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Zur Dynamik und Funktion von Vogelrevieren

Von ERICH RUTSCHKE')

Manuskript eingelangt am 2. Dezember 1985

Zusammenfassung

In der Omithologie iibliche Definitionen fiir ,,Revier” und ,, Territorium* betonen die mit diesen
Begriffen verbundene statische Komponente. In der Sicht des Autors dominiert nicht Stabilitiat sondern
Dynamik und Verdnderung. Form, Grofie und Begrenzung von Revieren wandeln sich sowohl
innerhalb einer Fortpflanzungsperiode als auch in aufeinanderfogenden Jahren. Nicht das bestindige,
sondern das sich dndernde Revier ist die Regel.

Territorialitit bei Vogeln ist zwangsldufig Folge der Fortpﬂanzungsspezmk Unterschiede in den
Formen der Revierbildung lassen sich aus Verschiedenheiten der Nahrungsbeschaffung fiir die Jungvo-
gel erkldren. i

Auffassungen iiber genetisch programmierte ,mittlere ReviergroBen“ wird entgegengetreten.

Summary

In ornithology the definitions used for “Revier” and “territory” emphasize a static component
connected with these terms. From the authors point of view in territories of birds don’t dominate
stability but dynamics and changes. Pattern, size and borders of territories change during the breeding
season as well as in following years. The rule is not the continous but the changing territory.

Territoriality in birds is the constrained consequence of the speciality in reproduction. The
differences in the manner of territories are caused by different foraging strategies during the breeding
season.

There is no evidence for so-called genetic controlled sizes of territories.

1. Einleitung

Die Bindung vieler Vigel an ein bestimmtes Gebiet, ein Revier, in dem sie fiir
langere Zeit immer wieder anzutreffen sind, ist ein dem Fachmann wie dem Laien
gut bekannter Sachverhalt. Auf den ersten Blick ist daran nichts Besonderes zu
finden. Das dndert sich, wenn man versucht, den Begriff ,,Revier* oder den eng
damit verwandten Begriff ,Territorialitit” zu definieren. In der Ornithologie ist
der Begriff Revier seit langem eingefiilhrt und die Diskussion iber Inhalt und
Funktion, die auf ArLtuM (1869) zuriickgeht, wurde immer wieder aufgenommen
(bspw. HowaRD 1920; Nice 1941; BROWN 1969; STEPHAN 1976; HINDE 1956; PETERS
1962). Trotzdem ist es bisher nicht gelungen, zu einer verbindlichen Definition zu
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gelangen. Bei SCHWERDTFEGER (1968) heifit es: ,,Wir sprechen von Territorialver-
halten, wenn ein Individuum oder eine Gruppe von Individuen einen bestimmten
Raumausschnitt in Besitz nimmt und gegen Artgenossen verteidigt. Dieser Raum-
ausschnitt wird als Territorium oder Revier bezeichnet. Nach der sozialen
Gruppe, die das Revier beansprucht, lassen sich Individuen-, Familien- und
Sippenterritorien, nach der Dauer ihres Bestehens permanente und temporire
Territorien unterscheiden.“

BernDT & WINKEL (1977) setzen die Begriffe Revier und Territorium gleich:
»Ein von einem Individuum oder einem Paar (Familie oder Sippe) bewohntes
Gebiet, das gegen Artgenossen verteidigt wird.“ IMMELMANN (1982) definiert:
»Verteidigtes Wohngebiet, Eigenbezirk. Als Revier oder Territorium wird ein
,selektiv verteidigtes Wohngebiet* bezeichnet, d. h. ein Areal, in dem die Anwe-
senheit seines Bewohners die gleichzeitige Anwesenheit von gleichgeschlechtlichen
Artgenossen (mit Ausnahme der eigenen Jungtiere) oder — bei Einzelrevieren —
von allen Artgenossen (gelegentlich auch Artfremden) ausschliet. Die beiden
Begriffe sind an sich gleichbedeutend, doch hat sich im siugetierkundlichen
Schrifttum die Bezeichnung Territorium, in der ornithologischen Literatur dage- .
gen der Begriff Revier stirker eingebiirgert.“

IMMELMANNS ausfiihrliche Definition fiihrt zu einer Einengung des Begriffs
durch die geforderte Abwesenheit von gleichgeschlechtlichen Artgenossen oder
Tieren der gleichen Art. In dhnlicher Weise wie durch IMMELMANN wird der Begriff
durch .BrowN & Orians (1970) gehandhabt. Bei BrowN (1975) heiBit es: ,Ein
Territorium (im Sinne von Revier E. R.) ist ein begrenzter Ausschnitt des
Lebensraumes, der mit Hilfe einer Kombination aus Markier-, Droh- und An-
griffsverhalten gegen Eindringlinge verteidigt wird.“ Kress & Davies (1981) sehen
ein Revier als gegeben, ,wenn Individuen oder Gruppen von Tieren weiter
voneinander entfernt sind, als es von einem zufélligen Besatz des Habitats her zu
erwarten ware.“ Diese stark von den anderen abweichende Definition hat ihre
Begriindung in der hinter ihr stehenden soziobiologischen Denkweise der Au-
toren. .

In den meisten Definitionen ist der zeitliche Aspekt, der temporére Charakter
des Revierbesitzes, vernachldssigt, was zu Mif3verstindnissen geradezu einlddt,
denn aus kurz- oder langdauernder Bindung an ein Revier ergeben sich erhebliche
Konsequenzen fiir die gesamte Lebensweise.

Der Exetremfall lebenslidnglicher, ganzjdhriger Bindung an ein bestimmtes
Revier ist bei Vogeln jedoch nur selten realisiert, beispielsweise beim Waldkauz
(Strix aluco). In der Regel erfolgt die Bindung temporédr. Nur ausnahmsweise
reicht sie iiber mehr als eine Brutperiode hinweg und im Extremfall dauert sie nur
wenige Tage wie bei Vogelarten mit Gruppenbalz (Kampfliufer, Birkhahn, GroB-
trappe u. a.).

2. Abgrenzung und Gréfle von Vogelrevieren

Der zu einem Vogelrevier gehérende Raum ist filir uns unsichtbar, selbst die in
Form von Duftmarken gezogenen Grenzen der Reviere vieler Sdugetiere bleiben
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uns verborgen. Nur durch die Beobachtung des Verhaltens lassen sich die Grenzen
ermitteln, wobei dem Gesang und der Verteidigung besondere Bedeutung zukom-
men. Die reviermarkierende Wirkung des Gesanges ist experimentell erwiesen
worden, indem ménnliche Kohlmeisen aus ihren Revieren entfernt und der artspe-
zifische Gesang durch Lautsprecher imitiert wurde. Zur Kontrolle wurde nur ein
neutraler Pfeifton abgespielt. Reviere, in denen der Kohlmeisen-Gesang ertonte,
blieben wesentlich linger unbesetzt als die Kontrollreviere (Kress & Davies 1981).
Experimentiert wurde ferner mit Revierinhabern, die nach Durchtrennen der den
Syrinx versorgenden Hypoglossalnerven stumm waren im Vergleich zu scheinope-
rierten Vogeln. Reviere mit stummen Besitzern waren schneller besetzt als die
Kontrollreviere.

Trotzdem ist fiir viele territoriale Vogelarten nicht bekannt, wie sie ihr Revier
markieren. Bei Bekassinen soll der ,,Meckerflug“ der Reviermarkierung dienen,
weil regelmiBige Meckerfliige stets Giber denselben Flichen stattfinden. Nicht
selten sammeln sich jedoch an bestimmten Stellen mehrere Tiere zu derartigen
Fliigen, was gegen Revierbegrenzung mit Hilfe des ,,Meckerfluges* spricht. In den
meisten Féllen ist die gut erkennbare individuelle Markierung eine Grundvoraus-
setzung fiir derartige Untersuchungen. Aus dem Gesang und aus Stimm&uBerun-
gen anderer Art sowie aus Kampfen mit Artgenossen lassen sich zwar Anhalts-
punkte fir die rdumliche Begrenzung eines Reviers gewinnen, dessen reale Be-
schaffenheit 148t sich jedoch nur ermitteln, wenn das Aufenthaltsgebiet in langwie-
riger Beobachtung des Vogels genau kartiert ist.

Die mit derartigen Untersuchungen verbundenen Schwierigkeiten resultieren
nicht nur aus dem enormen zeitlichen Aufwand, sondern auch aus der extrem
unterschiedlichen Strukturiertheit, die Vogelreviere haben kénnen. Die relative
Gleichformigkeit von Goldammer-Revieren in einer offenen Landschaft sind
Ausnahmen, nicht aber die Regel. Ganz anders strukturiert sind die Reviere des
Mauerlaufers (Tichodroma muraria). Sie erstrecken sich in horizontaler und
vertikaler Richtung und sind der Struktur der Umgebung angepaBt (Felsen,
Bachschluchten). Bei der Nachtigall (Luscinia megarhynchos) fand GruLL (1981)
ReviergroBien zwischen 1280 m? und 19.480 m?, wobei die kleinen Reviere immer
einen hohen Anteil nahrungsspendender Flichen haben. Die Abundanzwerte fiir
den Weidenlaubséanger (Phylloscopus collybita) liegen zwischen 0,3 bis 2,5 BP/ha
in Buchenwildern und 15 bis 20 BP/ha auf Friedhéfen.

Die Flexibilitdt in der Reviergroe wird vielfach als Ausdruck unterschiedli-
cher Populationsgréffe und damit verbundener Abundanzschwankungen aufge-
faBt. Das ist zwar richtig, gibt aber keine Erklarung, zumal die von den Brutpaaren
einer lokalen Population eingenommenen: Territorien und Reviere auch dann
unterschiedlich gro8 sind, wenn das zur Verfiigung stehende Gebiet nur teilweise
besiedelt ist. In der Regel wird mit Fortschreiten der Brutperiode ein immer
kleinerer Teil des urspriinglichen Territoriums verteidigt.

Nicht das stabile, sondern das sich dndernde Revier ist der Normalfall..Ferner
sind Verschiebungen von Reviergrenzen wihrend der Brutzeit eher die Regel als
die Ausnahme. Die damit verbundene Problematik ist von BERTHOLD (1976)
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ausfiihrlich besprochen und an zahlreichen Beispielen erldutert worden. Zum
Problem der Dynamik der Reviergrole im Verlaufe einer Brutperiode tritt bei
Arten, die in einer Saison mehrfach briiten, die. Frage nach Ubereinstimmung oder
Verschiedenhheit bei den Zweit- und Drittbruten. Verdnderungen sind die Regel,
und zwar gewdhnlich im Sinne einer Verklei_herung des urspriinglichen Reviers,
weil die GelegegroBe bei Zweit- und Drittbruten und auch bei Nachbruten
abnimmt, womit der Futterbedarf sinkt. AuBerdem ist die Futterbeschaffung im
Sommer fiir viele Arten unproblematischer als im Friihjahr, der Bedarf kann also
in kleineren Revieren realisiert werden. E

Aus dieser Problematik ergibt sich die Frage nach der Ubereinstimmung der
GroBe und Ubereinstimmung der in aufeinanderfolgenden Jahren eingenomme-
nen Reviere. Leider konzentrierte man sich bei Untersuchungen mit farbberingten
Tieren vorrangig auf das Phidnomen der Orts- oder Reviertreue und lie die
rdumliche Koinzidenz des Reviers vielfach unbeachtet.

Die territoriale Aufgliederung eines Biotops bleibt gewohnlich nur wéihrend
einer Brutperiode bestehen. In aufeinanderfolgenden Jahren kann die Revierglie-
derung sehr verschieden sein. Dafiir kommen mindestens drei Ursachen in Frage:
Veréinderung in der Struktur (Requisitenangebot) des Biotops (niederschlagsbe-
dingt, unterschiedlich abgestorbene Baume und damit verdndertes Hohlenangebot
usw.), Zunahme oder Abnahme der Population und unterschiedliches Individual-
verhalten der revierverteidigenden Ménnchén.

Der vom Lebensraum kommende EinfluB auf Anderung in der Reviergliede-
rung 148t sich nur dann hinreichend genau feststellen, wenn die bestimmenden
Faktoren fiir die Ansiedlung der Art gut genug bekannt sind. Waldlaubsédnger
(Phylloscopus trochilus) kommen in Kiefernforsten nur an Stellen vor, wo sich
Unterholz aus Laubbidumen befindet. Werden in einem Waldgebiet mit dem
Absterben einzelner Bdume neue Bruthohlen verfiigbar (oder auch durch das
Anbringen kiinstlicher Nisthohlen), dann fiihrt das in Meisenpopulationen zwangs-
laufig zu einer anderen Revieraufteilung, insbesondere dann, wenn das Angebot
von Bruthéhlen limitierender Faktor ist.

3. Zur Vielschichtigkeit des Revierbegriffs

Allen Definitionen ist der Bezug zum Brut- und Nahrungsgebiet gemeinsam.
Der Revierbegriff wird jedoch sehr hiufig in Verbindung mit den verschiedensten
biologischen Funktionen verwendet, was Probleme und Schwierigkeiten schafft.
ENGLER (1980) unterscheidet zur Fortpflanzungszeit das Paarbildungsrevier (oft,
aber nicht immer mit dem spéteren Brutrevier identisch), das Brutrevier (dient der
Balz, Brut, Jungenaufzucht), das Nestrevier (nichste Umgebung des Nestes; wird
immer verteidigt) und das Jungenaufzuchtrevier (meist, aber nicht immer inner-
halb des Brutreviers gelegen). Aufler diesen mit dem Fortpflanzungsgeschehen
verbundenen 4 Reviertypen werden auBerhalb der Fortpflanzungszeit das Nah-
rungsrevier, das Uberwinterungsrevier und das Ubernachtungsrevier unterschie-
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den. Zu den am Beispiel der Teichralle genannten 7 Reviertypen kommen bei
Arten mit starker sozialer Differenzierung weitere.

_ Vielfach sind die Reviere des Minnchens eines Brutpaares von dem der

Weibchen verschieden. Beim Weidenlaubsinger befinden sich, bezogen auf Nah-
rungssuche und Gesang, die Reviere der Méannchen von April bis Juni in der
‘oberen Baumschicht. Die Futtersuche erfolgt zu 72-91% in dieser Schicht (Kopp
1970). Die Weibchen halten sich zur gleichen Zeit iiberwiegend in der bodennahen
Kraut- und Strauchschicht auf. Erst wenn die Jungen gefiihrt werden, begeben sie
sich in die Straten der oberen Baumschicht, zuvor nur gelegentlich. Andererseits
werden glinstige Nahrungsquellen, so bspw. die sich zur Ahornbliite an den Bliiten
zahlreich ansammelnden Insekten auch zur Brutzeit gemeinsam genutzt. Das
Revier des Weidenlaubsingers ist jedoch auch in anderer Hinsicht bemerkenswert.
Es zeigt namlich, da das durch Singwarten begrenzte Revier mit dem verteidigten
Revier nicht identisch ist. Niemand zweifelt daran, da der durch Singwarten
gekennzeichnete Eigenbezirk einem Revier entspricht. Im Sinne der eingangs
genannten Definition bedeutet das jedoch eine zu weite Auslegung des Begriffs.
Selbst beim Rotkehlchen, dessen Verhalten bei der Revierverteidigung zu den
klassischen Beispielen der Verhaltenswissenschaft gehort, 148t sich der Revierbe-
griff schwerer anwenden als auf den ersten Blick zu vermuten ist. PATzoLp (1979)
schreibt iiber das Revier dieser Art: , Meist deckt es sich mit dem Gebiet, in dem
Nahrung gesucht wird, doch scheinen die Grenzen nicht so scharf gezogen zu sein,
denn es sind zahlreiche Fille bekannt, wo Rotkehlchen mit Minimalrevieren die
Nahrung zur Aufzucht der Jungen zum Teil aus dem nachbarlichen Territorium
besorgten.“ Das gleiche trifft fiir viele andere Singvdgel zu, obwohl gerade sie es
sind, die Reviere per definitionem bilden. Allerdings langst nicht alle, wie der
Vergleich zwischen den revierbildenden schilfbewohnenden Rohrsédngerarten und
dem Seggenrohrsinger, bei denen die Weibchen lediglich die unmittelbare Nest-
umgebung verteidigen und die Méannchen wihrend der Brutzeit hdufig umsiedeln,
lehrt.

In das tibliche Schema passen auch die Verhiltnisse bei einigen Greifvogeln
nicht. Es gibt Arten, bei denen die Umgebung des Horstes als ,,Horstrevier® gut
abgegrenzt ist, die Nahrungssuche jedoch in Gebieten erfolgt, in denen mehrere
Brutpaare jagen. Das gilt in ausgeprigter Weise fiir den Rotmilan (Milvus milvus).
Bei dieser Art kommt hinzu, daB einzelne Paare sowohl weit zerstreut briiten
kénnen, ohne daB es Uberlappungen gibt, als auch ,kolonieartiges“ Briiten
vorkommt und die Horste in solchen Fillen weniger als 100 m voneinander
entfernt stehen (WoDNER 1975).

Obwohl hinlidnglich bekannt, wird bei theoretischen Diskussionen immer
wieder die die meisten Vogelarten betreffende tempordre Komponente der territo-
rialen Gebundenheit (Revierbesitz) iibersehen. Bei den meisten Arten ist Revier-
besitz auf die kurze Phase der Fortpflanzungszeit beschrankt und ursédchlich mit
den Zwingen verkniipft, die aus Eibebriitung und stationdrer Jungenaufzucht
resultieren. Auflerhalb der Fortpflanzungszeit entfilit diese Notwendigkeit und
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dementsprechend ist nicht territoriale Gebundenheit, sondern Wechsel des Auf-
enthaltsortes und soziale Lebensweise die Regel.

4. Ursachen fir Reviere und Territorialitét

Uber die Funktion von Vogelrevieren sind zahlreiche Vermutungen geéuBert
worden. BarasH (1980) fithrt folgende an: Bessere Erndhrungsbedingungen, Ver-
teidigung des Nestes und der Jungen, erleichterte Paarbildung, ungestérte Kopula-
tion, Festigung der Paarbindung, verminderte Krankheitsiibertragung, Begren-
zung der Populationsdichte.

Revierbildung in Form der Inbesitznahme eines von einem Brutpaar verteidig-
ten Ausschnittes des Lebensraumes tritt bei keiner anderen Tiergruppe so hiufig
auf wie bei den Viégeln. Die Ursachen dafiir liegen in den Konsequenzen, die sich
aus der Fortpflanzungsbiologie, nidmlich der Bebriitung der Eier und der Aufzucht
nesthockender Jungvogel ergeben. In dieser Phase sind die Tiere gezwungen, sich
ortsfest zu verhalten, d. h. in Nestndhe zu bleiben. Das gilt fiir alle Vogelarten in
gleicher Weise. Dieser ,,Zwang“ 148t von vornherein vermuten, daB8 mit dem
Revierbesitz sowohl Vor- als auch Nachteile verbunden sind, jedoch immer ein
Nettogewinn an Gesamtfitness (fiir die Population) vorausgesetzt werden darf
(BrowN 1964). Dieser Denkansatz hat sich fir die experimentelle Arbeit als
iiberaus fruchtbar erwiesen. Zur Frage nach dem mit Revierbesitz verbundenen
Nutzen gelangt man fast zwangsldufig, wenn man niher analysiert, wie groB die
Reviere sind, welcher Aufwand zu ihrer Verteidigung getrieben wird und welche
biologischen Funktionen mit ihrer Etablierung verbunden sind. Er erlaubt auch die
Antwort auf die Frage, woran es liegt, dafl bestimmte Arten Brutreviere bilden
und andere nicht. Bei den Greifvogeln, Eulen und Singvogeln sind Arten mit
Brutrevier die Regel, bei den Méwen und vielen Seeschwalben die Ausnahme.
Wichtigste Ursache fiir die evolutive Begiinstigung der einen oder anderen Rich-
tung sind ohne Zweifel die unterschiedlichen Erndhrungsbedingungen in der Phase
der Bindung an das Nest. Durch die Unduldsamkeit gegeniiber Artgenossen wird
erreicht, da3 der hohe Nahrungsbedarf zur Zeit der Jungenaufzucht in Nestnédhe
und ohne innerartliche Konkurrenz gedeckt werden kann.

Auf diesen Zusammenhang wird haufig hingewiesen (Lit. bei HAARTMAN, zit.
in FARNER & KNG 1971). Buchfinken (Fringilla coelebs) besiedeln nahrungsarme
Nadelwilder in viel geringerer Dichte als nahrungsreiche. Selbst der Zeitpunkt der
Revierbildung kann von der Verfiigbarkeit von Nahrung beeinfluflt sein. Damit
kommen wir zum zentralen Punkt der gesamten Revierproblematik. Sie ist in einer
der Besonderheiten der Fortpflanzungsbiologie der Vogel begriindet, namlich
Nachkommen durch Bebriitung von Eiern erzeugen zu miissen. Diese erzwingt mit
Notwendigkeit Territorialitit, nicht jedoch Revierbesitz, wie die gesellig briiten-
den Arten zeigen. Revierbesitz wird vorteilhaft und notwendig, wenn Territoriali-
tat auch in der Frithphase der Jungenaufzucht erforderlich ist und die Nahrungsres-
sourcen begrenzt sind. Das trifft fiir die Mehrzahl der Nesthocker zu. In den
allermeisten Fillen bedeutet Revierbesitz Verfiigbarkeit iiber Nahrungsressourcen
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als Voraussetzung fiir erfolgreiche Jungenaufzucht. Erst die nach den Revierkdmp-
fen zu Beginn der Brutphase abgeschlossene Aufteilung der Reviere zwischen den
zeitlich in etwa synchron briitenden Paare ermdglicht die nahezu ungestorte
Futtersuche in Nestnihe. Stindige Kdmpfe um Revierbesitz nach dem Schlupf der
Jungen wiirden die Zeit fiir die Nahrungssuche verkiirzen und damit eine ver-
schlechterte Versorgung der Jungen bewirken.

Wenn die GroBe des von einer Vogelart beanspruchten Reviers positiv mit
dem Nahrungsbedarf korreliert ist (SCHOENER 1968), dann folgt daraus, daB3
grofere Arten mit groerem Energiebedarf auch groBere Nahrungsreviere benoti-
gen. Da fiir herbivore Arten die Nahrungsbeschaffung zur Brutzeit weniger
problematisch ist als fiir omnivore und carnivore, sind ihre Reviere in der Regel
kleiner (anndhernd gleiche Korpergrofle bei Vergleichsarten vorausgesetzt und
Spezialisten ausgenommen). Andererseits erscheint es wenig 6konomisch, ein
Revier zu verteidigen, das mehr Nahrungsressourcen beinhaltet als zur Versorgung
der Familie erforderlich sind. In der Theorie ist davon auszugehen, daB die
ReviergroBe mindestens so bemessen sein muB3, daB3 der Nahrungsbedarf gedeckt
werden kann.

Die Revierbildung zur Brutzeit ist die evolutive Antwort auf das schwierige
Problem der Nahrungssicherung fiir die Jungvogel. Trotzdem lassen sich feste
Regeln fiir Beziehungen zwischen ReviergréBe und Nahrungsbedarf nur schwer
festlegen, weil die Verfiigbarkeit von Nahrung von der spezifischen Habitatbe-
schaffenheit abhingt, diese aber und andere Umweltparameter auBBerordentlich
variieren.

Die jahrlich wechselnden ReviergroBen sind dementsprechend die Folge
unterschiedlicher Erndhrungsbedingungen. Das trifft auch fiir unterschiedliche
ReviergroBen innerhalb des von einer Art besiedelten Areals zu.

Die ganze Skala unterschiedlichen Territorial- und Revierverhaltens 148t sich
letztlich zwanglos durch die spezifischen Bedingungen der Energieversorgung
erkliren. Das Nahrungsangebot, bzw. die Spezialisierung auf eine bestimmte
Nahrung sind auch von entscheidender Bedeutung fiir die Evolution in Richtung
auf Kolonie- oder Einzelbrut mit zugeordnetem Nahrungsrevier. Die Kopplung
von Brut- und Nahrungsrevier fehlt bei den koloniebriitenden Arten. In Vogelko-
lonien (M6éwen, Lummen, Sturmvogel, Seeschwalben, Pinguine) stehen die Nester
haufig so dicht, daB sich die Partner beriihren kdnnen.

In der Nihe der Kolonien des Kormorans (Phalacrocorax carbo) und der nach
Tausenden Brutpaaren zdhlenden Kolonien vieler Seevogel ist Futter reichlich
vorhanden. Die Bewohner der nach Zehntausenden zdhlenden Kolonien von
Kormoranen u. a. Guanovégeln auf den Galapagos-Inseln leben vom Uberange-
bot an Kleinfischen im kalten Humboldt-Strom. Die Nahrungsbeschaffung ist fiir
Koloniebriiter wenig problematisch; sie 148t sich mit relativ geringem Energieauf-
wand und im wesentlichen konkurrenzlos realisieren. Limitierend wirkt das Fehlen
von Brutpldtzen, so daB die Nester auf Klippen und an Felswinden hiufig genug
dicht bei dicht stehen. In diesen Fillen betrifft die Verteidigung nur noch das Nest,
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womit das Minimum des Revierbesitzes erreicht ist. Kolonieweises Briiten ist fiir
viele Kleinvdgel aufgrund der Spezialisation auf bestimmte Nahrung nicht méglich.

Wie eng Nahrungserwerb und ReviergroBe gekoppelt sind, zeigt der Vergleich
zwischen revierbesitzenden Klein- und GroBvogeln. Die von Greifvogeln benotig-
ten MindestreviergréBen liegen zwangsldufig iber denen von Singvogeln, weil die
verfiigbare Nahrungsmenge pro Flicheneinheit viel kleiner ist. Dieser Nachteil
wird durch den relativ kleineren Energieverbrauch, lingere Aufzuchtzeit fiir die
Jungen und geringeren oder fehlenden Feinddruck, der Populationswachstum bei
geringerer Fortpflanzungsrate zuldfBt, ausgeglichen.

Letztlich ist es die aus der Stellung in der Nahrungspyramide resultierende
Abnahme der Verfiigbarkeit von Nahrung, die die groen Reviere und damit
geringe Dichte erzwingt. Mindest-ReviergroBen sind nicht die Ursache, sondern
die zwangslaufige Folge dieses 6kologischen Sachverhaltes. Steigt das Nahrungsan-
gebot, dann sinkt der Stellenwert der Reviergrofe und andere Faktoren gewinnen
an Bedeutung. Bei hohlenbriitenden Vogeln konnen das die Brutméglichkeiten,
bei unehigen die Weibchen sein. Meisen, die iiblicherweise streng abgegrenzte
Reviere bilden, gehen bei giinstigen Erndhrungsbedingungen zu nachbarschaftli-
chem Briiten iiber, wenn ndmlich mehrere BruthShlen vorhanden sind. In einem
Baum wurden nach LoHRL (1976) 3 Kohlmeisennester in unterschiedlicher Hohe
gefunden. STEINBACHER (1938) berichtet, da an Efeuwinden im Zoologischen
Garten in Berlin die Grinfinken so dicht zusammenriickten, daB die Nester nur
noch 1 m entfernt standen.

5. Revier und Dichteregulation

Problematisch ist die vielfach diskutierte dichteregulierende Funktion des
Revierbesitzes. Die Anhédnger dieser Auffassung gehen davon aus, da3 die Dichte-
regulation von Vogelpopulationen tiber genetisch determinierte durchschnittliche
ReviergroBen erfolgt. Steigt die Dichte, dann wachsen die Auseinandersetzungen
um die Reviere und nehmen schliellich so viel Zeit in Anspruch, daB8 der
Bruterfolg sinkt, was nachlassende Dichte zur Folge hat.

Umgekehrt soll abnehmende Dichte die Inbesitznahme groerer Reviere
bewirken, was einer besseren Verfiigbarkeit liber Ressourcen gleichkommt und
damit den Bruterfolg verbessert. Auffassungen dieser Art werden besonders von
WyNNE-EDWARDS (1962) vertreten, der die Theorie von der Selbstregulation in
tierischen Populationen maf3geblich entwickelt hat. Als wichtiges Argument fiir die
dichteregulierende Funktion von Revieren wird die rasche Auffiillung freiwerden-
der Plitze in gut besiedelten Habitaten gewertet. Der Sachverhalt ist durch
Beobachtungen und experimentelle Entfernung von Revierinhabern gut belegt
(bspw. Orians 1961; Kress 1971). Ein zwingender Beweis im obigen Sinne ist
damit jedoch nicht gegeben, weil nicht feststeht, woher die Tiere stammen, die
freiwerdende Reviere besetzen und ob ihre Ansiedlung nicht auch an anderen
Plitzen hitte erfolgen konnen (bspw. gestorte Brutvogel, spite Verpaarung,
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Erstbriiter). Der Ersatz kann auch Revieren entstammen, die suboptimal sind, wie
KRrEBs (1971) an einer Kohlmeisenpopulation gezeigt hat. Umsiedlungen aus wenig
geeigneten in optimale Habitate legen auch die Untersuchungen von KLUIVER &
TINBERGEN (1953) an Kohlmeisen nahe. Sie fanden, daf langfristig gesehen die
Populationsdichte in dicht besiedelten Mischwildern viel weniger schwankt als in
Kiefernwildern. Die Autoren schlieBen daraus, daB nach Jahren mit schlechtem
Bruterfolg oder nach hohen Verlusten die im Laubwald entstehenden Revierliik-
ken aus Bewohnern des Kiefernwaldes aufgefiillt werden, was einem ,,Puffer-
Effekt“ gleichkommt.

Wie weit diesen Befunden und den daraus abgeleiteten Schluf3folgerungen
allgemeine Giiltigkeit beizumessen ist, sei dahingestellt. Auf keinen Fall sind die
modellhaften Vereinfachungen angebracht wie sie bspw. Kress & Davies (1981)
geben.

Der beschriebene Zusammenhang zwischen dem Fehlen oder Vorhandensein
von Revierbesitz und Nahrungsressourcen erlaubt eine eindeutige Beantwortung
der Frage nach der dichteregulierenden Funktion der Reviere. Bei vielen Nesthok-
kern, insbesondere Kleinvégeln, ist die zur Aufzucht der Jungen erforderliche
Energiemenge nur beschaffbar, wenn diese mit geringem Aufwand, d. h. bei
glinstiger Weg-Zeit-Relation beschafft werden kann. Je geringer die intraspezifi-
sche Konkurrenz um die Nahrungsressourcen, desto groler ist der zu erwartende
Reproduktionserfolg. Daraus folgt, daBl eine artspezifische MindestgroBe zu er-
warten ist, die nicht unterschritten werden darf. Selbstverstiandlich wird auf diese
Weise die Populationsdichte limitiert. Falsch ist jedoch die Vorstellung, daf} es
eine genetisch vorprogrammierte artspezifische ReviergroBe schlechthin, d. h.
unabhéngig von den Umweltbedingungen gibt. Diese Vorstellung schlie8t ein, daf3
auch Reviere besetzt werden, die groBer als erforderlich sind. Fiir derartige
Auffassungen, die ihrer Grundlage am ehesten im menschlichen Streben nach
Besitzerweiterung auch iiber den Eigenbedarf hinaus haben, gibt es bei Vigeln
keine Beweise und auch die von manchen Autoren vertretene Auffassung, daf3 mit
absinkender Populationsstirke, bspw. nach kalten Wintern, die Reviergrof3e auto-
matisch vergroBert wird, ist unbewiesen. PERRINS (1965) fand bei Kohlmeisen eine
hohe Populationsdichte, d. h. geringere Reviergréfen, mit einer im vorangegange-
nen Herbst festgestellten hohen Uberlebensrate der Jungvégel korreliert. Er
folgerte daraus, daB3 die ReviergroBe im Friihjahr durch die Populationsgrée im
Herbst bestimmt wird. Das setzt natiirlich ortstreue Populationen voraus, was fiir
Kohl- und Blaumeisen in Siidwestengland zutrifft, jedoch in kontinentaleuropii-
schen Meisenpopulationen nicht der Fall ist.

Die Verteidigung eines Reviers, das groBer ist als zur Jungenaufzucht erfor-
derlich, wiirde die zur Verteidigung erforderlichen Kosten sofort steigen lassen
und damit die Nutzen-Kosten-Relation ungiinstig beeinflussen, d. h. die Repro-
duktionsrate senken.

Genetisch fixiert sind allerdings die mit der Inbesitznahme und Verteidigung
von Revieren zusammenhingenden Verhaltensweisen. '
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