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Zusammenfassung

Die Gesédnge von 61 Bergpieper-Ménnchen
aus dem Dischmatal (Davos) wurden sona-
graphisch (mittels elektronischer Umwand-
lung von Tonen in Zeichen) analysiert und
auf alters- oder verpaarungsabhingige Krite-
rien hin untersucht. Die meisten Gesinge be-
standen aus einem beim Vergleich zwischen
den Individuen (interindividuell) variablen,
innerhalb der Gesdnge eines Individuums
(intraindividuell) jedoch sehr konstanten
Einleitungsteil und einem sowohl intra-
wie interindividuell konstanten Schlussteil.
Wihrend sich die Gesédnge von einjdhrigen
und mehrjahrigen Minnchen nicht unter-
schieden, bestand ein signifikanter Unter-
schied in den Strophen von Minnchen, die
sich verpaaren konnten und solchen, die un-
verpaart blieben. Fiir den Unterschied ver-
antwortlich war ein einziges, sonderbar
schnarrendes (<Snarr>) Gesangselement, das
von Junggesellen weniger héufig gesungen
wurde als von den verpaarten Ménnchen.

Ueli Rehsteiner, Zwyssigstrasse 37, CH-9000 St.Gallen
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1. Einleitung

Dem Gesang der Vogel verdankt die Or-
nithologie zweifellos einen Grossteil ihrer
Popularitdt. Im Fluggesang verbinden sich
gewissermassen zwei der vom Menschen
meistbewunderten Eigenschaften der Vogel:
die durch scheinbare Leichtigkeit hervorge-
rufene Faszination des Vogelflugs vereinigt
sich mit der Schonheit ausdruckstarker Me-
lodie. Nicht zufillig gilt der Gesang der Feld-
lerche als einer der Frithlingsboten schlecht-
hin.

Friih schon wurde erkannt, dass dem Re-
viergesang der Vogel zwei zentrale Funktio-
nen zukommen: Markierung eines besetzten
Territoriums und Fernhalten von Ménnchen
der gleichen Art (Konkurrenten) einerseits
sowie Anlockung von Weibchen resp. Stimu-
lierung dieser zum Brutgeschift andererseits

Abbildung 1:
Adulter Bergpieper. Er wurde zur individuellen
Erkennung mit Farbringen markiert.

(DARWIN 1871, SEARCY & ANDERSSON
1986). Bei der zweiten Funktion ist davon
auszugehen, dass Weibchen ihre Partner
aktiv aufgrund konkreter <Qualitdtsmerk-
male> auswidhlen, um ihren eigenen saisona-
len und lebensbezogenen Bruterfolg zu opti-
mieren.

In verschiedenen Arbeiten wurde gezeigt,
dass einjdhrige Vogel sich seltener oder spé-
ter verpaaren konnten, geringeren Bruter-
folg aufwiesen oder geringere Kopulations-
chancen besassen als idltere Individuen
(ANDERSSON 1994, YASUKAWA et al.
1980, KLAUS et al. 1991). Das Alter und
demgemaiss die Erfahrung kommen also als
Qualitdtsmerkmale in Frage. Da denkbar
wire, dass einjdhrige Ménnchen sich via Ge-
sang als solche zu erkennen geben, liegt es
nahe, nach altersabhingigen Gesangsunter-
schieden zu suchen. Tatséchlich kann sich der
Gesang von Jahrlingen von dem mehrjéhri-
ger Individuen unterscheiden (EENS et al.
1992). Ferner reagierten Weibchen auf kom-
plexere Gesédnge deutlich starker (CATCH-
POLE 1986), und Kohlmeisen-Minnchen
mit langeren Strophen wiesen einen héheren
lebensbezogenen Fortpflanzungserfolg auf
(LAMBRECHTS & DHONDT 1986).

Fiir den Bergpieper wurde eine jahrliche
Mortalitédtsrate von 44 % festgestellt (BOLL-
MANN 1996). Ein Jahr ohne Jungenproduk-
tion kann somit drastische Konsequenzen fiir
den lebensbezogenen Fortpflanzungserfolg
eines Altvogels haben. Miénnchen sollten
daher viel investieren, um sich verpaaren zu
konnen. Dem Gesang als wichtiges Mittel bei
der Attraktion von Weibchen konnte dabei
entscheidende Bedeutung zukommen. In der
vorliegenden Arbeit gehe ich daher folgen-
den Fragen nach:

(1) Welche zeitliche Phénologie der Ge-
sangsaktivitat ist zu finden?

(2) Gibt es Unterschiede im Gesang von
Bergpieper-Méinnchen?

(3) Wenn ja, widerspiegeln sie Unterschiede
im Alter?

(4) Besteht ein Zusammenhang zwischen
Gesang und Verpaarungsstatus?
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2. Material und Methoden

2.1 Der Bergpieper

Der Bergpieper Anthus sp. spinoletta (Ab-
bildung 1) ist ein verbreiteter Brutvogel der
Alpen und besiedelt bei uns dauerhaft nur
Gebiete tiber 1000 m ii. M. In der Regel steigt
er sogar deutlich hoher und ist im Gebirge
bis gegen 3000 m i. M. zu finden (GLUTZ
VON BLOTZHEIM & BAUER 1985). Be-
wohnt werden Weide- und Zwergstrauch-
flichen sowie alpine Rasen von der Wald-
grenze bis in die alpine Stufe. In optima-
lem Habitat erreicht die Art Siedlungsdich-
ten von bis zu 7,8 Revieren/10 ha (SCHLAP-
FER 1992). Bergpieper sind Zug- und Strich-
vogel, die vermutlich hauptsédchlich im
Mittelmeerraum, teilweise aber auch in der
Schweiz iiberwintern (CRAMP 1988, WINK-
LER 1999). Die Besetzung der Brutge-
biete erfolgt im April und Mai, wobei die
Minnchen in der Regel einige Tage bis
Wochen vor den Weibchen eintreffen. Die
revierbesetzenden Miénnchen zeigen auf-
fallige Singfliige. Dabei steigt der Vogel
singend in mehr oder weniger steilem Flug
aufwirts und gleitet nach Erreichen des
hochsten Punkts der Flugbahn wieder zu
einem etwas erhohten Punkt in seinem Re-
vier zuriick. Flug- und Gesangsdauer sind
eng miteinander Kkorreliert. Eine durch-
schnittliche Strophe dauert 15,0 Sekunden
(vergleiche Abschnitt3.2). Gesprochen miiss-
te man einen Fluggesang etwa so formu-
lieren: «pi-pi-pi-pi-pi-pi-pi-schnarr-schnarr-
wit-wit-wit> (Abbildung 3). Die Bergpieper-
Weibchen singen nicht.

Wihrend der Revieretablierungsphase
sind neben dem Gesang auch Imponierge-
habe und heftige, unter Umstdnden minu-
tenlange Kémpfe zwischen Minnchen an
den Territoriumsgrenzen zu beobachten.

Das Nest wird gut versteckt in der Boden-
vegetation angelegt. Das Gelege besteht in
der Regel aus vier oder fiinf Eiern, die aus-
schliesslich vom Weibchen bebriitet werden.
An der Jungenaufzucht beteiligen sich beide

Eltern. Nach 12 bis 14 Tagen verlassen die
Jungen das Nest (Abbildung 2).

Etwa 45% der Altvogel der untersuchten
Subpopulation wurden mittels Farbringen
individuell markiert, so dass sie im Feld ein-
deutig identifizierbar waren (Abbildung 1).

2.2 Das Untersuchungsgebiet

Die Untersuchungsfliche befindet sich im
Dischmatal siidostlich von Davos (Kanton
Graubiinden, Schweiz). Die Fliche misst
200 ha und reicht von 1830 bis 2350 m ii. M.
Die Vegetation wird gebildet aus Weiden,
Zwergstrauchgesellschaften und alpinen
Rasen. Das Klima ist kontinental bis massig
zentralalpin. Die mittlere Jahrestemperatur
liegt bei + 1,6 °C, die jahrliche Niederschlags-
menge betridgt 1240 mm. Schneefall bis auf
den Talgrund ist in jedem Monat moglich.

Abbildung 2:
Bergpieperbrut mit etwa
acht Tage alten Jungen
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2.3 Datenerhebung und Auswertung

Zwischen dem 15. April und dem 19. Juli 1991
nahm ich Gesdnge von 57 Bergpieper-Mann-
chen auf Tonband auf. 97 % der Aufnahmen
erfolgten vormittags zwischen 05.30 und
12.10 Uhr. 1992 konnte ich zusétzlich Auf-
nahmen von elf Miannchen machen, davon
waren sieben solche, die ich bereits im Vor-
jahr erfasst hatte. Die Gesdnge der sieben
Mainnchen von 1992 verwendete ich jedoch
nur um zu analysieren, ob sich die Gesangs-
struktur von einem Jahr zum andern verin-
dert.

Die Aufnahmezeit pro Vogel betrug etwa
45 Minuten. Wihrend dieser Zeit zeichnete
ich im Mittel 10 Fluggesdnge auf. Fiir die
Aufnahmen verwendete ich ein Tonband-
gerdt des Typs SONY TC 5-DM und ein an
einen Parabolspiegel mit 60 cm Durchmesser
befestigtes Mikrophon.

Die Analyse der Gesinge erfolgte auf
einem Sonagraphen des Typs MEDAV Farb-
spektrograph (MOSIP).

2.4 Einige Definitionen von Gesangs-
parametern

Element: Als Element wird die Kkleinste,
durch kurze Pausen voneinander abgesetzte
Einheit des Gesangs bezeichnet (vergleiche
Abbildung 3). Ein Element zeigt sich im So-
nagramm normalerweise als zusammenhén-
gende Schwirzung.

Phrase: Mit Phrase bezeichnet man eine Ab-
folge von Elementen des gleichen Typs. In
Abbildung 3a besteht die erste Phrase aus 34
Elementen des Typs A und das gesamte So-
nagramm gliedert sich in sechs Phrasen (A-
B-Snarr-C-Snarr-C).

Strophe: Eine Strophe besteht aus einer zu-
sammenhédngenden Abfolge von Phrasen.
Die einzelnen Strophen sind zeitlich deutlich
voneinander getrennt. Bergpieper dussern
pro Singflug stets nur eine Strophe. In dieser
Arbeit gilt allgemein: 1 Singflug = 1 Flugge-
sang = | Strophe.

2.5 Vermessene Elemente und Variablen des
Bergpiepergesangs

Die Gesédnge wurden geméss den Sonagram-
men in verschiedene Elemente und Phrasen
unterteilt. Diese waren

A-Element und A-Phrase: Das erste Ele-
ment eines Gesangs wurde stets als A-Ele-
ment bezeichnet. Definitionsgeméss bein-
haltet somit jede Strophe Elemente des Typs
A. Das Element A variierte betrédchtlich
zwischen verschiedenen Ménnchen (Abbil-
dung 3), verhielt sich aber konstant iiber alle
Gesidnge eines Individuums. Eine Abfolge
aus A-Elementen bildet eine A-Phrase.
B-Element und B-Phrase: B-Elemente fol-
gen auf A-Phrasen, liegen aber vor C- und
Snarr-Elementen. Wie Element A variiert
Element B zwischen den Individuen, nicht
aber zwischen den Fluggesédngen eines Vo-
gels. B-Elemente konnen A-Elementen glei-
chen, oder total verschieden sein. Nur unge-
fahr 40% aller Minnchen sangen ein
B-Element. Eine Abfolge aus B-Elementen
bildet eine B-Phrase.

C-Element und C-Phrase: C-Element und
-Phrase folgen normalerweise A-, B- oder
Snarr-Phrasen und befinden sich am Stro-
phenende. Im Gegensatz zu den Elementen
A und B war Element C bei allen Individuen
im Sonagramm sehr formkonstant, das heisst
es tonte praktisch gleich (Abbildung 3). Die
Bezeichnung erfolgte deshalb nicht wie bei
Element A und B gemiss der Abfolge in-
nerhalb einer Strophe, sondern gemdss sei-
ner sonagraphischen beziehungsweise akus-
tischen Ausbildung. 89% der Minnchen
sangen dieses Element.

Snarr-Element und Snarr-Phrase: Ein ei-
gentiimlich schnarrendes Element am Stro-
phenende, das nach Element A und B, und
vor oder nach Element C folgt. Wie das C-
Element variierte Element Snarr kaum zwi-
schen Individuen und wurde seiner Form be-
ziechungsweise der Akustik geméss benannt
(Abbildung 3). Ich fand es bei 89% aller
Minnchen.
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Abbildung 3a und b:

Vollstindige Sonagramme von Fluggesédngen zweier Berg-
pieper-Minnchen. Strophe a gliedert sich in je eine Phrase der
Elemente A und B und je zwei der Elemente Snarr und C.
Strophe B gliedert sich in je eine Phrase der Elemente A, Snarr
und C. Zu beachten ist die weitgehende sonagraphische Uber-
einstimmung der Elemente Snarr und C und die unterschiedliche
Form des Elements A in Abbildung 3a und 3b.



248

UELI REHSTEINER

Zwei weitere Elemente (D, E) traten nur
sehr selten auf und wurden deshalb von den
Auswertungen ausgeschlossen.

Fiir die statistischen Auswertungen ver-
mass ich jeden Fluggesang gemaiss 13 Struk-
turvariablen. Diese waren
Dauer: die absolute Dauer eines Flugge-
sangs.

Repertoire: Repertoiregrosse eines Indivi-
duums, das heisst die maximale Anzahl ver-
schiedener Elemente, die in allen Gesdngen
eines Minnchens gefunden werden konnten.
Repused: durchschnittliche Anzahl gesunge-
ner Elemente der verschiedenen Typen pro
Singflug. Da Bergpieper-Minnchen wih-
rend eines Singflugs oft nicht alle Element-
typen ihres Repertoires singen, sind die
Werte von <Repused> meist tiefer als jene von
<Repertoire>.

Totelm: totale Anzahl der wihrend einer
Strophe gedusserten Elemente.

Anz. A (B, C, Snarr): die totale Anzahl wih-
rend einer Strophe gesungener A-Elemente,
beziehungsweise B-, C-, Snarr-Elemente.
%Anz. A (B, C, Snarr): Prozentualer Anteil
der A-Elemente (B-, C-, Snarr-Elemente) an
<Totelmp.

Apro 3: ein Rhythmusmass; es gibt die An-
zahl wihrend drei Sekunden gesungener
Elemente des Typs A wieder. Diese Variable
wurde fiir B-, C-, Snarr-Elemente nicht er-
hoben.

Zusitzlich wurden 12 Frequenz-abhdn-

gige Variablen vermessen, je drei fiir die Ele-
mente A, B, C und Snarr. Diese waren
Alow (B, C, Snarr): unterste Frequenz-
grenze (Kilo-Hertz) des Elements A (B, C,
Snarr) in den Gesédngen eines Individuums.
Aup (B, C, Snarr): oberste Frequenzgrenze
(Kilo-Hertz) des Elements A (B, C, Snarr) in
den Gesdngen eines Individuums.
Adiff (B, C, Snarr): Differenz zwischen der
untersten und obersten Frequenzgrenze
(Kilo-Hertz) jedes Elements in den Gesin-
gen eines Individuums.

2.6 Statistische Analysen

620 Fluggesinge von 61 Bergpieper-Mann-
chen wurden analysiert. Die Anzahl regis-
trierter Aufnahmen pro Individuum variierte
zwischen drei und 33. Eine Varianzanalyse
(ANOVA) zeigte, dass mit nur drei Strophen
pro Minnchen die Varianz innerhalb eines
Individuums signifikant kleiner war als zwi-
schen diesen (Irrtumswahrscheinlichkeit p
<5% ). Daher schien es gerechtfertigt, die
Mittelwerte aller Fluggesidnge jeweils eines
Minnchens zu berechnen, unabhingig von
der Anzahl aufgenommener Strophen. In
der Folge floss jedes Individuum nur einmal,
namlich mittels dieser Mittelwerte, in die
Analysen ein.

Da anzunehmen war, dass von den Struk-
tur- und Frequenzvariablen diverse mit-
einander korrelierten, wurde mit beiden
Variablengruppen und allen 61 Individuen je
eine Hauptkomponentenanalyse durchge-
fiihrt. Diese liefert eine Reihe unabhéingiger
Faktoren, in denen die jeweils mit diesem
Faktor und untereinander korrelierenden
Variablen zusammengefasst sind. Die Werte
der Originaldaten werden dabei durch die
sogenannten <factor scores> ersetzt. Zusitz-
lich berechnet der Computer den Anteil der
Varianz im Datenmaterial, der durch den je-
weiligen Faktor erkldrt wird. Fiir die Analyse
wurden nur Faktoren mit Eigenwerten >1 ex-
trahiert und fir die Interpretation nur Be-
tridge (<loadings>) >0,55 beriicksichtigt. Die
loadings geben an, wie gut eine Variable mit
dem jeweiligen Faktor korreliert. Die Werte
liegen zwischen 0 und 1, 0 heisst absolut
keine Korrelation, 1 bedeutet maximale Kor-
relation.

Um zu untersuchen, ob sich zwischen Al-
ters- und Verpaarungsgruppen Unterschiede
im Gesang finden liessen, wurde mit den mit-
tels Hauptkomponentenanalyse erhaltenen
«factor scores> dieser Gruppen jeweils eine
Diskriminanzanalyse durchgefiihrt. Wenn
sich Individuen anhand gewisser Merkmale
(z.B. Alter, Geschlecht) eindeutig bestimm-
ten Gruppen zuordnen lassen, untersucht
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dieses Verfahren, ob sich die Mitglieder die-
ser Gruppen auch im Bezug auf andere
Merkmale (im vorliegenden Fall die Ge-
sangsvariablen) signifikant unterscheiden.

Fiir die Untersuchung von altersbezoge-
nen Gesangsunterschieden wurden als Nest-
linge beringte, einjéhrige Sanger mit solchen,
die mehr als ein Jahr alt waren (mehrjihrige)
verglichen. Der Zusammenhang mit dem
Verpaarungsstatus wurde mittels Vergleich
von verpaarten Ménnchen mit solchen, die
tiber die ganze Brutsaison unverpaart blie-
ben (Junggesellen) analysiert.

Wenn nicht anders bezeichnet, werden die
Werte der Variablen nachfolgend als Mittel-
werte +Standardabweichung angegeben.
Als Signifikanzschwelle wurde eine Irrtums-
wahrscheinlichkeit von p = 0.05 festgelegt.

3. Resultate

3.1 Gesangsaktivitiit

Bergpieper-Miénnchen singen unregelméssig

im Saisonverlauf. Der Gesang beschrinkt

sich fast ausschliesslich auf drei Perioden,

namlich

(1) die Phase der Revieretablierung bis zur
Verpaarung,

(2) die Zeit der Eiablage und Bebriitung des
Geleges durch das Weibchen sowie

(3) teilweise die Zeit nach dem Ausfliegen
der Jungvogel oder nach Brutverlust,
wenn die Méannchen versuchen, ein Weib-
chen fiir eine weitere Brut anzulocken.

Die Gesangsaktivitdt kann von weiteren Fak-

toren wie der Witterung oder durch Stimula-

tion singender Nachbarn beeinflusst werden.

3.2 Gesangsstruktur

Die Strophenldngen variierten zwischen 6,5
und 33,5 Sek., im Mittel dauerte eine Strophe
15,0 £2,6 Sek. Die Repertoiregrosse vari-
ierte zwischen einem und sechs Elementty-
pen, durchschnittlich betrug sie 3,3 +2,6 Ele-
menttypen. Die pro Singflug vorgetragene

Anzahl Elementtypen (<Repused>) betrug
jedoch nur 2,8 +0,9. Dies riihrt daher, dass
wihrend eines Singflugs regelmissig ein-
zelne Elementtypen des Repertoires nicht
gesungen wurden.

Element A erschien definitionsgemaéss
(erstes Element jeder Strophe) in 100 % aller
Strophen. Element B sangen nur 37% aller
Bergpieper-Ménnchen, und gar nur 7,8%
bzw. 1,6 % der Miannchen sangen Element D
und E. Die beiden am Strophenende zu fin-
denden Elemente C und Snarr waren bei je
89 % der Vogel zu finden. Beziiglich der An-
zahl vorgetragener Elemente dominierte A-
Element klar: von den durchschnittlich 79,8
+22.3 pro Singflug gesungenen Elementen
entfielen 80,1 +15,7 % auf Typ A, 8,2 +12,1%
auf Typ B, 6,6 +6,1% auf Typ C und 4,0
+2,8% auf Typ Snarr. Der Frequenzbereich
erstreckte sich von 2917 bis 7367 Hertz.

In Abbildung 3 sind die typischen Stro-
phenzweier Individuen dargestellt. Sie illust-
rieren die interindividuelle Variabilitit in
den Elementen des ersten Strophenteils (A-
und B-Element), das weitgehende Fehlen
solcher Unterschiede am Strophenende (C-
und Snarr-Element) sowie die typische Ele-
mentabfolge. Die Abfolgen A-B-Snarr-C
(Abbildung 3a), A-Snarr-C (Abbildung 3b)
und A-C-Snarr waren charakteristisch fiir
75,0% aller Midnnchen. Neun weitere Abfol-
gen (zum Beispiel A-B-C, A-B-Snarr, A-C)
die ich fand, waren alle bei weniger als 5%
der Individuen zu finden. Die Abfolge der
Phrasentypen ist innerhalb der Gesinge
eines Tiers sehr bestdndig. Nur 4,7% aller
Minnchen verdnderten diese Abfolge gele-
gentlich, bezogen auf die insgesamt 620 Stro-
phen zeigten gar nur 0,8 % eine nicht indivi-
duentypische Phrasenabfolge.

3.3 Zusammenhdiinge zwischen Gesangs-
variablen

Eine Hauptkomponentenanalyse reduzierte
die 13 Strukturvariablen auf fiinf voneinan-
der unabhingige Faktoren (Tabelle 1). Diese
erkldaren zusammen 93,3 % der Varianz. Die
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Faktoren 1 und 3 fassten die Repertoire-
grosse, die Anteile der Elemente A und B
sowie die den Rhythmus beschreibenden Va-
riablen zusammen. Die Variablen der Ele-
mente C und Snarr wurden zu den Faktoren
2 und 4 zusammengefasst. Faktor 5 beschreibt
die Gesangsdauer. Die fast ausschliesslich
positiven Werte der loadings (Erlduterung

Variable Loading
Faktor 1 «Repertoiregrosse> 32,3 %

o ANZIB - it LR s e 0,96

ARZEBE, ST s e e S e 0,95

AN s R et -0,92

REpuseditag s s S S 0,74

Repertoine i o i Bo el 0,69
Faktor 2 «C-Element> 19,8 %

AT O G SEs el N el e 0,98

AN TG e e e 0,95
Faktor 3 <Rhythmus> 10,9 %

ADPEOA oo Lo et e 0,97

Fotelmisziil 0 I s Nl 0,81

ARZ I it okt SRR E 0,75
Faktor 4 <Snarr-Element> 19,9 %

ANTSWADE oo o sl e 0,95

O A7 S TIAT i e sl ey s 0,93
Faktor 5 «Strophendauer> 10,4 %

DEAUET i e e e e 0,97
Faktor 6 «C-Frequenz> 24,7%

@pe cu oo s T 0,94

(@ et s e RS 0,94

ey e e i P S 0,91
Faktor 7 <B-Frequenz> 23,7%

Bupss o e o 0,98

LY i e e e 0,96

BlOW Gt s e 0,96
Faktor 8 <A-Frequenz> 18,7%

I e aa s S R 0,96

ANP- s S 0,85

NlOWw e S P -0,65
Faktor 9 «Snarr-Frequenz> 25,0 %

SHATTUP i Rl 5 it s, 0,93

SBaTTdith it e Teta it 0,92

SHATTIOW oi e o i e s s e o, 0,91

Tabelle 1:

Ergebnis zweier Hauptkomponentenanalysen, je
eine mit den Strukturvariablen (Faktoren 1-5)
und den Frequenzvariablen (Faktoren 6-9). Die
Prozentwerte geben den Anteil erklédrter Varianz
des jeweiligen Faktors wieder.

siche Abschnitt 2.6) zeigen, dass die zu einem
Faktor zusammengefassten Variablen zu-
meist positiv miteinander korreliert waren.
Aus Faktor 3 wird somit ersichtlich, dass die
Anzahl Elemente pro Strophe (<Totelm»)
vorwiegend durch die Anzahl A-Elemente
beeinflusst wird, da diese beiden Variablen
beide positiv mit dem Faktor korrelierten.
% Anz. A korrelierte negativ, % Anz. B, Re-
pertoire und Repused jedoch positiv mit Fak-
tor 1. Dies bedeutet, dass eine Vergrosserung
des Repertoires in den meisten Fillen durch
das Singen des B-Elements erreicht wurde,
was aber gleichzeitig den Anteil des A-Ele-
ments verringerte.

Die jeweils drei Frequenzvariablen der
vier Elemente wurden zu je einem element-
spezifischen Faktor zusammengefasst (Fak-
toren 6-9). Zusammen erkliren sie 92,1%
der Varianz.

3.4 Altersunterschiede

Total 310 Fluggesidnge, davon 133 von zwolf
Jahrlingen und 177 von 20 mehrjéhrigen
Bergpieper-Ménnchen lieferten die Werte
fiir die Untersuchung von altersabhingigen
Unterschieden.

Eine mit den <actor scores> der Haupt-
komponentenanalyse (vergleiche Abschnitt
2.6) durchgefiihrte Diskriminanzanalyse
deckte weder univariat noch multivariat bei
den Strukturvariablen oder den Frequenzva-
riablen Unterschiede zwischen den Gesin-
gen von einjdhrigen und mehrjéhrigen Berg-
pieper-Mannchen auf (p > 0,05, Tabelle 2).

Dieses Ergebnis deckt sich mit dem Be-
fund, dass die Sonagramme der Gesdnge von
neun wihrend zweier Brutsaisons aufge-
nommener Minnchen keine nennenswerten
Unterschiede zeigten (Abbildung 4 zeigt fiinf
davon). Der Gesang eines Bergpieper-
Minnchens scheint somit im ersten Lebens-
jahr fixiert zu werden und sich danach nicht
mehr zu verdndern.
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Abbildung 4:

Elemente aus den Gesédngen von fiinf Bergpieper-Ménnchen, aufgenommen

in aufeinanderfolgenden Jahren. In den vier linken Feldern sind jeweils Elemente
aus dem ersten, rechts aus dem folgenden Jahr abgebildet. Links unten ist das
Individuum sowie das Aufnahmedatum angegeben. Der Elementtyp ist rechts oben
in jedem Feld angefiihrt. Leere Felder bedeuten, dass das Individuum den
entsprechenden Elementtyp nicht im Repertoire fihrte.




252

UELI REHSTEINER

Faktor Bezeichnung F p
Univariater F-Test
1 Repertoiregrosse 0,36 0,56
2 C-Element 0,42 0,52
3 Rhythmus 0,51 0,48
4 Snarr-Element 0,40 0,53
5 Strophendauer 3,29 0,08
6 C-Frequenz 15 0,29
7 B-Frequenz 2,60 0,12
8 A-Frequenz 0,02 0,89
9 Snarr-Frequenz 0,76 0,39
Multivariater Wilk’s A Test
1-5 Strukturvariablen 0,44 0,51
6-9 Frequenzvariablen 0,38 0,43
Tabelle 2:

Ergebnisse der Diskriminanzanalysen mit

den Struktur- und Frequenzvariablen von zwolf
einjahrigen und 20 mehrjihrigen Bergpieper-
Minnchen.

Faktor Bezeichnung F p
Univariater F-Test

1 Repertoiregrosse 1,07 0,31
2 C-Element 0,03 0,87
3 Rhythmus 0,00 0,96
4 Snarr-Element 9,94 0,003
) Strophendauer 0,56 0,46
6 C-Frequenz 1,48 0,23
7 B-Frequenz 0,44 0,51
8 A-Frequenz 0,03 0,86
9 Snarr-Frequenz 1,11 0,36

Multivariater Wilk’s A Test

1-5 Strukturvariablen 1,81 0,06
6-9 Frequenzvariablen 0,53 0,20
Tabelle 3:

Ergebnisse der Diskriminanzanalysen mit den
Struktur- und Frequenzvariablen von 13 Jungge-
sellen und 44 verpaarten Bergpieper-Ménnchen.

3.5 Unterschiede gemdiss Verpaarungsstatus

Fir die Untersuchung der Frage, ob sich iiber
die ganze Brutsaison unverpaarte Ménnchen
(Junggesellen) gesanglich von solchen, die
sich verpaaren konnten, unterschieden, stan-
den 589 Fluggesdnge von 13 unverpaarten
und 44 verpaarten Individuen zur Verfiigung.

Die multivariate Diskriminanzanalyse
trennt die Strukturvariablen der beiden
Gruppen mit einer nur knapp tiber dem 5 %-
Signifikanzniveau liegenden Schirfe (Ta-
belle 3). Wie aus dem univariaten F-Test her-
vorgeht, scheint diese Trennung vor allem
auf Unterschiede beim Faktor 4, das heisst
der Variablen des Elementtyps Snarr zuriick-
zufiihren sein (p=0,003; Tabelle 3). Jungge-
sellen sangen das Snarr-Element signifikant
weniger, und der Anteil des Snarr-Elements
(% Anz. Snarr) war geringer als bei verpaar-
ten Médnnchen (Tabelle 4). In beiden Ver-
paarungskategorien fiihrten je drei Minn-
chen das Snarr-Element iiberhaupt nicht in
ihrem Repertoire. Einen Anteil von 0 bis 5%
Snarr wiesen bei den unverpaarten 12 der
13 Bergpieper-Ménnchen (92,3%) auf, bei
den verpaarten jedoch nur 24 der 44 Indivi-
duen (54,4%).

Die Frequenzvariablen unterschieden sich
nicht zwischen den beiden Gruppen (Ta-
belle 3).

4. Diskussion

4.1 Gesangsaktivitdt

Im saisonalen Verlauf wies die Gesangsakti-
vitdt drei Gipfel auf. Da zur Zeit des ersten
Gipfels, der Revieretablierungsphase, die
Weibchen noch weitestgehend abwesend
sind, kommt dem Gesang zu dieser Zeit vor-
wiegend intrasexuelle Bedeutung zu, das
heisst er dient vor allem dem Fernhalten an-
derer Médnnchen. Mit dem Einzug der Weib-
chen ins Brutgebiet riickt deren Attraktion
in den Vordergrund. Entsprechend diirfte
die intersexuelle Bedeutung der Flugge-
sénge zunehmen. Fiir diese Annahme spricht
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auch, dass die Minnchen erneut singen,
wenn die Weibchen das Gelege bebriiten,
nach Brutverlust oder nach dem Ausfliegen
der Erstbrut. BOLLMANN (1996) fand mit-
tels DNA-Analysen in 19% der Bergpieper-
bruten Junge von einem fremden Vater.
Fremdverpaarungen (extra pair fertilisati-
ons, EPF) sind somit nicht selten und der Ge-
sang konnte es Weibchen ermoglichen, Ko-
pulationen mit Nachbar-Ménnchen gezielt
zu suchen. Zweitbruten von Mannchen mit
anderen Weibchen als jene, mit denen eine
Erstbrut aufgezogen wurde, kommen eben-
falls vor. Durch ihren Gesang nach dem Aus-
fliegen der Jungen scheint zumindest ein Teil
der Miénnchen erfolgreich zu demonstrieren,
dass sie auf Partnersuche sind.

4.2 Gesang als Qualititsmerkmal

Der Vergleich von 61 Individuen zeigte, dass
56 (92 % ) einen eigenen, unverwechselbaren
Gesang beherrschen. Diese Variabilitdt war
hauptsédchlich auf die Vielfalt bei den Ele-
menten A und B zuriickzufiihren. In deutli-
chem Kontrast zu dieser interindividuellen
Variabilitit im Einleitungsteil einer Strophe
steht die weitestgehende akustische Unifor-
mitidt der Elemente C und Snarr zwischen
verschiedenen Méannchen.

Bei verschiedenen Singvogeln kann der
Gesang nach dem ersten Jahr dndern (EENS
et al. 1992, LUNDBERG & ALATALO
1992), doch beim Bergpieper scheint er be-
reits im ersten Frithjahr unverédnderlich fi-
xiert zu sein. Als altersabhiingiges Qualitéts-
mass kommt er somit nicht in Frage.

Unverpaart bleibende Bergpieper-Mann-
chen sangen das Element Snarr signifikant
weniger héufig als solche, die sich verpaaren
konnten und auch als solche, die sich ver-
paarten, aber ohne Nachwuchs blieben (REH-
STEINER et al. 1998). Unter den verpaarten
Maiannchen befanden sich aber auch solche,
die das Snarr-Element iiberhaupt nicht oder
nur selten sangen. Das Element selbst kann
somit nicht einziges Kriterium sein, das iiber
Verpaarungschancen entscheidet.

Das Snarr-Element als hauptsdchlich Am-
plituden- (das heisst Intensitédt-) moduliertes
Element mit einem breiten Frequenzband
diirfte relativ einfach zu lokalisieren sein.
Solche Tone erhohen einerseits die ab-
schreckende Wirkung auf andere Ménnchen
und steigern die Attraktivitit fiir Weibchen
(ARAK 1983, PARKER 1993). Den Weib-
chen konnte das Snarr-Element rasch Auf-
schluss iiber vorhandene Miénnchen-Dich-
ten geben. Fiir die Weibchen-Attraktion
geniigte es, wenn die Mehrzahl der Ménn-
chen schnarrt. Dass sich danach auch nicht
oder wenig schnarrende Méinnchen verpaa-
ren konnen, deutet einerseits darauf hin, dass
fiir Weibchen im Zusammenhang mit der
Partnerwahl dieses Merkmal nicht allein ent-
scheidend ist, und andererseits, dass der Ge-
sang wohl nur eines unter mehreren Aus-
wahlkriterien darstellt.

Zusammengefasst zeigt diese Studie einen
Zusammenhang zwischen einem spezifi-
schen Gesangselement, dem Element Snarr,
und den Fortpflanzungschancen von Berg-

Anzahl % Anzahl

Snarr ver- Snarr ver-

Junggesellen paarte Junggesellen paarte
Median 17 5.9 2.8 5.0
unteres Quartil 0,3 2.1 0,3 2.9
oberes Quartil 2,5 5,0 4,2 6,2
= (Anz. Individuen) 13 44 13 44

Tabelle 4:

Vergleich der Mediane der Strukturvariablen

des Elements Snarr. Der Median teilt die nach
Grosse geordneten Messwerte exakt in eine
untere und eine obere Hilfte, unteres und oberes
Quartile markieren wiederum die 50 % -Werte
der unterhalb und oberhalb des Medians liegen-
den Hilften.
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pieper-Médnnchen. Meines Wissens existiert
bisher keine Untersuchung, die einen derar-
tigen Zusammenhang unabhéngig von Alter
und/oder rdumlich getrennten Populationen
nachweist (O'’LOGHLEN & ROTHSTEIN
1995). Die konkreten Mechanismen, die die-
sen Zusammenhang verursachen, bleiben je-
doch unklar. Sie konnten nur durch Experi-
mente genauer untersucht werden.

Verdankungen

Professor Uli Reyer vom Zoologischen In-
stitut der Universitat Zirich danke ich herz-
lich fiir die Vergabe des Themas sowie die
ausgezeichnete Betreuung wihrend der
ganzen Projektdauer. Daniel Bauer, Kurt
Bollmann, Paul Brodmann, Katja Feldmann,
Claudia Rauter und Alex Schlipfer gilt mein
Dank fiir die Unterstiitzung bei der Feldar-
beit im Dischmatal.

Literaturverzeichnis

ANDERSSON, M. (1994): Sexual selection. — Prince-
ton: Princeton University Press.

ARAK, A. (1983): Male-male competition and mate
choice in anuran amphibians. — In: Mate choice
(Herausgeber P.Bateson): 181-210. Cambrigde
University Press.

BOLLMANN, K. (1996): The mating system of the Al-
pine Water Pipit in a variable environment: ecolo-
gical, demographic and fitness aspects. — Diss.
Univ. Ziirich.

CATCHPOLE, C.K. (1986): Song repertoires and re-
productive success in the Great Reed Warbler. —
Behav. Ecol. Sociobiol. 19: 439-446,

CRAMP, S. (1988): Handbook of the Birds of Europe,
the Middle East and North Africa. — Oxford Uni-
versity Press.

DARWIN, C.R. (1871): The Descent of Man, and Sel-
ection in Relation to Sex. — John Murray Press.

EENS, M., PINXTEN, R. & VERHEYEN, R.F. (1992):
No overlap in song repertoire size between year-
ling and older Starlings Sturnus vulgaris. - 1bis 134:
72-76.

GLUTZ VON BLOTZHEIM, U.N. & BAUER, K.M.
(1985): Handbuch der Vogel Mitteleuropas 10/11:
Passeriformes. - AULA-Verlag, Wiesbaden.

KLAUS, S. et al. (1991): Die Birkhiihner. — Die Neue
Brehm Biicherei, A.Ziemsen Verlag, Wittenberg
Lutherstadt.

LAMBRECHTS, M. & DHONDT, A.A. (1984):
Male quality, reproduction, and survival in the
Great Tit (Parus major). Behav. Ecol. Sociobiol.
19: 57-63.

LUNDBERG, A. & ALATALO, R.V. (1992): The Pied
Flycatcher. - T & AD Poyser, Calton.

O’LOGHLEN & ROTHSTEIN, S.1. (1995): Culturally
correct song dialects are correlated with male age
and female song preferences in wild populations of
Brown-headed Cowbirds. — Behav. Ecol. Sociobiol.
36: 251-259.

PARKER, T.R. (1983): Mate quality and mating deci-
sions. — In: Mate choice (Herausgeber P. Bateson):
141-164. Cambrigde University Press.

REHSTEINER, U., GEISSER, H. & REYER, H.-U.
(1998): Singing and mating success in Water Pipits:
one specific song element makes all the difference.
- Anim. Behav. 55: 1471-148l.

SCHLAPFER, A. (1992): Produktivitidt, Mortalitit
und life-time fitness bei einer Wasserpieperpopu-
lation in Abhingigkeit von Habitatqualitit, De-
mographie, Paarungsstrategien und energetischen
Einschrinkungen. — NF-Zwischenbericht (un-
publ.)

SEARCY, W.A. & ANDERSSON, M. (1986): Sexual
selection and the evolution of song. — Ann. Rev.
Ecol. Syst. 17: 507-533.

WINKLER, R. (1999): Avifauna der Schweiz. — Or-
nithol. Beob., Beiheft 10.

YASUKAWA, K., BLANK, J.L. & PATTERSON, C.B.
(1980): Song repertoires and sexual selection in the
Red-winged Blackbird (Agelaius phoenicus). —
Behav. Ecol. Sociobiol. 7: 233-238.



	Alters- und verpaarungsbezogene Aspekte im Gesang des Bergpiepers Anthus sp. spinoletta

