurden in einem Raster von 50 m an geeigneten Stellen platziert und in der Regel we-
gen des Hauptzugweges senkrecht zur Nord-Sidrichtung gespannt. Jedes Netz wurde in einstiin-
digem Turnus kontrolliert, bei Regen oder Kaélte in etwas kurzeren Abstanden, um das Leben der
gefangenen Vogel nicht zu gefahrden.

Die regulare Fangsaison begann 1997 und 1998 Ende Mai. In den ersten beiden Junidekaden des
Jahres 1997 konnte im Weidenauwald nur an zwei Tagen gefangen werden, da wegen des frih-
jahrlichen Hochwassers des Jenisseis die nahe am Fluss gelegenen Abschnitte noch uber-
schwemmt waren. Noch dramatischer war die Situation 1998; erst ab der fiinften Dekade konnten
alle acht Parzellen befangen werden. Bis zum Ende der ersten Maidekade war lediglich der Ufer-
wall, der den Weidenauwald vom Hartholzauwald trennt, trocken gefallen und somit zum Fang
geeignet. Das zurickweichende Wasser erlaubte in der dritten Dekade einen Fangtag im Weiden-
teil, in der vierten Dekade bereits zwei. Tabelle 5 gibt einen Uberblick Uber die zeitliche Einteilung
der Fangsaison in den Jahren 1997 und 1998.

Tabelle 5: zeitliche Einteilung der Fangsaison 1997 &1998

Dekade 1997 Bemerkung 1998 Bemerkung

| 26.05.-01.06.  nur zwei Fangtage im Weidenteil  26.05.-29.05. nur Uferwall

Il 03.06.-08.06.  nur zwei Fangtage im Weidenteil  02.06.-11.06 nur Uferwall

1} 12.06.-20.06. Alle Parzellen 12.06.-17.06 nur ein Fangtag im Weidenteil
IV 22.06.-30.06. Alle Parzellen 22.06.-28.06.  nur zwei Fangtage im Weidenteil
V 02.07.-10.07. Alle Parzellen 02.07.-10.07. alle Parzellen

VI 12.07.-20.07. Alle Parzellen 12.07.-20.07. alle Parzellen

VIl 22.07.-30.07. Alle Parzellen 22.07.-30.07. alle Parzellen

Neben einem Metallring mit Nummer und Kennung der russischen Vogelwarte Moskau erhielten
die Vogel je drei Farbringe aus Plastik. Zur schnelleren Aufzeichnung im Gelande wurde jede
Ringfarbe mit einer Nummer kodiert .

Die komplette Ringkombination kann nun als vierstellige Zahl geschrieben werden, wobei die Zif-
fernfolge durch nachstehendes Schema bestimmt wird:

linkes Bein rechtes Bein
oben 1 | 3

unten 2 | 4
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Die Position des Metallringes gibt Auskunft Gber das Jahr der Beringung. 1997 wurden alle Neu-
fange mit dem Metallring in Position 2 (linkes Bein, unten), 1998 in Position 3 (rechtes Bein, oben)
beringt.

Zusatzlich zum Fangprogramm wurde eine Revierkartierung durchgefuhrt, wobei besonderer Wert
auf die Erfassung simultaner Gesange gelegt wurde (TomMiALoJC 1980, BiBBY et al. 1992)). Im Juni und
Juli beider Untersuchungsjahre wurde der Plot je acht Mal in den Abend- und friihen Morgenstunden
systematisch begangen. Zudem wurden alle zufélligen Begegnungen mit Nachtigallen wahrend der
Beringungsarbeit notiert; nach Mdglichkeit wurden die Ringkombinationen abgelesen, was wegen der
hohe geographischen Breite und der damit verbundenen Helligkeit auch des Nachts oft gelang.

Auf Grundlage der Fangdaten und der Revierkartierung wurden hypothetische und idealisierte Papier-
reviere konstruiert, die sich innerartlich nicht Uberschneiden. Diese Papierreviere geben die Brutvertei-
lung der Arten nur schematisch wieder; wegen der hohen Arbeitsbelastung und vor allem wegen der
Vergleichbarkeit mit den aus vielen Jahren vorliegenden Daten der Revierkartierungen, die nach dieser
Methode ermittelt wurden, wurden keine exakteren Reviere ermittelt.
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4.2 Morphologische MaBzahlen

Bei der Beringung und der Vermessung wurden die Vogel mit dem Kopf zum Beringer gehalten
(vgl. Abbildung 7, A). Die Kombinationen der Farbringe sowie die Mafle wurden in einem Feldbuch
festgehalten. Fligel- und Schwanzlangen sowie die Tarsus- und Fulimafle wurden mit einem Li-
neal mit Stopmarke ermittelt, die Schnabel wurden mit einer Schieblehre vermessen.

Fliigelldnge

Es wurden die maximalen Langen der Fligel ermittelt, wie es u.a. von SVENSSON (1992) empfohlen
wird (vgl. auch DE BEER et al. 2001). Zudem kommt diese Methode schon seit Jahren bei der Arbeit
im Plot zur Anwendung und wurde wegen der besseren Vergleichbarkeit mit Messungen aus fri-
heren Jahren beibehalten. Hierbei wird das Lineal soweit unter den geschlossenen Fligel gescho-
ben, bis dessen Stopmarke am Fligelbug anliegt. Mit beiden Daumen wird der Fligel nun durch
sanften Druck auf die Kleinen Armdecken auf dem Lineal fixiert, ohne den Fligel dabei zu spreizen
(Abbildung 7, A (1)). Sodann werden die Handschwingen mit dem rechten Zeigefinger oder dem
linken Daumen parallel zum Lineal platziert, glattgestrichen (Abbildung 7, A (2)) und die Lange der
langsten Handschwinge (hier: HS 4 bei aszendenter Zahlweise) abgelesen (Abbildung 7, A (3)).

Handfliigelindex

Alle europaischen Singvigel haben zehn Handschwingen, von denen die aullerste allerdings mehr
oder weniger stark reduziert ist und nicht vermessen wird. Beginnend mit HS 2 wurden sieben
Handschwingen vermessen und ihr Abstand zur langsten Handschwinge ermittelt. Bei der Ver-
messung muss der Fligel so geschlossen gehalten werden, dass die AulRenkanten der Hand-
schwingen eine gerade Linie bilden.

Eine wichtige flugbiologische Malzahl, die sich aus der Fligellange und dem Abstand der Fligel-
spitze zur ersten Armschwinge errechnet, ist der Handfligelindex (H.l.) (KiPp 1959, GATTER 1979,
GATTER 2002); der Index spiegelt den Anteil der Fligelspitze (in %) an der Gesamtlange des Flu-
gels wider. Gemal der seit Jahren auf der Biologischen Station Mirnoje angewandten Methode
wurde in dieser Arbeit jedoch nicht der Abstand der Spitze zur ersten Armschwinge gemessen,
sondern der Abstand zur achten Handschwinge. Entsprechend wird der Handfliigelindex nach
BEzzEL & PRINZINGER (1990) abgewandelt. Die daraus resultierende Malfizahl entzieht sich zwar
des Vergleiches mit Literaturdaten, erlaubt aber den interspezifischen Vergleich der behandelten
Nachtigallenarten. Ohnehin sollte der Handflligelindex nur zum Vergleich nah verwandter Arten
angewendet werden.

Der Handfligelindex wurde somit wie folgt errechnet:

H.l. = AH8 x 100 /|
wobei gilt:
H.l.: Handflligelindex
AHS8: Abstand Fligelspitze (Handschwinge 4) zu Handschwinge 8

I: Fligellange

Schwanzldnge

Zur Ermittlung der Schwanzlange wurde die Stopmarke des Lineals so auf dem Rucken des Vo-
gels platziert, dass der Schwanz um 90° nach oben gegen das Lineal gedriickt werden konnte
(Abbildung 7, B). Sodann wurde die Lange der langsten Schwanzfeder gemessen und 1 mm fir
die Tiefe der Stopmarke hinzuaddiert.
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Tarsus- und Lauflange

Der Tarsus (Lauf) wurde vermessen, indem die Zehen um ca. 90° abgeklappt und der distale
Punkt des Tarsus gegen die Stopmarke des Lineals gedrtickt wurde (Abbildung 7, C). Am Intertar-
salgelenk wurde nun der Unterschenkel um ebenfalls 90° abgewinkelt und die Ldnge am oberen
Rand des Gelenkes abgelesen. Diese Mal} enthalt also neben dem Intertarsalgelenk auch noch
den distalen Teil des Tibiotarsus.

Die Zehen wurden auf dem Lineal gespreizt und sowohl mit als auch ohne Berlcksichtigung der
Krallen vermessen (Abbildung 7, D). Die Lange der Krallen ergibt sich aus der Subtraktion der
Zehenlange ohne Krallen von der Lange der Zehen mit Krallen.

Die Lange der Hinterzehe, ebenfalls mit und ohne Kralle, wurde von der Verlangerung der Hinter-
kante des in einem Winkel von 90° gehaltenen Tarsus aus gemessen.

Schnabelmale

Die Schnabelmalle (Abbildung 7, E & F) wurden mit Hilfe einer Schieblehre ermittelt. Da im Ge-
gensatz zu vielen anderen Arten die Befiederung des Oberschnabels bei den untersuchten Nachti-
gallen kein deutliches Widerlager zum Ansetzen der Schieblehre bietet, wurde die proximale Kante
der Nasenoffnung bei allen drei Messungen (Lange, Hohe, Breite) als Bezugspunkt gewahlt. Das
Mal der Lange wurde am Oberschnabel abgenommen. Fiir die Ermittlung der beiden (brigen Ma-
Re wurde die Schieblehre so am proximalen Ende der Nasend6ffnung platziert, das sie leicht abge-
nommen und aufgesetzt werden konnte, ohne den Schnabel dabei einzudriicken.

E F

Abbildung 7: Graphiken zu morphologischen Messungen (aus SVENSSON (1992); z.T. verdandert). A: Messung der
Fliigellange; B: Messung der Schwanzldange; C: Messung der Tarsuslinge; D: Messung der FuBmaRe, 1: Spann mit
Krallen, 2: Spann ohne Krallen, 3: Lange der Hinterkralle; E: Messung der Schnabelldnge; F: Messung der Schna-
belh6he
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Gewicht

Zum Wiegen mit der Federwaage wurden die Vogel in einen Leinenbeutel gegeben, der nach je-
dem Wiegen ohne Inhalt erneut gewogen wurde, um der Verfalschung des Ergebnisses durch
mogliche Verunreinigungen entgegenzuwirken. Das Gewicht des Leinenbeutels und das der Ringe
wurde dann vom ermittelten Gewicht abgezogen.

Das Gewicht eines Vogels ist abhangig von seinem Ernadhrungszustand. So ist in der Regel ein
Individuum auf dem Zug wegen der vermehrten Fettdeposition schwerer als ein lokaler Brutvogel
der gleichen Art, und auch die tageszeitliche Schwankung ein und desselben Individuums kann
betrachtlich sein. Aus diesem Grund wurde die Fettdeposition aller gefangenen Vdgel anhand ei-
ner achtstufigen Skala (0: keine Fettdisposition, 7: hdchste Fettdisposition) abgeschatzt (vgl.
KAISER 1993) und fur jeden Fettwert ein Korrekturfaktor ermittelt, um das Gewicht auf den ange-
nommenen Fettwert 0 zu reduzieren (Abbildung 8).

E Rubinkehlchen

@ Blaukehichen
1,0000

OSchwirrnachtigall
OBlaunachtigall
B Korrekturfaktor

1,00 |

0,90 +

Korrekturfaktor

0,80 -

Fettwert

Abbildung 8: Korrekturfaktoren der Gewichte bei unterschiedlicher Fettdeposition

Von den korrigierten Gewichten wurde als Maf} fir die Kérpergrofie die Kubikwurzel gezogen, da
bei wachsender Korpergroflie die Masse im Vergleich zu den Langenmalien in der dritten Potenz
steigt. Um die morphologischen Mafzahlen der vier untersuchten Arten unabhangig von der abso-
luten Grofde der Vogel miteinander zu vergleichen, wurden die Langenmalie durch das Mal} fir die
KdrpergroRe geteilt (LEISLER & WINKLER 1991). Da alle MalRzahlen normalverteilt sind, eribrigte
sich eine Transformation der Daten. Zur statistischen Auswertung wurde die Varianzanalyse (,ana-
lysis of variance®, im Folgenden ANOVA) verwendet, der ein post-hoc-Mehrfachvergleichstest
nach BONFERRONI (bei gleicher Varianz der Stichproben) oder nach TAMHANE (bei ungleicher Vari-
anz) nachgeschaltet wurde.
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4.3 Experimente zum Nahrungsverhalten

Zusatzlich zu den Freilanduntersuchungen wurden umfangreiche Kafigexperimente zum Nah-
rungssuchverhalten mit aufgezogenen Voégeln und Wildfangen durchgefiihrt. Da das Ernah-
rungsverhalten der versteckt lebenden Nachtigallen in freier Natur nur schwer zu beobachten ist,
sollten diese Versuche Aufschluss Uber die Methoden des Nahrungserwerbs sowie Uber die be-
vorzugte BeutegréfRe geben.

Nach dem Ende der Fangsaison wurde an der Biologischen Station Mirnoje, im Halbschatten des
Waldrandes, eine 3 x 3 x 3 m grof3e Voliere errichtet, die in neun gleichgrole Quadranten mit un-
terschiedlichen Substraten aufgeteilt wurde (Abbildung 9).

In den Quadranten mit vertikalen Strukturen (Brennnesseln, Wasserbecken + Weidendickicht,
Weidendickicht und Reisig) wurde unterschieden, ob sich die Végel auf dem Boden oder oberhalb
des Bodens in der Vegetation befanden.

Wasserbecken
+
Brennnesseln . o N
Weidendickicht
a)>15cm . . Weidendickicht
a) in Weiden
b)<15cm .
b) Boden unter Weiden
Reisig
a) unter Reisig Rasen umgegrabener Boden
b) im Reisig
Moos Blatter solider Boden
Tm

Abbildung 9: Versuchsanordnung des Volierenexperiments zum Nahrungsverhalten

Die Nachtigallen wurden einzeln in die Voliere verbracht und jeweils Uber eine halbe Stunde aus
einem nahen Versteck heraus beobachtet. Die Verhaltensweisen wurden fir jeden Quadranten
einzeln protokolliert und sind in Tabelle 6 dargestellt. Zunachst wurde vermerkt, ob der beobachte-
te Vogel Uberhaupt der Suche nach Nahrung nachging oder sich anderweitig beschatftigte, der
Zeitaufwand fir beide Kategorien wurde sekundengenau notiert. Gleichfalls sekundengenau wurde
die Verweildauer in den neun Quadranten protokolliert. Wegen der geringen GréRRe der Voliere
berthrten die Vogel aus Bewegungsdrang oder beim Wechsel des Aufenthaltsortes fiir kurze Zeit
haufig Quadranten, ohne diese zu nutzen. Solche Aufenthalte wurden nicht protokolliert. Fir eine
Beobachtung, die in die Auswertung einging, musste ein Vogel vielmehr einen Quadranten mit
einer erkennbaren Intention anfliegen, sich in diesem fir mehr als fiinf Sekunden aufhalten oder
aber in diesem der Nahrungssuche nachgehen.
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Den Nachtigallen stehen verschiedene Methoden oder Mandéver zur Verfugung, um an ihre Nah-
rung zu gelangen. Sie lassen sich im Experiment recht gut voneinander unterscheiden. Um die
Vergleichbarkeit mit anderen Arbeiten zu gewahrleisten, folgt die Terminologie der Benennung der
Mandéver dem Ubersichtlichen Vorschlag von ROBINSON & HOLMES (1982), die wiederum auf
HoLMES et al. (1979) Bezug nehmen und versuchen, ihre Terminologie mit der von FITZPATRICK
(1980) in Einklang zu bringen. Allerdings wird die Benennung durch eine angehangte Zahl erwei-
tert, die die HOhe des Substrates bezeichnet, auf dem sich die aufgenommene Beute befindet.
Dabei bedeutet: (1) — die Beute wird vom Boden oder von der Bodenbedeckung aufgenommen, (2)
— die Beute wird von einem erhéhten Substrat wie etwa Asten, Blattern oder auch der Volieren-
wand aufgenommen, (3) — fliegende Beute wird aufgenommen. Zur Verdeutlichung wurde die Zahl
immer angehangt, auch in den Fallen, in denen nur eine Substrathdhe realisierbar ist (wie z.B.
beim ,Hawking®, das bereits eine in der Luft befindliche Beute impliziert).

In der Regel war der Erfolg des Beutegreifens nicht erkennbar, somit gehen sowohl erfolgreiche
als auch erfolglose Mandver in die Daten ein.

Um die Verwirrung der Begriffe nicht zu vermehren, ist ein Beibehalten der englischen Ausdricke
in dieser Arbeit gerechtfertigt. Zum besseren Verstandnis werden sie in Tabelle 6 erlautert und
denen von ROBINSON & HOLMES (1982) gegenlber gestellt, die wiederum auf FITzPATRICK (1980)
rekurrieren®.

Tabelle 6: protokollierte Verhaltensweisen im Volierenexperiment

Terminologie Erklarung Terminologie nach Erklarung
ROBINSON & HOLMES 1982

Zeitaufwand

Zeit ohne Nahrungssuche

Zeit zur Nahrungssuche
Besuchshaufigkeit eines

Substrats
Jagdmethode
Gleaning 1 hupfender oder stehender Gleaning hupfender oder stehender
Vogel nimmt ohne zu fliegen Vogel nimmt stationare
stationére Beute vom Boden Beute vom Substrat
Gleaning 2 hupfender oder stehender
Vogel nimmt ohne zu fliegen
stationare Beute von hdhe-
rem Substrat
Flush-chase 3 unter Einsatz des ganzen Flush-chase aufgestdberte Beute wird
Kérpers aber ohne zu flie- vom Vogel (meist fliegend)
gen nimmt Vogel fliegende verfolgt
Beute
Hover 1 fliegender Vogel nimmt Hover fliegender Vogel nimmt
Beute vom Boden stationare Beute vom Sub-
Hover 2 fliegender Vogel nimmt strat
Beute von héherem Substrat
Hawking 3 fliegender Vogel nimmt Hawking bereits fliegende Beute wird
fliegende Beute vom Vogel in der Luft gejagt

Das meist heimliche und versteckte Leben der Nachtigallen macht eine Beobachtung der Arten im
Freiland schwierig und rechtfertigt eine quantifizierbare Aufnahme des Verhaltens im Experiment.
Zudem haben gezielte Experimente den Vorteil, viele Randbedingungen kontrollieren zu kénnen.
Andererseits muss man sich der Gefahren und Risiken experimenteller Verhaltensstudien bewusst
sein. Daher ist eine Methodenkritik sinnvoll:

Das Verhalten der Tiere kann durch den Versuchsaufbau, die fur den Vogel fremde Stresssituation
oder den Experimentator selbst beeinflusst werden. Ein Beispiel mag das Problem illustrieren: Ein
Schilfrohrsanger (Acrocephalus schoenobaenus) wurde in eine Versuchsanordnung verbracht, in
der neben Weiden, Brennnesseln und offenen Flachen auch Koniferenzweige zur Nahrungssuche
dargeboten wurden. Der Rohrsanger verbrachte den Grofteil der Zeit nicht in dem ihm ange-
stammten Nahrungshabitat, sondern in den Nadelzweigen, wo er v.a. Ameiseneier zu sich nahm.

® Hier sei auf die grundlegende Arbeit von REMSEN & ROBINSON (1990) verwiesen, die die Nomenklatur erweitert und verfei-
nert, dadurch aber auch verkompliziert
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Dieses Verhalten steht in offensichtlichem Widerspruch zu seinem Verhalten in freier Natur und
kann durch vielerlei Umstande hervorgerufen worden sein. Vielleicht hat der Vogel die Ameisenei-
er bereits beim Einlass in die Voliere entdeckt und sah zu einer weiteren zeitintensiven Futtersu-
che keinen Anlass; vielleicht handelt es sich auch um ein besonders exploitatives Individuum. Sol-
che Ausnahmefalle sollten durch eine grofie Stichprobe ausgeglichen werden kénnen, verdeutli-
chen aber doch die Gefahren eines Experimentes. Leicht verfiihrt eine durchdachte Versuchsan-
ordnung, die grol’e Mengen quantitativ verwertbarer Daten liefert, zu einer unkritischen Interpreta-
tion. Auch das ausgekligeltste Experiment kann keine objektiven Aussagen garantieren; zu vielfal-
tig sind die Verhaltensweisen der Végel, zu grof ist die Gefahr, wahrend des Protokollierens wich-
tige Ereignisse zu Ubersehen. Das zwangslaufig zugrunde liegende Ethogramm vereinfacht zwar
das Kategorisieren des beobachteten Verhaltens, lasst aber doch viele Interpretationsmdglichkei-
ten offen. Nicht immer werden verschiedene Beobachter ein gezeigtes Verhalten in dieselbe Kate-
gorie einordnen, ja selbst derselbe Protokollant wird es nicht selten an konsequenter Stringenz
fehlen lassen. Gerade die wichtige Einteilung in die Kategorien ,nahrungssuchend® und ,nicht nah-
rungssuchend® (vgl. Kapitel 5.4.2) war oft nur schwer vorzunehmen. Fluchtversuche, Baden oder
anderes Komfortverhalten sind zwar eindeutig in die letztgenannte Kategorie einzuordnen, ver-
meintliche Inaktivitdt oder Sichern waren hingegen nicht immer klar abzugrenzen, da sie durchaus
mit dem visuellen oder akustischen Erfassen potentieller Beute verwechselt werden kénnen (und
beide Funktionen sich durchaus nicht ausschlieRen miissen). Eine spatere Uberpriifung der Beo-
bachtungen anhand von Videobandern war nicht mdglich, da es auf der Station keine hinlangliche
Stromversorgung gibt, die das Aufladen der Akkumulatoren ermdglicht hatte.

Bei der oben beschriebenen Versuchsanordnung wurden den Vdgeln keine zuséatzlichen Nah-
rungsquellen angeboten. Daher besteht die Moglichkeit, dass das zur Verfliigung stehende Nah-
rungsangebot in der Voliere durch die Végel selbst beeinflusst wurde und einem Individuum, das in
die Voliere verbracht wurde, nachdem bereits mehrere Vogel diese zur Nahrungssuche nutzen,
weniger Beutetiere zur Verfigung standen als seinen Vorgangern. Insbesondere Bodenarthropo-
den konnten dezimiert worden sein, wahrend fliegende Insekten permanent durch die Volieren-
wande ins Innere gelangen konnten. Diesem Effekt wurde entgegengewirkt, indem die Reihenfolge
der untersuchten Arten wechselte und nur wenige Vogel pro Tag in die Voliere verbracht wurden.
Dadurch verlangerte sich allerdings die Dauer des Experimentes insgesamt, was wiederum wegen
der sich verandernden Insektendichte im Verlaufe des Experimentzeitraumes zu Problemen mit
der Vergleichbarkeit fiihren kann. Daher wurden die Versuche auf einen Zeitraum von drei Wochen
im August und Anfang September beschrankt, also auf eine Jahreszeit, in der das Angebot an
Insekten anndhernd konstant hoch ist.

Trotz der genannten methodischen Unsicherheiten, die zum Teil durch die skizzierten Unwagbar-
keiten eines jeden Experiments bedingt sind, zum anderen aus den extremen Bedingung und der
fehlenden Ausstattung der sibirischen Feldstation resultieren, liefert das Volierenexperiment
brauchbare Ergebnisse, die sich mit nicht quantifizierten Beobachtungen im Freiland decken. Al-
lerdings missen sie mit der gebotenen Vorsicht interpretiert werden und sollten nicht zu einer U-
berzogenen Generalisierung verleiten.

Kéfigexperimente zur bevorzugten GroRe der Beutetiere wurden in Moskau an in Zentralsibi-
rien gefangenen Voégeln durchgefuhrt. Die Nachtigallen wurden einzeln in kleine Kafige verbracht.
Sodann wurden ihnen nach einer kurzen Eingewodhnungszeit von wenigen Minuten auf einem
Holzbrett Heimchen (Acheta domesticus) in funf verschiedenen GréRenklassen (Tabelle 7) ange-
boten und die Wahl der Vdgel protokolliert.

Tabelle 7: Einteilung der verfiitterten Heimchen in GréBenklassen

Klasse Grofe (cm)
I 4-6

Il 6-8

I 8-10

v 10-12

v 12-16
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Jedes gefressene Heimchen wurde umgehend durch ein neues derselben Grofienklasse ersetzt,
so dass die Vogel zu jeder Zeit das komplette Spektrum zur Auswahl hatten. Zudem wurde die
Reihenfolge der Insekten nach jeder Auswahl verandert, um Gewdhnungseffekte oder Lageprafe-
renzen auszuschlieBen. Insgesamt wurden dreizehn Nachtigallen zu den Experimenten herange-
zogen (Tabelle 8).

Tabelle 8: Anzahl und Geschlechterverteilung der beteiligten Nachtigallenarten

Art Gesamt Mannchen Weibchen
Rubinkehlchen 4 1 3
Blaukehlchen 3 2 1
Schwirrnachtigall 4 2 2
Blaunachtigall 2 1 1

Aus den protokollierten Ergebnissen wurden die Mediane der GréRRenklassen flur alle Arten und
Geschlechter berechnet. Wegen der geringen StichprobengrélRe eignete sich das arithmetische
Mittel nicht fur die Berechnung, da der Test auf Normalverteilung nicht gelingen kann. Zudem ist
der Median weniger anfallig gegen Ausreil3er.
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5. Ergebnisse

5.1 Morphologische MaRe

Der sehr groRRe Stichprobenumfang Iasst dezidierte Aussagen Uber die wichtigsten Malle der Vo-
gel zu, allerdings sei auf die Sonderstellung der Blaunachtigall hingewiesen, die in Mirnoje ihre
nordliche Verbreitungsgrenze erreicht und nicht in jedem Jahr angetroffen wird. Wegen der subop-
timalen Habitatverhaltnisse an der Arealgrenze erscheinen vor allem junge Individuen oder Vdgel,
die aus anderen Griinden nicht in der Lage waren, erfolgreich zu briten, auf dem Plot. Die Male
dieser Tiere spiegeln womdglich keinen reprasentativen Querschnitt der Art wider.

5.1.1 Gewichte

Fir die Berechnung der Gewichte standen Messungen von insgesamt 1.218 Fanglingen zur Ver-
figung. Die Gewichtsmessungen erfolgten zum groRen Teil in den Jahren 1990 bis 1994 auf der
Ostseite des Jenisseis, jedoch wurden auch 1997 und 1998 am Westufer alle gefangenen Schwirr-
und Blaunachtigallen gewogen, um den geringen Stichprobenumfang dieser beiden selteneren
Arten zu kompensieren.

Mit durchschnittlich 20 g ist das Rubinkehlchen um Uber 20 % schwerer als die librigen Arten, die
sich in ihren Gewichten ahneln (Tabelle 9). Die Gewichtsunterschiede zwischen Rubinkehlchen
und den ubrigen Arten sind hoch signifikant (t-Test p<0,001), ebenso die zwischen Blaukehilchen
und Blaunachtigall (p<0,005) sowie zwischen Schwirrnachtigall und Blaunachtigall (p<0,001). Le-
diglich die Gewichtsunterschiede zwischen Blaukehlchen und Schwirrnachtigall sind nicht hinlang-
lich signifikant.

Tabelle 9: Gewichte der Nachtigallen nach Geschlechtern (g); Rubinkehlchen n: 839 (JJ: 447, 99: 392), Blaukehl-
chen n: 293 (43: 178, 2 Q: 115), Schwirrnachtigall n: 61 (3J3: 30, 2 Q: 31), Blaunachtigall n: 25 (JJ: 15, 22: 10)

Gesamt Mannchen Weibchen
Art Mittelwert Min-Max  Stabw Mittelwert Min-Max  Stabw Mittelwert Min-Max  Stabw
Rubinkehlchen 20,07  15,0-26,2 1,63 21,09 16,4-26,2 1,24 18,91 15,1-24,6 1,18
Blaukehichen 15,54  11,2-19,8 1,06 15,67 11,2-19,8 1,10 15,33 12,0-18,1 0,94
Schwirrnachtigall 15,84  14,0-18,60 1,08 15,79 14,0-17,7 0,99 15,88 14,0-18,6 1,17
Blaunachtigall 14,91 13,2-19,4 1,32 14,83 13,5-19,4 1,37 15,04 13,2-17,6 1,30

Bei Rubin- und Blaukehlchen sind die Mannchen schwerer als die Weibchen, wahrend Schwirr-
und Blaunachtigallmannchen leichter als ihre Weibchen sind (Tabelle 9).

Ein Geschlechtsdimorphismus ist beim Rubinkehlchen am deutlichsten ausgepragt; Mannchen
sind um 10 % schwerer als Weibchen. Den geringsten Unterschied zeigt die Schwirrnachtigall, bei
der die Weibchen um 0,6 % schwerer als die Mannchen sind. Die Unterschiede zwischen den Ge-
schlechtern liegen bei Blaukehlchen und Blaunachtigall mit 2,2 % resp. 1,4 % dazwischen.

Die Gewichtsunterschiede zwischen den Geschlechtern sind bei Rubin- und Blaukehlchen hoch
signifikant (t-Test p<0,001 bzw. p<0,007), wohl wegen des geringen Stichprobenumfangs jedoch
nicht bei Schwirr- und Blaunachtigall.

Fir interspezifische Vergleiche wurde die KorpergroRe der Nachtigallen mit Hilfe der Kubikwurzel
der Gewichte errechnet (Tabelle 10). Das Maf fir die KorpergroRe kommt beim interspezifischen
Vergleich der Arten unabhangig von der absoluten Gréf3e zum Einsatz (Kapitel 5.1.7).
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Tabelle 10: KérpergroBe der Nachtigallen; Stichprobenumfang siehe Tabelle 11

Gesamt Mannchen Weibchen
Art Mittelwert (g) KorpergroBe Mittelwert (g) KorpergroBe Mittelwert (g) KorpergroRe
Rubinkehlchen 20,07 2,72 21,09 2,76 18,91 2,66
Blaukehlchen 15,54 2,50 15,67 2,50 15,33 2,48
Schwirrnachtigall 15,84 2,51 15,79 2,51 15,88 2,51
Blaunachtigall 14,91 2,46 14,83 2,46 15,04 2,47
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5.1.2 FliigelmaBle

Die Flugelldngen der Nachtigallen sind Tabelle 11 zu entnehmen. Die Fligel der Rubinkehlchen
sind um 3,6 % langer als die der Blaukehlchen, die wiederum um 1,2 % langer sind als die der
Blaunachtigallen. Der Unterschied zwischen Blaunachtigallen und Schwirrnachtigallen betragt
2,1 %. Die Unterschiede zwischen Rubinkehlchen und den drei weiteren Arten sind hoch signifi-
kant (t-Test p<0,001), ebenso die zwischen Blaukehlchen und Schwirrnachtigall (p<0,001) sowie
zwischen Blaunachtigall und Schwirrnachtigall (p<0,001). Auch die Unterschiede zwischen Blau-
kehlchen und Blaunachtigall sind mit p<0,5 schwach signifikant.

Tabelle 11: absolute Fliigellingen der vier Nachtigallenarten (mm); Rubinkehlchen n: 2.784 (JJ: 1.608, 9Q: 998),
Blaukehichen n: 1.318 (§&: 724, 2Q: 524), Schwirrnachtigall n: 208 (JJ: 84, 2Q: 59), Blaunachtigall n: 42 (53:22,
QQ:17)

Gesamt Mannchen Weibchen
Art Mittelwert Min-Max Stdabw Mittelwert Min-Max Stdabw Mittelwert Min-Max Stdabw
Rubinkehlchen 76,84 67-85 2,58 78,28 67-85 1,91 74,53 67-85 1,71
Blaukehlchen 74,10 66-83 2,93 75,23 66-81 2,65 72,52 66-83 2,54
Schwirrnachtigall 71,63 67-76 1,70 72,18 69-76 1,55 70,85 67-74 1,61
Blaunachtigall 73,18 70-77 1,68 73,64 70-77 1,59 72,59 70-75 1,66

Die Mannchen aller vier Arten haben im Mittel langere Fligel als die entsprechenden Weibchen.
Allerdings gibt es bei allen Arten deutliche Uberlappungen zwischen den Geschlechtern, wie ein
Blick auf die Maximal- und Miniwalwerte zeigt. Zur Verdeutlichung sind die Haufigkeitsverteilungen
der Flugellangen in Abbildung 10 dargestellt. Ein Geschlechtsdimorphismus ist beim Rubinkehl-
chen am deutlichsten ausgepragt, und auch beim Blaukehlchen Iasst sich eine zweigipflige Vertei-
lung ausmachen. Diffuser ist das Bild bei der Schwirrnachtigall und der Blaunachtigall. Dennoch
sind die Unterschiede zwischen den Geschlechtern mit p<0,001 bei Rubinkehlchen, Blaukehichen
und Schwirrnachtigall hoch signifikant, nicht aber bei der Blaunachtigall.
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Abbildung 10: Haufigkeitsverteilung der Fliigellingen; Stichprobenumfang siehe Tabelle 11
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Beim Vergleich nah verwandte Arten miteinander ist die Lange des Fligels und insbesondere der
Handflligelindex ein wichtiges Indiz bei der Beurteilung der Mandvrierfahigkeit und des Zugverhal-
tens. Der Handfligelindex nach Kipp (1959, hier verandert, siehe dazu Kapitel 4.2) gibt den Anteil
der Fllgelspitze an der Gesamtlange des Fligels in Prozent an.

Tabelle 12 zeigt die Handfligelindizes der Nachtigallenarten, die entsprechenden Fliigelformen
sind in Abbildung 11 zur Verdeutlichung als Handflligelformel (vgl. BusSe 1984 )graphisch darge-
stellt.

Tabelle 12: Handfliigelindex der vier Nachtigallenarten; Stichprobenumfang siehe Tabelle 11

Art Min-Max Mittelwert Stabw n
Rubinkehlchen 8,1-19,8 13,6 1,5 1007
Blaukehichen 7,9-16,9 12,3 1,7 515
Schwirrnachtigall 12,5-22,2 16,1 1,7 83
Blaunachtigall 13,2-18,4 16,4 1,3 20

Die Mittelwerte der Handfligelindizes der Rubin- und Blaukehlchen sind deutlich kleiner als die von
Schwirr- und Blaunachtigall. Zwar uberschneiden sich die Minimalwerte der beiden letztgenannten
Arten mit den Maximalwerten der erstgenannten (die Maximalwerte der Rubinkehlchen Uberstei-
gen sogar die Maximalwerte der Blaunachtigall), doch ist die Tendenz zu stumpferen Fligeln bei
Rubin- und Blaukehlchen klar ersichtlich, wie schon ein Blick auf Abbildung 11 vermuten Idsst. Die
Fligelspitze wird bei Rubinkehlchen, Blaukehlchen und Schwirrnachtigall von HS 3 und HS 4 ge-
bildet, wahrend bei der Schwirrnachtigall die Spitze ausschlieRlich von H4 gebildet wird.

Rubinkehlchen (n=1007): 8.0.0.1.5.8.10 Blaukehlchen (n=515): 6.0.0.1.3.6.9
H2 H2
H3 H3
H4 Ha
H5 H5
He He
H7 H7
Hg H8
Schwirrnachtigall (n=83): 8.1.0.1.5.9.12 Blaunachtigall (n=20): 8.0.0.1.6.10.12
H2 H2
H3 H3
Ha4 H4
H5 H5
He He
H7 H7
H8 H8

Abbildung 11: graphische Darstellung der Fliigelformeln der vier Nachtigallenarten. Beachte aszendente Zahlweise
der Handschwingen (H2-H8); die Zahlen hinter dem Stichprobenumfang geben den Abstand der Handschwingen
H2-H8 von der Fliigelspitze (,,0“) in mm an
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5.1.3 Schwanzmale

Deutlich ausgepragt sind die Unterschiede in der absoluten Schwanzlange zwischen den Arten
(Tabelle 13). Die Schwanze der Blaukehichen sind um 10,9 % kiirzer als die der Rubinkehlchen,
es folgen Schwirrnachtigallen mit 5,5 % kirzeren Schwanzen als Blaukehlchen, schlief3lich sind
die der Blaunachtigallen ebenfalls um 5,5 % kurzer als die der Schwirrnachtigallen. Die Unter-
schiede der absoluten Schwanzlange sind zwischen allen Arten hoch signifikant (t-Test p<0,001).

Tabelle 13: absolute Schwanzlédngen der vier Nachtigallenarten (mm); Rubinkehlchen n: 172 (3J: 119, 29Q: 51),
Blaukehichen n: 114 (JJ: 62, 2 Q: 49), Schwirrnachtigall n: 23 (JJ: 15, 2 ?: 6), Blaunachtigall n: 8 (1J: 6, 9: 2)

Gesamt Mannchen Weibchen
Art Mittelwert Min-Max Stdabw Mittelwert Min-Max Stdabw Mittelwert Min-Max Stdabw
Rubinkehlchen 60,84 53-68 3,09 62,03 53-68 2,64 58,08 54-62 2,15
Blaukehlchen 54,19 47-60 2,65 55,53 50-60 1,96 52,49 47-57 2,45
Schwirrnachtigall 51,19 49-54 1,29 51,20 49-53 1,15 51,17 49-53 1,72
Blaunachtigall 48,38 46-50 1,30 48,50 46-50 1,52 48,00 48 0,00

Auch die Unterschiede zwischen den Geschlechtern sind mehr oder weniger deutlich ausgepragt,
die Schwanze der Mannchen sind in allen Fallen langer als die der Weibchen. Wie schon bei den
Fligellangen treten die Differenzen bei Schwirr- und Blaunachtigall nur undeutlich zutage
(Abbildung 12), besonders deutlich sind sie beim Blaukehlchen und, in geringerem Malle, beim
Rubinkehichen. Entsprechend sind die Unterschiede bei Rubin- und Blaukehichen mit p<0,001
hoch signifikant, nicht aber Bei Schwirr- und Blaunachtigall.
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Abbildung 12: Haufigkeitsverteilung der Schwanzlingen; Stichprobenumfang siehe Tabelle 13
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5.1.4 Tarsus- und FuBmaBe

Die folgenden Malzahlen wurden im Gegensatz zu den oben ausgewerteten nur in den Jahren
1997 und 1998 und nicht an jedem gefangenen Individuum gemessen. Entsprechend geringer ist
der Stichprobenumfang, der bei den beiden selteneren Arten, insbesondere bei der Blaunachtigall,
keine Generalisierung erlaubt.

Das Verteilungsmuster der Tarsuslangen entspricht etwa dem der Schwanzlangen (Tabelle 14).
Die Tarsi der Blaukehlchen sind um gut 8 % kiirzer als die der Rubinkehlchen und die Tarsi der
Schwirrnachtigallen sind knapp 3 % kirzer als die der Blaukehichen. Die kirzesten Tarsi haben
Blaunachtigallen, sie sind um 1,5 % kurzer als die der Schwirrnachtigallen. Die Unterschiede zwi-
schen Rubinkehlchen und allen anderen Arten (jeweils p<0,001) sind ebenso wie die zwischen
Blaukehlchen und Schwirrnachtigall (p<0,005) sowie Blaukehlchen und Blaunachtigall (p<0,005)
hoch signifikant. Nicht signifikant sind die Unterschiede zwischen Schwirrnachtigall und Blaunach-
tigall.

Tabelle 14: absolute Tarsuslangen der vier Nachtigallenarten (mm); Rubinkehlchen n: 60 (3J3: 33, 9Q: 27), Blau-
kehlchen n: 57 (J: 33, 2Q: 24), Schwirrnachtigall n: 22 (JJ: 12, 29: 10), Blaunachtigall n: 8 (1J: 6, 22: 2)

Gesamt Mannchen Weibchen
Art Mittelwert Min-Max Stdabw Mittelwert Min-Max Stdabw Mittelwert Min-Max Stdabw
Rubinkehlchen 32,33 31-34,5 0,90 32,88  32-345 0,76 31,67 31-33 0,52
Blaukehichen 29,70  27,5-33 1,16 29,56  27,5-31 1,10 29,90 28-33 1,22
Schwirrnachtigall 28,86  27-30,5 0,88 29,21 28,5-30,5 0,75 28,45  27-29,5 0,86
Blaunachtigall 28,44  27,5-29 0,68 28,25  27,5-29 0,69 29,00 29 0,00

Die Unterschiede zwischen den Geschlechtern sind bei Rubinkehlchen (p<0,001) und Schwirr-
nachtigall (p<0,05) signifikant, nicht aber bei Blaukehlchen und Blaunachtigall.

Die eigentlichen Zehen werden von den Hinterkrallen getrennt behandelt. Rubinkehlchen haben
von allen untersuchten Arten die langsten Hinterzehen (Tabelle 15). Die Hinterzehen der Schwirr-
nachtigallen sind um 9,6 % kurzer. Es folgen die Blaunachtigallen, deren Hinterzehen wiederum
um knapp 3 % kurzer sind als die der Schwirrnachtigallen. Die Hinterzehen der Blaukehlchen sind
die kurzesten, 1,7 % kirzer als die der Blaunachtigallen. Signifikant ist jedoch nur der Unterschied
zwischen den Rubinkehlchen und den lbrigen Arten (zweiseitiger t-Test p<0,001).

Die Unterschiede zwischen den Geschlechtern einer Art sind mit Ausnahme des Rubinkehlchens
(p<0,001) nicht signifikant.

Tabelle 15: absolute Hinterzehenliangen der vier Nachtigallenarten (ohne Hinterkralle); Rubinkehichen n: 48 (3J3: 24,
QQ: 24), Blaukehlchen n: 56 (JJ: 33, Q: 23), Schwirrnachtigall n: 20 (3J: 10, 29: 10), Blaunachtigall n: 8 (33: 6,
QQ:2)
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Gesamt Mannchen Weibchen
Art Mittelwert Min-Max Stdabw Mittelwert Min-Max Stdabw Mittelwert Min-Max Stdabw
Rubinkehlchen 10,06 9-11 0,55 10,33 9-11 0,60 9,79 9,5-10,5 0,33
Blaukehichen 8,68 7-10 0,85 8,76 7,5-10 0,88 8,57 7-10 0,82
Schwirrnachtigall 9,09 8-10 0,56 9,25 8,5-10 0,49 8,92 8-9,5 0,60
Blaunachtigall 8,83 8-9,5 0,74 8,60 8-9,5 0,72 9,50 9,5 0,00

Neben den Langen der Hinterzehen wurden die Langen der Hinterzehenkrallen gemessen (Tabelle
16). Obgleich die Hinterzehen der Blaukehlchen die kirzesten aller untersuchten Arten sind, haben
sie nach den Rubinkehichen die zweitlangsten Hinterzehenkrallen. Sie sind 7 % kurzer als die der
Rubinkehilchen. Die Hinterzehenkrallen der Schwirrnachtigallen sind um rund 9,5 % kdrzer als die
der Blaukehlchen. Schliellich sind die der Blaunachtigallen um gut 1 % kirzer als die der Schwirr-
nachtigallen. Die Unterschiede zwischen Rubinkehichen und den Ubrigen Arten wie auch die zwi-
schen Blaukehlchen und Schwirrnachtigall (p<0,001 resp. p<0,05) sowie Blaukehlchen und Blau-
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nachtigall (p<0,01) sind statistische signifikant. Lediglich die Unterschiede zwischen Schwirrnach-
tigall und Blaunachtigall sind nicht signifikant. Die Unterschiede zwischen den Geschlechtern sind
nur bei Blaukehlchen signifikant (p<0,001).

Tabelle 16: absolute Hinterkrallenldngen der vier Nachtigallenarten (mm); Rubinkehichen n: 48 (33: 24, 2Q: 24),
Blaukehlchen n: 56 (33 33, ¢ Q: 23), Schwirrnachtigall n: 20 (33 10, 2 Q: 10), Blaunachtigall n: 8 (3J: 6, 29: 2)

Gesamt Mannchen Weibchen
Art Mittelwert Min-Max Stdabw Mittelwert Min-Max Stdabw Mittelwert Min-Max Stdabw
Rubinkehlchen 5,92 5-6,5 0,40 6,00 5-6,5 0,42 5,83 5-6,5 0,38
Blaukehichen 5,51 4,5-7 0,61 5,27 4,5-6 0,49 5,84 4,5-7 0,62
Schwirrnachtigall 4,99 4-6,5 0,70 5,05 4,5-6,5 0,55 4,93 4-6 0,85
Blaunachtigall 4,93 4,5-5 0,18 4,90 4,5-5 0,20 5,00 5 0,00

Das Verteilungsmuster der Spannlange, die entsprechend der Messung der Hinterzehe ohne Kral-
len erfolgte, ahnelt dem der Hinterzehenlange (Tabelle 17); auch hier weist die Schwirrnachtigall
nach dem Rubinkehichen die langste Spannweite auf (6,5 % geringer als jene). Der Spann der
Blaunachtigall ist um knapp 5 % kirzer als der der Schwirrnachtigall, wahrend der Spann des
Blaukehlchens der kurzeste der untersuchten Arten ist. Mit durchschnittlich 24,65 mm ist er um
2 % kurzer als der der Blaunachtigall. Die Unterschiede zwischen den Arten sind mit Ausnahme
des Unterschiedes zwischen Blaukehlchen und Blaunachtigall signifikant.

Die Unterschiede zwischen den Geschlechtern sind bei Rubinkehlchen und Schwirrnachtigall mit
p<0,001 ebenso wie bei Blaunachtigall (p<0,05) signifikant. Nicht signifikant sind die Unterschiede
beim Blaukehlchen.

Tabelle 17: absolute Spannliangen (ohne Krallen) der vier Nachtigallenarten (mm); Rubinkehlchen n: 50 (3 3: 26, ¢ 9:
24), Blaukehlchen n: 54 (33: 31, 9Q: 23), Schwirrnachtigall n: 20 (JJ: 10, 2?: 10), Blaunachtigall n: 8 (53 6, 9: 2)

Gesamt Mannchen Weibchen
Art Mittelwert Min-Max Stdabw Mittelwert Min-Max Stdabw Mittelwert Min-Max Stdabw
Rubinkehlchen 28,28 26,5-31 1,09 28,88 27-31 1,02 27,63 26,5-285 0,73
Blaukehlchen 24,65 22-26,5 0,98 24,58 22-26 1,03 24,74 23-26,5 0,92
Schwirrnachtigall 26,43 24-28,5 1,31 27,30 26-28,5 0,86 25,55 24-26,5 1,09
Blaunachtigall 25,14 24-26,5 1,05 24,68 24-255 0,74 26,50 26,5 0,00

Aus den vorliegenden FuBmaRen lassen sich zudem Werte ableiten, die insbesondere fir den
interspezifischen Vergleich von Bedeutung sind. So lasst sich aus der Lange der Hinterzehe und
der Spannlange ein Verhaltniswert errechnen, der in Tabelle 18 dargestellt ist.

Tabelle 18: Hinterzehenlénge in % der Spannlange; Stichprobenumfang siehe Tabelle 16

Art Gesamt Mannchen Weibchen
Rubinkehlchen 35,58 35,77 35,44
Blaukehlchen 35,22 35,63 34,66
Schwirrnachtigall 34,38 33,88 34,91

Blaunachtigall 35,11 34,84 35,85
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5.1.5 SchnabelmaBe

Der geringe Stichprobenumfang macht sich bei den Schnabelmalien deutlich bemerkbar. Gehen
Rubinkehlchen und Blaukehlchen noch mit je Uber 20 vermessenen Individuen in die Auswertung
ein, ist der Stichprobenumfang bei der Schwirrnachtigall und besonders bei der Blaunachtigall zu
gering, um verallgemeinernde Aussagen zu treffen. Dennoch werden im Folgenden die Messun-
gen beider Arten aufgenommen, da man auf der Suche nach vergleichbaren Angaben Uber
Schwirr- und Blaunachtigall in der Literatur selten fiindig wird. Allerdings wird auf eine getrennte
Betrachtung der Geschlechter verzichtet.

Bei allen drei genommenen Malden sind die des Rubinkehlchens die grofiten. Bei der Lange und
Hohe folgt das Blaukehlchen, das aber einen deutlich schmaleren Schnabel hat als die Ubrigen
Arten. Die Blaunachtigall, deren Schnabel im Mittel nur wenig kirzer ist (1 %) als der des Blau-
kehlchens, hat hingegen einen deutlich flachen Schnabel.

Tabelle 19: SchnabelmaBe (mm) und ihre Verhéltnisse zueinander; Rubinkehlchen n: 22, Blaukehlchen n: 23,
Schwirrnachtigall n: 5, Blaunachtigall n: 3

Art Lange Hohe Breite % Hohe von Linge % Breite von Lange % Hoéhe von Breite
Rubinkehlchen 10,72 4,16 4,63 38,8 43,2 89,8
Blaukehichen 9,93 3,63 3,99 36,6 40,2 91,0
Schwirrnachtigall 9,3 362 4,28 38,9 46,0 84,6
Blaunachtigall 9,83 3,47 4,33 35,3 44,0 80,1

Die Schnabelldnge des Rubinkehlchens unterscheidet sich signifikant von allen anderen Arten,
ebenso sind die des Blaukehlchens und der Schwirrnachtigall signifikant verschieden (Tabelle 20).
Ein ahnliches Bild ergibt sich bei der Schnabelbreite, allerdings ist auch die Schnabelbreite des
Blaukehlchens signifikant von der der Blaunachtigall verschieden. Die Unterschiede in der Schna-
belhéhe sind bei keinem Artenpaar signifikant.

Tabelle 20: Vergleich der Signifikanzniveaus der drei SchnabelmaRBe zwischen den Arten, signifikante Unterschiede
sind grau unterlegt

Schnabellénge Blaukehichen Schwirrnachtigall Blaunachtigall
Rubinkehlchen p<0,001 p<0,001 p<0,01
Blaukehlchen p<0,02 p=0,77
Schwirrnachtigall p=0,19
Schnabelh6he Blaukehichen Schwirrnachtigall Blaunachtigall
Rubinkehlchen p=0,09 p=0,057 p<0,353
Blaukehlchen p=0,066 p=0,313
Schwirrnachtigall p=0,631
Schnabelbreite Blaukehichen Schwirrnachtigall Blaunachtigall
Rubinkehlchen p<0,001 p<0,001 p<0,005
Blaukehlchen p<0,01 p=0,01
Schwirrnachtigall p=0,665

Die Verhaltnisse der Schnabelmale zueinander sind ebenfalls in Tabelle 19 dargestellt. Die Hohen
der Schnabel aller Arten erreichen zwischen rund 35 % und 39 % der Schnabellangen, wobei die
Schnabel der Rubinkehlchen und Schwirrnachtigallen auffallig héher sind als die der beiden ande-
ren Arten. Die Schnabelbreite variiert zwischen rund 40 % der Schnabellange bei den deutlich
schmalschnabligen Blaukehlchen und 46 % der Schnabellange bei Schwirrnachtigallen.
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5.1.6 Geschlechtsdimorphismus

Mit Ausnahme der Schwirrnachtigall, deren Geschlechter im Freiland nicht zu unterscheiden sind,
zeigen alle Arten einen deutlichen Geschlechtsdimorphismus im Federkleid; die Mannchen sind
auffalliger gezeichnet als die schlichten Weibchen.

Die Mannchen von Rubin- und Blaukehlchen sind dank der namengebenden Kehl- und Brust-
zeichnung im Vergleich zu den braunlich-beigen Weibchen recht farbenfroh. Allerdings ist die Dif-
ferenz der Farbung zwischen den Geschlechtern nicht so evident, wie sie in der Regel in den gan-
gigen Bestimmungsfiihrern dargestellt wird. Etwa 28 % der mehrjahrigen Rubinkehlchenweibchen
zeigen an der Kehle eine deutliche Rotfarbung (eigene Beobachtung, nach SVENSSON (1992) sind
es gar 80 %), die jedoch nicht so leuchtend erscheint wie bei den Mannchen. Dennoch kdénnen sie
bei der Beobachtung im Freiland mit jungen Mannchen verwechselt werden, die noch nicht die
unverkennbare Kehlzeichnung alter Mannchen zeigen. Ein sicheres Erkennungsmerkmal ist der
Zlgelstreif, der auch bei jungen Mannchen stets schwarz, bei Weibchen jedoch immer braun ist
(eigene Beobachtung). Ahnlich verhalt es sich bei Blaukehlchen; alte Weibchen kénnen eine bléu-
liche Kehle bekommen, gelegentlich sogar mit der Andeutung eines roten Sterns.

Die Unterscheidung der Geschlechter der Blaunachtigall ist immer einfach, auch einjahrige Mann-
chen tragen bereits die typische Blaufarbung des Riickengefieders.

Demgegenuber sind beide Geschlechter der Schwirrnachtigall einfarbig braun, eine Unterschei-
dung von Mannchen und Weibchen ist im Freiland nicht méglich. Die von SHAW (1936) genannten
Unterschiede in der Schwanzfarbung konnten nicht bestéatigt werden (vgl. Kapitel 2).

Tabelle 21: prozentuale Unterschiede diverser KorpermaBe zwischen den Geschlechtern und Signifikanzniveau des
zweiseitigen t-Tests. Die signifikanten Unterschiede sind grau unterlegt. MaBe, die bei den Weibchen groRer als bei
den Mannchen sind, sind mit * gekennzeichnet

Art Gewicht  Fliigellinge Scll_1_wanz- Tarsuslinge Spannlinge Hinterzehen- Hinterkrallen-
dnge lénge lange
Rubinkehlchen 10,34 4,79 6,37 3,68 4,33 5,23 2,83
p<0.001 p<0,001 p<0,001 p<0,001 p<0,001 p<0,001 p=0,155
Blaukehichen 217 3,6 5,47 1,15 0,65" 2,17 10,82"
p<0,01 p<0.001 p<0,001 p=0,277 p=0,561 p=0,378 p<0,001
Schwirrnachtigall 0,57 1.84 0,06 2,6 6,41 3,57 2,38
p=0,748 p<0,001 p=0,959 p<0,05 p=<0,001 p=0,195 p=0,711
Blaunachtigall 1,42 1,43 1,03 2,65* 7,37* 10,47* 2,04*
p=0,705 p=0,526 p=0,674 p=0,195 p<0,02 p=0,145 p=0,527

Der Geschlechtsdimorphismus muss sich naturlich nicht auf das Federkleid beschranken. Bereits
in den Tabellen der vorherigen Kapitel wurden die behandelten Kdérpermale meist nach Ge-
schlechtern getrennt dargestellt, da sich die Geschlechter auch hinsichtlich ihrer Kérpermale zum
Teil erheblich unterscheiden (Tabelle 21).

Die Geschlechter des Rubinkehichens unterscheiden sich in sechs von sieben in die Betrachtung
einbezogenen Korpermalie signifikant voneinander, bei Blaukehlchen und Schwirrnachtigall sind
es vier resp. drei. Bei der Blaunachtigall ist nur ein Kérpermal}, die Spannlange, bei den Ge-
schlechtern signifikant verschieden, jedoch gilt es den geringen Stichprobenumfang zu beachten.

Flugel-, Schwanz-, Tarsus- und Hinterzehenlange sind, falls signifikant, bei den Mannchen langer
als bei den Weibchen, zudem sind die Mannchen schwerer. Signifikant groRere Kérpermalie der
Weibchen finden sich lediglich bei der Hinterkrallenldange der Blaukehichen und der Spannlange
der Blaunachtigall.
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5.1.7 Vergleich zwischen den Arten

Um die Unterschiede diverser Kérpermalie zwischen den Arten unabhangig von ihrer absoluten
GroRe zu wurdigen, wurden die Kdrpermalle der Individuen durch das Maf fir die KérpergréfRe
geteilt (siehe Kapitel 4.2), die Ergebnisse sind in Tabelle 22 dargestellt. Wegen des geringen
Stichprobenumfangs der SchnabelmalRe wurde bei diesen auf eine Unterteilung nach Geschlech-
tern verzichtet (s.0.).

Tabelle 22: Vergleich der KérpermaBRe unabhdngig von der absoluten GroRe der Art; Stichprobenumfang siehe
Tabellen der einzelnen MaRe

Fliigellange Schwanzliange
Art Gesamt Mannchen Weibchen Gesamt Mannchen Weibchen
Rubinkehlchen 28,2 28,4 28,0 22,3 22,5 21,8
Blaukehlchen 29,7 30,1 29,2 21,8 22,2 21,2
Schwirrnachtigall 28,5 28,8 28,2 20,4 20,4 20,4
Blaunachtigall 29,7 29,9 29,4 19,6 19,7 19,4
Tarsuslange Spannldnge

Art Gesamt Mannchen Weibchen Gesamt Mannchen Weibchen
Rubinkehlchen 11,9 11,9 11,9 10,4 10,5 10,4
Blaukehlchen 11,9 11,8 12,1 9,9 9,8 10,0
Schwirrnachtigall 11,5 11,6 1,3 10,5 10,9 10,2
Blaunachtigall 11,6 11,5 11,7 10,2 10,0 10,7

Hinterzehenlédnge Hinterkrallenldnge
Art Gesamt Mannchen Weibchen Gesamt Mannchen Weibchen
Rubinkehlchen 3,7 3,7 3,7 2,2 2,2 2,2
Blaukehlchen 3,5 3,5 3,5 2,2 2,1 24
Schwirrnachtigall 3,6 3,7 3,6 2,0 2,0 2,0
Blaunachtigall 3,6 3,5 3,9 2,0 2,0 2,0

SchnabelmaRe

Art Lange Hohe Breite
Rubinkehlchen 3,96 1,53 1,71
Blaukehlchen 3,99 1,45 1,60
Schwirrnachtigall 3,71 1,44 1,71
Blaunachtigall 3,99 1,41 1,76

Obgleich alle absoluten KérpermalRe des groRen Rubinkehlchens die der anderen Arten deutlich
Ubertreffen, zeigt sich bei den relativen GroRenmaRen ein differenzierteres Bild. Das Rubinkehl-
chen hat gar die signifikant geringste Fligelldnge im Verhaltnis zur KorpergroRe (ANOVA mit
nachgeschaltetem Tamhane T2-Mehrfachvergleich p<0,001) und auch ihre bei der Freilandbeo-
bachtung so aufféllige Hochbeinigkeit (z.B. BERGMANN 2001) relativiert sich. Der Tarsus des Ru-
binkehlchens ist zwar langer als der von Schwirr- und Blaunachtigall (ANOVA mit nachgeschalte-
tem Bonferroni-Mehrfachvergleich p<0,001 bzw. p=0,487), jedoch ist er fast genau so lang wie der
des Blaukehlchens. Auffallig kurz ist der Tarsus der Schwirrnachtigall. Demgegenuber Ubertrifft die
Schwanzlange des Rubinkehlchens die der anderen Arten, wahrend Schwirr- und Blaunachtigall
deutlich kirzere Schwanze haben (ANOVA mit nachgeschaltetem Tamhane T2-Mehrfachvergleich
p<0,001).

Auffallig kurz ist die Spannlange des Blaukehlchens, die mit der ebenfalls kurzen Hinterzehe kor-
respondiert. Allerdings haben Blaukehlchen die langsten Hinterkrallen der vier Nachtigallenarten.
Schwirrnachtigallen haben den weitesten Spann, die Verhaltnisse liegen aber genau umgekehrt
wie beim Blaukehlchen; die Hinterzehe ist recht lang, die Hinterkralle demgegenlber kurz.
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Betrachten wir nun die Abhangigkeiten der KérpermaBe untereinander (Tabelle 23). Da alle
Variablen intervallskaliert und normalverteilt sind, kommt die Punkt-Moment-Korrelation nach
Pearson (auch Malikorrelation genannt) zur Anwendung. Die Korrelationsanalyse unterscheidet
nicht zwischen abhangigen und unabhangigen Variablen, der Zusammenhang ist also zweiseitig
(symmetrisch). Das Bestimmtheitsmal} B (d.i. r2) erklart das Mal} der Veranderung einer Variablen
aus der Veranderung der anderen Variabel. Beachtet man, dass bei hinreichend grof3en Stichpro-
ben auch minimale oder sogar nicht-relevante Zusammenhange als signifikant ausgewiesen wer-
den, ist bei der Interpretation Vorsicht geboten. Allerdings werden in der folgenden Auswertung
fehlende Daten fallweise ausgeschlossen. Dies minimiert den Stichprobenumfang und ist geeignet,
die Ausweisung der Signifikanz bei schwachen Zusammenhangen einzuschranken (BorTz 1993).

Hoch signifikante (p<0,005) und gleichzeitig hohe Korrelationen (r=0,7) zeigen sich beim Rubin-
kehlchen zwischen Fllgel- und Schwanzlange, das Bestimmtheitsmal liegt bei 0,56; mit anderen
Worten lassen sich 56 % der Variationen des einen Maf3es durch das jeweils andere erklaren.

Bei Blaukehlchen finden sich keine signifikanten hohen Korrelationen.

Bei Schwirrnachtigallen sind Fligel- und Tarsuslange (B=0,37) sowie Spann- und Hinterzehenlan-
ge (B=0,68) signifikant korreliert, die letzte Korrelation ist sogar hoch (r>0,7).

Bei der Blaunachtigall zeigen sich hohe und signifikante Korrelationen zwischen Fligel- und
Schwanzlange (B=0,7), Fligel- und Tarsuslange (B=0,56), Tarsus- und Hinterzehenlange
(B=0,79), Tarsus- und Spannlange (B=0,62) sowie Hinterzehen- und Spannlange (B=0,86).

Sehr hohe Korrelationen (r>0,9) kommen bei keiner Art vor.

Tabelle 23: Korrelationskoeffizient (r) der relativen KoérpermaBe nach Pearsons Punkt-Moment-Korrelation.
Signifikante Korrelationen (<0,05) sind grau unterlegt; Rubinkehlchen n: 46, Blaukehichen n: 54, Schwirrnachtigall
n: 16, Blaunachtigall n: 8

Hinterzehenlan- Hinterkrallen-

Rubinkehlchen Fligellange Schwanzlange  Tarsuslange ge lange Spannlange
Flugellange 1,00 0,75 0,38 0,25 0,05 0,12
Schwanzlénge 1,00 0,38 0,02 0,00 -0,16
Tarsuslange 1,00 0,12 0,10 0,02
Hinterzehenlange 1,00 -0,07 0,41
Hinterkrallenlange 1,00 0,38
Spannlange 1,00
Blaukehichen Fligellange Schwanzlange  Tarsuslange Hinterz;:enlén- Hintg:;llen- Spannlange
Flugellange 1,00 0,56 0,27 0,44 -0,31 -0,12
Schwanzlange 1,00 -0,05 0,10 -0,44 0,12
Tarsuslange 1,00 0,37 -0,02 0,21
Hinterzehenlange 1,00 -0,32 0,09
Hinterkrallenlange 1,00 -0,15
Spannlange 1,00
Schwirrnachtigall Fligellange Schwanzlange  Tarsuslange Hinterz;:enlén- Hintg:;llen- Spannlange
Flugellange 1,00 0,43 0,61 0,44 0,03 0,48
Schwanzlange 1,00 0,20 0,50 -0,33 0,48
Tarsuslange 1,00 0,38 0,33 0,37
Hinterzehenlange 1,00 -0,48 0,83
Hinterkrallenlange 1,00 -0,25

Spannlange 1,00
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Hinterzehenlan-

Hinterkrallen-

Blaunachtigall Fligellange  Schwanzlange  Tarsuslange ge lange Spannlange
Fligellange 1,00 0,84 0,75 0,46 0,32 0,20
Schwanzlange 1,00 0,51 0,36 0,70 0,03
Tarsuslange 1,00 0,89 0,22 0,79
Hinterzehenlange 1,00 0,23 0,93
Hinterkrallenlange 1,00 0,09
Spannlange 1,00

Keine der mdéglichen Korrelationen wird von allen vier Arten realisiert. Es zeigen sich bei Rubin-
kehlchen, Blaukehlchen und Blaunachtigall deutliche Korrelationen zwischen Schwanz- und Fli-
gellange (B=0,56, B=0,31, B=0,71), bei Rubinkehlchen, Schwirr- und Blaunachtigall zwischen
Spann- und Hinterzehenlange (B=0,17, B=0,69, B=0,86). Eine positive Beziehung zwischen Hin-
terzehenlange und Tarsuslange ist sowohl bei Blaukehlchen als auch bei Blaunachtigallen vorhan-
den (B=0,14, B=0,79).
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5.2 Raumliches und zeitliches Auftreten der Nachtigallen

5.2.1 Brutdichte und Habitatwahl

Ausgehend von den Revierkartierungen der Jahre 1997 und 1998 werden im Folgenden die Brut-
dichten und bevorzugten Bruthabitate der Nachtigallen im Plot dargestellt und miteinander vergli-
chen. Dank des Strukturreichtums des Plots mit seiner deutlichen Vegetationszonierung, die flr
einen Auwaldbereich am mittleren Jenissei typisch ist, lassen sich die Unterschiede in der Brutha-
bitatpraferenz gut verdeutlichen.

Die Brutdichten der Arten, bezogen auf den gesamten Plot, unterscheiden sich klar voneinander
(Tabelle 24). Rubinkehlchen und Blaukehlchen erreichen mit 5,0 resp. 2,9 Brutpaaren/10 ha hohe
Dichten, die Brutdichte der Schwirrnachtigall ist mit 1,1 Brutpaaren/10 ha deutlich geringer, wah-
rend die nicht in jedem Jahr auf dem Plot britende Blaunachtigall mit héchstens einem Brutpaar
auf dem 45 ha grofRen Plot vertreten ist.

Tabelle 24: Brutpaare und Brutdichten der Nachtigallen im Plot in den Jahren 1997 & 1998

1997 1998 1997 & 1998
Art Anzahl Paare BP/10 ha Anzahl Paare BP/10 ha Mittelwert BP/10 ha
Rubinkehlchen 26,0 5,8 19,0 4,2 22,5 5,0
Blaukehlchen 13,0 2,9 13,0 2,9 13,0 2,9
Schwirrnachtigall 4,0 0,9 55 1,2 4,75 1,1
Blaunachtigall 1,0 0,2 0 0 0,5 0,1

Das Rubinkehlchen ist mit 5,0 Brutpaaren/10 ha in den Jahren 1997 und 1998 die haufigste Nach-
tigallenart der Untersuchungsflache. Zwischen beiden Jahren schwankt die Brutdichte zwischen
5,8 und 4,2 Brutpaare/10 ha; im Jahre 1998 briteten sieben Paare weniger auf dem Plot als 1997,
das entspricht einer Abnahme von fast 27 %.

Betrachtet man die Artkarte (Abbildung 14), so scheint das Rubinkehlchen tber den gesamten Plot
verbreitet zu sein, wenngleich auch die offenen, vegetationsfreien Areale gemieden werden. Bei
detaillierter Betrachtung erweist sich die Art jedoch als Spezialistin fir 6kotone Strukturen, wie an
Wiesen oder Gewasser grenzende Gebusche. Da diese Strukturen Uber den ganzen Plot verteilt
sind, ergibt sich ein diffuses Verbreitungsmuster.

Mit einer Brutdichte von 2,9 Brutpaaren/10 ha ist das Blaukehlchen die zweithdufigste Nachtigall
des Plots. In den untersuchten Jahren schwankt die Anzahl der Brutpaare nicht; es konnten jeweils
13 Brutpaare nachgewiesen werden.

Das Blaukehichen ist eine Art des Weidenauwalds. Lediglich im Bereich des Altarms im Studwes-
ten, der mit seinem steilen Hang eine ahnliche Vegetationsstruktur wie der Weidenauwald auf-
weist, dringt die Art in die hohe Aue vor (Abbildung 14).

Ein ganzlich anderes Bild ergibt sich bei der Schwirrnachtigall (Abbildung 14). Sie ist eine typische
Waldart, die offene Bereiche ebenso meidet wie Areale mit geringen Baumwuchshdhen. Als einzi-
ge Art lasst sie von den Spitzen hoher Koniferen ihren Gesang erklingen, wahrend die anderen
Arten niedere Vegetation nutzen, in der sie sich auch wahrend des Gesangvortrags verbergen.
Dies schlief3t eine gelegentliche Nutzung exponierter, wenn auch niedriger Warten beim Rubin-
kehlchen ebenso wenig aus wie den Singflug des Blaukehlchens.

Obgleich die Schwirrnachtigall Waldstandorte bevorzugt, kommt sie nicht in der eigentlichen Taiga
vor, sondern ist, wie alle behandelten Nachtigallen, auf produktive Standorte angewiesen, die in
den ndrdlichen Breiten auf Auenstandorte beschrankt sind. Sie britet mit etwa flinf Brutpaaren
jahrlich und mit nur gering schwankenden Zahlen auf dem Plot (O. V. Bourskl mndl.). Im Gegen-
satz zur deutlichen Abnahme von 1997 zu 1998 beim Rubinkehlchen ist bei der Schwirrnachtigall
eine leichte Zunahme zu verzeichnen.
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Die Blaunachtigall britet nicht in jedem Jahr auf der Untersuchungsflache, wenngleich alljahrlich
meist einjahrige Mannchen und Weibchen gefangen werden. So konnte wahrend des Untersu-
chungszeitraumes nur eine Brut der Art auf dem Plot nachgewiesen werden (Abbildung 14). Nach
Aussagen von O. V. Bourski befanden sich jedoch die Gibrigen Brutnachweise friherer Jahre eben-
falls im Teil der hohen Aue. Somit ist auch die Blaunachtigall eine Waldart, ahnlich wie die
Schwirrnachtigall. Dies wird auch durch die Beobachtungen weiterer Brutvorkommen in der Umge-
bung von Mirnoje bestatigt.

Entgegen den Erwartungen aus dem Schrifttum (z.B. ROGACHEVA 1992) ist die Art in geeigneten
Habitaten in der Umgebung des Plots nicht selten. So stellte O. V. Bourski (mndl. Mitteilung) 2001
auf einer Lange von 6 km auf dem Ostufer des Jenisseis 6 Brutpaare fest; weitere Paare wurden
an den Hangen der kleinen Nebenflisse des Jenisseis festgestellt. Obgleich diese Kartierungen
nicht systematisch durchgefihrt wurden, ergibt sich ein klares Bild der bevorzugten Bruthabitate.
Die Blaunachtigall britet an der nordwestlichen Grenze ihres Verbreitungsgebietes auf feuchten,
nahrstoffreichen Senken, die an stets nordwest-exponierten und somit warmen Hangen durch
Hangabrutschung entstanden sind, so wie in Abbildung 13 skizziert.

auf dem Hochplateau meist Pinus silvestris

————— durch Hangabrutschung zerstorter Wald aus
Pinus cembra, Picea sibirica und Abies sibirica,
an offenen Stellen Betula spec.

60 m

Alnaster-Geblsch mit
Grasbiilten in feuchter Senke:
Bruthabitat der Blaunachtigall

— Hangabzugswasser

Jenissei

Abbildung 13: typischer Neststandort der Blaunachtigall am nordwestlichen Rand ihres Brutareals: Grasbiilten in
feuchten, ebenen Senken an NW-exponierten Hingen

Um die Habitatnutzung der vier Nachtigallen besser darstellen und miteinander vergleichen zu
kénnen, wurde der Plot in 836 Quadranten mit einer Seitenldnge von 25 m eingeteilt und sodann
verglichen, in welchem MaRe die einzelnen Quadranten von den untersuchten Nachtigallen als
Brutrevier genutzt werden. Es gilt zu berlcksichtigen, dass zur Quantifizierung der ReviergréRen
idealisierte Papierreviere herangezogen wurden (s.o.).

Aus Tabelle 25 ergibt sich die rdumliche Nutzung des Plots durch die vier Nachtigallenarten.
Auffallig ist die in den beiden Jahren stark wechselnde Anzahl der Quadranten, die von
mindestens einer Nachtigallenart besetzt wurden. Besonders deutlich wird dies bei den
Quadranten, die nicht dem Revier einer Nachtigallenart zuzuordnen sind. Waren im Jahr 1997
lediglich knapp 10 % von insgesamt 836 Quadranten unbesiedelt, stieg die Zahl 1998 auf lber
40 %. Zudem lasst die geringe Anzahl der Quadranten, die zu den Revieren von drei Arten zu
zahlen sind, vermuten, dass die Habitatanspriiche der Arten deutlich zu differenzieren sind. Kein
Quadrant liegt innerhalb der Reviere aller vier Arten.
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Tabelle 25: von den Arten gemeinsam genutzte Quadranten (%)

1997 1998
keine Art/Quadrant 9,4 40,8
1 Art/Quadrant 49,6 36,4
2 Arten/Quadrant 37,2 22,4
3 Arten/Quadrant 3,7 0,5

Zur Klarung der Habitatanspriche der Arten ist aufgrund der von Jahr zu Jahr schwankenden
Brutdichte und der Hochwasserdynamik, die zu mindest den flussnahen Teilen des Plots in jedem
Jahr ein anderes Gesicht verleiht, ein Vergleich zwischen den Jahren nicht sinnvoll. Vielmehr mis-
sen die Verhaltnisse innerhalb eines Jahres betrachtet werden. Die aus Abbildung 14 ersichtlichen
Unterschiede in der rdumlichen Verteilung werden im Folgenden quantifiziert.

Tabelle 26 gibt den prozentualen Anteil der von den méglichen Artenpaaren gemeinsam besiedel-
ten Quadranten wieder.

Sowohl 1997 als auch 1998 wird ein hoher Teil der Reviere von Blaukehlchen, Schwirr- und Blau-
nachtigall zugleich vom Rubinkehlchen besiedelt, wobei die Uberlappung mit der Schwirrnachtigall
die bedeutendste ist. Angesichts der weiten Verbreitung des Rubinkehlchens auch in der hohen
Aue und der groRen Reviere der Schwirrnachtigall (Abbildung 14) ist dieses Ergebnis nicht ver-
wunderlich.

Die Reviere der Blaukehlchen tUberschneiden sich kaum mit denen der Schwirrnachtigall. Lediglich
1998 waren gut 12 % der vom Blaukehlchen besetzten Flache auch von der Schwirrnachtigall be-
siedelt, wahrend umgekehrt nur 6,5 % der Schwirrnachtigallenreviere auch zu den Territorien der
Blaukehlchen zadhlten. Die gemeinsam genutzten Quadranten liegen ausschlieBlich in der Nahe
des Altarms, dessen weidenbestandene Steilhdnge vom Blaukehlchen besiedelt wurden, wahrend
oberhalb des Hanges die fir die Schwirrnachtigall typische Vegetation der hohen Aue stockt. 1997
kam es zu keiner Uberschneidung zwischen den Arten. In beiden Jahren wurden Uber 50 % der
Blaukehlchenreviere auch von Rubinkehlchen genutzt, da beide Arten die niedere Aue besiedeln.
Demgegenuber Uberschneiden sich nur rund 20 % der Rubinkehlchenreviere mit denen der Blau-
kehlchen, da nur die Verbreitung der Blaukehlchen auf die niedere Aue beschrankt ist, nicht aber
die der Rubinkehichen, die in die hohe Aue vordringt. Mit dem Revier der Blaunachtigall uberlap-
pen sich die Reviere der Blaukehlchen nicht.

Tabelle 26: besetzte Quadranten und davon mit anderen Arten gemeinsam genutzte Quadranten (%)

1997 QE::‘:;"; N Rubinkehichen  Blaukehichen  Schwirrnachtigall  Blaunachtigall
Rubinkehichen 608 - 21,1 25,0 10,2
Blaukehichen 218 58,7 - 0,0 0,0
Schwirrnachtigall 210 72,4 0,0 - 29,5
Blaunachtigall 94 66,0 0,0 66,0 -

1998 Qzaez(::\t;n Rubinkehlchen Blaukehichen  Schwirrnachtigall
Rubinkehlchen 335 - 20,0 34,9
Blaukehichen 124 54,0 - 12,1

Schwirrnachtigall 231 50,6 6,5 -
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Rubinkehlchen Blaukehlchen

Schwirrnachtigall Blaunachtigall

Abbildung 14: Brutverteilung der Nachtigallen. Dunkle Punkte markieren das Vorhandensein eines Brutreviers in
beiden Untersuchungsjahren, helle lediglich in einem. Unterschiede zwischen den Jahren beruhen sowohl auf
unterschiedliche Brutdichten als auch auf der Verdnderung der Strukturen durch die Hochwasserdynamik; Legende
siehe Abbildung 6
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5.2.2 Phénologie

Fangzahlen, Wiederfang und Uberlebensraten

In den Jahren von 1989 bis 1998 wurden insgesamt 3.436 verschiedene Nachtigallenindividuen
gefangen. Bei 2.987 Individuen liegen Angaben Uber das Geschlecht vor, 1.697 Mannchen
(56,8 %) stehen 1.290 (43,2 %) Weibchen gegeniber. Da viele Individuen, v.a. die lokalen Brutvo-
gel, mehrmals innerhalb einer Fangsaison in die Netze geraten, summiert sich die Anzahl aller
Fange auf 6.180 Vdgel. Von den 5.581, bei denen das Geschlecht bestimmt wurde, waren 3.479
Mannchen (62,3 %) und 2.102 (37,7 %) Weibchen.

In Tabelle 27 sind die Gesamtfangzahlen sowie die Anzahl der gefangenen Individuen nach Art
und Geschlecht aufgeschlisselt dargestellt. Die Individuenzahlen der Arten unterscheiden sich
deutlich und spiegeln die Haufigkeit der Nachtigallen im Auwald sowohl auf dem Zug als auch als
Brutvogel wider (vgl. dazu Kapitel 5.2.1). So wurden mehr als doppelt so viele Rubinkehlchen wie
Blaukehlchen gefangen; es folgen die Schwirrnachtigallen, die fast um den Faktor 20 seltener ge-
fangen werden als die Rubinkehlchen und um den Faktor 9 seltener als Blaukehlchen. Von der nur
sporadisch und unregelmaRig auf dem Plot britenden Blaunachtigall konnten nur 33 Individuen in
zehn Jahren gefangen werden (und somit etwa 70 mal seltener als das Rubinkehlchen).

Tabelle 27: Anzahl der Fanglinge (einschlieBlich Mehrfachfinge) und der gefangenen Individuen. Abweichungen
von den aufsummierten Geschlechterzahlen zu den Gesamtzahlen ergeben sich durch fehlende Geschlechtsanga-
ben

Fénglinge Individuen
Art Gesamt Mannchen Weibchen Gesamt Mannchen Weibchen
Rubinkehlchen 3.936 2.320 1.291 2.189 1.112 827
Blaukehlchen 1.849 997 690 1.043 515 405
Schwirrnachtigall 342 134 102 171 56 45
Blaunachtigall 53 28 19 33 14 13
Gesamt 6180 3479 2102 3436 1697 1290

Auffallig ist die bei allen vier Arten héhere Anzahl der gefangenen Mannchen im Vergleich zu den
Weibchen. Dies gilt sowohl fiir die Zahl aller gefangenen Vogel (einschliefllich Wiederfange im
Laufe eines Jahres; im Folgenden in Klammern angegeben) als auch flr die der gefangenen Indi-
viduen. Besonders deutlich wird dies beim Rubinkehichen, die Zahl der Mannchen ubersteigt die
der Weibchen um 25,6 % (34,5 %), aber auch bei Blaukehlchen und Schwirrnachtigall sind es
noch immer 21,4 % (27,2 %) resp. 19,6 % (24,4 %). Die Anzahl der Blaunachtigallenmannchen
Ubersteigt die der Weibchen lediglich um 7,1 % (7,69 %), jedoch sei hier auf den geringen Stich-
probenumfang sowie die geringe Stetigkeit der Art hingewiesen.

Daraus ergibt sich ein deutlich zu Gunsten der Mannchen verschobenes beobachtetes Geschlech-
terverhaltnis bei allen vier Nachtigallenarten (Tabelle 28).

Tabelle 28: beobachtetes Geschlechterverhéltnis der Nachtigallenpopulation

Art Mannchen (%) Weibchen (%)
Rubinkehlchen 57,35 42,65
Blaukehlchen 55,98 44,02
Schwirrnachtigall 55,45 44,55
Blaunachtigall 51,85 48,15

Angesichts der groRen Anzahl beringter Nachtigallen ist die Wiederfangquote recht gering, nur 112
Individuen, also 3,75 %, konnten in zwei oder mehreren aufeinander folgenden Jahren gefangen
werden. Dabei unterscheiden sich die Wiederfangquoten der vier Arten nur marginal: 72 Rubin-
kehlchen (3,7 %), 36 Blaukehlchen (3,9 %), 3 Schwirrnachtigallen (2,97 %) und 1 Blaunachtigall
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(3,7 %). 59,8 % aller wiedergefangenen Individuen erschienen nur in zwei aufeinander folgenden
Jahren auf dem Plot, wahrend 25,9 % in drei Jahren gefangen werden konnten. Ein Blaukehl-
chenmannchen zeigte eine besonders hohe Brutorttreue; es erschien in dem Zeitraum von acht
Jahren 1990 bis 1997 regelmaRig auf dem Plot. Da es 1990 als juveniler Vogel beringt wurde, lasst
sich das Hoéchstalter fir Blaukehlchen im Freiland auf mindestens sieben Jahre beziffern. Fir ein
Rubinkehlchenweibchen ist ein Alter von mindestens fiunf Jahren nachgewiesen (1993-1998); fir
die beiden Ubrigen Arten liegen keine Wiederfangdaten tber mehr als drei Jahre vor.

Bestandsentwicklung

Die Anzahl der gefangenen Individuen schwankt von Jahr zu Jahr (Abbildung 15). Die geringste
Zahl von 124 Rubinkehichen in den Jahren 1997 und 1998 wird von der Héchstzahl von 469 Indi-
viduen im Jahre 1994 um den Faktor 3,8 iibertroffen. Ahnlich verhalt es sich bei Blaukehlchen und
Schwirrnachtigall, deren Fangzahlen Uber die Jahre um den Faktor 3,3 bzw. 3,8 schwanken (Die
Blaunachtigall ist wegen des geringen Stichprobenumfangs in Abbildung 15 nur der Vollstandigkeit
halber aufgefuhrt). Die Schwankungen Uber die Jahre werden sowohl von den Weibchen als auch
von den Mannchen bestimmt.

Die Steigungen der linearen Regressionsgleichungen aller Arten und somit ihre Entwicklungs-
trends sind negativ. Am deutlichsten ist die Abnahme beim Rubinkehlchen, die Steigung ist —28,08,
allerdings bei einem niedrigen Bestimmtheitsmal3 von R?=0,391. Die Individuenzahlen schwanken
zu stark, um eine einheitliche Entwicklung sicher zu erkennen. Der Abwartstrend ist beim Blau-
kehlchen mit —15,12 geringer wenn auch stetiger (R2=0,7099) als beim Rubinkehlchen. Bei der
Schwirrnachtigall (Steigung —1,62, R?= 0,274) ist die Negativentwicklung am schwachsten ausge-
pragt und am wenigsten deutlich.
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Abbildung 15: Anzahl gefangener Individuen in den Jahren von 1990 bis 1998
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Vergleicht man die prozentuale Abweichung vom Mittelwert der Jahre 1990 bis 1998 fur jedes Jahr
und jede Art (mit Ausnahme der Blaunachtigall, s.0.), erkennt man, dass die Abnahme der Indivi-
duenzahl v.a. auf die Jahre von 1996 bis 1998 zurickzuflhren ist, wenngleich die Schwirrnachti-
gall 1998 haufiger gefangen wurde (Abbildung 16). In den Jahren von 1990 bis 1992 ist hingegen
bei allen drei Arten eine Uberdurchschnittlich hohe Individuenzahl zu verzeichnen. In den Jahren
von 1993 bis 1995 ist kein einheitliches Muster zu erkennen; die Fangzahlen der Blaukehlchen
entsprechen dem langjahrigen Durchschnitt, Rubinkehlchen und Schwirrnachtigallen werden in
dieser Dreijahresperiode in je zwei Jahren haufiger und in einem Jahr seltener gefangen, als es
das Mittel erwarten lassen wirde. Das Jahr 1994 |asst die Schwierigkeit erkennen, einen auf die
Haufigkeit aller Arten gleichermalRen wirkenden Faktor zu identifizieren. Wahrend die Individuen-
zahlen von Rubin- und Blaukehlchen sehr deutlich Gber dem Durchschnitt liegen, ist ein klarer
Einbruch der Fangzahlen bei der Schwirrnachtigall zu verzeichnen. Trotz des mit neun Jahren
recht langen Auswertungszeitraumes ist eine dezidierte Aussage Uber einen Trend der Bestands-
entwicklung zu gewagt, da sowohl eine Abnahme als auch ein zyklischer Trend moglich ist.
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Abbildung 16: prozentuale Abweichung vom langjahrigen Mittelwert der Anzahl der gefangenen
Nachtigallenindividuen

Ankunftsdaten

Die vier Nachtigallenarten erreichen ihr Brutgebiet in der Region von Mirnoje sukzessive. Da das
Eis des Jenisseis erst zu Beginn der dritten Maidekade schmilzt und die Bruthabitate der Arten frei
zu geben beginnt, erscheinen die ersten Brutvdgel Ende Mai. Die friihste Art ist das Blaukehlchen,
das bereits in der letzten Maiwoche den Auwald erreicht (Tabelle 29; vgl. auch Kapitel 5.3). Dabei
treffen die Mannchen einige Tage vor den Weibchen ein, um mit der Besetzung der Brutreviere zu
beginnen. Es folgen die Mannchen der Rubinkehlchen in den letzten Maitagen, eine knappe Wo-
che nach den Blaukehlchenmannchen. Auch bei dieser Art folgen die Weibchen etwas zeitversetzt.
Man muss sich vor Augen fiihren, dass zu dieser Zeit der Auwald weitestgehend unter den Was-
sern der Frihjahrsflut liegt und in den tiefer liegenden Bereichen des Weidenauwalds nur die Spit-
zen der Weidenbaume aus dem Wasser ragen. Fir die ankommenden Vdgel ist die Topographie
ihres zukinftigen Bruthabitates also nicht ersichtlich, zumal wegen der groRen Dynamik des
Auwaldsystems nicht mit einer Ubereinstimmung des womdglich aus dem letzten Jahr bekannten
Brutgebietes zu rechnen ist. Dennoch beginnen Blau- und Rubinkehlchen sofort nach ihrer Ankunft
mit der Besetzung und der Verteidigung prospektiver Brutreviere, die sich im Laufe des Zurtickwei-
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chens der Fluten natirlich noch verlagern kdnnen. Revierkdmpfe und Gesange werden von Blau-
kehlchen bevorzugt von schwimmenden Treibholzinseln aus- bzw. vorgetragen.

Tabelle 29: Erstankunftsdaten der vier Nachtigallenarten in Mirnoje (1990-1998)

Spannweite Median Mittel
Art Mannchen Weibchen Mannchen Weibchen Mannchen Weibchen
Rubinkehlchen 20.5-3.6 29.5-8.6 31.5 3.6 28.5 2.6
Blaukehlchen 17.5-3.6 21.5-3.6 26.5 295 26.5 28.5
Schwirrnachtigall 2.6-23.6 5.6-20.6 11.6 13.6 9.6 12.6
Blaunachtigall 7.6-19.6 11.6-18.6 14.6 15.6 14.6 14.6

Schwirrnachtigallen erreichen das Untersuchungsgebiet zum Ende der ersten Junidekade (Mann-
chen) bzw. in der Mitte der zweiten (Weibchen). Zu dieser Zeit sind weite Teile des hdher gelege-
nen Auwaldes, dem Bruthabitat dieser Art, bereits trocken gefallen. Als letztes schlief3lich stellt sich
die Blaunachtigall ein. Zwar konnte die Art in jedem Jahr auf dem Plot nachgewiesen werden, je-
doch kam es nicht immer zu einem Brutversuch. Meist handelt es sich um letztjahrige Individuen,
die in optimalen Habitaten nicht zur Brut gelangen und versuchen, mit dem weniger geeigneten
Auwald vorlieb zu nehmen (tber alle Jahre stehen 11 letztjahrige Mannchen 2 alteren Mannchen
gegeniber, bei den Weibchen betragt das Verhaltnis 8:5). Die Blaunachtigall erreicht in der Mirno-
jeregion die nérdliche Grenze ihres Verbreitungsgebietes, jedoch britet sie regelmaRig in den klei-
nen Talern der dem Jenissei zustromenden Bache (siehe Kapitel 5.2.1). Systematisch erhobene
phanologische Daten aus diesen Habitaten au3erhalb des Plots liegen nicht vor, jedoch scheint die
Blaunachtigall hier zu Beginn des Junis ihre Reviere zu besetzen (PAGENKOPF et al. einger.).

Die Ankunftszeiten in Mirnoje im FrUhjahr weisen von Jahr zu Jahr zum Teil betrachtliche Unter-
schiede auf, die wohl in der Regel durch die Witterungsumstande auf dem Zugweg oder im Brut-
gebiet begrindet sind (Abbildung 17). So erschienen im Jahr 1990 beide Geschlechter alle Arten
friher als es gemafl dem langjahrigen Median zu erwarten gewesen ware. In den Jahren 1993 bis
1996 hingegen liegen alle Ankunftstermine mit Ausnahme der Schwirrnachtigallmannchen 1996
und den Rubinkehlchenweibchen 1994 lGber dem Median bzw. decken sich mit ihm.
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Abbildung 17: Abweichung der Erstankunftsdaten vom Median liber neun Jahre (in Tagen)

Jedoch lassen sich nicht alle Jahre eindeutig zuordnen; 1992 ist sowohl das friiheste Erscheinen
aller Rubinkehlchenmannchen als auch das spateste aller Schwirrnachtigallweibchen zu verzeich-
nen. Es gilt jedoch zu bedenken, dass die auffallig singenden Mannchen weitaus einfacher zu ent-
decken sind als die Weibchen, die meist nur durch Fange nachzuweisen sind. Gerade bei der
recht seltenen Schwirrnachtigall ist ein friiheres, unbeobachtetes Eintreffen also durchaus mdéglich.

Die Blaunachtigall, die nicht in jedem Jahr auf dem Plot britet, geht in diese Betrachtung nicht ein,
da es nicht immer moglich ist, umherstreifende Végel von solchen zu unterscheiden, die einen
Brutversuch unternehmen. Erstere wirden die Analyse der Erstankunftsdaten verfalschen.
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5.3 Nester, Eier und Jungvogel

Die Daten Uber Neststandorte, Gelege und Bruterfolg sind nicht systematisch erhoben worden,
dennoch erlaubt der Stichprobenumfang brauchbare Aussagen Uber die drei haufigeren Arten. Der
einzige Nestfund der selten auf dem Plot briitenden Blaunachtigall sei nur der Vollstandigkeit hal-
ber aufgefihrt und auf die Beschreibung des Bruthabitats in der unmittelbaren Nahe von Mirnoje
hingewiesen (Kapitel 5.2.1).

Die Nester von Rubinkehlchen, Blaukehlchen und Blaunachtigall werden unmittelbar auf dem Bo-
den errichtet. Blaukehlchen bauen napfférmige Nester, die der Rubinkehlchen und Blaunachtigal-
len sind spharisch, der Eingang ist schrag nach oben gerichtet. Alle drei Arten errichten ihre Nester
bevorzugt unter natirlichen Uberstanden wie z.B. Wurzeln oder Gelandevertiefungen, die als na-
turliches Dach dienen. Eine Ausnahme bildet die Schwirrnachtigall. Sie ist kein Bodenbrter, das
Nest befindet sich vielmehr in einer Héhe von etwa 1 m (0,5-2 m) in einer Astgabel oder einer
Halbhohle in Weiden oder Erlen, selten auch in Fichten.

Die Gelege der Blaukehlchen und Schwirrnachtigallen sind mit durchschnittlich 6 Eiern signifikant
gréRer als die der Rubinkehlchen mit 4,5 (Rubinkehlchen-Blaukehlchen p<0,001; Rubinkehlchen-
Schwirrnachtigall p=0,008, zweiseitige ANOVA). Die Unterschiede zwischen Blaukehichen und
Schwirrnachtigall sind nicht signifikant (Tabelle 30).

Schwieriger ist die Interpretation der Anzahl der fliiggen Jungvogel. Zwar wurden in die Auswer-
tung nur Nester aufgenommen, aus denen Jungvogel ausflogen, es war aber nicht in allen Fallen
moglich zu entscheiden, ob einzelne Nestlinge von Pradatoren aus dem Nest entfernt worden wa-
ren. Tatsachlich wird in vielen Fallen die Brut nicht auf einen Schlag Opfer eines Raubers, vielmehr
verschwinden die Jungvogel in 19 % aller Nestverluste sukzessive aus den Nestern. Dieses Pha-
nomen lasst gewisse Rickschllisse auf die Beutegreifer zu. So ist ein Braunbar (Ursus arctos) ob
seiner GroRe sicher weder Willens noch in der Lage, einzelne Junge aus dem Nest zu entnehmen.
Von kleinen Raubsaugern wie z.B. Hermelin ist dies jedoch zu erwarten. Trotz dieser methodi-
schen Unsicherheit lasst sich feststellen, dass im Schnitt bei allen Arten finf Jungvégel fligge
werden.

Es darf nicht verschwiegen werden, dass die Suche nach Nestern fiir die Brut oder die Eier nicht
ohne Risiko ist. Der Beobachter kann durch seine Unachtsamkeit das Nest selbst zerstéren, haufi-
ger aber lenkt er durch sein Verhalten und die Veranderung der Nestumgebung die Aufmerksam-
keit von Pradatoren auf den Standort. Bei 14,3 % aller zerstérten Nester wird eine Einwirkung
durch die Nestsuche unterstellt. Auffallig ist die hohe Zahl der Verluste beim Rubinkehlchen. Wah-
rend bei der Schwirrnachtigall und dem Blaukehilchen nur knapp ein Viertel der Nester zerstort
werden, sind es bei dieser fast 44 %. Da es keinen Grund gibt, einen héheren negativen Einfluss
des Beobachters bei Rubinkehlchennestern als bei den beiden lbrigen Arten anzunehmen, kann
von einer deutlich erhéhten Gefahr des Gelegeverlustes ausgegangen werden.

Tabelle 30: Ubersicht iiber einige Parameter der Gelegephinologie

Rubinkehlchen Blaukehichen  Schwirrnachtigall Blaunachtigall

n 32 21 8 1
Nester
% zerstort 43,75 23,8 25,0 0
Spannweite 3-6 4-8 4-7
. Mittel 4,46 5,61 5,57
Gelegegroéfie
Median 4,5 6 6 5
n 26 18 7
Spannweite 3-5 2-6 2-7
Anzahl f|ugger Mittel 4,44 5 4,33
Jungvogel Median 5 5 5
n 24 17 7
Spannweite 11.06.- 26.07. 04.06.-08.07. 11.06-24.06.
) Mittel 21.06. 15.06. 18.06. 19.06.
Legebeginn
Median 20.06. 15.06. 18.06. 19.06.

n

32

21

8 1
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Rubinkehlchen Blaukehichen  Schwirrnachtigall Blaunachtigall
Spannweite 8-16 9-16 10-12
Inkubationsdauer (d) Mittel 12.2 1.7 1
Median 11 11,5 11
n 14 10 4
Spannweite 8-14 9-13 10-12
Dauer der Mittel 10,9 11 10,8
Nestlingszeit (d)  Median 11 11 10,5
n 17 10 4

Das Blaukehichen beginnt als erste der drei Nachtigallenarten mit der Eiablage, im langjahrigen
Durchschnitt drei Tage vor der Schwirrnachtigall und fiinf Tage vor dem Rubinkehlchen; alle Arten,
auch die spat eintreffende Blaunachtigall, beginnen in der Mitte oder dem Ende der zweiten Juni-
dekade mit dem Brutgeschaft. Die gelegentlich auftretenden spaten Legedaten aus dem Juli
stammen von Nachgelegen im Anschluss an die Zerstérung des ersten Geleges, zu mindest beim
Blaukehlchen kann ein spater Legebeginn auch auf ein zweites Weibchen eines polygamen Mann-
chens deuten; Einzelbeobachtungen belegen das Auftreten von Polygamie bei dieser Art in Mirno-
je. Zweitbruten kommen wegen der kurzen Vegetationsperiode bei keiner Art vor.

Hinsichtlich der Dauer der Bebriitung der Eier als auch der Dauer der Fltterung der Nestlinge un-
terscheiden sich die vier Arten mit jeweils etwa elf Tagen kaum voneinander.

Wie bereits in Kapitel 5.2.2 erlautert, erreichen die Nachtigallen das Brutgebiet zu verschiedenen
Zeiten, wobei die mannlichen Individuen deutlich vor den weiblichen eintreffen. Zwischen dem
mittleren Ankunftsdatum des friihen Blaukehlchens und der spaten Blaunachtigall liegen fast drei
Wochen.

Demgegenuber unterscheidet sich der Brutbeginn der einzelnen Arten weit weniger deutlich von-
einander und entspricht nicht unbedingt der zeitlichen Abfolge der Ankunftsdaten (Abbildung 18).
Zwar beginnt das friih ankommende Blaukehilchen auch als erstes mit der Brut, das nachstfriihe
Rubinkehlchen ist jedoch die Art, die als letzte mit dem Brutgeschaft beginnt. Die Differenz zwi-
schen beiden Arten betragt lediglich finf Tage.

23.Jun
A 20. Jun
18. Jun A 18. Jun A 19. Jun
A 15. Jun 15. Jun
13. Jun O-13. Jun——F14. Jun
< 11.Jun
§
£ 08. Jun
o =
© Mannchen
03. Jun - O 03. Jun O Weibchen
O 31. Mai A Legebeginn
29. Mai +————(-29. Mai
< 26. Mai
24. Mai
Blaukehlchen Rubinkehlchen  Schwirrnachtigall ~ Blaunachtigall
Art

Abbildung 18: Ankunftsdaten und Brutbeginn der Nachtigallen in Mirnoje
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5.4 Experimente zur Nahrungsaufnahme und zur Habitatpraferenz

Da die Beobachtung der heimlichen Nachtigallen im Freiland schwierig und zeitaufwandig ist, sind
Experimente ein probates Mittel, um quantifizierbare Ergebnisse Uber das Verhalten der Vogel zu
gewinnen. An dieser Stelle sei aber erneut auf die Unwagbarkeiten hingewiesen, die ein experi-
menteller Aufbau zwangslaufig mit sich bringt. Diese wurden in Kapitel 4.3 ausfiihrlicher erlautert.

5.4.1 Kifigexperimente zur bevorzugten Beutetiergrof3e

Die Verteilung der gegriffenen Beutetiere des Rubinkehlchens zeigt deutliche Unterschiede zwi-
schen den Geschlechtern (Tabelle 31). Die Mannchen bevorzugen die kleinsten Heimchen aller
Arten (Median: 7), wahrend die Weibchen vor allem Beutetiere der mittleren Gré3e aufnehmen
(Median: 9). Die Geschlechter des Blaukehlchens unterscheiden sich hingegen wenig in ihren Pra-
ferenzen, die bevorzugten Groflen beider liegen im mittleren Bereich (Median: 9). Das Spektrum
der BeutetiergroRen ist beim Mannchen der Schwirrnachtigall am ausgedehntesten, wenngleich
der Median dem der Blaukehlchen und Rubinkehlchenweibchen entspricht (Median: 9). Die Beute
der Weibchen der Schwirrnachtigall ist hingegen deutlich groRer als die aller bislang besprochenen
Arten und Geschlechter, der Median liegt bei 11. Er entspricht somit den Werten beider Ge-
schlechter der Blaunachtigall.

Tabelle 31: bevorzugte BeutetiergroBe nach Geschlechtern; Rubinkehichen n: 101 (JJ: 39, 2Q: 62), Blaukehichen
n: 48 (2J: 28, 9 {: 20), Schwirrnachtigall n: 85 (33 42, Q{: 43), Blaunachtigall n: 80 (JJ: 20, 99: 60)

Gesamt Mannchen Weibchen
. 25%-75%- . 25%-75%- . 25%-75%-
Art Median (mm) Quartile Median (mm) Quartile Median (mm) Quartile
Rubinkehlchen 9 7-11 7 5-10 9 7-11
Blaukehlchen 9 7-9 9 7-9 9 5-9
Blaunachtigall 11 9-13 9 5-13 11 9-13
Schwirrnachtigall 11 9-13 11 9-12 11 7-13

Gruppiert man die vier Arten unabhangig vom Geschlecht, fallt der skizzierte Trend noch starker
ins Auge: Rubinkehlchen und Blaukehlchen bevorzugen im Mittel 2 mm kleinere Beutetiere als
Schwirrnachtigall und Blaunachtigall.

Der Mann-Whitney U-Test bestatigt den Eindruck aus Tabelle 31. Liegt der Z-Wert im Vergleich
zwischen Rubin- und Blaukelchen bei -0.211, weicht der Wert im Vergleich zwischen Rubinkehl-
chen und Schwirrnachtigall um Gber vier Standardabweichungen (Z=-4.262), der zwischen Rubin-
kehlchen und Blaunachtigall um knapp vier Standardabweichungen (Z=-3.927) vom erwarteten
Mittelwert ab. Die Ahnlichkeit von Schwirrnachtigall und Blaunachtigall wird durch den Z-Wert von
-0.658 bestatigt.

5.4.2 Volierenexperimente zur Nahrungssuche und zu den Jagdmethoden

Bereits bei der Zeit, die die Nachtigallen im in Mirnoje durchgefuhrten Volierenexperiment mit akti-
ver Nahrungssuche verbrachten, zeigen sich deutliche Unterschiede zwischen den Arten. Nicht
immer ist aus dem Verhalten der Individuen klar ersichtlich, zu welchem Zweck sie die Nahrungs-
suche unterbrechen. Dem Augenschein nach wird diese Zeit v.a. zum Sichern oder zum Ausruhen
genutzt, ein gewisser Teil der Zeit wird mit Komfortverhalten verbracht. Ob der Vielzahl der zu be-
obachtenden Verhaltensweisen war eine quantifizierte Aufschlisselung dieser Tatigkeiten jedoch
nicht moglich.

Bei allen Arten ist der zeitliche Aufwand fir die Nahrungssuche deutlich héher als der fiir andere
Tatigkeiten. Die Schwirrnachtigall verbringt 89,8 % der beobachteten Zeit mit der Nahrungssuche,
beim Rubinkehlchen sind es immerhin noch 66,1 %. Blaukehlchen und Blaunachtigall liegen mit
75,9 % bzw. 80,6 % dazwischen.

Einen Uberblick iiber das bevorzugte Stratum der Arten bei der Nahrungssuche gibt Tabelle 32.
Als typische Bodenvdgel gehen alle Nachtigallenarten vor allem auf dem Boden der Nahrungssu-
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che nach, Uber 80 % der Nahrungssuchaktivitaten finden dort statt. Das mittlere Stratum, also z.B.
die Stangel der Pflanzen (im Experiment aber auch die Wande der Voliere), werden weit weniger
zur Nahrungssuche genutzt, der freie Luftraum (z.B. Schnappen) spielt eine noch geringere Rolle.
Etwas aus dem Rahmen fallt allein die Schwirrnachtigall, die den freien Luftraum dem mittleren
Stratum vorzieht.

Tabelle 32: Nutzung der Strata zur Nahrungssuche; Rubinkehlchen 330 min, Blaukehlchen 300 min, Schwirrnachti-
gall 450 min, Blaunachtigall 420 min

Art Boden & -bedeckung (%) Hohere Pflanzenteile (%) Freier Luftraum (%)
Rubinkehlchen 88,4 7.5 41
Blaukehlchen 87,0 10,1 3,0
Schwirrnachtigall 85,8 6,4 7,8
Blaunachtigall 84,2 8,4 7,4

Synchronisiert man die Beobachtungen aus den Volierenexperimenten mit der Terminologie der in
Kapitel 4.3 erlauterten amerikanischen Studien des Beutegreifverhaltens von ROBINSON & HOLMES
(1982) und HOLMES et al. (1979), kommt man zu folgendem Ergebnis (Tabelle 33).

Tabelle 33: Einordnung des Beutegreifverhaltens nach ROBINSON & HOLMES (1982); Rubinkehlchen n: 7.569,
Blaukehichen n: 9.106, Schwirrnachtigall n: 10.925, Blaunachtigall n: 3.572

Art Gleaning (%) Hover (%) Flush-chase (%) Hawking (%)
Rubinkehlchen 90,6 3,3 3,5 2,6
Blaukehlchen 90,4 3,2 2,2 4,3
Schwirrnachtigall 90,5 2,7 3,5 3,3
Blaunachtigall 91,8 1,7 4,4 2,2

Bei allen Arten kommt das Beutegreifmandver ,Gleaning®, also die Aufnahme einer stationéren
Beute wahrend des Stehens oder Hipfens, mit grolem Abstand vor den anderen Manévern zum
Einsatz. Diese drei treten in ihrer Bedeutung weit zurtick und verteilen sich in der Haufigkeit ihrer
Anwendung recht gleichmaRig. Vom Blaukehlchen abgesehen, das haufiger fliegende Beute im
Flug ergreift (,Hawking®), ist das Aufnehmen fliegender Beute durch den hipfenden Végel (,Flush-
chase®) das zweithaufigste Mandver der Nachtigallen. Allerdings bewegen sich die Unterschiede
zwischen den Mandévern im Bereich von Zehntelprozent und sind somit nur undeutlich ausgepragt.
Eine weitere bei ROBINSON & HOLMES (1982) erwdhnte Methode, das ,Hanging“, also die Aufnah-
me von Beute durch den an einem Ast oder Blatt hdngenden Vogel, wurde nicht beobachtet.

Die kombinierte Betrachtung des Stratums und der Methode der Nahrungssuche I&sst eine diffe-
renzierte Betrachtung zu (Tabelle 34, zur Erlauterung der Terminologie siehe Kapitel 4.3).

Tabelle 34: prozentuale Verteilung der Nahrungssuchmethoden der vier Nachtigallenarten; Stichprobenumfang
siehe Tabelle 33

Art Glean 1 Glean 2 Flush-chase 3 Hover 1 Hover 2 Hawking 3
Rubinkehlchen 77,8 12,8 3,5 0,4 2,9 2,6
Blaukehichen 79,2 11,2 2,2 0,4 2,8 4,3
Schwirrnachtigall 80,6 10,0 3,5 0,6 2,2 3,3
Blaunachtigall 82,1 9,7 4,4 0,2 1,5 2,2

Alle vier Arten bevorzugen deutlich das stationare oder hipfende Picken auf dem Boden (,Glean
1), etwa 80 % der Nahrungssuche erfolgen auf diese Weise. Die Ubrigen funf Mdglichkeiten wer-
den zusammen nur zu je etwa 20 % realisiert, ihre detaillierte Betrachtung ist jedoch lohnend, da,
obwohl ahnlich, interspezifische Unterschiede offenbar werden (Abbildung 19).
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Abbildung 19: prozentuale Verteilung der Nahrungssuchmethoden der vier Nachtigallenarten ohne ,,Glean 1“; Ru-
binkehlchen n: 1.677, Blaukehlchen n: 1.893, Schwirrnachtigall n: 2.124, Blaunachtigall n: 641

Von den verbleibenden Methoden der Nahrungssuche wird ,,Glean 2“, also das Picken nach Beute,
die sich oberhalb des Bodens, nicht aber fliegend in der Luft befindet, von allen Arten mit Gber
50 % am Haufigsten verwirklicht. Dies unterstreicht die groRe Bedeutung des stationaren oder
hipfenden Pickens unabhangig vom Aufenthaltsort der Nahrung, die alle anderen Manéver margi-
nalisiert. Rubinkehichen, Schwirr- und Blaunachtigall bevorzugen nachstfolgend das Ergreifen
fliegender Beute unter Einsatz des ganzen Korpers ohne zu fliegen (,Flush-chase 3“), Blaukehl-
chen hingegen das Schnappen (,Hawking®). Das Aufnehmen stationarer bodennaher Nahrung im
Flug (,Hover 1) wird kaum verwirklicht.

Schlief3lich lasst sich aus dem Quotienten aller Mandver (unabhangig vom Erfolg) zur mit der Nah-
rungssuche verbrachten Zeit die Suchgeschwindigkeit der einzelnen Arten berechnen (Tabelle 35).

Tabelle 35: Suchgeschwindigkeit der Nachtigallen

Art Anzahl Manéver Zeit zur N(ar:;':)ngssuche Suc(liwgl;::gc;';nmt::gkeit
Rubinkehlchen 7.569 218 35
Blaukehlchen 9.106 228 40
Schwirrnachtigall 10.925 404 27
Blaunachtigall 3.572 338 11

Die Zeitraten, mit denen die Nachtigallen der Nahrungssuche nachgehen, unterscheiden sich deut-
lich voneinander. Das sehr aktive Blaukehlchen fiihrt 40 mal pro Minute ein auf potentielle Beute
gerichtetes Mandver aus, Rubinkehlchen und Schwirrnachtigall tun dies etwa alle zwei Sekunden.
Die Blaunachtigall hingegen lasst sich bei der Nahrungssuche mehr Zeit, sie tragt nur etwa jede
sechste Sekunde ein entsprechendes Verhalten vor.
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5.4.3 Volierenexperimente zur Habitatpréferenz

Wesentliche Aufschliisse Uber die Habitatwahl der Nachtigallenarten gehen aus der Nutzung der
im Volierenexperiment angebotenen Substrate hervor. Hierbei ist zu unterscheiden, ob die Sub-
strate zur Nahrungssuche oder anderweitig (z.B. als Versteck zur Rauberpravention) genutzt wer-
den.

Alle Quadranten der Voliere wurden von den vier Arten aufgesucht, jedoch zeigen sich deutliche
Unterschiede in der jeweiligen Verweildauer. Nur in vier der protokollierten 13 Habitattypen ver-
brachten die Rubinkehlchen mehr als 10 % der Gesamtzeit in der Voliere, bei den verbleibenden
drei Arten waren es jeweils funf Habitattypen (Tabelle 36).

Tabelle 36: prozentuale Verweildauer der Nachtigallenarten auf unterschiedlichen Substraten. Haufig genutzte
Substrate (>10 %) sind grau unterlegt

Substrat Rubinkehichen Blaukehichen Schwirrnachtigall Blaunachtigall
Wasserbecken 13,2 11,1 4,8 55
Weiden Uber Wasserbecken 1,9 3,2 0,5 1,6
umgegrabener Boden 16,9 10,7 171 16,2
Rasen 1,0 25 1,8 0,6
solider Boden 55 0,5 12,8 10,4
Blatter 0,5 0,1 7,0 8,1
Moos 1,3 0,4 10,7 9,2
Brennnessel < 15 cm 20,3 16,2 7,6 14,3
Brennnessel > 15 cm 0,3 0,5 0,2 0,1
im Reisig 4,0 12,9 13,5 12,0
unter Reisig 0,9 1,2 3,3 2,1
Boden unter Weiden 30,5 39,0 19,9 18,6
Weidendickicht 3,6 2,2 0,8 1,4
Beobachtungszeit (min) 330 300 450 420

Alle vier Arten hielten sich am haufigsten auf dem Boden unter den Weidenbuschen auf, und auch
der umgegrabene Boden findet sich bei allen Arten unter den beliebtesten Aufenthaltsorten. Im
unteren Stratum der Brennnesseln verbrachten die Schwirrnachtigallen mit 7,6 % deutlich weniger
Zeit als die Ubrigen Arten. Das Rubinkehlchen macht eine Ausnahme bei der Nutzung des Reisigs,
4,0 % Aufenthaltsdauer stehen 12-13 % der anderen Arten entgegen.

Betrachtet man das weidenbeschirmte Wasserbecken, den soliden Boden und das Moos, lassen
sich zwei Gruppen mit den Artenpaaren Rubinkehichen-Blaukehlchen und Schwirrnachtigall-
Blaunachtigall unterscheiden. Erstgenannte Arten nutzen das Wasserbecken zu 13,2 % bzw.
11,1 % der Gesamtzeit, letztere lediglich zu 4,8 % bzw. 5,5 %. Daflir suchen Schwirr- und Blau-
nachtigall sowohl den soliden Boden als auch den Moosquadranten weit haufiger auf. Diese Quad-
ranten wurden von Blaukehlchen nachgerade gemieden.

Die Haufigkeit der Verweildauer in den Quadranten und ihrer Strata sagt nichts tGber deren tatsach-
liche Nutzung aus, manche angebotenen Habitattypen wurden vorzugsweise zur Nahrungssuche,
andere als Versteck genutzt (Tabelle 37).

Tabelle 37: prozentuale Nutzung der Substrate (k.N.: keine Nahrungssuche, N: Nahrungssuche)

Rubinkehlchen Blaukehichen Schwirrnachtigall Blaunachtigall
Substrat k.N. N k.N. N k.N. N k.N. N
Wasserbecken 20,2 79,8 10,1 89,9 14,7 85,3 13,4 86,6
Wasserbecken (Weiden) 100,0 0,0 63,7 36,3 62,3 37,7 67,9 32,1
umgegrabener Boden 30,9 69,1 314 68,6 7,2 92,8 15,4 84,6
Rasen 0,0 100,0 30,4 69,6 0,0 100,0 6,3 93,8

solider Boden 31,9 68,1 0,0 100,0 17,9 82,1 11,2 88,8
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Rubinkehlchen Blaukehichen Schwirrnachtigall Blaunachtigall
Substrat k.N. N k.N. N k.N. N k.N. N
Blatter 0,0 100,0 0,0 100,0 7.4 92,6 18,7 81,3
Moos 0,0 100,0 48,7 51,3 5,9 94,1 9,7 90,3
Brennnessel < 15 cm 34,6 65,4 3,2 96,8 4,0 96,0 23,8 76,2
Brennnessel > 15 cm 100,0 0,0 100,0 0,0 66,7 33,3 100,0 0,0
im Reisig 40,6 59,4 47,6 52,4 19,4 80,6 42,5 57,5
unter Reisig 0,0 100,0 0,0 100,0 0,0 100,0 0,0 100,0
Weiden Boden 32,1 67,9 21,3 78,7 6,0 94,0 12,9 87,1
Weidenaste 100,0 0,0 73,2 26,8 38,6 61,4 40,8 59,2
Beobachtungszeit (min) 330 300 450 420

Der von allen Arten bevorzugte Boden unter den Weiden wird beiden Anforderungen gerecht,
wenngleich er, wie auch das untere Stratum der Brennnesseln, bevorzugt zur Nahrungssuche
genutzt wird. Das Wasserbecken unter den Weiden, die Brennnesseln und die Weidenaste werden
von allen Arten kaum aufgesucht, die ohnehin geringe Zeit in diesen Quadranten wird nur aus-
nahmsweise zur Nahrungssuche genutzt.

Die dargebotenen Habitattypen lassen sich nach ihren Deckungsmoglichkeiten gruppieren
(Abbildung 20). Solider und umgegrabener Boden, Moos, Blatter und Rasen bieten den Vdgeln
keinen Sichtschutz vor Beutegreifern. Weiden- und brennnesselbeschirmter Boden und Wasser-
becken sowie der Boden unter dem Reisig eignen sich hingegen vorziglich als Versteck. Weide-
naste, Brennnessel- und Reisigdickicht sollten dieser Funktion ebenfalls entsprechen, wenngleich
die Végel den Boden verlassen mussen.
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Abbildung 20: prozentuale Verweildauer in den nach Deckung gruppierten Habitattypen

Rubinkehlchen und Blaukehlchen halten sich weit seltener in den ungeschiitzten Quadranten auf
als die beiden verbleibenden Arten. Schwirrnachtigall und Blaunachtigall verbringen fast die Halfte
der Zeit (49,4 % resp. 44,5 %) auf den offenen Quadranten. Die héheren Strata werden trotz ihrer
Deckung von allen Arten selten besucht, lediglich das Blaukehlchen halt sich etwas haufiger im
Gezweig auf als auf dem ungeschitzten Boden.
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6. Diskussion

6.1 Allgemeine Morphologie

Um die in Mirnoje genommenen KérpermalRe mit denen bei anderen Untersuchungen ermittelten
zu vergleichen und geographisch einzuordnen, sollen sie im Folgenden mit den einschlagigen
Daten aus der Literatur verglichen werden. Hierbei ergeben sich jedoch methodische Probleme:
Zum einen ist der Stichprobenumfang bei den meisten bisherigen Untersuchungen recht gering.
Manch ein Autor halt wegen des geringen Untersuchungsgrades dieser in abgelegenen Weltge-
genden verbreiteten Arten schon eine einzige Messung, nicht ganz zu unrecht, fir verdffentli-
chungswiurdig. Zum anderen finden sich nur selten Angaben zur angewendeten Methodik. Die
Ergebnisse gangiger Verfahren z.B. bei der Vermessung der Fligellange an lebenden Individuen
(WITHERBY et al. 1938, CORNWALLIS & SMITH 1960, SVENSSON 1992) kdnnen um einige Prozent
variieren (Ubersicht bei SVENSSON 1992) und schranken somit die Vergleichbarkeit ein. Ahnliches
gilt beim Vergleich der Messungen an lebenden Tieren und an Balgmaterial (KNOX 1980 und
ENGELMOER et al. 1983, VON BROCKEL 1973 bei frischtoten Gartengrasmiicken). Auf weitere me-
thodische Probleme wird an geeigneter Stelle in der folgenden Diskussion einzugehen sein.

Eine Diskussion aller Literaturdaten sprengte den Rahmen dieser Arbeit, daher soll im Folgenden
auf ausgewahlte, besonders bedeutsame Aspekte eingegangen werden. Dennoch gebietet es die
dinne Datenlage, dem interessierten Leser einen tabellarischen Uberblick tber die bisherigen
Veroéffentlichungen zu den morphologischen MalRen zu geben, der selbstverstandlich nicht voll-
sténdig sein kann.

Rubinkehlchen

Die Fliigellange der Mannchen sibirischer Populationen variieren zwischen 71 und 78 mm
(STEGMANN 1931, HARTERT & STEINBACHER 1932-1938), wahrend die der Populationen Kamtschat-
kas zwischen 81 mm und 85 mm (NETSCHAJEW 1969) bzw. 75 bis 84 mm (STEGMANN 1931) liegen.
Auch PORTENKO (1937), JOHANSEN (1955) und VAURIE (1955) bestatigen in ihren Arbeiten eine
geringe Kline von langfligligeren nordlichen zu kurzfligligeren sidlichen Populationen. Selbst die
gelegentlich als eigene Unterart abgetrennte isolierte Population in Zentralchina (,L. c¢. beicki®)
rechtfertigt aufgrund ihrer Morphologie nicht den Status einer eigenen Subspezies. Somit sind die
geographischen Variationen der monotypischen Art gering.

Vergleicht man die Kérpermalie der in Mirnoje untersuchten Rubinkehlchen mit den Angaben in
der Literatur (Tabelle 39), fallen die bedeutenderen Langen der Fligel sowohl bei den Mannchen
als auch bei den Weibchen auf. Trotz des beachtlichen Stichprobenumfangs in der Arbeit von
WINOGRADOWA et. al (1976), der eine zufallige Abweichung unwahrscheinlich erscheinen Iasst,
sind die Fligel der in Mirnoje gefangenen Rubinkehlchenmannchen im Mittel um gut 3 mm und
somit um 3,6 % langer; bei den Weibchen verhalt es sich ahnlich, die Végel der Population von
Mirnoje haben gleichfalls 3 mm léangere Fligel (4,1 %). Aufgrund der raumlichen Nahe von WI-
NOGRADOWAS Untersuchungsgebiet in Westsibirien zu Mirnoje durften die divergierenden Langen-
malfe nicht auf geographische Variationen zurtickzuflihren sein. Vielmehr riihren sie vermutlich
aus einer andersartigen und durchaus weitverbreiteten Methode der Langenmessung, bei der der
Fllgel nicht auf dem Lineal glattgestrichen wird. Nach SVENSSON (1992), der verschiedene Metho-
den der Fligellangenmessung miteinander vergleicht, kénnen die Differenzen zwischen den ver-
schiedenen Methoden sehr wohl im oben genannte Bereich liegen. Erhartet wird diese These
durch den Umstand, dass die in der vorliegenden Arbeit angewandte Methode der Messung der
maximalen Flugellange (vgl. Kapitel 4.2) in den 70er Jahren des 20. Jahrhunderts, also wahrend
WINOGRADOWAS Arbeit, kaum gebrauchlich war (SVENSSON 1992).

Leider gibt SVENSSON (1992) weder einen Mittelwert fir die von ihm genannten Flligellangen an,
noch verweist er auf die Herkunft seiner Fanglinge. Angesichts des hochst seltenen Auftretens
dieser Art in Europa (die europaischen Seltenheitenkommissionen haben lediglich 18 Nachweise
anerkannt (BARTHEL 1996), vgl. Kapitel 2) handelt es sich wohl nicht um in Skandinavien gefange-
ne Vogel, jedoch wird die Art nicht selten als Kafigvogel gehalten und gelangt gelegentlich in Frei-
heit. Unabhangig von der nicht zu klarenden Herkunft entsprechen die Minimal- und Maximalmalfe
den in dieser Untersuchung gefundenen Werten, wenngleich die Spannweite von 67 mm bis
85 mm bei Mannchen bzw. 87 mm bis 85 mm bei Weibchen der in Mirnoje vermessenen Rubin-
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kehlchen deutlich grof3er ist. Dies dirfte auf den grof3en Stichprobenumfang der vorliegenden Un-
tersuchung zurlickzufihren sein.

Die Abtrennung der auf Kamtschatka britenden, nicht allgemein akzeptierten Unterart Luscinia
calliope kamtschatkensis stitzt sich wesentlich auf die langeren Fligel dieser Population
(PORTENKO 1937), Unterschiede in der Farbung gibt es nicht (STEGMANN 1931). So geben
DEMENTEV & GLADKOV (1968) die in Tabelle 38 aufgefuhrten Malle an, die denen der zweifelsfrei
der Nominatform zugehdrigen Végel Mirnojes gegenliber gestellt werden. Zum Vergleich werden
auch die Flugellangen der von PORTENKO (1937) vermessenen Individuen von Sachalin aufgefihrt,
fur die er die Unterart Luscinia calliope sachalinensis vorschlagt, wenngleich er diese Abtrennung
auf farbliche Unterschiede und nicht auf die Kérpermalie stitzt.

Tabelle 38: Vergleich der Fliigellinge (mm) von in Mirnoje gefangenen L. c. calliope mit Literaturangaben fiir L. c.
kamtschatkensis und L. c. sachalinensis

Mannchen Weibchen
Spannweite Mittel n Spannweite Mittel n
L. c. calliope 67-85 78,3 1.608 67-85 745 998
L. c. kamtschatkensis 77-83 79,6 12 74-78 76,6 7
L. c. sachalinensis 73,2-76,3 74,6 7 71,3-74,6 72,9 2

Obschon der geringe Stichprobenumfang der auf Kamtschatka gefangenen Individuen zur Vorsicht
gemahnt, lasst sich eine im Durchschnitt bedeutendere Fllgellange bei L. ¢. kamtschatkensis bei
beiden Geschlechtern feststellen. Allerdings ist der Unterschied mit 1,7 % langeren Flugeln bei
Mannchen bzw. 2,8 % bei Weibchen recht gering. Vor allem aber lasst der Uberschneidungsbe-
reich der Messungen bei den vermeintlichen Subspezies eine deutliche Trennung nicht zu. Bei
beiden Geschlechtern sind die Maximalwerte der in Mirnoje gefangenen L. ¢ .calliope grolier als
die von L. c. kamtschatkensis. Somit lassen sich Vogel in der Hand ohne Kenntnis der Herkunft
nicht eindeutig einer der ,Unterarten“ zuordnen. STEGMANNs (1931) Vorschlag, die Vogel Kam-
tschatkas nicht von der Nominatform zu trennen, ist zuzustimmen.

Die groRe individuelle Variation mit einer deutlichen Uberlappung der Extrema von Mannchen und
Weibchen macht die Fligellange zu einem ungeeigneten Kriterium zur Bestimmung des Ge-
schlechts. Immerhin scheinen jedoch langfliigelige Individuen mit mindestens 80 mm Fllgellange
stets als Mannchen angesprochen werden zu kénnen (vgl. Abbildung 10).

Auch die in der Literatur genannten Schwanzldangen liegen unter den in Mirnoje gemessenen.
Dies ist besonders auffallig bei den in Ostasien gefangenen Individuen (CRAMP 1988), wahrend
sich die Angaben aus der Mongolei (PIECHOCKI & BoLoD 1972) sehr gut mit denen aus Mirnoje
decken. Wie bei den Fligelmalen sind auch hier die Maximal- und Minimalwerte aufgrund des
weitaus geringeren Stichprobenumfangs in der Literatur geringer. Eine Ausnahme bildet die mit
51 mm (SHAW 1938) und 52 mm (CRAMP 1988)sehr geringe Schwanzlange ostasiatischer Weib-
chen. Trotz der erheblich gréReren Anzahl vermessener Rubinkehlchen in der vorliegenden Arbeit
konnten keine Weibchen mit Schwanzlangen unter 54 mm gefangen werden. Extrem grofie
Schwanzlangen von Uber 63 mm treten nur bei Mannchen auf. Sie kénnen zur Geschlechtsbe-
stimmung herangezogen werden, bei Malen am unteren Ende der Skala funktioniert dies jedoch
nicht (vgl. Abbildung 12).

Da die Messungen der Tarsi und Zehen im Gegensatz zu denen der Fliigel- und Schwanzmale
nur in den Jahren 1997 und 1998 erhoben wurden, sind die Umféange der Stichproben ungleich
geringer. Zudem liegen nicht fiir alle in dieser Arbeit genommenen Malie Vergleichswerte aus der
Literatur vor.

Die Auswertung der Literatur ergibt eine durchweg geringere Langenangabe fir die Tarsi. Die von
CRAMP (1988) und SHAW (1938) angegebenen Mittelwerte von Individuen aus Ostasien liegen so-
gar fur beide Geschlechter unterhalb der in Mirnoje festgestellten Minimalwerte. Auch hier er-
schweren vermutlich unterschiedliche Methoden den Vergleich, wenngleich eine Kline abnehmen-
der Tarsuslangen nach Osten nicht auszuschlief3en ist, da die von HARTERT (1910) angegebenen
MaRe, die vermutlich an Végeln westlicherer Herkunft genommen wurden, besser mit denen in
Mirnoje Ubereinstimmen.
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Schwieriger noch als der Vergleich der Langenmalie ist die Interpretation der Gewichtsangaben
in der Literatur. Das Gewicht eines Vogels hangt ganz entschieden von seinem Ernahrungszu-
stand ab und schwankt sowohl mit der Tageszeit als auch im Jahresverlauf recht erheblich. MEY
(2000) gibt z.B. fur ein an drei Tagen in Nordvietnam gefangenes Mannchen Werte zwischen 23 g
und 24,6 g an. Zudem ist die Handhabung des Messwerkzeugs, also der Waage, im Freiland
schwierig und die gewonnenen Ergebnisse mdgen eher ein Indiz fir die Genauigkeit der Waage
und die Geschicklichkeit des Beobachters als fur das tatsachliche Gewicht des Vogels sein. Auch
die Schnabelmalle entziehen sich der Vergleichbarkeit. Zu unterschiedlich sind die gangigen
Methoden zur Messung der Schnabellange; in dieser Arbeit wurde gar ein Messverfahren
verwendet, dass wahrscheinlich keines der in der Literatur verwendeten entspricht (Kapitel 4.2).

Tabelle 39: Ubersicht morphologische MaRe des Rubinkehlchens nach diversen Autoren

ohne Ge-
KorpermaR Ort Alter schlechtsan- Mannchen Weibchen Literatur
gabe
70-81 mm 65-75 mm
Westsibirien ad X: 75,5 mm X:71,5mm  VINOGRADOWA
: : et al. 1976
n: 118 n: 49
71-88 mm 67-75 mm
) . DEMENTEV &
Sowjetunion? ad X: 74,5 mm X: 79,5 mm GLADKOV 1968
n: 31 n: 13
Russland 78-85 mm 70 mm TACZANOWSKI
n: ? n: 1 1891
] 72,2-81,2mm  69,8-75,0 mm
(é'aférzzlfgfj) X:764mm X 72,0 mm PO en©
n: 50 n: 16
> ad 70-82 mm 74-83 mm 70-78 mm SVENSSON
Fligel ) n: 43 n: 34 n: 19 1992
73-79 mm 69-76 mm
Hopei (China) X: 75 mm X: 71 mm SHAW 1938
n: 97 n: 20?
77-80 mm
. PIECHOCKI &
Mongolei ad X: 72:,56mm BoOLOD 1972
Japan, China, ad CRAMP 1988
Taiwan
Nordvietnam 75,5-79 mm 70-73 mm
) X: 76,8 mm X: 71,5 mm MEY 2000
Winter . .
n:3 n: 2
Indien? 71-80 mm ALI & RIPLEY
n: ? 1987
. 57-65 mm WINOGRADOWA
Westsibirien ad noo ot al. 1976
Sowjetunion? 57-65 mm DEMENTEV &
n: ? GLADKOV 1968
Russland 62-65 mm 65 mm TACZANOWSKI
n: ? n: 1? 1891
60-63 mm
. PIECHOCKI &
Mongolei ad X: 6r1]:,67mm BOLOD 1972
51-62 mm 51-61 mm
Schwanz Hopei (China) X: 59 mm X: 56 mm SHAW 1938
n: 9? n: 20?
Japan, China 56-64 mm 52-59 mm
N ’ ad X: 60,4 mm X: 56,2 mm CRAMP 1988
Taiwan i .
n: 26 n: 12
. 58-60 mm
Nord\(letnam X: 59 mm 57,5_ mm MEY 2000
Winter n 3 n: 1
Indien? 58-61 mm ALI & RIPLEY
n: ? 1987
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ohne Ge-
KoérpermaRB Ort Alter schlechtsan- Mannchen Weibchen Literatur
gabe
? 28-§§?mm HARTERT 1910
Russland 31 mm 30 mm TACZANOWSKI
n:1? n: 1? 1891
Japan, China 28,3-32,1 mm  27,8-31,2 mm
T N ’ ad X: 30,5 mm X: 29,2 mm CRAMP 1988
aiwan . i
n: 26 n: 13
Tarsus 27-29 mm 27-28,6 mm
Hopei (China) X: 28 mm X: 27,7 mm SHAW 1938
n: 9? n: 20?
Nordvietnam 30,9-32,1 mm 30,8 mm
) X: 31,5 mm X: 30,8 mm MEY 2000
Winter . .
n: 4 n: 2
Indien? 26-31 mm ALI & RIPLEY
' n: ? 1987
. . 19,5-23,5 mm
Mittelzehe mit ad X: 21,3 mm CRAVP 1988
Kralle )
n: 17
Sibirien
(GISENKO: 2028 g 21-25g SSENKO 1999
Sachalin, ad X:236¢9 X:22,79g KiJ 1968
KISCHTSCHINS- n: 13 n:5
KIJ: Kolyma)
20-25 g PIECHOCKI &
Mongolei ad X: r3256 g BoLOD 1972
23,5-25¢g DOLGUSHIN
Kasachstan ad h: 2 1960-1972
Gewicht 24,3-29,4 g 21,8-23,2 g
Kamtschatka ad X: 26,85 g X:225g NET?SQSJEW
n: 2 n:3
17-27 g 16-22 g
Hopei (China) X:19¢g X:18¢g SHAW 1938
n: 9 n: 20
Nordvietnam 19,1-24,6 g 18,3-20,2 mm
) X:21,8 mm X: 19,25 mm MEY 2000
Winter . .
n: 4 n: 2
Himalaya ad 20,19 DIESSELHORST
Winter n: 1 1968
Sowjetunion? 15-18,3 mm DEMENTEV &
n: ? GLADKOV 1968
Russland 21 mm 20 mm TACZANOWSKI
n: 1? n:1? 1891
= . 15-18 mm ALl & RIPLEY
Schnabellange Indien? -2 1987
(dist. Nostrile)  (dist. Nostrile)
Japan, China, 8,6-9,8 mm 8,4-9,6 mm
Taiwan ad X:9,2mm X: 8,9 mm CRAMP 1988
n: 25 n: 13
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Blaukehlchen

Die Datenlage in der Literatur ist beim Blaukehlchen ungleich umfangreicher als bei den drei ande-
ren Arten. Dies resultiert zum einen aus dem grof3en Verbreitungsgebiet der Art, vor allem aber
aus seinem Vorkommen in Europa. Das Blaukehlchen ist aufgrund des Interesses, das ihm nicht
zuletzt von Seiten des Natur- und Artenschutzes in Mitteleuropa entgegengebracht wird (z.B.
FRANZ 1989, KRUGER 1997), eine gut untersuchte Art. Dies gilt insbesondere fur die mitteleuropai-
sche Unterart Luscinia svecica cyanecula und die in Nordeuropa vorkommenden Populationen der
auch in Sibirien verbreiteten Unterart Luscinia svecica svecica. Daher ist es gerechtfertigt, im Fol-
genden vor allem Messungen an der letztgenannten Unterart zu betrachten und Arbeiten vorzu-
stellen, die im deutsch- und englischsprachigen Raum wenig bekannt sind.

Die Blaukehlchen der verschiedenen Unterarten unterscheiden sich vorrangig in Farbungsmerk-
malen, weniger in der Auspragung der Kdrpermalie (HAFFER in GLUTZ & BAUER 1988). Somit sind
auch die Differenzen zwischen den Populationen der Subspezies Luscinia s. svecica nur gering.
Allerdings scheinen lokale Populationen deutliche Abweichungen zu mindest bei der Fliigellange
zu zeigen. So malfd KLEINSCHIDT (zit. in GLUTZ & BAUER 1988) Fllgelldngen von bis zu 83 mm an
Végeln aus dem Hochgebirge Slidnorwegens; eine so bedeutende Fligelldnge wurde bei keiner
der ausgewerteten Untersuchungen gefunden (Tabelle 40), und auch die Individuen von Mirnoje
erreichen, trotz des grofden Stichprobenumfangs, nur Fligelldngen von maximal 81 mm (vgl.
Tabelle 11). Méglicherweise sind die Fligel der skandinavischen Végel im Durchschnitt Ianger als
die der sibirischen, denn die Arbeiten aus Skandinavien geben durchweg gréliere Malde an als die
aus Russland, in die sich auch die Werte dieser Arbeit gut einreihen. Da die Unterschiede gering
und durchaus auf eine unterschiedliche Methodik zurtickzuflhren sind, ist jedoch Vorsicht bei der
Interpretation geboten. Durchweg sind jedoch die Flugel bei den Weibchen langer als bei den
Mannchen, wobei die Uberschneidungen zwischen den Geschlechtern eine eindeutige Zuordnung
anhand der Flugelldnge verbieten. Dies gilt gleichfalls fur die Schwanzlange, die sich in der vorlie-
genden Untersuchung im Ubrigen gut mit den Literaturdaten deckt.

Wie bereits beim Rubinkehlchen ausgefihrt, erlbrigt sich eine Diskussion der Gewichtsangaben,
die wegen der bedeutenden Schwankungen im Jahres- und Tagesverlauf nicht vergleichbar sind.
STOLT & MASCHER (1962) beobachteten tagliche Gewichtsvariationen bei Blaukehlchen der Unter-
art Luscinia s. svecica in ihren schwedischen Rastgebieten von 2 g, die sie auf die nachtliche Ge-
wichtsabnahme zurickfuhren. Zugleich stellten sie ein wegen der herbstlichen Fettdeposition als
Vorrat fur den Zug erhdhtes durchschnittliches Gewicht im Vergleich zur Brutzeit fest. Diese Ge-
wichtszunahme ist auch bei anderen Vogelarten gut belegt (z.B. BRYSON (1951) bei Buchfinken
(Fringilla coelebs)).

Tabelle 40: Ubersicht morphologische MaRe des Blaukehlchens nach diversen Autoren

ohne Ge-
KoérpermaR Ort / Ssp. Alter schlechtsan- Mannchen Weibchen Literatur
gabe
74-81 mm 71,5-77 mm STRANDVIK
Skandinavien ad X: 77,4 mm X: 74 mm in:GLUTZ &
n: 81 n: 36 BAUER 1988
73-82 mm 72-78 mm
Skandinavien ad X: 78,0 mm X: 74,5 mm BEzzEL 1993
n: >100 n: 86
73-81 mm 70-78 mm
Skandinavien ds X: 77,4 mm X: 74,4 mm BEzzEL 1993
n: > 100 n: >100
- L 73-82 mm 70-79 mm SVENSSON
Fligel Skandinavien? ad - 1880 1212 1992
74-79 mm 73-75 mm
Nordschweden ad X: 76,6 mm X: 73,8 mm CRAMP 1988
n: 11 n:5
Museumsm. Museumsm.
70-79 mm 68-75 mm
. n: 82 n: 41 STOLT &
Mittelschweden ad Lebend: Lebend:  MASCHER 1962
72-78 mm 71-77 mm

n: 12 n: 10
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ohne Ge-
KoérpermaRB Ort / Ssp. Alter schlechtsan- Mannchen Weibchen Literatur
gabe
Russland 72-73 mm 75 mm TACZANOWSKI
n:? n:1? 1891
svecica ad 70-80 mm 68-74 mm NIETHAMMER
Flugel n: 49 n: 19 1937
(Fortsetzung) . 6_8'79 mm 6_4'73 mm DEMENTEV &
svecica X: 72,8 mm X :69,4 mm G
X . LADKOV 1968
n: 76 N:10
svecica ad 74-77 mm 71,573 mm - RTERT 1910
n: 32 n:?
49-59,5 mm 49-55 mm STRANDVIK
Skandinavien ad X: 53,8 mm X: 51,8 mm in:GLUTZ &
n: 39 n: 27 BAUER 1988
Schwanz Russland 57 mm 54 mm TACZANOWSKI
n: 1? n:1? 1891
svecica 55-58 mm DEMENTEV &
n: ? GLADKOV 1968
26,4-29,9 mm 24,3-29,3 mm STRANDVIK
Tarsus Skandinavien ad X: 27,9 mm X: 27,1 mm in:GLUTZ &
n: 15 n: 12 BAUER 1988
svecica 1;3(‘:41 2255899 DEMENTEV &
n: 1‘3 GLADKOV 1968
15,7-19,9g 14,6-20,7 g STRANDVIK
Skandinavien ad X:17,79g X:17,69g in:GLUTZ &
n: 78 n: 31 BAUER 1988
svecica ad 17-22 g NIETHAMMER
Gewicht n: 25 1937
Mittelschweden ad X: 15,6 iy
n: 15 MASCHER 1962
14,8-255¢g 14,7-21,6 g
Jamal ad X: 182 g x:183g ~ DAvLodetal
n: 108 n: 34
16-19g
Hopei (China) ad X:19¢ SHAW 1936
n: 19
Russland 18 mm 18 mm TACZANOWSKI
n: 1? n:1? 1891
5 (von Federn)
Schnabellsnge . tr12mm (o Fedem)  peyeyrey g
X: 11,38 mm n"3 GLADKOV 1968

n: 13
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Schwirrnachtigall

Sehr durftig ist die Datenlage bei der Schwirrnachtigall. Diese ostpalaarktische Art ist noch nie in
Westeuropa beobachtet worden und wird folglich im westlichen Schrifttum weitestgehend ignoriert.
Aber auch die Literatur in Russland, dem Land, das fast die gesamte Weltpopulation der Schwirr-
nachtigall beherbergt, geizt mit Angaben zu ihren KérpermalRen. Zudem ist der Stichprobenumfang
in den wenigen Arbeiten Uber diese Art sehr gering, sodass ein Vergleich zwischen den Arbeiten
und der vorliegenden Untersuchung wenig aufschlussreich ist. Zusammenfassend fur alle Kérper-
male ist jedoch festzustellen, dass sich keine wesentlichen Abweichungen in den Untersuchungen
ergeben und sich die Male der Schwirrnachtigallen in Mirnoje gut in das Bild aus der Literatur-
auswertung einfugen.

Wahrend die Geschlechter der Ubrigen untersuchten Arten deutliche farbliche Unterschiede zei-
gen, lassen sich Mannchen und Weibchen der Schwirrnachtigall im Freiland nicht unterscheiden
(vgl. Kapitel 2). Dieser geringe Geschlechtsdimorphismus spiegelt sich auch in den wesentlichen
Malzahlen wider, so dass eine Trennung der Geschlechter auch bei Fanglingen anhand der Mes-
sungen nur in wenigen Fallen moglich ist. Bei Fliigellangen von Uber 75 mm hat man ein Mann-
chen vor sich, allerdings sind diese langen Flugel durchaus nicht haufig. Die Schwanzlange ist zur
Trennung von Mannchen und Weibchen lberhaupt nicht geeignet, da die Spannen beider Ge-
schlechter identisch sind.

Tabelle 41: Ubersicht morphologische MaRe der Schwirrnachtigall nach diversen Autoren

ohne Ge-
KoérpermaRB Ort Alter schlechtsan- Mannchen Weibchen Literatur
gabe
orTo T 68 mm DEMENTEV &
.n' 9’ n: 1 GLADKOV 1968
Darasun®: Ussuri:
70 mm 68 mm
Flugel n:? n:? TACZANOWSKI
Russland Sungatschi: Sidemi: 1891
67 mm 64 mm
n: 1 n:1
Hopei (China) 7?],”}’“ SHAW 1936
47-52 mm DEMENTEV &
n:1? GLADKOV 1968
Darasun': Ussuri:
52 mm 48 mm
e 1 ? TACZANOWSKI
h n n
Schwanz Russland Sungatschi: Sidemi: 1891
49 mm 48 mm
n: 1 n:1
Hopei (China) 49 mm SHAW 1936
Darasun': Ussuri:
26 mm 25 mm
n:? n:? TACZANOWSKI
Tarsus Russland Sungatschi: Sidemi: 1891
23 mm 23 mm
n:1 n:1
Hopei (China) 26 mm SHAW 1936
. . . 209
Gewicht Hopei (China) n 1 SHAW 1936
Darasun:
18 mm Ussuri:
Russland s n: : hi: 16 mm TACZQQQC;WSKI
Schnabellange ungatschi: n:?
17 mm
n: 1
14,5-14,6 mm DEMENTEV &
n:1? GLADKOV 1968

® Im Tschitinskaja Oblast (Transbaikalien)
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Blaunachtigall

Gunstiger als bei der Schwirrnachtigall ist die Datenlage bei der Blaunachtigall. Da sie bereits in
der Westpalaarktis beobachtet wurde, widmen ihr die meisten der einschlagigen Handblcher ein
eigenes Kapitel. Zudem liegt ihr Verbreitungsgebiet nicht fast ausschlieBlich auf dem Territorium
Russlands, sodass sie auch in Regionalfaunen anderer Lander gewdirdigt wird. Dies darf nicht
dartber hinweg tduschen, dass bei dieser Art der Stichprobenumfang der meisten Untersuchun-
gen recht gering ist und lange Datenreihen fehlen. Diese Licke kann auch die vorliegende Arbeit
nicht schlielen, da die Blaunachtigall nur in geringer Individuenzahl auf dem Plot in Mirnoje er-
scheint (siehe Kapitel 5.2) und die Malde der Individuen am Rande eines Verbreitungsgebietes
durchaus nicht typisch fur die Art sein missen. Somit seien der Vollstandigkeit halber die Angaben
aus der Literatur in Tabelle 42 unkommentiert zusammengestellt.

Tabelle 42: Ubersicht morphologische MaBe der Blaunachtigall nach diversen Autoren

ohne Ge-
KoérpermaRB Ort Alter schlechtsan- Mannchen Weibchen Literatur
gabe
70-76 mm 68-71 mm
. . DEMENTEV &
Russland? X: .72,4 X: §9,5 GLADKOY 1968
n: 10 n: 2
Russland 75-77 mm 70 mm TACZANOWSKI
n: ? n:1? 1891
Skandinavien? ad 68_7.9 mm 70_7.9 mm 68_7.5 mm SVENSSON 1992
n: 55 n: 34 n: 21
Nordkorea ad 75 mm 72 mm ToMEK 1984
Monaolei 77m PIECHOCKI &
Fliigel 9 n: 1 BOLOD 1972
. ) 71-78 mm 68-74 mm
Hopei (China) X: 74 mm X: 72 mm SHAW 1936
. 69-72 mm
Nordvietnam X: 70,8 mm 70 mm MEY 2000
Winter n 4 n: 1
China (Migr.), 74-81 mm 73-79 mm
Borneo, Malay- ad X: 76,2 mm X: 76,1 mm CRAMP 1988
sia (Winter) n: 17 n:7
China (Migr.), 71-79 mm 70-74 mm
Borneo, Malay- ds X: 74,1 mm X: 71,9 mm CRAMP 1988
sia (Winter) n: 23 n: 7
DEMENTEV &
2 -
Russland” 47-50 mm GLADKOV 1968
Russland 52 mm 46 mm TACZANOWSKI
n: 1? n: 1? 1891
Monaolei 50 m PIECHOCKI &
9 n: 1 BOLOD 1972
. ) 42-52 mm 44-47 mm
Hopei (China) - ; SHAW 1936
Schwanz X‘.14818 mm X: 36 mm
Nordkorea ad n.n}m 5n.rr;m TOMEK 1984
. 45-46,5 mm
Nordvietnam X: 45,7 mm 44.5mm MEY 2000
Winter n5 n:1
China (Migr.), 46-50 mm 43-49 mm
Borneo, Malay- ad X: 47,1 mm X: 46,2 mm CRAMP 1988
sia (Winter) n: 15 n: 10
Russland 26 mm 27 mm TACZANOWSKI
n: 1? n: 1? 1891
. ) 24-26 mm 24-26 mm
Hopei (China) X: 25 mm X: 25 mm SHAW 1936
Nordkorea ad 25 mm 25 mm ToMEK 1984
Tarsus 57 22" " n:
. -29,4 mm
Nordvietnam X: 28,4 mm 27,6 mm MEY 2000
Winter n5 n:1
China (Migr.), 24,4-27,2 mm 25,0-27,4 mm
Borneo, Malay- ad X: 25,7 mm X: 26,2 mm CRAMP 1988

sia (Winter) n: 15 n: 12
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ohne Ge-
KoérpermaRB Ort Alter schlechtsan- Mannchen Weibchen Literatur
gabe
. . 17-19,5 mm
Mitelzehe mit X: 18,4 mm
n: 10
14-16 g DEMENTIEV &
UdSSR ad n: 2 GLADKOV 1968
. 15,59 NECHAJEW
Kurilen ad n 2 1969
. 169 PIECHOCKI &
Mongolei ad n: 1 BoLoD 1972
Mandschurei ad 109 PIECHOCKI 1958
10-19g 13-18g
Hopei (China) X:15¢g X:15¢g SHAW 1936
Gewicht n: 30 n: 14
14-18 g 11-15¢g
Hopeh (China) ad X: 15,89 X:13,5¢g CHENG 1963
n: 7 n: 4
Nordkorea ad 209 TOMEK 1984
Zugvogel
X: 13,659
. n: 19
Malaysia ad Uberwinterer NISBET 1968
X: 14,76 g
n: 52
dist. Nostrile) DEMENTEV &
N (
Russland? 16-17 mm GLADKOV 1968
Russland 17 mm 18 mm TACZANOWSKI
n:1? n: 1? 1891
Schnabelli (von Federn) (von Federn)
chnabeland® — Nordkorea ad 11 mm 11 mm TOMEK 1984
n: 1 n: 1
China (Migr.), 7,8-9,0 mm 7,6-8,7 mm
Borneo, Malay- ad X: 8,4 mm X: 8,2 mm CRAMP 1988
sia (Winter) n: 16 n: 11
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6.2 Okomorphologie

,Die Aufgabe der Okomorphologie ist es, jene dkologischen Kréafte zu identifizieren, die den mor-
phologischen Raum strukturieren®. Diese Definition von LEISLER & WINKLER (1991, S. 374) setzt
voraus, dass die morphologische Auspragung bestimmter Merkmale eines Taxons durch die 6ko-
logischen Bedingungen seiner Umwelt beeinflusst wird. Zweifellos zeigen die Fligel eines auf dem
offenen Meer lebenden Albatrosses andere morphologische Auspragungen als die eines im Wald
jagenden Sperbers. Dennoch ist der Zusammenhang zwischen der Umwelt und der Morphologie
nicht zwingend ein direkter; vielmehr wirkt ein ganzes Biindel unterschiedlicher Faktoren, jeder flr
sich und in Wechselwirkung miteinander, auf die morphologische Auspragung eines Merkmals
oder eines Merkmalskomplexes ein (z.B. LEISLER & WINKLER 1985).

Zunachst kann das zu behandelnde Taxon, in diesem Fall die einzelne Art, durch sein Verhalten
auf seine Umwelt zurlickwirken und plastisch reagieren. So kénnen ahnliche morphologische Aus-
pragungen verschiedener Arten durch andersartige Verhaltensweisen unterschiedlich genutzt wer-
den. Vice versa kénnen unterschiedliche morphologische Merkmale durch entsprechende Verhal-
tensweisen ahnlich effektiv flir den selben Zweck genutzt werden. Auch die der Evolution inne-
wohnende historische Komponente mit ihrem kontingenten, also zufalligen Moment darf nicht au-
Rer acht gelassen werden. So kann ein morphologisches Merkmal seiner Funktion nur maRig ge-
recht werden, solange der adaptive Druck auf eine Veranderung schwach ist. Dies mag z.B. in
mangelnder Konkurrenz begriindet sein. Auch morphologische und strukturelle Vorgaben, die im
Laufe der Evolution entstanden sind, kdnnen der ,Verbesserung® eines Merkmals entgegenwirken.
Zudem ist es wichtig zu bedenken, dass die vier Nachtigallenarten dieser Untersuchung Zugvégel
sind, die in ihren Winterquartieren und auf dem Zuge 6kologischen Bedingungen ausgesetzt sein
kénnen, die andere morphologische Anpassungen erfordern als die des Brutgebiets. Es ist nicht
auszuschlief3en, dass erstere von grolRer Bedeutung sein kénnen, zumal die Konkurrenzsituation
in den Uberwinterungsgebieten wegen des Zusammentreffens der dortigen Brutvégel mit einer
groRen Anzahl Uberwinterer unginstig ist (z.B. LEISLER 1993, BAUMANN 2001). FRETWELL (1969)
hat am Beispiel der Finken auf den offensichtlichen Einfluss des winterlichen Selektionsdrucks
hingewiesen. Obgleich sie sich in der Brutphase insektivor ernahren, sind ihre konischen Schnabel
an die Winternahrung aus Kérnern und Samen angepasst. Leider ist das Wirkungsgefiige der Ein-
zelfaktoren nur unzulanglich erforscht; dies gilt insbesondere fiir die sibirischen Nachtigallen.

Somit wird deutlich, dass die Interpretation anatomischer und morphologischer Merkmale im Hin-
blick auf ihren Anpassungswert an 6kologische Faktoren gewisse Probleme birgt, die zur Vorsicht
gemahnen und die im weiteren Verlauf an geeigneter Stelle diskutiert werden missen.

KorpergroBe

Das Mal fir die KorpergroRe wird in verschiedenen Arbeiten, je nach vorliegendem Material und
Ziel der Arbeit, unterschiedlich definiert. Haufig wird die erste Hauptkomponente aus den wichtigs-
ten Kérpermal3en extrahiert, gelegentlich bedient man sich aber auch nur der Fligellange als Indi-
kator fur die Korpergrofie (AMADON 1943); diese Methoden kommen besonders dann zur Anwen-
dung, wenn keine Gewichtsangaben zur Verfigung stehen (z.B. KATTI & PRICE 2003, ausfiuhrliche
Kritik bei HAMILTON 1961). Da in der vorliegenden Arbeit die Gewichte einer hinlanglichen Anzahl
von Individuen bestimmt und anhand des Fettwertes korrigiert wurden, soll im folgenden das Ge-
wicht als Mal fur die KérpergrofRe genommen werden (LEISLER & WINKLER 1991).

Oft ist der Zusammenhang zwischen dem Gewicht einer Art und ihrem Habitat oder ihrer Lebens-
weise offenkundig. Ein Vogel, der im dulRersten Gezweig eines Baumes Nahrung von den Blattern
sammelt, darf selbstverstandlich nicht schwer sein. Auch bei den Nachtigallen sind es die leichten
Arten Blaukehlchen und Blaunachtigall, die im Volierenexperiment haufiger im Gezweig der darge-
botenen Pflanzen nach Nahrung suchen als die schwereren Rubinkehlchen und Schwirrnachtigal-
len (vgl. Kapitel 6.5), was aber an ihrer grundsatzlichen Charakterisierung als Bodenvégel (z.B.
RUGGEBERG 1960) nichts andert.

Die strukturelle Komplexitat des Lebensraumes kann gleichfalls einen Einfluss auf die Kérpergrolie
haben (habitat complexity/manoeuvrability constraints hypothesis), da kleine Vdégel in einem mit
komplexen Strukturen ausgestatteten Habitat wendiger sind als grof3e. So war bei den von PoLo &
CARRASCAL (1999) untersuchten Singvdgeln bei Offenlandarten das mittlere Kdrpergewicht hoher
als bei Waldarten. In ihrer Untersuchung waren die meisten Arten, die auf dem Boden nach Nah-
rung suchen, Offenlandarten. Dieser Zusammenhang ist jedoch nicht zwingend, wie ein Blick auf
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die Nachtigallen zeigt. Sie suchen ganz Uberwiegend ihre Nahrung auf dem Boden, sind aber den-
noch Bewohner eines strukturell hochkomplexen Lebensraums. In der Tat zeigt sich in dieser Ar-
tengruppe kein Zusammenhang zwischen der Kérpergrofde (in g) und dem Strukturreichtum des
Lebensraumes. Das Nahrungshabitat der schweren Rubinkehichen ist weniger komplex als das
der nachstschweren Schwirrnachtigallen, das der sehr leichten Blaunachtigallen komplexer als das
der gleichfalls leichten Blaukehlchen (vgl. Kapitel 6.6).

Bei der Betrachtung der Kérpergrofle der Arten eines Genus lohnt sich ein Blick auf die Berg-
mannsche Regel. Diese oft diskutierte, viel gescholtene (z.B. ZINK & REMSEN 1986) und selten
Uberprifte ,empirische Generalisierung“ (MAYR 1963) hat in jingster Zeit durch die vergleichende
Arbeit von MEIRI & DAYAN (2003) neue Unterstutzung erfahren. 72 % aller von ihnen untersuchten
Vogelarten entsprachen der Bergmannschen Regel, nach der warmblitige Vertebraten kihler Kli-
mate gréRer sind als nah verwandte Arten warmerer Zonen (BERGMANN 1847, auch RENSCH 1936).
Allerdings wirkt sie sich eher bei Stand- als bei Zugvdgeln aus, und so verwerfen KATTI & PRICE
(2003) die Bergmannsche Regel in ihrer Arbeit Gber Laubsanger der Gattung Phylloscopus. Zu-
recht weisen sie darauf hin, dass gro3e Arten zwar relativ zu ihrer KérpergréRe einen geringeren
Energieumsatz haben als kleinere, absolut jedoch mehr Energie und somit Nahrung beduirfen.
Eine ausreichende Quantitat an Beute muss also gewahrleistet sein, und an dieser gebricht es den
unproduktiven kalten Regionen nicht selten.

Ein Vergleich mit den Laubsangern ist an dieser Stelle durchaus sinnvoll. Wie die Nachtigallen sind
sie in Sibirien mit vielen Arten vertreten und haben ahnlich lange Zugwege. Zudem sind sie besser
untersucht als die Nachtigallen. Viele Laubsangerarten sind wie die Nachtigallen Taigabewohner,
wenngleich sie doch deutlich von diesen 6kologisch und morphologisch getrennt sind.

KATTI & PRICE (2003) konnten zwar einen undeutlichen, statistisch nicht signifikanten Trend fest-
stellen, nachdem gréRere Laubséngerarten in nordlicheren Breiten briiten als kleinere. Im Uber-
winterungsgebiet kehrt sich dieser Trend jedoch um. Grolie Arten der Gattung Phylloscopus Uber-
wintern in sudlicheren, warmeren Breiten als kleine. Somit ergibt sich die Tendenz, dass in weiter
ndrdlich gelegenen Breiten britende Arten sudlicher Uberwintern als Brutvdgel stdlicher Breiten.
Der Zugweg nérdlicher Brutvdgel ist also deutlich langer als der der sudlichen. Diese Tendenz ist
auch bei den untersuchten Nachtigallen festzustellen; die in ihrem Brutareal wenig nach Siden
vordringende Schwirrnachtigall Gberwintert von allen vier Arten am sudlichsten, wahrend sich Brut-
und Uberwinterungsgebiete der siidlichen Blaunachtigall im éstlichen China beinahe beriihren (vgl.
Kapitel 2). Bei den Laubsangern stellte GASTON (1974) eine positive Korrelation zwischen der Lan-
ge des Zugweges und der KdrpergroRRe fest, allerdings finden sich durchaus Ausnahmen, wie z.B.
Goldhahnchenlaubsanger (Phylloscopus proregulus). Ein solcher Zusammenhang besteht bei den
Nachtigallen nicht, wie im folgenden Unterkapitel gezeigt werden wird.

GREENBERG (1980) konnte an neuweltlichen Waldséngern zeigen, dass kleinere Arten in nordliche-
ren Regionen Uberwintern als gréRRere, was er auf die Notwendigkeit eines frihen Erreichens des
Brutgebietes zurlckfiihrt, da sie eher mit der Brut beginnen als groéf3ere Arten. Ein ahnliches Mus-
ter fanden NOLAN & KETTERSON (1990) beim Vergleich innerartlicher GréRenklinen des Juncos
(Junco hyemalis). Das Beispiel kleiner, frih britender altweltlicher (namentlich sibirischer) Laub-
sanger mit sehr langen Zugwegen zeigt jedoch, dass ein solcher Zusammenhang nicht zwingend
ist. KATTI & PRICE (2003) vermuten, dass unabhangig von der Lange des Zugweges kleine Arten
eher mit der Brut beginnen, da kleine Beute bereits frih im Jahr verflgbar ist. Sie beobachteten im
Himalaya, dass kleine Arten eher briten als grof3e und letztere erst dann mit der Brut beginnen,
wenn groliere, geeignete Beute erscheint. Ihre Beobachtung deckt sich mit der These von MCNAB
(1971), nach der die raumliche Verteilung der Kérpergrélie von der raumlichen Verteilung der Res-
sourcen bedingt wird, da raumlich variierende Beutegréfie zu einem raumlich variierenden Selekti-
onsdruck auf die Kdérpergrofle flhrt. Dies setzt natlrlich einen Zusammenhang zwischen der Kor-
pergrofie und der GréflRe der bevorzugten Beute voraus, und tatsachlich bevorzugen bei Laubsan-
gern der Gattung Phylloscopus groliere Arten groflere Beute als kleinere Arten (PRICE 1991,
GRoss & PRICE 2000). Wie wir unten bei der Diskussion der Schnabelmalle sehen werden, ist

" Die Methodik dieser Arbeit bedarf eines Kommentars. Fiir die Berechnung der Zugdistanz wie fiir die Korrelationen der
KorpergroRen mit der geographischen Breite des Brut- und Uberwinterungsgebietes ermittelten die Autoren den Mittelpunkt
der Breitegrade aus der noérdlichen und siidlichen Begrenzung der Areale. Bei diesem Vorgehen bleiben die tatsachlichen
Zugwege, die sich kaum an der kirzesten Distanz zwischen der mittleren Breite des Brut- und der mittleren Breite des
Uberwinterungsgebietes orientieren diirften, unberiicksichtigt. Interspezifische Vergleiche, wie sie insbesondere fiir Arten
mit groRen Arealen interessant waren, werden nur flr die P. trochiloides-Gruppe geliefert. Bei der Interpretation der Ergeb-
nisse ist also Vorsicht geboten.
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dieser Zusammenhang bei den Nachtigallen anhand der Experimente zur bevorzugten Nahrungs-
grélRe (Kapitel 5.4.1) nicht nachzuweisen. Dennoch unterstiitzen die vorliegenden Ergebnisse die
These vom spaten Brutbeginn grof3er Arten. Schwirrnachtigall und Rubinkehlchen, die beiden gro-
Reren Arten der Untersuchung, beginnen nach dem kleineren Blaukehlchen mit der Brut, wobei
das auch im Vergleich zur Schwirrnachtigall deutlich massigere Rubinkehlchen trotz seiner frihen
Ankunft im Brutgebiet als letztes beginnt. Die leichte und kleine Blaunachtigall fiigt sich nicht in
dieses Bild, was aber, wie bereits erwahnt, vorrangig durch die Randlage Mirnojes im Brutareal der
Art bedingt sein dirfte.

Fliigel und Schwanz

Lange und Form der Fligel bedingen gemeinsam mit dem Schwanz wesentlich die Flugeigen-
schaften eines Vogels. Generell eignen sich lange und spitze Fligel besser fir den Streckenflug,
wahrend kurze und runde die Mandvrierfahigkeit des Vogels erhéhen (z.B. WINKLER & LEISLER
1985, 1992; MARCHETTI et al. 1995, TELLERIA et al. 2001). Zugvégeln sind in der Regel kirzere
Schwanze dienlich, auch wenn dies auf Kosten der Mandvrierfahigkeit geht (WINKLER & LEISLER
1992, NORBERG 1995). Allerdings muss der durch den Zug bedingte Selektionsdruck nicht gleich
stark auf Flugel und Schwanz wirken. So vermuten TELLERIA et al. (2001) eine gréfiere Wirkung
auf die Flugel als auf die Schwanzlénge, die starker von den Gegebenheiten im Brutgebiet deter-
miniert wird.

Es steht also zu vermuten, dass diejenigen Nachtigallenarten mit langen Fligeln und kurzen
Schwanzen einer groferen Notwendigkeit zum Streckenflug unterliegen als die kurzfligligen mit
langen Schwénzen, fur die eine bessere Mandvrierfahigkeit von gréferer Bedeutung ist (PoLo &
CARASCAL 1999). Eine langfliglige Art erreicht hdhere Geschwindigkeiten als eine kurzfliglige der
gleichen Gattung und kann somit bei gleichem Energiebedarf eine langere Strecke zurlcklegen
(GATTER 1979). Zudem kénnen sie in dichteren, mehr Sicherheit bietenden Trupps ziehen (ders.
1976). Ist es aber tatsachlich so, dass die langfligligen Arten zugleich durch kurze Schwanze aus-
gezeichnet sind und umgekehrt, oder sind vielmehr Kompromisse realisiert, die den Vogeln bei-
spielsweise durch lange Fligel bei gleichzeitig langen Schwanzen sowohl den Streckenflug als
auch das geschickte Mandvrieren im Dickicht ermdglichen? Hierzu missen die Langen der Fligel
und Schwanze unabhangig von der Grofie der Art betrachtet werden (Kapitel 5.1.7), da eine grof3e
Art selbstversténdlich einen I&ngeren Fligel und Schwanz hat als eine ahnliche kleine.

Rubinkehlchen und Blaunachtigall représentieren die Extreme der oben skizzierten Bandbreite der
Merkmalsauspragungen: Rubinkehlchen haben, im Vergleich zu den anderen Nachtigallen, die
kurzesten Fligel und langsten Schwéanze, wahrend es sich bei der Blaunachtigall genau umge-
kehrt verhalt. Im Hinblick auf unsere eingangs gestellte Frage sind also Blaunachtigallen die bes-
ten Streckenflieger der Nachtigallen, die Rubinkehlchen aber die wendigsten Flugkinstler. Blau-
kehlchen und Schwirrnachtigallen nehmen intermediare Stellungen ein, wobei Blaukehlchen die
zweitldngsten Fligel und Schwanze haben, die Schwirrnachtigallen die jeweils drittlangsten.

Selbstverstandlich gibt es zahlreiche andere Faktoren, die die Auspragungen der genannten Ex-
tremitdten beeinflussen kdénnen, wie beispielsweise die Art der Nahrungssuche (s.u.) oder das
Sexualverhalten. Alle vier Arten stelzen z.B. beim Gesang den Schwanz und schlagen ihn in artty-
pischer Weise abwarts. Der Schwanz steht also zweifellos im Dienste der Balz (FRANZ 1998), so-
mit unterliegt er der sexuellen Selektion. Dies ist besonders deutlich beim Blaukehlchen mit sei-
nem auffalligen Schwanzfarbmuster. Ahnlich wie z.B. bei der Rauchschwalbe kann die Wahl der
Weibchen einen evolutiven Einfluss auf die Schwanzlédnge haben (M@LLER 1988). Ein solcher Iasst
sich aus den vorliegenden Daten nicht sicher ersehen, obgleich die Schwéanze aller Mannchen
langer sind als die der Weibchen. In diesem Zusammenhang ist interessant, dass gerade bei der
Schwirrnachtigall, bei der der Geschlechtsdimorphismus im Gefieder am schwachsten ausgepragt
ist, die Unterschiede in der Schwanzlange zwischen Mé&nnchen und Weibchen unbedeutend sind.
Dies legt ein strikter monogames Paarungssystem als bei den Ubrigen Nachtigallen nahe (DUNN et
al. 2001), zumal sich beide Geschlechter auch hinsichtlich ihrer Aktivitatsmuster ahneln (vgl. Kapi-
tel 6.3).

Eine weitere wichtige MalRzahl ist der Handfliigelindex (HI). Arten, die z.B. auf ihrem Weg in das
Winterquartier oder bei der Nahrungssuche lange Strecken zurlcklegen, haben in aller Regel 1an-
gere Handfligel und einen grélReren Handfligelindex als solche mit vergleichsweise kurzen Zug-
strecken oder als solche, die in ihrem strukturreichen Lebensraum sehr wendig sein missen (KiPP
1959), was sich darin widerspiegelt, dass die meisten Singvdgel kleine Handfligelindizes haben,
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da sie haufig im Gestripp oder doch zumindest zwischen Baumen mandvrieren. Dies gilt auch
dann, wenn es sich um Langstreckenzieher handelt, die freilich einen etwas gréReren Handfligel-
index aufweisen als ihre nichtziehenden Verwandten.

Ein direkter Vergleich der Handfligelindizes ist allerdings nur bei Arten mdglich, die nah miteinan-
der verwandt sind, da bei diesen der Grundbau der Fligel identisch ist. Diese Bedingung ist bei
den vier Nachtigallen erflllt. Es lassen sich zwei Gruppen ausmachen, die sich hinsichtlich des
Handfligelindexes unterscheiden. Die rundfligligen Rubin- und Blaukehlchen und die spitzfliglige-
ren Schwirr- und Blaunachtigallen. Aus methodischen Griinden (siehe Kapitel 4.2) lassen sich die
Werte in der vorliegenden Arbeit nicht mit den Handflligelindizes in der Literatur vergleichen, aller-
dings lassen sich Tendenzen erkennen, die sich auch in anderen Arbeiten abzeichnen. Die Abwei-
chung von drei bis vier Prozentpunkten zwischen den genannten Gruppen entspricht etwa den von
Kipp (1959) gefundenen Unterschieden zwischen dem mitteleuropdischen Blaukehlchen (L. sveci-
ca cyanecula) mit eher kurzem Zugweg und der Langstreckenzieherin Nachtigall (L. megarhyn-
chos).

Es gibt eine Reihe von Faktoren, die einen geringen Handfligelindex férdern kénnen. Ein kleiner
HI wird meist bei Arten beobachtet, die einen kurzen Zugweg haben oder Standvoégel sind und
keine Neigung zu Invasionsfliigen zeigen. Aber auch das Brutgebiet und das Verhalten der Arten
bei der Nahrungssuche kénnen eine wichtige Rolle spielen. Hochgebirgsarten haben selbst dann,
wenn sie Standvdgel sind, in der Regel einen grofen Handflligelindex, da dieser die Flugfahigkeit
in einem windexponierten Habitat verbessert. Deckungsreiche Bruthabitate bedingen hingegen
meist einen geringen HI, ebenso die geringe Notwendigkeit zu weiten Nahrungsfliigen, die immer
dann gegeben ist, wenn die Nahrung im direkten Umfeld des Brutplatzes aufgenommen wird.

Schon aus dieser groben Ubersicht wird ersichtlich, dass die Fliigelform und mit ihr der Handfliigel-
index eine Resultierende diverser Faktoren der Bedingungen am Brutort, im Winterquartier und auf
dem Zugweg und somit notwendig ein Kompromiss ist. Die Analyse wird zusatzlich erschwert,
wenn wir uns bewusst machen, das die obige Aufzdhlung der EinflussgroRen nur die rezenten
Faktoren betrachtet. Die Morphologie eines Tieres ist aber immer zugleich auch das Ergebnis des
phylogenetischen Prozesses in der Zeit. Somit kénnen morphologische Merkmale, die sich heute
an Vdgeln beobachten lassen, aus Selektionsdriicken entstanden sein, die nicht mehr existieren.
Als Beispiel seien die groRen Handflligelindizes sowohl von Goldregenpfeifern (Pluvialis apricaria)
als auch von Amerikanischen Goldregenpfeifern (P. dominicus) genannt, deren der Kurzstrecken-
zieher Goldregenpfeifer gar nicht mehr bedarf (Kipp 1959).

In dieser Untersuchung missen wir uns ungeachtet der skizzierten Unwagbarkeiten auf die rezen-
ten Bedingungen im Brutgebiet konzentrieren, nachdem wir einen Blick auf die Lange des Zug-
wegs geworfen haben, der zweifelsfrei ein wichtiger Faktor bei der Auspragung des Hl ist (s.0.).
Ungeachtet der Lage Mirnojes im noérdlichen Bereich der Areale aller vier Arten ist besonders der
Zugweg der Schwirrnachtigall lang. Die Art dringt als Brutvogel weit weniger nach Stden vor als
die Ubrigen, entsprechend weit ist die Strecke ins siidostasiatische Uberwinterungsgebiet (vgl.
Kapitel 2); fir das Rubinkehichen gilt ahnliches®. Von vielen Autoren ist eine geringe Zunahme der
Flugellange mit zunehmender geographischen Breite beim Rubinkehlchen konstatiert worden, die
sich auch in den MalRen der Vogel aus Mirnoje niederschlagt (siehe Kapitel 6.1). Dies kann zwang-
los mit der zunehmenden Lange des Zugweges fir die nérdlichen Populationen erklart werden.
Eine entsprechende Kline ist bei den Blaukehlchen nicht vorhanden, was an der bedeutenden
Ausdehnung des Uberwinterungsgebietes in West-Ost-Richtung und der damit einhergehenden
gunstigen Erreichbarkeit liegen mag. Wahrend die drei tGbrigen Arten ausschlief3lich in Stidostasien
Uiberwintern, stehen dem Blaukehlchen Uberwinterungsgebiete fast an der gesamten Nordkiiste
des Indischen Ozeans und seiner Randmeere zur Verfiigung. Die Blaunachtigall schlieBlich dringt
als Brutvogel weiter nach Siiden vor als die anderen Arten, in Ostchina berihren sich beinahe die
Brut- und Uberwinterungsgebiete (s. Abbildung 1).

Somit lassen sich die beobachteten Handfllgelindizes nicht eindeutig mit der Lange der Zugwege
in Einklang bringen. Der gro3e Handflligelindex der Schwirrnachtigallen entspricht zwar den Er-
wartungen der oben geduRerten Uberlegungen, (iberraschend ist aber der gleichfalls lange Hand-
fligelindex der Blaunachtigall, die zu mindest von ihrem zentralen Areal einen vergleichsweise
kurzen Zugweg ins Winterquartier hat. Umgekehrt ware beim Rubinkehlchen wegen des langeren
Zugweges ein groRerer Handfliigelindex zu erwarten gewesen.

® Die zentralchinesische Population des Rubinkehichens hat freilich einen kiirzeren Zugweg als die Populationen des
geschlossenen Verbreitungsgebietes.
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Mit der Lange des Zugweges lassen sich auch die relativen Fligellangen (vgl. Kapitel 5.1.7) nicht
erklaren; hier sind es ausgerechnet Blaukehlchen und Blaunachtigall, deren relative Fligellangen
die der beiden anderen Arten Ubertreffen. Auch die relative Schwanzlange, die, wie wir gesehen
haben, gleichfalls als wichtiges Indiz fir die Anpassung an die Lange der Zugwege gehandelt wird,
zeigt ein uneinheitliches Bild (vgl. Tabelle 22).

Wenden wir uns nun den Verhaltnissen im Brutgebiet zu. Zwei Faktoren, die Kipp (1959) als fir die
Ausbildung eines grofRen HI fur férderlich halt, ndmlich ein windanfélliges Bruthabitat und lange
Streckenfliige bei der Nahrungssuche, kénnen auller acht gelassen werden, da beides bei den
Nachtigallen nicht gegeben ist. Auch eine hohe Fluchtbereitschaft, die die Vogel zu ausdauernden
Flugleistungen ndtigen kdnnte, ist nicht vorhanden. STEGMANN (1928, zitiert in GROTE 1934, S.
100) beschreibt das Fluchtverhalten des Rubinkehlchens wie folgt:

sEigentlich scheu kann man sie nicht nennen, da man sie oft in ndchster Ndhe schlagen
hért. Das Geblisch...ist aber so verfilzt,...dass man auch beim vorsichtigsten Heranschlei-
chen ein Getése macht, wie etwa ein Bér, wenn er durch das Dickicht bricht. Das Rubin-
kehlchen singt in solchen Féllen ruhig weiter, weicht aber, ohne sich sehen zu las-
sen,...zurlick”

Far die drei Ubrigen Arten gilt exakt dasselbe (eigene Beobachtungen). Schliellich kann die Art
und Weise der Nahrungssuche den HI beeinflussen (siehe hierzu Kapitel 5.4). Alle vier Arten be-
wegen sich bei der Nahrungssuche in dichten, strukturreichen Habitaten, was grundsatzlich einen
kurzen HI férdern sollte. Insbesondere die Arten, die bevorzugt auf deckungsreichen Flachen nach
Nahrung suchen, sollten zu einem kirzeren HI tendieren, da sie auf eine hohe Mandvrierfahigkeit
angewiesen sind. Selbiges gilt fir die Arten, die haufiger Insekten im freien Luftraum erbeuten oder
bei der Nahrungssuche in schneller Folge zahlreiche Mandver ausfihren.

Rubin- und Blaukehlchen sind die Arten, die sich deutlich hdufiger auf deckungsreichen Flachen
aufhalten als die beiden tbrigen Arten (vgl. Abbildung 20). Zudem sind sie bei der Nahrungssuche
agiler und fihren mehr Mandéver aus (vgl. Tabelle 35, ausfihrlich in Kapitel 6.5). Entsprechend ist
ihr Handfligelindex im Vergleich zu Schwirr- und Blaunachtigall kurz. Ob dieser Faktor tatsachlich
von so grof3er Bedeutung ist oder ob weitere, nicht erfasste Faktoren eine Rolle bei der Ausbildung
des HI spielen, muss dahin gestellt bleiben. Auf die Unwéagbarkeiten bei der Herleitung eines im
Spannungsfeld mannigfaltiger Anspriche stehenden Merkmals ist bereits an verschiedenen Stel-
len hingewiesen worden.

Hinterextremitéaten

RUGGEBERG (1960) ordnet aufgrund seiner Untersuchung der Hinterextremitatenanatomie in An-
lehnung an STOLPE (1932) die Gattung Luscinia den vorwiegend am Boden lebenden Vdgeln zu.
Er rechnet das Blaukehichen zu den ,Laufern®, die ihre Beine alternierend gebrauchen, wenngleich
er auf die oft hiipfende Bewegungsweise dieser Art hinweist. Selbiges gilt fur die Ubrigen unter-
suchten Nachtigallenarten, die gelegentlich Hiipfen statt Laufen (eigene Beobachtung). Hiipfende
Fortbewegung am Boden ist in der Regel mit einem bevorzugten Aufenthalt im Gezweig korreliert,
da die Fortbewegung von Zweig zu Zweig meist einen gleichzeitigen Einsatz der Hinterextremita-
ten verlangt; diese Bewegungsweise wird auf dem Boden beibehalten. Somit Iasst sich vermuten,
dass diejenigen der untersuchten Arten, die sich bevorzugt im Gezweig aufhalten, eine Neigung zu
hipfender Fortbewegung am Boden zeigen.

Wie die in Kapitel 5.4.2 dargestellien Kafigexperimente deutlich zeigen, ist die Zuordnung der
Nachtigallen zu den Bodenvdgeln durchaus gerechtfertigt; alle untersuchten Arten verbringen wah-
rend der Nahrungssuche etwa 85 % der Zeit auf dem Boden. Dennoch mag sowohl die Fahigkeit
als auch die Notwendigkeit zur Fortbewegung auf dem Boden bei den Arten durchaus unterschied-
lich ausgepragt sein.

Schon ENGELS (1938) und spater u.a. DILGER (1956) haben darauf hingewiesen, dass Bodenvogel
relativ lange Tarsi haben. Die relative Lange der Hinterextremitaten gilt bei den Singvdgeln, im
Gegensatz zum allgemeinen Trend der tbrigen Vogelgruppen, jedoch nicht als geeignetes Mal fir
die Fahigkeit zur laufenden Fortbewegung. So haben hochspezialisierte Laufer nicht selten kiirzere
Beine als ihre nahen Verwandten, die sich dieser Fortbewegungsart seltener bedienen, wie z.B.
ENGELS (1940) an Spottdrosseln der Gattung Toxostoma zeigte.
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Ungeachtet dessen unterstreicht DAVIES (1957) die Vorteile langer Tarsi bei der bipedalen Loko-
motion und GRANT (1965) konstatiert eine Abnahme der Tarsuslange bei einer Zunahme der nicht
auf dem Boden verbrachten Zeit. Dieser Trend lasst sich auch bei den vier Nachtigallen beobach-
ten. Die im Vergleich zu den anderen beiden Arten eher kurztarsigen Schwirr- und Blaunachtigal-
len verbringen geringflgig weniger Zeit auf dem Boden als Rubin- und Blaukehilchen (vgl. Tabelle
32).

Nach DILGER (1956) und RUGGEBERG (1960) ist bei nahe verwandten Arten Langbeinigkeit mit der
KoérpergrofRe (Masse) negativ korreliert. Hierbei mag es sich eher um eine morphologische Not-
wendigkeit als um eine 6kologische Anpassung handeln, da das Skelett des Bewegungsapparates
bei den Laufern zierlicher ausgebildet ist als bei hlipfenden Arten. So lasst sich bei den absoluten
Tarsuslangen ein deutlicher Gradient vom langbeinigen Rubinkehlchen Uber Blaukehlchen und
Schwirrnachtigall bis zur eher kurzbeinigen Blaunachtigall nachweisen (Tabelle 14). Betrachtet
man jedoch die relativen Tarsuslangen (Tabelle 22), so zeigt sich eine andere Abfolge. Der Tarsus
des Blaukehlchens ist etwa so lang wie der des schweren Rubinkehlchens, die sehr leichte Blau-
nachtigall folgt vor der Schwirrnachtigall erst an dritter Stelle. RUGGEBERGs These von der Hoch-
beinigkeit leichter Arten lasst sich somit flr die untersuchten Nachtigallen nur bedingt aufrecht
erhalten. Nach GRANT (1965) finden sich kiirzere Tarsi bei Arten, die mit geringer Geschwindigkeit
der Nahrungssuche nachgehen und Jagdmandvern eher selten ausfihren. In der Tat sind die
langbeinigen Rubin- und Blaukehlchen bei der Nahrungssuche aktiver als die kurzbeinigeren
Schwirr- und Blaunachtigallen (vgl. Kapitel 5.4.2).

GRANT (1965) stellt einen Zusammenhang zwischen der Tarsuslange und dem bevorzugten Sub-
strat der Nahrungssuche her. Ein stabiler Untergrund wie der Boden beglnstigt demnach einen
langen Tarsus (siehe auch FRETWELL 1969), der auch durch eine tiefere Bodenauflage gefordert
wird. Arten mit kurzen Tarsi gehen zu einer hiipfenden Fortbewegung Uber, wenn die Bodenaufla-
ge tiefgrindig ist (OSTERHAUS 1962). Diese These lasst sich anhand der Volierenexperimente fir
die Nachtigallen nicht bestatigen. So halt sich das langtarsige Blaukehlchen seltener als die ande-
ren Arten auf dem eher tiefgrindigen umgegrabenen Boden auf; Moos und Blatter, beides weiche
Substrate, werden von den kurzbeinigen Schwirr- und Blaunachtigallen deutlich haufiger aufge-
sucht als von den langbeinigen Rubin- und Blaukehlchen. Leider wurde bei der Beobachtung nicht
protokolliert, ob die erstgenannten Arten tatsachlich auf diesen Substraten zur hipfenden Fortbe-
wegung Ubergehen.

PALMGREN (1936) weist auf eine moglicherweise ©6kologische Adaption der Spannlange hin. Bei
den von ihm untersuchten 34 Singvogelarten zeigte sich ein positiver Zusammenhang zwischen
der Spannlange und dem Klettern im Gezweig, wobei die lange Hinterzehe in hadngender Position,
wie sie z.B. bei Meisen oder Zeisige zur Nahrungssuche eingenommen wird, von Vorteil ist.
RUGGEBERG (1960) verglich das Verhaltnis von Hinterzehen- zu Spannlange verschiedener Sing-
vogelgattungen, wobei das Blaukehlchen als Vertreter der Gattung Luscinia den geringsten Ver-
haltniswert aller behandelten Arten aufwies (sein Wert von 38 % im Vergleich zu den Werten aus
Tabelle 18 beruht auf einer leicht veranderten Methodik). Hohe Werte kommen vor allem den
baumbewohnenden Arten zu.

Die in Tabelle 18 zusammengefassten Werte fiir die untersuchten Nachtigallen liegen mit einer
Spannweite von weniger als einem Prozentpunkt sehr dicht beieinander, wahrend RUGGEBERGS
interspezifischer Vergleich Differenzen von z.B. zehn Prozentpunkten zwischen Blaukehlchen und
Kleiber (Sitta europaea) aufweist. Somit Iasst sich aus dieser Verhaltniszahl keine Okologische
Differenzierung der vier Nachtigallen ableiten, wenngleich sie die Einordnung der gesamten Gat-
tung als Laufer unterstutzt. Interessant ist jedoch der Vergleich der relativen Spannléange (Tabelle
22). Die von den untersuchten Arten am engsten an den Wald gebundene Art (vgl. Kapitel 5.2), die
Schwirrnachtigall, weist die grofite Spannlange auf; das Blaukehlchen, also die Art mit dem groéR-
ten Anteil an offenem Bodensubstrat in ihrem Bruthabitat, hingegen die geringste. Der groRle
Spann mag der Schwirrnachtigall auch bei der Nahrungssuche in auf dem Boden liegenden Geast
ndtzlich sein; keine andere Nachtigall kommt dieser Art der Nahrungssuche so haufig nach wie die
Schwirrnachtigall (siehe Tabelle 36). Entsprechend lasst sich der kurze Spann des Blaukehichens
ebenso wie die kurze Hinterkralle (OSTERHAUS 1962) mit der langen Verweildauer bei der Nah-
rungssuche auf vegetationsfreiem Boden (z.B. unter Weiden) in Beziehung setzen. Aus der inter-
medidren Spannlange des Rubinkehlchens und der Blaunachtigall Iasst sich keine eindeutige Auf-
enthaltspraferenz ableiten.
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Generell ist die Einordnung in bestimmte Lebensraumtypen aufgrund der Morphologie der Hinter-
extremitaten problematisch. RUGGEBERG (1960) untersuchte eine Vielzahl morphologischer Para-
meter der Becken-, Bein- und Ful3struktur und konnte nur in der Gesamtschau der Bewegungsein-
heit, die in dieser Arbeit nicht vorliegende anatomische Auswertungen der Beckenstruktur ein-
schloss, grobe Tendenzen formulieren.

Schnabel

Dass die Schnabel der Vdgel vorrangig der Aufnahme und Bearbeitung von Nahrung dienen, ist
offenkundig und bedarf keiner Erlduterung. Nur am Rande sei erwahnt, dass auch weniger offen-
sichtliche Funktionen vorgeschlagen und diskutiert wurden. So denkt GRANT (1965) Uber eine ther-
moregulierende Funktion der Schnabel (und auch der Tarsi) nach, verweist aber zugleich auf die
wohl nur geringe Bedeutung in diesem Zusammenhang.

Wir kdnnen uns auf die Bedeutung der Schnabel im Funktionskreis der Nahrungsaufnahme be-
schranken. Die GroRe des Schnabels wird haufig mit der GroRe der Beute in Verbindung gebracht.
Grol3schnablige Arten sollten in der Lage sein, gréRere Beute aufzunehmen als kleinschnablige.
Zudem konnte KEAR (1962) am Beispiel von Finken zeigen, dass Vdégel mit langeren Schnébeln
ein breiteres NahrungsgréRespektrum abdecken als kurzschnablige Vdgel.

Alle vier untersuchten Arten haben einen typischen spitzen Insektenfresserschnabel, der sich we-
nig zur Bearbeitung von z.B. Samen oder anderer pflanzlicher Nahrung eignet.

Die Experimente zur bevorzugten BeutetiergrofRe (Kapitel 5.4.1) bestatigen weder die Vermutung,
dass Arten mit langeren Schnabeln gréRere Beute bevorzugen, noch die Beobachtung von KEAR
(1962). Im Gegenteil liegt der Median der bevorzugten BeutetiergroRe bei den kurzschnabligen
Blau- und Schwirrnachtigallen hoher als der der eher langschnabligen Rubin- und Blaukehlchen,
und auch das Spektrum der BeutegréolRe, gemessen an der 25-75 %-Quartile, ist bei den
langschnabligen Arten nicht groRer als das der kurzschnabligen. Wahrend die Bandbreite der be-
vorzugten Beutegrdfie bei Rubinkehlchen, Schwirr- und Blaunachtigall 5 mm betragt, sind es beim
Blaukehlchen nur 3 mm. Das geringere GroRenspektrum der Blaukehlchen geht allerdings mit der
deutlichen Schmalschnébligkeit der Art einher.
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6.3 Brutdichten und Populationszusammensetzung

Die deutlichen Unterschiede zwischen den Fangzahlen der vier Nachtigallenarten (Kapitel 5.2.1)
spiegeln die Eignung der Untersuchungsflache als Bruthabitat fir die einzelnen Arten wider, wobei
nicht Ubersehen werden darf, dass Arten mit groRen Revieren selbstverstandlich mit weniger Brut-
paaren pro Flacheneinheit in einem Untersuchungsgebiet vertreten sind.

Das Rubinkehlchen ist auf dem Plot am weitesten verbreitet und erreicht mit durchschnittlich 0,5
Brutpaaren/ha auch die hochste Dichte aller vier Arten. Entsprechend groB ist die Anzahl der ge-
fangenen Individuen; mit 1.939 Ubertrifft sie die der Blaukehlchen mit 920 Individuen um das Dop-
pelte. Mit 0,29 Brutpaaren/ha ist das Blaukehlchen die Art mit der zweitgréten Brutdichte, wenn-
gleich sie nur den Weidenteil des Plots besiedelt. Die Schwirrnachtigall mit einer Dichte von 0,11
Brutpaaren/ha britet demgegentiiber nur im Hochwaldteil der Aue. Dieser nimmt zwar mehr Flache
ein als der Weidenauwald, jedoch sind die Reviere der Schwirrnachtigall deutlich gréRer als die der
Ubrigen Nachtigallenarten; ein Indiz fir die geringere Produktivitat des Bruthabitats. So steht auch
hier die geringe Anzahl von 101 gefangenen Individuen in direkter Beziehung zur Haufigkeit der
Art.

Die geschilderten Verhaltnisse mogen typisch flir die Auwalder am mittleren Jenissei sein
(PAGENKOPF et al. eing.), jedoch sind sie nicht auf die Flache Zentralsibiriens Ubertragbar. Es gilt
zu berilcksichtigen, dass das azonale Auwaldelement nur einen kleinen Teil der Flache einnimmt
und samtliche behandelte Arten auf auwaldartige Waldgesellschaften beschrankt sind. Dies gilt
auch flr die Schwirrnachtigall, die, obschon als einzige der untersuchten Arten an echte Wald-
standorte gebunden, in Zentralsibirien fast ausschlieBlich in der Aue brttet. In der nordlichen Pala-
arktis sind produktive Standorte, wie sie die untersuchten Nachtigallen, die meist in stdlicheren
Breiten briiten, bendtigen, auf die Tallagen der Flisse beschrankt™. Dies gilt insbesondere fiir die
grolRen Strome, da kleinere Flisse wegen der starkeren Strdmung und v.a. wegen des zerstoreri-
schen Eisgangs im Frihjahr in der Regel keine breite Aue mit deutlicher Zonierung ausbilden
(PAGENKOPF 2001). Dieses Phanomen lasst sich sogar an der flir mitteleuropaische Verhaltnisse
machtigen Podkamenaja Tunguska zeigen. Dieser Nebenfluss des Jenisseis, mit 1.830 km deut-
lich langer als der Rhein mit 1.320 km, flieRt dem Jenissei aus dem Zentralsibirischen Hochland
zu. Aufgrund der hohen Reliefenergie und des starken Eisgangs in den Monaten April oder Mai ist
die Aue der Podkamenaja Tunguska selbst an der breiten Mindung weitgehend waldfrei; lediglich
ein schmaler Weidenstreifen zieht sich an manchen Stellen unmittelbar am Ufer entlang. Vergleicht
man diese Verhaltnisse mit den Bedingungen der breiten Aue am Jenissei wird klar, dass diese
Strukturen fur die Nachtigallen kaum geeignet sind, auch wenn keine verlasslichen Daten tUber die
Vogelgemeinschaften der Nebenflisse vorliegen. Lediglich die Blaunachtigall mag an den Sud-
hangen der flussnahen Berge hinreichend geeignete Bruthabitate finden, die zu einer recht hohen
Siedlungsdichte flihren kénnen.

Beim Vergleich der Brutdichten mit den Literaturangaben muss man zudem die kleinraumige Aus-
dehnung des untersuchten Gebietes beachten. Der Plot von Mirnoje wurde so angelegt, dass er
ungeachtet der deutlichen Zonierung einen einheitlichen Ausschnitt aus der Auenlandschaft repra-
sentiert. Untersuchungen auf anderen Probeflachen mdgen hingegen durchaus mannigfaltigere
(und vielleicht weniger typische) Elemente enthalten, die sich auf die Brutdichte der gesamten
Untersuchungsflache negativ auswirken. ROGACHEVA (1992) gibt als héchste lokale Konzentration
Zentralsibiriens 0,6 BP/ha flir das Rubinkehlchen an. Diese grofte Dichte, die nur unweit des Plots
von Mirnoje an der Varlamovka, einem 6stlichen Zufluss des Jenisseis, festgestellt wurde, liegt nur
wenig héher als die mittlere Dichte in Mirnoje mir 0,5 BP/ha. Die weit gréfiere Dichte von 3 BP/ha,
die am Fluss Ket festgestellt wurde, resultiert sicherlich aus der Zahlung aller singenden Mann-
chen ungeachtet ihres tatsachlichen Status als Brutvogel, wie ROGACHEVA richtig vermutet. Die im
Vergleich dazu geringeren Dichten bei KISCHTSCHINSKIJ (1968) und NAUMOW (1962; beide zit. in
GLUTZ & BAUER 1988) flr Zentralsibirien von 0,8-1 BP/ha bzw. 1,7-1,8 BP/ha werden sich hingegen
auf eine groRRere Flacheneinheit beziehen.

Fir das Blaukehichen fehlen bislang exakte Angaben zur Brutdichte flir die mittlere Taiga Zentral-
sibiriens. ROGACHEVA (1992, S. 523) bezeichnet die Art als ,seltenen, stentken Brutvogel®, ver-
weist aber auf héhere Brutdichten in der nérdlichen Taiga. So fanden DANILOW, RYSCHANOWSKIJ &
RJABIZEW (1984; in GLUTZ & BAUER 1988) an der Miindung des Ob Dichten von 0,46 BP/ha, die

? Auen sind nicht nur in den nérdlichen Breiten produktiver und artenreicher als das Umland, wie WOINARSKI et al. (2000) am
Beispiel der Auen des tropischen Australiens zeigten.
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Uber denen in Mirnoje ermittelten liegen. Die von ROGACHEVA konstatierte Seltenheit (auch
DEMENTEV & GLADKOV (1968) bezeichnen das Blaukehichen als ,ziemlich selten®) geht sicherlich
mit dem geringen Vorkommen geeigneter Bruthabitate einher; sind diese vorhanden, kann die Art
aber sehr wohl auch in der mittleren Taiga in beachtlicher Dichte vorkommen, wie das Beispiel von
Mirnoje zeigt. Fur die Schwirrnachtigall nennt ROGACHEVA (ebd.) eine Brutdichte, die ein Drittel der
Brutdichte des Rubinkehlchens erreicht, wahrend sie in der vorliegenden Arbeit geringer als ein
Viertel ist. Da die Brutdichte dieser Art von Jahr zu Jahr schwankt (ebenda), ist eine solche Anga-
be von der Wahl des Untersuchungszeitraumes abhangig und somit einer gewissen Zufalligkeit
unterworfen. Dies gilt in gewissem Umfang sicher auch fir die anderen Arten (z.B. SCHMIDT 1995
beim Blaukehlchen).

Die Brutdichten zu mindest der beiden haufigeren Arten Rubin- und Blaukehlchen sind durchaus
mit denen nah verwandter Auwaldbewohner Europas zu vergleichen. Unter naturnahen Bedingun-
gen erreichen Sprosser (Luscinia luscinia) in den Auwaldern Bialowiezas (Ostpolen) eine Dichte
von bis zu 0,25 BP/ha, Rotkehlchen (Erithacus rubecula) eine von bis zu 0,4 BP/ ha (TomMIALOJC &
WEsotowskl 1990), wenngleich letztgenannte Art freilich nicht so eng an die flussbegleitende Ve-
getation gebunden ist wie der Sprosser.

Bei allen vier Arten ist die deutlich héhere Anzahl der gefangenen Mannchen im Vergleich zu
den Weibchen auffallig. Bei den drei haufigeren Arten wurden zwischen 20 % und 25 % mehr
Mannchen als Weibchen gefangen (Kapitel 5.2.2). Ein ahnliches Geschlechterverhaltnis wie in der
vorliegenden Arbeit (Tabelle 28) von 55 % Mannchen zu 45 % Weibchen fanden auch PEIPONEN
(1960) bei Blaukehlchen und LACK (1943) bei der Untersuchung einer Rotkehlchenpopulation (sie-
he hierzu auch EAST 1981 und HARPER 1985). Mannchenulberschuss ist bei Vogeln ein weit ver-
breitetes Phdnomen, dass sich Uber viele Taxa erstreckt und nicht auf die Drosselverwandtschaft
beschrankt ist (Ubersicht bei BREITWISCH 1989).

Es liegt der Verdacht nahe, dass das beobachtete verschobene Geschlechterverhaltnis metho-
disch bedingt ist. Man konnte einen gréfieren Aktionsradius oder eine erhdhte Aktivitat der Mann-
chen im Vergleich zu den mit der Brut beschaftigten Weibchen vermuten. Tatsachlich ist das Ver-
haltnis der gefangenen Individuen zur Gesamtzahl aller Fanglinge bei den Mannchen etwa 1:2,
wahrend es bei den Weibchen lediglich etwa 1:1,5 betragt (diese Werte ergeben sich aus Tabelle
27). Mannchen sind also aktiver oder unvorsichtiger und geraten leichter in die Netzte als die
Weibchen. Interessanterweise ist das Verhaltnis von Individuen zu Fanglingen bei beiden Ge-
schlechtern der Schwirrnachtigall anndhernd ausgeglichen. Es scheint, als ahnelten sich die Ge-
schlechter dieser Art nicht nur auferlich, sondern auch in ihrem Aktivitdtsmuster. Beide Ge-
schlechter neigen haufiger als die Ubrigen Arten dazu, sich in den Netzen zu verfangen, was si-
cherlich in der bedeutenden GréRRe ihrer Reviere begriindet liegt, aber auch Rickschllisse auf ein
strikt monogames Paarungssystem zuldsst (vgl. Kapitel 6.2).

Obschon die erhobenen Daten weder eine Aussage Uber das Geschlechterverhaltnis beim Schlupf
noch dber das Geschlechterverhaltnis wahrend der Aufzuchtsperiode zulassen, ist mit einem mehr
oder weniger ausgewogenen Verhaltnis von Mannchen und Weibchen in der Nestlingsphase zu
rechnen, wenn auch bei einigen Singvogelarten, so. z.B. beim Kleiber (Sitta europaea), ein Mann-
cheniiberschuss in der Nestlingsphase nachgewiesen wurde (WINKEL 1996). Der Uberschuss ei-
nes Geschlechtes beim Schlupf ist bei Vogeln dullerst selten, jedoch ist bei Arten mit sexuellem
Grolendimorphismus die Verschiebung des Verhaltnisses zu einem Geschlecht durchaus fest-
stellbar (BREITWISCH 1989), was in der Regel durch die erhdhte Sterblichkeit eines Geschlechtes in
der Nestlingsphase erklart wird (WINKEL 1996, DHONT 1970). In solchen Féllen ist das Geschlech-
terverhaltnis oft auf die Seite des kleineren Geschlechtes verschoben, da der Aufwand der flttern-
den Eltern fur das grofRere hoher ist (z.B. CLUTTON-BROCK 1986). Allerdings hat DHONT (1970) bei
der Kohlmeise (Parus major) einen gegenteiligen Effekt zeigen koénnen. In Zeiten von
Nahrungsmangel kénnen sich die gréReren mannlichen Nestlinge gegen die kleineren weiblichen
besser durchsetzen, und das Geschlechterverhaltnis wird zugunsten der Mannchen verschoben.

Es scheint jedoch unwahrscheinlich, den in der Population auftretenden Mannchenlberschuss von
bis zu 25 % (Kapitel 5.2.2) allein durch die hohe Mortalitat nestjunger Weibchen erklaren zu kon-
nen, zumal der GréRenunterschied der Geschlechter nur gering ausgepragt ist. Vielmehr steht zu
vermuten, dass das verschobene Geschlechterverhaltnis auf die Zeit nach der Abhangigkeit von
den Eltern zurtckzufiihren ist, namentlich auf die Jugendzeit vor der ersten Brut, da Jungvdgel
aufgrund ihrer Unerfahrenheit eine héhere Mortalitat aufweisen als adulte Tiere. BREITWISCH (1989)
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benennt in seiner Untersuchung mehrere Faktoren, die zu einer unterschiedlichen Mortalitat der
Geschlechter fihren kdnnen: Bei vielen Singvdgel legen die weiblichen Jungvdgel, anders als z.B.
bei den Entenvdgeln (GREENwWOOD 1983), wahrend der Jugenddispersion langere Strecken zuriick
als die Mannchen. Sie sind somit einem groferen Risiko ausgesetzt als ihre Brider, die in der
Nahe ihres bekannten Geburtsortes verbleiben. Auch kénnen unterschiedliche Strategien wahrend
des Zuges, der in Sibirien wegen der noérdlichen Lage schon bald nach dem Fliiggewerden ein-
setzt, eine unterschiedliche Sterblichkeit der Geschlechter bedingen. Die Zugwege der Weibchen
mdgen langer sein als die der Mannchen, oder aber Weibchen sind gezwungen, mit suboptimalen
Rast- und Winterhabitaten vorlieb zu nehmen. Die Grinde sind dieselben, wie sie auch fur das
unterschiedliche Verhalten der Dispersion diskutiert werden: Altvdgel dominieren die Jungvdgel
und Mannchen sind gegentber den Weibchen dominant. Somit stehen junge Weibchen am Ende
der Rangskala und laufen Gefahr, in nur maRig geeignete Habitate abgedrangt zu werden
(GAUTHREAUX 1978, vgl. GREENBERG 1986).

Unabhangig vom Alter kann auch die geringere Kérpergroflie der Weibchen fiir eine erhdhte Sterb-
lichkeit verantwortlich sein. Groliere Tiere haben ein glnstigeres Verhaltnis von Kérpermasse zu
Kérperoberflache, zudem sind sie in der Lage eine gréRere Menge von Nahrstoffen einzulagern.
Beides mag fiir eine ndrdliche Population, die oft harschen klimatischen Bedingungen mit entspre-
chendem Nahrungsmangel unterworfen ist, von Vorteil sein (vgl. Kapitel 5.1.1). Zudem erklart sich
aus der bedeutenderen GréRRe der Mannchen ihre Dominanz gegenuber den Weibchen, was, wie
bereits besprochen, zu einer erhdhten Mortalitat der Weibchen flhren kann (YoM-Tov & OLLASON
1976).

SchlieRlich sei die oft diskutierte erhdhte Investition der Weibchen bei der Reproduktion genannt.
Sie kann physiologischer und ethologischer Natur sein und in allen Phasen der Reproduktion zuta-
ge treten; die Produktion der Eier ist kostenintensiv und kann sowohl zu einem physiologischen
Defizit in Form von Nahrstoffmangel als auch zu einem erhdhten Risiko, Opfer eines Beutegreifers
zu werden, fuhren (PAGENKOPF 1995).

Aus den vorliegenden Daten Iasst sich nicht abschlieRend klaren, welcher der genannten Faktoren
fur das verschobene Geschlechterverhaltnis verantwortlich ist. Wie meist in naturlichen Systemen
wird die Ursache eine Kombination der mdglichen Wirkungskrafte sein, wobei sicherlich der me-
thodischen Unzuldnglichkeit eine grole Bedeutung zukommt.

Zieht man die bekannte Brutorttreue namentlich der Blaukehlchen (FRANZ 1998) in Betracht, ver-
wundert die geringe Wiederfangquote von 3,9 % (Kapitel 5.2.2). Sie sollte jedoch nicht als ein Indiz
fur eine geringere Brutorttreue gewertet werden; gegen diese These spricht sowohl die hohe Wie-
derfangrate von Individuen, die in drei Jahren (25,9 %) gefangen wurden, als auch die enge Bin-
dung des einen Blaukehlchens, das in nicht weniger als sieben Jahren als Brutvogel auf dem Plot
nachgewiesen wurde. Vielmehr spricht die geringe Wiederfangrate fir die hohe Mortalitat der Ar-
ten, die vermutlich auf den langen Zugweg oder auf die Bedingungen im Winterquartier zurtickzu-
fuhren ist (vgl. dazu aber FRANZ & THEISS 1986).
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6.4 Brutbiologie (Ankunftsdatum, Neststandort, GelegegréRe, Brutverlust)

Die vier untersuchten Arten stellen nicht nur unterschiedliche Anspriiche an die unmittelbare Um-
gebung ihrer potentiellen Neststandorte, sondern beziehen ihre prospektiven Bruthabitate auch zu
unterschiedlichen Zeiten. Dies ist von grofier Bedeutung, da sich in einem dynamischen Lebens-
raum wie der Aue nicht nur das Nahrungsangebot im Verlauf des Frihjahres verandert (exempla-
risch bei NAKANO & MURAKAMI 2001), sondern auch der Lebensraum selbst durch das Zuriickwei-
chen des Frihjahrshochwassers starken Veranderungen unterworfen ist.

Rubinkehlchen erreichen das Brutgebiet in Mirnoje in den letzten Mai- oder ersten Junitagen (sie-
he Kapitel 5.2.2, vgl. auch ROGACHEVA 1992). Die Ankunft in der Umgebung von Krasnojarsk er-
folgt etwa zwischen dem 20. und 24. Mai (DEMENTEV & GLADKOV 1968), so dass die Vogel etwa 10
Tage fir die ca. 700 km lange Strecke benétigen. Die durchschnittliche Zuggeschwindigkeit betragt
also etwa 70 km pro Tag. Fur die Mindung der Kureika am Unterlauf des Jenisseis, etwa 500 km
nordlich von Mirnoje, notierte SEEBOHM (1901) Rubinkehichen bereits am 1. Juni. Dies ist durchaus
moglich, da auch die Ankunftsdaten in Mirnoje erheblich variieren und Mannchen in friihen Jahren
bereits am 20. Mai Mirnoje erreichen (vgl. Tabelle 29). Der Zug kann sich (iber einen langeren
Zeitraum hinziehen; Zugbewegungen in der Steppe bei Krasnojarsk kénnen noch bis Mitte Juni
beobachtet werden (DEMENTEV & GLADKOV 1968).

Im Mittel erreichen die Rubinkehichen den Auwald von Mirnoje fiinf Tage nach den Blaukehichen,
also deutlich friher als Schwirr- und Blaunachtigallen. Sie sind jedoch die letzten, die mit dem Brut-
geschaft beginnen (vgl. Tabelle 30). Das Gelege ist mit 4,5 Eiern (Median) in Mirnoje etwas kleiner
als das der ubrigen Arten, allerdings geben DEMENTEV & GLADKOV (1968) bei einer Spannweite von
4-6 Eiern 6 Eier als haufigsten Wert an. TOMEK (1984) beschreibt fiir Nordkorea einen Nestfund
vom 4. Juni mit 4 Eiern. Den vom Nest flichtenden Vogel vermochte sie zwar nicht sicher zu
bestimmen, jedoch ist die Zuordnung des von ihr photographierten Nestes zu dieser Art mit groRer
Wahrscheinlichkeit korrekt (eigenen Einschatzung). Die Bebritung erfolgt wohl nur durch das
Weibchen, allerdings ist dieser Sachverhalt noch nicht letztglltig geklart. Auch in Mirnoje konnte
bei der gelegentlichen Beobachtung eines Nestes aus dem Tarnzelt heraus keine Bebriitung durch
das Mannchen festgestellt werden.

Das Nest ist kugelférmig mit einem schrag nach oben weisenden Einflugloch. Der locker gefligte
Bau wird am Boden in dichter Vegetation angelegt. Rund 44 % der Rubinkehlchennester werden
durch Pradatoren oder andere Einflisse zerstort. Das ist ein deutlich héherer Wert als bei Blau-
kehlchen und Schwirrnachtigallm. Demgegenuber ist die Anzahl der Jungvogel eines Nestes trotz
der geringen GelegegréfRe im Durchschnitt nicht kleiner als die der ibrigen Arten. Dies mag ein
Indiz sein flir die auBerordentliche Wichtigkeit, die der Sicherheit des Neststandortes gerade bei
dieser Art zukommt (vgl. WESOLOWSKI 2002).

Blaukehlchen sind die friihesten Ankémmlinge unter den Nachtigallen in Mirnoje. Sie erreichen
die Aue im Mittel in der letzten Maiwoche'', in manchen Jahren erscheinen die ersten Mannchen
aber bereits Mitte Mai, also gut drei Wochen vor dem mittleren Ankunftsdatum der Schwirr- oder
Blaunachtigallen. ROGACHEVA (1992) vermutet wohl zu recht einen Zusammenhang zwischen den
Witterungsverhaltnissen und der Ankunftszeit; ein kaltes Frihjahr fiihrt zu einem verzégerten Zug
und somit zu einem spateren Ankunftsdatum. Auf der Jamalhalbinsel, gut 1.000 km norddstlich von
Mirnoje, werden die Brutplatze zwischen dem 25.Mai und 8. Juni bezogen (DANILOW,
RYSCHANOWSKIJ & RJUABIZEW 1984 zit. in GLUTZ & BAUER 1988). Dennoch beginnen die Blaukehl-
chen nur unwesentlich friiher mit der Brut als die drei Gibrigen Arten. Vermutlich ist es ihnen wegen
der noch geringen Insektendichte nicht moglich, das Brutgeschaft deutlich eher zu beginnen. Eine
wichtige Rolle spielt aber auch die Tatsache, dass die Bruthabitate der Art aufgrund der alljahrli-
chen Uberschwemmungen nicht vor Mitte Juni fiir das Anlegen der Nester geeignet sind (vgl. Kapi-
tel 3).

Das Nest ist tief napfformig und wird in der Aue von Mirnoje gerne an einem leichten Hang ange-
legt. Meist findet es sich gut versteckt unter einem kleinen Uberhang, der z.B. durch eine Wurzel
oder ein Uberlappendes Rasenstlick gebildet wird. Es kann bis zu 8 Eier enthalten, meist sind es
aber 6. Diese Zahl wird auch von DEMENTEV & GLADKOV (1968) als haufigster Wert genannt, aller-
dings nennen sie 7 Eier als Obergrenze der GelegegroRe.

'° Fiir die Blaunachtigall liegt nur ein Nestfund vor
" Zum Vergleich: L. s. svecica erreicht die Brutgebiete in Schweden bereits Mitte April (GLUTZ & BAUER 1988)
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Schwirrnachtigallen sind unter den regelmaflig auf dem Plot britenden Nachtigallenarten die
spatesten, die in Mirnoje eintreffen (siehe auch ROGACHEVA 1992). Mitte Juni, dem mittleren An-
kunftsdatum, finden sie in den meisten Jahren bereits ein Bruthabitat vor, das weitgehend dem des
weiteren Brutverlaufs entspricht. Zudem briten Schwirrnachtigallen nicht am Boden, sondern le-
gen ihre Nester in geringer Hohe in Astgabeln oder abgebrochenen Baumstimpfen in Halbhéhlen
an. Fur sie ist also sicher der Insektenreichtum das limitierende Faktum fur den Brutbeginn;
entsprechend beginnen sie schon kurz nach ihrer Ankunft mit der Brut. Dennoch kann in manchen
Jahren mit langandauernder Uberflutung die hohe Aue, also das Bruthabitat der Schwirrnachtigall,
beim Eintreffen der Art noch immer Uberschwemmt sein. Sie britet dann in geringer Dichte oder, in
Einzelfallen, gar nicht auf dem Plot (ROGACHEVA 1992). Die Schwirrnachtigall ist aufgrund ihrer
erdgebundenen Lebensweise in diesen Jahren nicht in der Lage, hinreichend Nahrung fir die Jun-
genaufzucht zu finden.

Nach GROTE (1941) erscheinen Schwirrnachtigallen im Altai bereits in der letzten Maiwoche, der
norddstliche Altai wird jedoch erst Anfang Juni erreicht. SUSCHKIN (zit. in GROTE 1941) hérte auf
seiner Altaireise 1912 hier den ersten Gesang am 6. Juni, am 9. Juni seien bereits ,ziemlich viele*
zu vernehmen gewesen. In der Waldsteppe von Krasnojarsk wurden Schwirrnachtigallen vom 2.
bis zum 8. Juni auf dem Durchzug beobachtet. Diesen Weg drften auch die in Mirnoje britenden
Vogel nehmen. Wie schon bei den Rubinkehlchen beschrieben, bendtigen also auch die Schwirr-
nachtigallen etwa 10 Tage flir die 700 km lange Strecke. Im ndrdlichen Teil des Brutareals kom-
men Schwirrnachtigallen Ende Mai oder Anfang Juni an (DEMENTEV & GLADKOV 1968). Wegzugda-
ten liegen fir die Region von Mirnoje weder flr die Schwirrnachtigall noch fur die anderen Nachti-
gallarten in hinlanglichem Umfang vor. M. TKATSCHENKO (zitiert in GROTE 1941) sah jedoch die
letzte Schwirrnachtigall an der Unteren Tunguska, also fir sibirische Verhaltnisse unweit von Mir-
noje, am 31. August.

Angaben Uber Neststandorte sowie Beschreibung der Nester und GelegegréfRe liegen in der
Literatur nur sehr spéarlich vor. DEMENTEV & GLADKOV (1968) erwdhnen einen Neststandort in 15 m
Hoéhe in einer jungen Sibirischen Arve. Dieses Nest enthielt 5 Eier, ein weiteres 6. Ein Nest in sol-
cher Hoéhe stellt sicherlich die Ausnahme dar (eigene Beobachtungen), die Regel ist ein Nest-
standort in geringer Héhe (1,5 m) in einem hohlen Baumstumpf, wie ihn schon SUSCHKIN (1912)
beschreibt. Dieses Nest enthielt 5 Eier, der Median der in Mirnoje untersuchten Nester liegt bei 6
Eiern.

Blaunachtigallen erscheinen nicht in jedem Jahr in Mirnoje und briiten nur sehr selten. Da nur ein
Nestfund aus dem Plot vorliegt, ist ein Vergleich mit der ohnehin drftigen Literatur ein schwieriges
Unterfangen.

Blaunachtigallen sind die letzten der in Mirnoje erscheinenden Nachtigallen, sie erreichen den Plot
im Mittel 2 bis 3 Tage nach den Schwirrnachtigallen und beginnen wie diese schon bald nach ihrer
Ankunft mit der Brut. |hr Brutgebiet im Sajan bei Krasnojarsk erreichen sie zwischen dem 5. und 9.
Juni; wie Rubinkehlchen und Schwirrnachtigallen erscheinen sie etwa 10 Tage nach ihrer Ankunft
in Krasnojarsk in der Mirnojeregion, dem ndrdlichsten Vorposten ihres Brutareals. In der Wald-
steppe bei Krasnojarsk kénnen einzelne Zugvdgel noch bis in die dritte Junidekade beobachtet
werden (DEMENTEV & GLADKOV 1968).

Der typische Neststandort in der Region des mittleren Jenisseis ist in Kapitel 5.2.1 ausfihrlich be-
schrieben. Nach DEMENTEV & GLADKOV (1968) besteht das Gelege aus 4 bis 6 Eiern, wobei 5 Eier
die haufigste GelegegroRe sein soll. Dies deckt sich durchaus mit dem Nestfund aus Mirnoje; das
Gelege bestand aus 5 Eiern. Das Datum des Ausfliegens der Jungen dieses Nestes ist nicht be-
kannt, legt man jedoch eine vergleichbare Inkubations- und Nestlingszeit von insgesamt 22 Tagen
wie bei den Ubrigen Arten zugrunde, kdnnten die Jungen zum Ende der ersten Julidekade ausge-
flogen sein. Dies ist deutlich friher als die Angabe von GROTE (1941), der im Altai das Fliggewer-
den der Jungen um den 20. Juli herum beobachtete.
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6.5 Strategien der Nahrungssuche

Vogelarten, die im selben Lebensraum miteinander zeitgleich leben, nutzen notwendig ahnliche
Ressourcen, die sie in ihrem direkten Umfeld vorfinden. Neben z.B. sicheren Neststandorten ist die
zur Verfugung stehende Nahrung eine dieser Ressourcen, um die die Arten konkurrieren (z.B.
Coby 1974). Unter der (als sicher geltenden) Voraussetzung, dass den Vogeln Nahrung, die fir sie
erreichbar ist, nicht ad libidum zur Verfligung steht, werden sich die Arten in Bezug auf ihre Habi-
tatnutzung, die Art ihrer Beute oder aber die Methode ihres Nahrungserwerbs voneinander unter-
scheiden (HOLMES et al. 1979) und die flr die Art unter den gegebenen Bedingungen bestmdgliche
Strategie wahlen (FiTzPATRICK 1981). Im folgenden sollen die vier Nachtigallen im Lichte der ge-
wonnenen Ergebnisse hinsichtlich der genannten Faktoren untersucht werden.

Die vier Nachtigallenarten ahneln sich hinsichtlich der bevorzugten Methode des Nahrungser-
werbs sehr (Kapitel 5.4.2); ein Befund, der sich bei vielen nah verwandten Vogelarten, namentlich
bei denen ein und derselben Gattung, findet (z.B. ROBINSON & HOLMES 1982, 1984, FITZPATRICK
1980). Alle vier Arten nehmen ganz Uberwiegend stationare Beute auf, indem sie sich hiipfend auf
dem Substrat bewegen oder aber nach dieser aus einer stehenden Position heraus picken.
RoBINSON & HOLMES (1982) fanden bei ihrer Untersuchung im nordamerikanischen Hubbard
Brook/New Hampshire keine Art, die eine auch nur annahernd ahnliche Haufung dieses Verhalten
zeigt. Das Glean-Mandver, das dem soeben skizzierten Verhalten entspricht, wird dort von der
Schwarzkopfmeise (Parus atricapillus) mit einem Prozentsatz von knapp 60 % préaferiert, ein Wert,
der noch immer deutlich unter den 90 % der Nachtigallen im Volierenexperiment liegt, zumal die
amerikanische Meise wohl nur selten ihre Nahrung am Boden sucht.'® ROBINSON & HOLMES (1982)
ordnen die Schwarzkopfmeise den ,Substrate-restricted Searchers” zu, die auf bestimmte Requisi-
ten wie z.B. Totholz angewiesen sind, diese Uber gréRere Distanzen anfliegen und sie gezielt nach
Nahrung absuchen. Dieser Modus ist unter den Végeln neotropischer Walder mit hochspezialisier-
ten Arten weit verbreitet (ebd.). Die Nachtigallen lassen sich durchaus dieser Kategorie zuordnen,
allerdings ist die von ihnen bendétigte Requisite, der Boden, fast allgegenwartig. Sie kénnen somit
meist Uberall der Nahrungssuche nachgehen, wenngleich sie gelegentlich sehr wohl besonders
geeignete Areale gezielt anfliegen kénnen (eigene Beobachtungen). Wegen der geringen GrolRe
der Voliere ist dies im Experiment jedoch nicht zu belegen.

So sehr sich auch die Nachtigallen in Bezug auf die zur Nahrungssuche verwendeten Mandver
ahneln, unterscheiden sie sich doch deutlich in der Frequenz, mit der diese ausgefiuhrt werden.
RoBINSON & HOLMES (1982) haben vorgeschlagen, die Vogelarten nach ihrer Aktionsrate in folgen-
de Kategorien einzuteilen: ,langsame Sucher® mit < 10 Mandvern pro min, Sucher mit mittlerer
Geschwindigkeit (14-16 Mandver pro min) und schlieRlich schnelle Sucher mit > 24 Mandvern pro
min'® (vgl. dazu auch ECKHARDTs (1979) Einteilung in passive (< 4 /min) und aktive (> 10 /min)
Sucher). Dieser Einteilung folgend, lassen sich Rubinkehichen, Blaukehichen und Schwirrnachti-
gall den schnellen Suchern zuordnen, wahrend die Blaunachtigall mit mittlerer Geschwindigkeit
nach Nahrung sucht (Tabelle 35). Zur Verdeutlichung der Verhaltnisse ist es jedoch sinnvoller, die
Nachtigallen in drei Klassen einzuteilen, wobei die schnell suchenden Rubin- und Blaukehlchen
sowohl der intermediaren Suchrate der Schwirrnachtigall als auch der langsamen Blaunachtigall
gegenubergestellt werden kénnen. Blaunachtigall und insbesondere Schwirrnachtigall kompensie-
ren die geringe Suchgeschwindigkeit durch einen erhéhten Zeitaufwand bei der Nahrungssuche,
wahrend die schnell suchenden Rubin- und Blaukehlchen bei der Nahrungssuche haufiger pausie-
ren. Die Beziehung zwischen Suchgeschwindigkeit und Zeitaufwand ist allerdings nur relativ, da
die sehr langsam suchende Blaunachtigall deutlich weniger Zeit mit der Nahrungssuche verbringt
als die schnellere Schwirrnachtigall.

Da das schwere Rubinkehlchen gemeinsam mit dem recht leichten Blaukehichen in die Gruppe
der schnellen Sucher zu stellen sind, wahrend die gleichfalls schwere Schwirrnachtigall und die
sehr leichte Blaunachtigall langsam suchen, ist wie bei ROBINSON & HOLMES (1982) kein Zusam-
menhang zwischen der KorpergroRe und der Suchrate festzustellen (vgl. aber die gegenteilige
Beobachtung bei FITzPATRICK (1981)). Ohnehin haben MILES & RICKLEFS (1984) auf den grundsatz-

'2 Die im Hubbard Brook untersuchten Arten sind durchgehend ans Gezweig gebunden und somit kaum mit den Nachtigal-
len zu vergleichen.
'3 Die diskontinuierliche Klassenbildung ist durch die beobachteten Wert der Studie bedingt
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lich schwer nachzuweisenden Zusammenhang zwischen Morphologie und Nahrungsaufnahme
hingewiesen.

Auf jeden Fall gilt es zu bedenken, dass Végel Uber ein plastisches Verhaltensrepertoire verfligen.
Sie kdnnen unter unterschiedlichen Umstanden auf verschiedene Strategien zur Erlangung ihrer
Beute zurtickgreifen. MURAKAMI & NAKANO (2001) haben fir eine Mischwaldaue der temperierten
Zone gezeigt, dass gut 25 % des gesamten Energiebedarfs der Vogelgemeinschaft aus Beute
gewonnen wird, die dem aquatischen Element zuzurechnen ist. Diese Beute steht aber nicht ganz-
jahrig in gleichem Umfang zur Verfligung (ebd.), so dass die Vogelarten zwangslaufig im Jahres-
verlauf auf unterschiedliche Nahrungsquellen angewiesen sind, die verschiedene Jagdmethoden
erfordern kdnnen. Somit stellen die vorliegenden Ergebnisse aus den Volierenexperimenten eine
Momentaufnahme dar, die unter anderen Bedingungen durchaus Ergebnisse zeitigen kann, die mit
den gefundenen nicht Gbereinstimmen. Insbesondere sei hier auf die hohe Dichte von Kriebelmi-
cken (Simuliidae) zur Zeit des Experimentes hingewiesen, die einen grof3en Einfluss auf das Ver-
halten der Vogel haben kann, da die Insekten durch ihre Aggressivitat den Vogel stark beeintrach-
tigen kénnen.

Unsystematische und somit nicht quantifizierbare Beobachtungen, die an freifliegenden Nachtigal-
len im Plot von Mirnoje gelangen, kdnnen die Plastizitdt des Verhaltens bei der Nahrungssuche
und ihre jahreszeitliche Variation unterstreichen. Blaukehlchen wurden im zeitigen Frihjahr, also
wahrend ihre spateren Brutplatze noch von Wasser bedeckt sind, haufig beim rittelnden Suchflug
Uber der Wasseroberflache beobachtet. Entdeckten sie eine geeignete Nahrung, senkten sie sich
hinab und pickten, ohne zu landen, die Nahrung vom Substrat aus schwimmenden Pflanzenresten.
Dieses Verhalten erinnert durchaus an das Nahrungssuchverhalten der Sumpfseeschwalben
(Chlidonias spec.) oder Zwergmowen (Larus minutus), wobei es dem Blaukehlchen freilich an der
Eleganz der grazilen Wasservogel gebricht. So nimmt es wunder, dass dieses Mandver, das der
Kategorie ,Hover 1“ entspricht, im Volierenexperiment mit 0,4 % der beobachteten Falle kaum
erfasst werden konnte (Tabelle 34). Im Vergleich mit den anderen Arten tritt dieses Verhalten beim
Blaukehlchen nicht einmal vermehrt auf, der héchste Wert wird mit 0,6 % von der Schwirrnachtigall
erreicht, die zu keiner Zeit ein halbaquatisches Habitat besiedelt, flir das dieses Verhalten beson-
ders geeignet sein mag.

Nach dem Fluggewerden fuhren viele Arten ihre Jungen in den Weidenauwald, da dieser als pro-
duktiver Lebensraum den Elterntieren wie den Jungvdgeln gentigend Nahrung bietet. Mit Ausnah-
me der Schwirrnachtigall tun dies auch die untersuchten Arten. Insbesondere Micken und andere
Fluginsekten vergleichbarer GréRe sind hier in hoher Zahl vorhanden. Zu dieser Zeit, also etwa
wahrend der Durchflihrung der Volierenexperimente, gehen viele Blaukehlchen nach Schnéapperart
auf Insektenjagd. Sie sitzen auf einer Warte, meist in der Nahe einer Wasserflache, und schnap-
pen nach vorbeifliegenden Insekten. Diese Verhalten, das dem ,Flush-chase“ im Experiment ent-
spricht, wird zu einer anderen Zeit im Brutgebiet nur selten beobachtet; es resultiert aus der Not-
wendigkeit zur schnellen Nahrungsbeschaffung fir die Jungvégel und aus der giinstigen Koinzi-
denz dieser Notwendigkeit mit dem reichen Insektenvorkommen. Der Dachskopf-Laubsanger
(Phylloscopus occipitalis) ist gleichfalls eine Art, die vorrangig stationdre Beute aus dem Stand
oder dem Lauf aufnimmt (,Glean®), zur Zeit einer hohen Dichte aquatischer Fluginsekten diese
aber vorrangig im Flug erbeutet (NAKANO & MURAKAMI 2001). Im Volierenexperiment scheint diese
Methode unterreprasentiert zu sein, was vermutlich, bedingt durch fehlende Wassernahe und viel-
leicht durch hohes Kriebelmlckenaufkommen, an der geringen Dichte von Fluginsekten geeigneter
Grole liegt.

Végel gehéren zu den endothermen Organismen, die ihre Kérpertemperatur, in gewissen Grenzen,
unabhangig von der Umgebungstemperatur konstant zu halten vermégen. Die Kdérpertemperatur
der Voégel ist mit bis zu Uber 40° C héher als die der Sauger. Um eine so hohe Kdrpertemperatur
aufrecht zu erhalten, muss der Vogel gro3e Mengen an Nahrung aufnehmen. Dies gilt umso mehr
fur kleine Arten, die aufgrund ihres ungunstigen Verhaltnisses von Volumen zu Kérperoberflache
leicht auskihlen (BEzzEL & PRINZINGER 1990). Verschiedene Autoren haben Formeln vorgeschla-
gen, um den Energieumsatz eines ruhenden Individuums unter thermoneutralen Bedingungen zu
bestimmen (z.B. DAWSON & HuDSON 1970, AscHOFF & PoHL 1970). Sie fuhren bestenfalls zu
Richtwerten, zu Wertebereichen, die einen Eindruck vom Energiebedarf des Vogels vermitteln. Da
die untersuchten Nachtigallen nahe verwandt sowie von ahnlicher GréRe und Gestallt sind und die
Experimente einen fir alle untersuchten Individuen vergleichbaren Rahmen schufen, ist ein Blick
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auf den berechneten Energieumsatz gerechtfertigt, wobei die (vereinfachte) Formel von
PRINZINGER & JACKEL (1986) zum Einsatz kommt:

M(in Jihy = 127 x Wo7% bzw. M(J,g xhy = 127 x W27
wobei M: Energieumsatz, W: Kérpermasse in Gramm

Diese Abhangigkeit von Gewicht und Energieumsatz ist in Tabelle 43 dargestellt. Der Energieum-
satz ist bei der kleinen Blaunachtigall um lediglich gut 20 % geringer als beim groflen Rubinkehl-
chen, obwohl das Rubinkehlchen um Uber 25 % schwerer ist als die Blaunachtigall; ihr Energieum-
satz pro Gramm Korpergewicht ist um knapp 10 % geringer, was auf das glinstigere Verhaltnis von
Volumen zu Kdrperoberflache beim Rubinkehlchen zurlickzufihren ist.

Tabelle 43: Energieumsatz der Nachtigallen in Joule/h nach PRINZINGER & JACKEL (1986)

Art Gewicht Energieumsatz (J/h) Energieumsatz pro g
Rubinkehlchen 21,23 1156,61 54,48
Schwirrnachtigall 16,76 974,89 58,17
Blaukehlchen 16,32 956,31 58,60
Blaunachtigall 15,49 920,90 59,45

Es kann also nicht Gberraschen, dass Kleinvogel wie die Nachtigallen einen Grofteil ihrer Aktivita-
ten mit der Nahrungsaufnahme verbringen. Im Kafigexperiment nutzten alle vier Arten den ganz
Uberwiegenden Teil der beobachteten Zeit fir diese Tatigkeit, wenngleich es deutliche Unterschie-
de zwischen den Arten gibt, die es zu erklaren gilt. Wie erwahnt, besteht insbesondere bei kleinen
Arten die physiologische Notwendigkeit zur stetigen Nahrungsaufnahme, die, vice versa, bei den
grélReren geringer ist, da kleinere Arten einen hdheren Energieumsatz haben als die grélReren.
Somit kann man erwarten, dass die gro3eren Nachtigallenarten mehr Zeit mit Tatigkeiten verbrin-
gen, die nicht dem Funktionskreis Nahrungssuche zuzuordnen sind. Tats&achlich pausiert das Ru-
binkehlchen, die grofite der untersuchten Arten, deutlich haufiger als die tGbrigen Arten; auch Blau-
kehlchen und Blaunachtigall lassen sich in diese Abhangigkeitsreihe von Kdrpergréfle und Zeit-
aufwand einordnen. Lediglich die Schwirrnachtigall, die zweitgrof3te Art, fallt durch ihren hohen
Aufwand fir die Nahrungssuche auf. Warum wird sie von der Nahrungssuche so in Anspruch ge-
nommen, wo sie doch einen vergleichsweise gunstigen Energieumsatz pro Gramm Kdrpergewicht
hat?

Bleiben wir zunachst bei der Betrachtung der physiologischen Faktoren. Der Art der aufgenomme-
nen Nahrung kommt eine gro3e Bedeutung zu, da der Anteil der nutzbaren Energie, also die Nah-
rungseffizienz, stark variiert. Tierische Nahrung kann zu einem Anteil von etwa 85 % genutzt wer-
den, wahrend der Anteil der Ausnutzung bei pflanzlicher Nahrung geringer als 25 % sein kann
(BEzZEL & PRINZINGER 1990). Obgleich die Art der aufgenommenen Nahrung nicht quantitativ er-
fasst werden konnte, wird sich die Schwirrnachtigall doch vorrangig wie die anderen Arten auch
von Arthropoden und ihren Larven erndhren. Zudem hatten alle untersuchten Nachtigallen im K&-
figexperiment Zugang zu denselben Nahrungsquellen; es ist unwahrscheinlich, dass sich die
Schwirrnachtigall mit energetisch unginstiger Nahrung begnugt, wenn sie doch hochwertige Beute
zur Verfugung hat.

In den Experimenten zur bevorzugten GréRe der Beutetiere praferierten die Schwirrnachtigallen
die grolReren der dargebotenen Insekten. Es ist durchaus méglich, dass im Kafigexperiment Beute-
tiere, die dem GrolRensuchschema der Art entsprechen, in geringer Zahl vorhanden waren und die
Schwirrnachtigallen somit viel Zeit aufwenden mussten, um ihrer Habhaft zu werden. Allerdings
deckt sich die bevorzugte BeutetiergroRe der Schwirrnachtigall mit der der Blaunachtigall, die trotz
geringerer Grolle weit weniger Zeit mit der Nahrungssuche verbrachte. Moglicherweise ist diese
aber bei der Nahrungssuche effektiver als die Schwirrnachtigall, oder aber die Schwirrnachtigall
fand aufgrund der Versuchsanordnung nicht die optimalen Habitatstrukturen in der Voliere vor.

Der Aufwand fur die Nahrungssuche muss jedoch nicht zwingend ausschlie3lich eine Funktion der
physiologischen Notwendigkeiten sein; andere Faktoren missen in Betracht gezogen werden. Zu
diesem Zweck wenden wir uns der Zeit zu, die die Nachtigallen mit anderen Verhaltensweisen
verbringen, also die Zeit, die in die Kategorie ,nicht nahrungssuchend® fallt. Dem Anschein nach
erfolgt die Unterbrechung der Nahrungssuche vorrangig aus zwei Grinden: dem Sichern zur
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Feindpravention und dem Ausruhen. Letzteres ist vom Sichern jedoch nicht immer zu unterschei-
den, da auch ein entspannt wirkender Vogel sehr wohl seine Umwelt sorgféltig im Auge behalten
kann; beide Verhaltensweisen schlieRen sich nicht zwingend aus. Somit ist es gerechtfertigt, ein
Gutteil der Phasen der unterbrochenen Nahrungssuche als Sichern zur Feindpravention zu inter-
pretieren. Tatigkeiten, die anderen Funktionskreisen wie z.B. dem Komfortverhalten zuzurechnen
sind, sind nur von kurzer Dauer.

Folgt man dieser Interpretation, spiegelt der zeitliche Aufwand fir die Phasen ohne Nahrungssu-
che zu mindest partiell das Sicherheitsbedirfnis der Arten wider. Die Kleinvogel des Auwaldes
laufen Gefahr, von diversen Beutegreifern sowohl aus der Luft als auch vom Boden attackiert zu
werden. Mogliche Luftfeinde in der Aue von Mirnoje sind Habicht (Accipiter gentilis), Sperber (A.
nisus), Trillersperber (A. gularis), Baumfalke (Falco subbuteo) und Merlin (F. columbarius)
(PAGENKOPF et al. einger.), wobei vor allem letzterer haufig Blaukehlchen schlagt (REBECCA et al.
1987) und auch die Gbrigen Arten kaum verschmahen wird. Am Boden stellen v.a. Mustelidea wie
Sibirisches Feuerwiesel (Mustela sibirica), Hermelin (Mustela erminea) und Zobel (Martes zibelli-
na) den Nachtigallen nach, Braunbaren (Ursus arctos) sind wohl eher eine Bedrohung fir die Nes-
ter und Jungvdgel als fir die schnellen Adulten. Die Voégel haben also Grund zur Vorsicht und ver-
halten sich entsprechend, was schon durch ihre oft erwadhnte heimliche und versteckte Lebenswei-
se dokumentiert wird. Auch auf dem Zug durch die Wiste Gobi nutzen Rubinkehichen jede De-
ckung und verbergen sich hinter einzelnen Grasbuscheln (H. D. ALTMANN brieflich in GLuTz &
BAUER 1988, PIECHOCKI & BoLoD 1972). Sie sind jedoch in der Lage, ihr Verhalten den értlichen
Gegebenheiten anzupassen. So nutzen Rubinkehlchen im Hochgebirge anders als im Flachland
nicht Uberwiegend die Morgen- oder Abenddammerung zum Gesangsvortrag, vielmehr sind sie
insbesondere in den hellen Nachmittagsstunden zu héren. SUSCHKIN (1914, zit. in GROTE 1934)
vermutet, dass die geringere Dichte von Greifvdgeln im Gebirge zu diesem ,unvorsichtigen® Ver-
halten verleitet (STEGMANN (1931) vermutet jedoch in den kalten Gebirgsnachten den Grund fur
den Gesang bei Tage, aber auch er bemerkt das wenig scheue Verhalten der Art im Hochgebirge).
Tatsachlich meiden im Experiment Rubinkehlchen und Blaukehlchen Aufenthaltsorte ohne De-
ckung deutlich (Abbildung 20), was ihr Bemihen um Sicherheit illustriert'. Dies gilt allerdings nicht
fur Schwirrnachtigall und Blaunachtigall, die fast die Halfte der Beobachtungszeit in den deckungs-
armen Quadranten verbrachten. Sollte wirklich die Furcht vor Beutegreifern die Ursache fiir das
haufige Unterbrechen der Nahrungssuche beim Rubinkehlchen sein und umgekehrt die Schwirr-
nachtigall besonders konzentriert der Nahrungssuche nachgehen, ohne viel Zeit mit Sichern zu
verbringen, ist dies ein Uberraschendes Ergebnis. Schliellich sollte doch auch die Schwirrnachti-
gall eine Strategie zur Pradationsvermeidung verfolgen, die vermutlich in der Bevorzugung de-
ckungsreicher Quadranten bestlinde. Hier gilt es zu bedenken, dass die Schwirrnachtigall mit ih-
rem einheitlich braunen Gefieder die bei weitem unauffalligste Art der untersuchten Nachtigallen ist
und vielleicht aus diesem Grunde durch ihre Tarnung weniger Gefahr als die ubrigen lauft, Opfer
eines Beutegreifers zu werden. Vollstandig zu Gberzeugen mag diese Erklarung jedoch nicht.

" Ungeachtet dessen konnten namentlich im Friihjahr Rubinkehichen bei der Nahrungssuche auf den offenen, fast
vegetationsfreien kleinen Ackerflaichen an der Station beobachtet werden; ein Verhalten, dass keine der anderen Arten
zeigte.
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6.6 Habitatnutzung

Gauses Regel besagt, dass sich zwei oder mehr Arten nicht Giber einen langeren Zeitraum eine
Nische teilen kdnnen (z.B. OSTERHAUS 1962). So zeigen sympatrische Vogelarten mit einer ahnli-
chen Nahrungssuchstrategie in der Regel Unterschiede in der Wahl ihres bevorzugten Mikrohabi-
tats. Graukopfvireos (Vireo solitarius) z.B. suchen das stammnahe Blatterwerk oder den Stamm
selbst nach Nahrung ab, wahrend Rotaugenvireos (Vireo olivaceus) und Schlichtvireos (Vireo phi-
ladelphicus) die auleren Zweige besuchen, wobei sich die letzteren wiederum in der vertikalen
Nutzung unterscheiden. Alle drei Arten gehoéren zu den ,Variable-distance searchers®, also zu de-
nen, die haufig hiipfend oder fliegend sowohl nahe als auch entfernte Substrate zur Nahrungssu-
che aufsuchen (ROBINSON & HOLMES 1982). Wir haben gesehen, dass alle Nachtigallen sehr ahnli-
che Methoden bei der Nahrungssuche anwenden, entsprechend kénnen wir fir jede Art eine
spezifische Wahl des Mikrohabitates oder der Mikrohabitate erwarten, die sich von den anderen
Arten unterscheiden sollte.

Es kann kaum Uberraschen, dass die typischen Bodenvogel der sogenannten ,Erdsanger, zu
denen die Nachtigallen zahlen, ihre Nahrung vor allem auf dem Boden suchen'. Sie nehmen vor-
rangig Arthropoden und andere Wirbellose zu sich; beim Rubinkehlichen wurden Kafer und
Insektenlarven (PAvLov zit. in DEMENTEV & GLADKOV 1968) sowie Flohkrebse (Amphipoden)
(GISENKO zit. ebd.) als Beute nachgewiesen. Alle vier Arten verbringen deutlich mehr als 80 % der
im Experiment beobachteten Zeit auf dem Boden oder der unmittelbaren Bodenbedeckung (vgl.
Kapitel 5.4.2). Die Ubrigen Mdoglichkeiten zur Nahrungssuche, namlich Pflanzenteile wie Stangel,
Aste oder Blatter sowie der freie Luftraum, werden nur selten realisiert. Somit dhneln sich die Arten
in Bezug auf ihren bevorzugten Aufenthaltsort sehr. Dennoch lassen sie sich nach den Ubrigen
Aufenthaltsorten in zwei Gruppen teilen: Die erste mit Rubinkehlchen und Blaukehichen ist eher im
Gestriipp der Pflanzen auf der Nahrungssuche, als dass sie Beute im freien Luftraum fangen; bei
der anderen Gruppe mit Schwirrnachtigall und Blaunachtigall verhalt es sich umgekehrt. Dieses
experimentell gewonnene Ergebnis deckt sich durchaus mit den Beobachtungen in der freien Na-
tur, zumal gerade zu Beginn der Brutzeit, also direkt nach der Ankunft der Arten in Mirnoje, der
Boden des zukiinftigen Bruthabitats der friih heimkehrenden Arten Rubinkehlchen und insbeson-
dere Blaukehlchen Gberschwemmt ist (Kapitel 5.2.2) und deshalb der Aufenthalt im Gezweig zum
notwendigen Verhaltensrepertoire dieser Arten gehort. Dies bedeutet selbstverstandlich nicht, dass
Schwirrnachtigall und Blaukehlchen das Geast grundsatzlich meiden; fiir beide Arten (ebenso wie
fur die beiden anderen) ist es die bevorzugte Singwarte, Schwirrnachtigallen sitzen gar wahrend
des Gesangs auf den Spitzen der hohen Baume (eigene Beobachtung). Auf der anderen Seite
kénnen Blaukehlchen beim Fliegenschnappen beobachtet werden, also bei der Nutzung des freien
Luftraumes zur Nahrungsaufnahme (s.o.).

Auch bei der Wahl der mit unterschiedlichen Requisiten ausgestatteten Quadranten im Kafigexpe-
riment (Kapitel 5.4.3) zeigen alle Arten ein ganz ahnliches Verhaltensmuster. Von allen Arten wer-
den einige Quadranten kaum besucht (weniger als 10 % der beobachteten Zeit); von den hoher
gelegenen Requisiten sind dies die mit Weidenasten, die Weiden Gber dem Wasserbecken und die
Brennnesseln in einer Hohe von mehr als 15 cm sowie von den bodennahen Requisiten die Blat-
ter, Rasen, Moos und der Boden unter dem Reisig. Bezeichnenderweise wird von den eben ge-
nannten das Moos von Schwirrnachtigall und Blaunachtigall mit etwa 10 % recht haufig genutzt,
zumindest ungleich haufiger als von Rubin- und Blaukehlchen. Diese Ressource ist in der hohen
Aue, dem Lebensraum von Schwirr- und Blaunachtigall (Kapitel 5.2.1), weit haufiger vertreten als
in der niederen Aue, in der sich die Bruthabitate von Rubin- und insbesondere von Blaukehlchen
befinden. Aufgrund der méachtigen alljahrlichen Uberflutungen und des Eisganges kann Moos in
der niederen Aue keine Polster ausbilden.

Die Aufenthaltsdauer in den von den meisten Arten mit jeweils Uber 10 % haufiger genutzten
Quadranten, also solider und umgegrabener Boden, der Boden unter den Weiden und Brennnes-
seln, das Wasserbecken und das Reisigdickicht, lasst sich mit den Bedingungen im Bruthabitat der
Arten in Einklang bringen. Der Boden unter den Weiden wird von Rubinkehlchen und Blaukehlchen
mit gut 30 % bzw. knapp 40 % weit haufiger genutzt als von den beiden ubrigen Arten. Dies ist
verstandlich, da Weidenblische mit darunter befindlichem offenem Boden der vorherrschende
Strukturtyp der niedrigen Aue ist, der in der hohen Aue, dem ausschlieRlichen Lebensraum der
Schwirr- und Blaunachtigall, jedoch kaum zu finden ist. Haufig wachst im Verlauf des Frihjahres,
nachdem die Flut zuriickgegangen ist und offenen Boden hinterlasst, eine dichte Brennnesselflur

'S lwANOW (1929, zit. in GROTE 1934) fing ein Rubinkehlchenménnchen in einer Mausefalle!
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unter den Weiden. Entsprechen wird dieser Strukturtyp von Rubinkehlchen und Blaukehlchen im
Volierenexperiment am zweithaufigsten aufgesucht, er stellt aber auch den dritthaufigsten Aufent-
haltsort der Blaunachtigall dar, obgleich sie im Plot von Mirnoje kaum entsprechende Strukturen in
ihrem Bruthabitat vorfindet. Wie in Kapitel 5.2.1 erlautert, sind die auf dem Plot von der Blaunachti-
gall genutzten Bruthabitate durchaus nicht typisch fir die Art. Wenngleich an den bevorzugten
Habitaten der Uferabhange wohl kaum die im Experiment verwendete Salix dasyclados vorkommt,
kénnen die nachgebildeten Strukturen aber sehr wohl mit denen der Bdschungen vergleichbar
sein.

Die Aufenthaltsdauer am Wasserbecken und dem Quadranten mit solidem Boden trennt erneut die
beiden Gruppen Rubinkehlchen/Blaukehichen und Schwirrnachtigall/Blaunachtigall. Die erstge-
nannte Gruppe halt sich weitaus haufiger am Wasserbecken auf als die zweite, die haufiger den
soliden Boden nutzt. Zwar sind offenen Wasserflachen verschiedener GroR3e sowohl in der hohen
als auch in der niederen Aue allgegenwartig, aber flache, eng begrenzte Wasserflachen mit tber-
hangenden Weiden, wie sie im Experiment nachgebildet wurden, sind in der niederen Aue haufiger
zu finden. So nimmt die diesem Gewassertyp zuzuordnende Hochflutrinne einen nicht geringen
Teil der niederen Aue des Plots ein. Einen so deutlichen Zusammenhang zwischen Strukturhaufig-
keit im Bruthabitat mit entsprechend haufiger Nutzung und dem Aufenthalt im nachgebildeten
Quadranten kann man im Fall des soliden Bodens jedoch nicht nachweisen. Im Gegenteil, offener,
fester Boden ist in der niederen Aue weitaus verbreiteter als in der hohen, daher verwundert zu-
nachst dessen geringe Nutzung durch Rubin- und Blaukehlchen. Es gilt jedoch zu bedenken, dass
dieser Quadrant den Voégeln keinerlei Deckung bietet und es gerade Rubin- und Blaukehichen
sind, die offene Bereiche, in denen sie Beutegreifern ausgeliefert sind, deutlich meiden, wie
Abbildung 20 illustriert und weiter unten besprochen wird. Die recht groRe Attraktivitat des Quad-
ranten mit umgegrabenem Boden fir alle vier Arten, obschon auch ohne Deckung, widerspricht
dem nicht unbedingt, da er leicht zugangliche Bodenarthropoden bietet und entsprechend von
allen Arten ganz Uberwiegend zur Nahrungssuche aufgesucht wird, bei den verbleibenden Tatig-
keiten aber gemieden wird (siehe Tabelle 37).

Aus dem bislang gesagten lasst sich schlielRen, dass die Volierenexperimente ein brauchbares
Modell liefern, um die Habitatanspriche der Nachtigallen sowie die Nutzung unterschiedlicher
Ressourcen in ihnen zu beschreiben'®. Dies ist von grolRer Bedeutung, da eine direkte Aufnahe der
Ressourcennutzung im Gelande bei der heimlichen und versteckten Lebensweise der Nachtigallen
nur schwer und mit groflem zeitlichen Aufwand gelingen kann und in dieser Arbeit ob der Mannig-
faltigkeit der aufgenommenen Daten unterbleiben musste. Im folgenden soll versucht werden, die
Anspriche einer jeden Art getrennt zu betrachten und somit gleichsam die ,,Optimalhabitate“ der
Nachtigallen zu rekonstruieren. Zu diesem Zweck wurden fir jede Art die am haufigsten genutzten
Quadranten aufsummiert, bis die Gesamtzeit des Aufenthaltes in diesen Quadranten rund 80 %
der gesamten Beobachtungszeit betrug. Der pragmatische Wert von 80 % wurde gewahlt, um fir
jede Art alle wichtigen, haufig aufgesuchten Quadranten/Requisiten aufzunehmen und dennoch
die Ubersichtlichkeit zu gewahrleisten, die bei der Betrachtung aller Quadranten verloren ginge.
Dennoch ist er nicht ohne eine gewisse Willkiir gewahlt und darf nicht dariiber hinweg tauschen,
dass die Ressourcen der Quadranten, die wegen ihrer geringen zeitlichen Nutzung nicht in die
Betrachtung eingehen (,Sonstiges®), trotzdem von grofRer und vielleicht sogar entscheidender
Wichtigkeit fiir die Habitatwahl sein kénnen; sie sind lediglich nicht quantitativ darstellbar. Die aus
den Volierenexperimenten abgeleiteten ,,Optimalhabitate® werden durch Beobachtungen im Frei-
land erganzt, um neben der Bevorzugung bestimmter Requisiten auch deren Verflugbarkeit in reali-
tas Rechnung zu tragen (vgl. JOHNSON 1980), wenngleich es nicht moglich war, diese Verfugbar-
keit hinlanglich zu quantifizieren.

Rubinkehlchen bevorzugen ein Habitat mit einem grof3en Anteil von offenem Boden, der von U-
berhangenden Baumen beschirmt wird. Vermutlich dienen sie als Sichtschutz gegen Beutegreifer
aus der Luft. Im Plot finden sich solche Strukturen vor allem in der niederen Aue mit Weiden als
vorherrschender Baumart. Hochwasser und Eisgang zerstéren alljahrlich gro3flachig den Oberbo-
den und verhindern das Entstehen einer Humusschicht. Eine Pflanzendecke kann sich nicht aus-
bilden und auler Salix dasyclados ertragt keine Baumart diese extremen Standortbedingungen.
Hier finden sich auch die gerne genutzten Wasserflachen unter Weiden, die von der Struktur dem
,offenen Boden unter Weiden“ im Experiment sehr dhneln. Ob das Vorhandensein von offenem

"% Es sei jedoch noch einmal darauf verwiesen, dass auch ein noch so ausgekliigelter experimenteller Aufbau die komple-
xen Verhéltnisse in der Natur nur auszugsweise widerspiegeln kann und Végel zudem auf veranderte Bedingungen plas-
tisch reagieren kénnen.
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Wasser wirklich von Bedeutung ist oder die Rubinkehlchen die offene Struktur zu schatzen wissen,
sei dahingestellt.

Kleinflachig finden wir vergleichbare Strukturen auch in der héheren Aue, vornehmlich in den tiefer
gelegenen Bereichen. Sie entstehen gleichfalls durch die Dynamik des Hochwassers, teils aber
auch durch die Tatigkeit der Beobachter, die alljdhrlich ein Wegenetz zur Fortbewegung im Plot
aufrecht erhalten.

Annliches gilt fir das gleichfalls haufig genutzte Brennnesseldickicht. Die Pflanze kommt im ge-
samten Plot vor, bildet aber in der niederen Aue ausgedehnte Reinbestande, die zwar dicht sind,
den kleinen Vogel aber bei der Fortbewegung auf dem Boden nicht behindern. Vermutlich ist es
dieser Vorteil der Struktur und nicht die Brennnessel selbst, der fur das Rubinkehlchen wichtig ist.

Schwer zu beurteilen ist die Bedeutung des umgegrabenen Bodens. Diese Requisite nimmt eine
Sonderstellung ein, da sie als einzige keine Deckung bietet. Zudem kénnte man bei oberflachlicher
Betrachtung einwenden, dass Ackerflachen, die der Begriff impliziert, in der Aue unter nattrlichen
Bedingungen selbstredend nicht vorkommen und somit wohl kaum zum ,Optimalhabitat‘ des Ru-
binkehlchens zu zahlen sind. Tatsachlich sind Strukturen, die denen des umgegrabenen Bodens
entsprechen, auch ohne Einwirkung des Menschen in der Aue aber keinesfalls selten. Sie entste-
hen durch die Tatigkeit der Grolisauger, insbesondere der Braunbaren, die den Boden durchwih-
len, kleinrdumig aber auch durch den Boden durchbrechendes Wurzelwerk oder umgesturzte
Baume. Vermutlich bieten sie dem Rubinkehlchen reichlich Nahrung durch die leicht erreichbaren
Bodenarthropoden.

Zusammengefasst zeichnet sich das ,Optimalhabitat® der Rubinkehlchen durch grofl3e Anteile offe-
nen Bodens mit reichlich Deckung und vielleicht dem Vorhandensein offenen Wassers aus. Da nur
vier Requisiten haufig genutzt werden, scheint die Art keine allzu hohen Anspriiche an die Diversi-
tat ihres Lebensraumes zu stellen.

Diese Kurzcharakteristik deckt sich gut mit den Literaturangaben. Nach TARUNIN (1928 zit. in
DEMENTEV & GLADKOV 1968) brutet das Rubinkehlchen in unterwuchsreichen Waldern, gerne ent-
lang der Flisse und bevorzugt nicht nur am mittleren Jenissei, sondern auch z.B. bei Tobolsk, im
Sajan und Altai, dichte Bestande der Traubenkirsche. Das Rubinkehlchen meidet in Transbaikalien
Reinbestande der Tanne und Larchentaige ohne Unterwuchs (DEMENTEV & GLADKOV 1968). GROTE
(1934) vermutet im Rubinkehlchen einen urspriinglichen Gebirgsvogel, der sich aus den ostasiati-
schen Gebirgslandern die jetzt besiedelten Waldgebiete eroberte, und tatsachlich britet die Art im
Hochgebirge (z.B. Sajan und Kleiner Chingan) jenseits der Baumgrenze in der subalpinen Zone
mit Zwergkiefer (Pinus pumila) und Zwergbirke (Betula nana) (STEGMANN 1931). Auch GROTE
(1934) und ROGACHEVA (1992) betonen ausdricklich den dkotonen Charakter der Bruthabitate des
Rubinkehichens.

Blaukehlchen &hneln in ihren Habitatansprichen den Rubinkehlchen sehr. Sie nehmen gleichfalls
mit der begrenzten Anzahl von vier Requisiten vorlieb, die sich zudem kaum von den vom Rubin-
kehlchen genutzten unterscheiden. Lediglich der umgegrabene Boden ist fir das Blaukehlchen
von untergeordneter Bedeutung, an seine Stelle tritt der Aufenthalt im Reisig. Diese Struktur ist in
der niederen Aue, dem fast ausschlieRlichen Bruthabitat der Blaukehlchen im Plot, reichlich vor-
handen. Tote und trockene Pflanzenteile finden sich als Genist in den Weiden und werden durch
das Wasser an vielen Stellen zusammengeschwemmt. Die verbleibenden drei Hauptrequisiten
entsprechen denen der Rubinkehlchen, unterscheiden sich jedoch quantitativ. Der Boden unter
den Weiden ist von noch gréfRerer Bedeutung als bei der vorherigen Art, was mit der Haufigkeit
dieses Habitattyps in der niederen Aue korrespondiert.

Das ,Optimalhabitat” des Blaukehlchens zeichnet sich somit durch ein sehr grofles Mal} an De-
ckung aus, die die Art aber nicht an der ungehinderten Fortbewegung auf dem Boden hindert. Es
entspricht somit den Verhaltnissen in der niederen Aue, was sich hervorragend mit den Ergebnis-
sen der Revierkartierung deckt.

Nach der Literatur britet das Blaukehlchen in wasserbegleitender Weidenvegetation, im Siden
Russlands auch in Bergen. Aus dem Altai liegen Beobachtungen in Hohen von 2.500 m vor, aus
Tadschikistan gar bis zu 4.000 m (DEMENTEV & GLADKOV 1968). Die Statusangabe ,ziemlich selten®
(ebd.) fUr die Taiga bezieht sich wohl auf die Flache, da die Art wegen ihrer ans Wasser gebunde-
nen Habitate llickig verbreitet ist. In geeigneten Habitate, wie in der Aue bei Mirnoje, ist sie haufig.
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Schwirrnachtigallen unterscheiden sich in Bezug auf ihre Habitatwahl deutlich von den beiden
erstgenannten Arten. Im Vergleich zu diesen suchen sie sechs statt vier Ressourcen haufig auf,
von denen die Halfte ohne Deckung ist. Das Wasserbecken mit den iberhangenden Weiden wird
von ihnen kaum genutzt, was angesichts der Seltenheit dieses Typs in der hohen Aue, dem aus-
schliellichen Bruthabitat der Schwirrnachtigall, nicht Uberrascht. Der offene Boden unter den Wei-
den tritt in seiner Bedeutung deutlich zurtick, auch dies ein Spiegel der Verhaltnisse in der hohen
Aue. Reisig und Brennnesseldickicht werden durchaus genutzt; diese Requisiten finden sich, wie
oben erwahnt, im gesamten Plot. Eine Gemeinsamkeit mit dem Rubinkehichen besteht in der Nut-
zung des umgegrabenen Bodens. Diese Requisite findet sich nicht selten in der hohen Aue und
durfte, wie erwahnt, reichlich Nahrung bieten. Deckung bietet sie jedoch nicht, weshalb sie wohl
vom Blaukehlchen gemieden wird, nicht aber von der Schwirrnachtigall, die mit der ausgedehnten
Nutzung des ebenfalls deckungsfreien Mooses und des soliden Bodens eine geringere Praferenz
fur Versteckmdoglichkeiten zeigt.

Die Schwirrnachtigall bevorzugt somit ein diverses Habitat, in dem reichhaltige Nahrung eine gré-
Rere Rolle zu spielen scheint als Deckung, wenngleich zweifellos Versteckmdglichkeiten zur Ver-
fugung stehen missen. Neben den untersuchten Requisiten bendtigt sie hohe Baume als Singwar-
te sowie einen Neststandort mit Halbhdhlencharakteristik, den sie in der Regel in abgebrochenen
Baumstimpfen findet. Somit scheidet die niedere Aue als Lebensraum fir die Art aus, ein Befund,
der sich mit den Ergebnissen der Revierkartierung deckt.

GROTE (1941) bezeichnet die Schwirrnachtigall als Brutvogel der feuchten Taiga der Niederungen
mit reichem Unterwuchs, wo sie oft gemeinsam mit dem Rubinkehlchen vorkommt, im Altai geht
sie bis in 500 m Héhe. Wegen dieser Ansprlche ist sie sporadisch verbreitet, da auch die feuchten
Niederungen nicht flachendeckend vertreten sind (DEMENTEV & GLADKOV 1968), an geeigneten
Stellen ist sie jedoch durchaus haufig (GROTE 1934). In Ussurien werden besonders dunkle Walder
mit Mandschurischer Tanne (Abies holophylla) und Koreakiefer (Pinus korayensis) besiedelt
(GROTE 1934). Dennoch betonen sowohl GROTE (1941) als auch JOHANSEN (1955), dass die Art
geschlossene Bestande im Hochwald meidet und vielmehr offenere, wenn auch mit dichtem Un-
terwuchs bestandene Stellen wie Bachniederungen, kleine Lichtungen und Windwurfflachen be-
siedelt. Solche Standorte sind insbesondere in der Aue um Mirnoje haufig.

Blaunachtigallen stellen Anspriche an ihren Lebensraum, die, folgt man den Ergebnissen der
Volierenexperimente, kaum von denen der Schwirrnachtigallen zu unterscheiden sind. Sie nutzen
hauptséachlich Requisiten, die sich in Ganze mit denen der Schwirrnachtigall decken. Sogar die
Nutzungsanteile der Requisiten unterscheiden sich nur unwesentlich. Somit entspricht das Ergeb-
nis der Revierkartierung, dass Blaunachtigallen ausschliellich in der hohen Aue briten, den Er-
wartungen (siehe auch ROGACHEVA 1992). Dennoch wissen wir von den Beobachtungen auf3erhalb
des Plots, dass sich die Anspriche beider Arten keinesfalls so gleichen, wie es das Experiment
glauben macht. Wahrend die Schwirrnachtigall den Auwald als Brutgebiet deutlich bevorzugt, fin-
den wir die Blaunachtigall in Zentralsibirien vor allem in nahrstoffreichen Senken siidwestexponier-
ter Hange (vgl. 5.2.1). Da die Art hier am auflersten Rande ihres Areals briitet, missen die Beo-
bachtungen mit Vorsicht interpretiert werden, da sie u.U. nicht auf weniger peripher gelegene Are-
alteile Ubertragbar sind. Als stidliche Art bevorzugt sie mdglicherweise die warmsten Stellen, und
die finden sich eben nicht im Auwald, sondern an den Hangen. GROTE (1941) bezeichnet die Blau-
nachtigall als Charaktervogel der Niederungstaiga mit reichlich Unterholz, im Altai dringt sie bis in
eine H6he von 600 m vor.
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Wir haben gute Grinde fir die Einteilung der untersuchten Nachtigallen in zwei Gruppen ge-
sammelt, die erste mit Rubin- und Blaukehlchen, die zweite mit Schwirr- und Blaunachtigall. Dieser
Eindruck wird durch die Betrachtung der Quotienten aus den gemeinsam genutzten Volieren-
quadranten zu allen genutzten Volierenquadranten verstarkt (Tabelle 44), wobei ein hoher Wert
einer groRRen Ubereinstimmung entspricht.

Tabelle 44: Quotient der gemeinsam genutzten Volierenquadranten zur Gesamtzahl der genutzten Quadranten

Blaukehichen Schwirrnachtigall Blaunachtigall
Rubinkehlchen 0,60 0,25 0,25
Blaukehichen 0,43 0,43
Schwirrnachtigall 1,00

Die groRte Ubereinstimmung finden wir bei Blaunachtigall und Schwirrnachtigall mit dem Quotien-
ten 1, also einer gemeinsamen Nutzung aller wichtigen Requisiten, die im Experiment angeboten
wurden. Dies stimmt mit der Wahl der Bruthabitate im Freiland Uberein; beide Arten briten aus-
schliellich in der hohen Aue (siehe Abbildung 14). 66 % des (einzigen) Blaunachtigallreviers lie-
gen zugleich innerhalb der Reviere von Schwirrnachtigallen (Tabelle 26).

Ein &hnlich gutes Beispiel fiir die Ubereinstimmung der im Experiment gewonnen Werte mit der
tatsachlichen Brutverbreitung finden wir bei Rubinkehlchen und Blaukehlchen. Mit einem Quotien-
ten von 0,6 nutzen sie die Mehrzahl der angebotenen Requisiten im Volierenexperiment gemein-
sam, und auch die Habitate der Brutreviere im Freiland zeigen viele Gemeinsamkeiten. Neben
dem Blaukehlchen, das weitgehend auf die niedere Aue beschrankt ist, britet nur das Rubinkehl-
chen im Weidenteil des Plots.

Die geringste Ubereinstimmung der genutzten Volierenquadranten finden sich zwischen Schwirr-
nachtigall und Rubinkehlchen, obgleich letztgenannte Art auch in der hohen Aue, dem Bruthabitat
der Schwirrnachtigall, weit verbreitet und der Prozentwert der gemeinsam genutzten Quadranten
im Plot hoch ist; Uber 50 % der Flache der Schwirrnachtigallenreviere wird auch von Rubinkehl-
chen besiedelt. Dies ist ein Indiz fir den aulerordentlichen Strukturreichtum des Auwaldes, der
Arten mit unterschiedlichen (in gewissen Grenzen) Ansprichen auf engem Raum Lebensmdglich-
keiten bietet.

Ob die raumliche Verteilung der vier Arten auf dem Plot ausschlieBlich auf deren unterschiedlichen
Ansprichen beruht oder aber interspezifische Konkurrenz zu mindest teilweise Verdrangungsme-
chanismen bedingt, die die Verteilung beeinflussen, ist schwer zu entscheiden. Die grof3e jahrliche
strukturelle Variabilitat der Aue lasst Vergleiche kleinflachiger Siedlungsdichten zwischen den Jah-
ren, die auf eine Beeinflussung des Vorhandenseins einer Art durch eine andere hindeuten konn-
ten, nicht zu. Die jahrlichen Haufigkeiten (Kapitel 5.2.2, Abbildung 16) der Arten lassen jedoch
vermuten, dass zu mindest die Populationsgrofie einer Art kaum Auswirkungen auf die einer an-
deren hat. Solche waren ohnehin nur zwischen Rubinkehichen und Blaukehlchen einerseits und
zwischen Rubinkehlchen und Schwirrnachtigall andererseits zu vermuten, da sich die Bruthabitate
der Schwirrnachtigallen und Blaukehlchen kaum Uberschneiden (Kapitel 5.2.1). Die
Bestandsanderungen zwischen den Jahren scheinen eher auf Witterungseinflisse oder auf
Rauberdichten als auf interspezifische Konkurrenz zurtickzuflihren sein, da die Bestandszahlen in
gleichen Jahren bei allen Arten mit wenigen Ausnahmen eine &ahnliche Tendenz zeigen.
ROGACHEVA (1992) weist darauf hin, dass in den Jahren 1981 und 1985 die grofe Haufigkeit der
Rubinkehlchen mit Populationsmaxima von Kleinsdugern zusammen fiel. Vermutlich besteht fir
Rauber in Jahren mit hoher Kleinsduger- und somit Beutedichte weniger Veranlassung, nach
Vogelnestern zu suchen. Lediglich die sehr hohen Individuenzahlen der Rubinkehlchen im Jahre
1994 korrespondieren mit einer geringen Zahl von Schwirrnachtigallen. Aus dieser Ausnahme eine
direkte Beeinflussung der Arten konstruieren zu wollen, ist jedoch zu gewagt. Dies bedeutet freilich
nicht, dass zwischen den Arten keine Konkurrenz um bestimmte Requisiten besteht, die im
Einzelfall zu Interferenzen flhren kénnten (vgl. z.B. Coby 1981). Direkte Auseinandersetzungen
zwischen Rubin- und Blaukehlchen konnten selten im zeitigen Friihjahr, also vor der Brutperiode,
beobachtet werden. Sie mégen durchaus auch wahrend der Brutzeit vorkommen, wurden jedoch,
vielleicht wegen der heimlichen Lebensweise der Kontrahenten, nicht beobachtet.
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Interspezifische Konkurrenz kann die raumliche Verteilung von Vogelarten auf unterschiedlichen
Skalenniveaus beeinflussen (CONNOR & BOWERS 1987). So vermuten beispielweise TERBORGH &
WESKE (1975) eine Beeinflussung der zonalen Hohengliederung von Bergvogeln der Anden durch
Konkurrenz. Einen ahnlichen Fall beschreibt GROTE (1941) fir die rdumliche Verteilung von Rubin-
und Blaukehlchen im Altai. In diesem zentralasiatischen Hochgebirge sind in den Hochlagen der
subalpinen Zone (1.700-2.500 m) die Rubinkehlchen selten, wohl aber ist das Blaukehlchen mit
der Unterart L. s. altaica gut vertreten. Blaukehlchen briten dort jedoch nicht in der eigentlichen
Waldzone, die hingegen vom Rubinkehlchen besiedelt wird.

Interspezifische Konkurrenz aber auch wechselseitiger Nutzen zwischen den Arten ist selbstver-
standlich nicht auf die Vertreter der Gattung Luscinia beschrankt. So erlautert SLAvsGOLD (1980) in
seiner Arbeit den positiven Zusammenhang zwischen der Brutdichte insbesondere nérdlicher Arten
und dem Vorhandensein von Kolonien der Wacholderdrossel (Turdus pilaris). Er erklart dies mit
der effektiven Abwehr von Beutegreifern durch das Drosselkollektiv, von dem auch andere Arten
profitieren. Da es auch im Plot von Mirnoje zu Clusterbildungen oder Aggregationen von Wachol-
derdrosselnestern kommt, ist eine solcher Zusammenhang fur die untersuchten Nachtigallen nicht
auszuschlielRen. Allerdings sind letztere Bodenbruter (mit Ausnahme der Schwirrnachtigall), deren
Pradatoren vermutlich nur in geringerem MalRe Gegenstand der Abwehrattacken der Drosseln
sind.

Gesonderte Untersuchungen zu diesem Themenkreis konnten nicht durchgefiihrt werden. Der
subjektive, nicht quantifizierte Eindruck einer hohen Brutdichte namentlich der Rubinkelchen in der
Nahe der Wacholderdrosselaggregationen kann durchaus auf die hohe Produktivitat dieser Stand-
orte und nicht oder nur zum Teil auf den Schutz durch die Drosselkolonie zurtickzuflihren sein.
Gultige Aussagen kénnen nur durch spezielle Untersuchungen oder gar durch Freilandexperimen-
te getroffen werden.
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7. Synthese und Ausblick

Zusammenfassend lasst sich anhand der untersuchten Nachtigallen die Nutzung eines in der
Landschaft mehr oder weniger klar abgrenzbaren Lebensraumkomplexes”, des Auwaldes, durch
morphologisch und 6kologisch ahnliche, nah verwandte Arten demonstrieren. Blaukehlchen einer-
seits mit ihrer raumlichen Beschrankung auf die niedere Aue und Schwirrnachtigallen andererseits
mit ihrer ausschlief3lichen Verbreitung in der hohen Aue bilden die beiden Pole des Spektrums,
zwischen denen Rubinkehichen, die in beiden Lebensraumtypen briten, vermitteln. Die Blaunach-
tigall erreicht in Mirnoje die auRerste Grenze ihres Verbreitungsgebietes und britet nur aus-
nahmsweise in der hohen Aue des Plots.

Blaukehlchen und Rubinkehlchen bilden ein recht ahnliches Artenpaar, das von den beiden (bri-
gen Nachtigallen in mancherlei Hinsicht deutlich verschieden ist. Wahrend Blaunachtigall und ins-
besondere Schwirrnachtigall als ,Waldnachtigallen® bezeichnet werden kénnen, bevorzugen die
beiden ,Kehlchen® offenere Habitate, die dennoch ausreichend Deckung bieten missen. Auch
morphologisch stehen sich beide Arten nahe. Sie zeigen einen deutlichen Geschlechtsdimorphis-
mus, wenngleich sich die alten Weibchen beider Arten der Farbung der Mannchen angleichen.
Auch die Geschlechter der Blaunachtigallen sind unterschiedlich gefarbt, allerdings erstreckt sich
das namengebende Blau des Mannchens auf die Riicken- und Fligelpartie, die Kehle ist unge-
zeichnet. Nur bei der Blaunachtigall lassen sich Mannchen im zweiten Kalenderjahr von den drei-
und mehrjahrigen Vogeln anhand der braunen Federpartien schon im Freiland unterscheiden.

Die Geschlechter der Schwirrnachtigall sind gleich gezeichnet. Ohnehin nimmt die Art in vielerlei
Hinsicht eine Sonderstellung ein. Sie ist an die hohe Aue mit ihrer Waldstruktur gebunden und
fuhrt im Gegensatz zu fast allen anderen Singvogeln der mittleren Taiga nicht einmal ihre Jungen
in die nahrungsreiche Weidenaue. Der Gesang der Mannchen ist einfach strukturiert und nicht mit
dem komplexen Wohlklang der drei Gbrigen Arten zu vergleichen. Nicht selten wird er von der
Spitze der héchsten Baume vorgetragen, was den Waldcharakter der Art unterstreicht. Das Nest
wird nicht auf dem Boden, sondern in einer Astgabel oder Halbhéhle in etwa einem Meter Hohe
angelegt. Die Geschlechter ahneln sich nicht nur duRerlich, sondern zeigen auch ein vergleichba-
res Aktivitatsmuster. Es steht daher zu vermuten, dass das Paarungssystem der Schwirrnachtigall
strikter monogam ist als das der Gbrigen Arten. Zwar haben auch diese ein saisonal monogames
Paarungssystem, jedoch liegen Indizien fiir gelegentliche Polygynie alter Mannchen vor. Beim
Blaukehlchen wurde Polygynie sicher nachgewiesen.

Trotz der deutlichen Unterschiede zwischen den Arten sind die Nachtigallen eine recht einheitliche
Gruppe. Alle vier stehen sich morphologisch im Hinblick auf ihre Kérpermafie nahe und sind als
Bodenvogel an die Nahrungssuche und die Fortbewegung in deckungsreichem Gestriipp ange-
passt. Zudem unterliegen sie gemeinsam den Anforderungen eines sich stetig andernden Lebens-
raumes in der hochdynamischen Aue und missen als Langstreckenzieher den Ablauf der Brutsai-
son auf den kurzen sibirischen Sommer und das alljahrliche Frihjahrshochwasser abstimmen.

Die Nachtigallen missen in ihrem Lebensraum in der Aue von Mirnoje mit keiner anderen Arten-
gruppe direkt konkurrieren. Weitere kleine Drosselverwandte sind ebenso wie die kurzbeinigen
Braunellen (Prunellidae) als Brutvdgel nicht vertreten'®. Streifenschwirl (Locustella certhiola) und
Strichelschwirl (Locustella lanceolata), beides haufige Brutvogel, nutzen Habitate, die sich mit ihrer
aullerst dichten Vegetation deutlich von denen der Nachtigallen unterscheiden. Schlielich sind die
Drosseln der Gattungen Turdus und Zoothera, die auf der Untersuchungsflache mit vielen Arten
und z.T. betrachtlicher Dichte briiten™, allein durch ihre bedeutendere GréRe von den Nachtigallen
dkologisch getrennt. So ist es zu erklaren, dass es den vier Arten trotz ihrer groBen Ahnlichkeit
gelingt, die gesamte Aue mit ihren mannigfaltigen Strukturen zu besiedeln.

Es muss einer spateren Arbeit vorbehalten bleiben, die offenen Fragen z.B. hinsichtlich der Paa-
rungssysteme und der Populationsstruktur zu klaren. Sicherlich wird man hierzu auf Labormetho-
den wie DNA-Vaterschaftstests zurlickgreifen mussen, die den Rahmen dieser Arbeit gesprengt

' Eine solche Formulierung ware in einer metatheoretischen Arbeit Gber die Wissenschaften des Raumes problematisch,
wenn nicht gar verwerflich (z.B. HARD 1973). Hier will sie nur als Beschreibung des unabdingbaren Faktums der Abgren-
zung eines Untersuchungsgebietes mit mehr oder weniger einheitlicher naturrdumlicher Ausstattung verstanden werden.

'® Die Bergbraunelle (Prunella montanella) ist als einziger Vertreter der Gattung ein regelmaRiger, wenn auch seltener
Durchzugler.

9 RegelmaRige Brutvogel dieser Gruppe sind WeilRbrauendrossel (Turdus obscurus), Bechsteindrossel (Turdus ruficollis
atrogularis), Wacholderdrossel (Turdus pilaris), Rotdrossel (Turdus iliacus), Singdrossel (Turdus philomelos) und Schiefer-
drossel (Zoothera sibirica).
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hatten. Zudem wird die Freilandbeobachtung der Nachtigallen zu intensivieren sein. Nicht weniger
interessant ware es, die Untersuchungen auf Interaktionen mit Vertretern anderer Gattungen aus-
zudehnen. Wegen des strengen Zeitplans auf der Station und der widrigen Lebensverhaltnisse, die
einen Gutteil der potentiellen Arbeitszeit mit Tatigkeiten des alltaglichen (Uber-)Lebens binden,
sollten solche Vorhaben mit einer ausreichenden Personalstarke angegangen werden.

Wir haben gesehen, dass alle Arten morphologische und ethologische Anpassungen an ihre be-
vorzugten Habitate zeigen, wenngleich nicht jedes untersuchte Merkmal zwanglos als ,Antwort"
der Arten auf die Anforderungen ihrer Umwelt im Brutgebiet zu interpretieren ist. Umgekehrt |asst
sich aus der Betrachtung ausgewahlter Merkmale nicht unbedingt auf die Habitatanspriiche einer
Art schlieBen. Es ist eine Binsenweisheit, dass die komplexen Verhaltnisse in der Natur mit ihren
rezent und historisch bedingten Wirkungsgefiigen nicht auf wenige messbare Faktoren zu reduzie-
ren sind. Noch immer wissen wir wenig Uber die 6kologischen Zwéange, die auf Zugvégel der nérd-
lichen Breiten einwirken, denn meist sind detaillierte Untersuchungen solcher Arten, wie in der
vorliegenden Arbeit, auf die Bedingungen im Brutgebiet beschrankt. Die Nachtigallen halten sich
hier aber nur zwei bis drei Monate im Jahr auf; sie beschranken ihre Anwesenheit auf einen Zeit-
raum grof3er Nahrungsdichte. Den ganz Uberwiegenden Teil des Jahres verbringen sie auf dem
kraftezehrenden Zug mit seinen unvorhersagbaren Unbilden und vor allem im Winterquartier mit
einem weitaus weniger konstanten Nahrungsangebot. Zudem miussen sie sich hier ihren Lebens-
raum mit einer Vielzahl anderer Arten teilen, namlich sowohl mit den dortigen Brutvdgeln als auch
mit weiteren Zugvdgeln, die in den Tropen oder Subtropen Uberwintern. Es ist leicht vorstellbar,
dass die morphologischen und ethologischen Adaptionen der Nachtigallen und vieler anderer Zug-
vogel, die sich nur fir kurze Zeit im Brutgebiet aufhalten, vor allem durch die Anforderungen des
Uberwinterungsgebietes bedingt sind. Vielleicht miissen wir gar unsere Vorstellungen von paldark-
tischen Brutvogelarten, die in hohen Breiten heimisch sind und lediglich den pessimalen Winterbe-
dingungen ausweichen, revidieren. Handelt es sich in Wirklichkeit eher um tropische oder subtro-
pische Arten, die ihre heimatlichen Gefilde im Sommer verlassen, um die ndrdlichen Breiten mit
ihren glnstigen Nahrungsbedingungen und ihrer verminderten Konkurrenz zur Brut zu nutzen? Es
wird zukunftigen Studien in den Winterquartieren der Nachtigallen vorbehalten bleiben, einen Bei-
trag zur Klarung dieser Frage zu leisten.

Das alles soll natirlich weder bedeuten, dass Morphologie und Verhalten einer Art unabhangig von
den naturrdumlichen Gegebenheiten, in denen sie existiert, zu verstehen sind, noch dass das Sys-
tem, in dem eine Art mit seinem Umfeld verbunden ist, grundsatzlich unzugéanglich ist. Dennoch ist
bei der Interpretation dkologischer Zusammenhange bei zwangslaufig unzulanglicher Datenlage
(,zwangslaufig“ eben wegen der unuberschaubaren Komplexitat der zu beschreibenden Systeme)
Vorsicht geboten. An dieser Vorsicht gebricht es leider allzu vielen Arbeiten, und der kritische Le-
ser wird auch in der vorliegenden Untersuchung auf manche vorschnellen Schlisse stof3en, auch
wenn versucht wurde, an vielen (zu vielen?) Stellen auf methodische Unzulanglichkeiten und inter-
pretatorische Unsicherheiten hinzuweisen.

~Wer will was lebendig’s erkennen und beschreiben,
Sucht erst den Geist herauszutreiben,

Dann hat er die Teile in seiner Hand

fehlt leider! nur das geistige Band.*”

J. W. v. Goethe
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8. Zusammenfassung

An der biologischen Feldstation von Mirnoje im Auwald des linken Ufers des Jenisseis in Zentralsi-
birien wurden in den Jahren 1997 und 1998 umfangreiche Studien an den dort briitenden Nachti-
gallen Rubinkehlchen (Luscinia calliope), Blaukehlchen (L. svecica), Schwirrnachtigall (L. sibilans)
und Blaunachtigall (L. cyane) durchgefiihrt. Zusatzlich wurden Daten des langjahrigen Fangpro-
gramms aus den Jahren 1989 bis 1996 ausgewertet. Auf einem 45 ha grof3en Plot wurden die
Nachtigallen mit Japannetzen gefangen, vermessen und beringt. Im Spatsommer der Jahre 1997
und 1998 wurden Volierenexperimente durchgefiihrt.

Mit durchschnittlich 20 g ist das Rubinkehlchen um tber 20 % schwerer als die tbrigen Arten, die
von ahnlicher GréRe sind. Auch bei den Ubrigen Mafizahlen (Schwanz-, Tarsus-, Hinterzehen-,
Hinterkrallen- und Spannlange sowie Schnabellange, -h6he und -breite) Ubertreffen die Rubin-
kehlchen die drei tbrigen Arten. Dies relativiert sich bei der Auswertung der relativen Koérpermale,
die durch Division der Kérpermalie durch das Mal fiir die Kérpergréie gewonnen wurden. Ledig-
lich die relativen Schwanz- und Tarsuslangen sind beim Rubinkehlchen bedeutender als bei den
Ubrigen Arten. Rubinkehlchen haben die relativ kirzesten Fliigel und langsten Schwanze, wahrend
es sich bei der Blaunachtigall genau umgekehrt verhalt. Hinsichtlich des Handfligelindex lassen
sich mit den rundflligligen Rubin- und Blaukehlchen sowie den spitzfligligeren Schwirr- und Blau-
nachtigallen zwei Gruppen ausmachen. Im Hinblick auf die Flugleistung bedeutet dies, dass Blau-
nachtigallen die besten Streckenflieger der Nachtigallen, die Rubinkehlchen aber die wendigsten
Flugkunstler sind. Blaukehlchen und Schwirrnachtigallen nehmen intermediare Stellungen ein. Die
Befunde lassen sich nicht eindeutig mit der Lange der Zugwege in Einklang bringen.

Die vier Nachtigallenarten erreichen ihr Brutgebiet in der Region von Mirnoje sukzessive, wobei die
Mannchen vor den Weibchen eintreffen. Die frihste Art ist das Blaukehlchen, das bereits in der
letzten Maiwoche den Auwald erreicht. Es folgen Rubinkehlchen, Schwirrnachtigall und schlie3lich
Blaunachtigall. Trotz der unterschiedlichen Ankunftsdaten beginnen alle Arten Mitte oder Ende der
zweiten Junidekade mit der Brut, da vor diesem Zeitpunkt die potentiellen Brutplatze zu mindest in
der niederen Aue noch durch das jahrliche Frihjahrshochwasser tberschwemmt sind. Grolere
Arten beginnen etwas eher mit der Brut als kleinere.

Blaukehlchen briten ausschlieBlich im flussnahen Weidenteil der Aue, wahrend die Territorien der
Schwirrnachtigallen zur Ganze in der hohen Aue mit ausgepragter Waldstruktur liegen. Rubinkehl-
chen etablieren ihre Reviere, die sich durch deutlichen Okotoncharakter auszeichnen, auf der Fla-
che des gesamten Plots. Die Blaunachtigall britet in der unmittelbaren Umgebung des Untersu-
chungsgebietes nicht selten, auf dem Plot wurde jedoch nur ein Nest in der hohen Aue gefunden.
Das Rubinkehlchen ist die haufigste Nachtigall; es wurden 2.200 Individuen gefangen, die Art bri-
tet in einer Dichte von 5 Paaren/ha. Blaukehlchen wurden nur halb so haufig gefangen und errei-
chen eine Dichte von 2,9 Paaren/ha. Die Territorien der Schwirrnachtigall sind gréRer als die der
anderen Arten, sie britet in einer Dichte von 1,1 Paaren/10ha und wurde ca. zwanzig Mal seltener
gefangen als das Rubinkehichen. Die Zahl der gefangenen mannlichen Individuen Ubersteigt die
der weiblichen um etwa 20 bis 25 % (mit Ausnahme der Blaunachtigall, deren Stichprobenumfang
sehr gering ist).

Im Volierenexperiment verbrachten alle Arten mehr Zeit mit der Nahrungssuche als mit anderen
Tatigkeiten. Alle Arten halten sich zu tber 80 % auf dem Boden auf. Rubinkehlchen und Blaukehl-
chen sind eher im Gestripp der Pflanzen auf der Nahrungssuche, als dass sie Beute im freien
Luftraum fangen; bei Schwirrnachtigall und Blaunachtigall verhalt es sich umgekehrt. Dieses expe-
rimentell gewonnene Ergebnis deckt sich durchaus mit den Beobachtungen in der freien Natur.
Das bevorzugte Beutegreifmantver mit tber 90 % ist das ,Gleaning®, also die Aufnahme einer
stationaren Beute wahrend des Stehens oder Hiipfens. Die Suchgeschwindigkeit der Arten unter-
scheidet sich deutlich. Blaukehlchen fiihren 40 mal pro Minute ein Mandver aus, Rubinkehlchen
und Schwirrnachtigall tun dies etwa alle zwei Sekunden. Die Blaunachtigall tragt nur elf Mal pro
Minute ein entsprechendes Verhalten vor.

Abschlieltend lassen sich die vier Arten grob in zwei Gruppen einteilen. Die erste Gruppe umfasst
Blaukehlchen und Rubinkehichen, die sich haufiger auf offenen, wenn auch geschitzten Stellen
aufhalten und echter Waldstrukturen nicht bedirfen (vom Blaukehlchen werden sie gar gemieden).
Demgegeniber lassen sich die Vertreter der zweiten Gruppe, Schwirr- und Blaunachtigall, als
»Waldnachtigallen“ charakterisieren. Bei der Schwirrnachtigall geht die Bindung an den hohen Teil
der Aue so weit, dass sie nicht einmal die Jungvdgel in die nahrungsreiche, niedere Weidenaue
fuhrt. Ohnehin nimmt die Schwirrnachtigall eine gewisse Sonderstellung ein, die sich bereits am
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fehlenden Farbungsunterschied der Geschlechter sowie am eintdnigen Gesang, der von der Spitze
hoher Baume vorgetragen wird, zeigt. Zudem sind Schwirrnachtigallen im Gegensatz zu allen Gbri-
gen Arten keine Bodenbriter. Der geringe Geschlechtsdimorphismus, der lediglich bei einigen
morphologischen Maf3zahlen nachzuweisen ist, manifestiert sich auch im Verhalten. Beide Ge-
schlechter zeigen ein ahnliches Aktivitdtsmuster und neigen haufiger als die uUbrigen Arten dazu,
sich in den Netzen zu verfangen, was vermutlich in der bedeutenden Gréle ihrer Reviere und ei-
nem strikter monogamen Paarungssystem begriindet liegt.
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Anhang

Bildteil

Rubinkehlchen (Luscinia calliope) Blaukehichen (Luscinia svecica)

Rubinkehlchenweibchen am Nest beringtes Blaukehlchenmannchen

beringtes Rubinkehlchenméannchen

Schwirrnachtigall (Luscinia sibilans)

beide Geschlechter der schlichten
Schwirrnachtigall sind gleich gefarbt

typischer Neststandort in etwa 1 m Nahaufnahme des neben stehenden
Hoéhe in Ohrenweide (Salix aurita) Nestes

Blaunachtigall (Luscinia cyane)

einjahriges Blaunachtigallenmannchen;
die braunen Federpartien nehmen im 3.
Kalenderjahr eine blaue Farbung an

einziges Nest der Blaunachtigall in der
hohen Aue





