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1 Einleitung

Vor tber 100 Jahren...

Die oft ausgesprochene Beflrchtung, es mochten die Gemsen in einigen Jahrzehnten wie die
Steinbdcke ausgerottet sein, ist durchaus unbegriindet. Wir méchten vielmehr sagen, so lange
die Alpen stehen, werden sie auch Gemsen beherbergen. [...] Abgesehen von der Schwierigkeit
der Jagd, [...] schitzt schon die Beschaffenheit ihrer Region die Tiere vor absoluter Ausrottung
ganz sicher. Dazu kommt [...] die immer grossere Seltenheit der der Gemse gefahrlichen Raub-
vogel und Vierfusser und endlich die ausserordentliche Vorsicht, Klugheit und Schnelligkeit der
Tiere, die in dieser Hinsicht den Steinbécken gar sehr Uberlegen sind (von Tschudi 1890).

In unserer Zeit:

Nachdem wir also zweifellos selbst in alpinen Regionen kaum noch naturliche Verhaltnisse ha-
ben, missen wir uns fragen, ob wir der Dichteregulation des [Gems-]Jungwildes und der Uber-
nutzung der Wintereinstande freien Lauf lassen dirfen (Meile 1994).
Friedrich von Tschudi (1890) hat recht behalten: Die Gemsen sind nicht ausgestorben — ganz im Ge-
genteil: Gemass der Einschatzung von Meile (1994) haben sie sich denkbar effizient vermehrt. Wo
nicht mehr natirliche Verhaltnisse vorherrschen und der Mensch in der Vergangenheit bestandesfér-
dernde Massnahmen ergriffen hat, werden in der Gegenwart anscheinend reduzierende Eingriffe no-
tig, um wieder ,natirliche* Verhaltnisse herzustellen. Man kénnte dies als kausale Kaskade bezeich-

nen.

Was geschieht, wenn sich der Mensch aus dem von ihm beeinflussten System zurtickzieht, der Natur
wieder ihren freien Lauf gewahrt und ihr sozusagen bewusst seine ,Hilfestellung” verweigert? Um
Fragen dieser Art zu beantworten, wurde im Jahre 1914 der Schweizerische Nationalpark (SNP) ¢e-
grundet. Er dient dem Zweck, die Regenerationsfahigkeit der Natur zu beobachten und zu dokumen-
tieren (cf. SR 454 Bundesgesetz vom 19. Dezember 1980 uber den Schweizerischen Nationalpark im
Kanton Graubinden bzw. Reglement der Kommission fiir die wissenschaftliche Erforschung des Na-
tionalparkes WNPK, Verh. SNG 1916). Seit seiner Grundung sind die verschiedensten Prozesse in
Gang gekommen; vieles hat sich verandert und verandert sich weiter, manches schneller, manches
langsamer. Es gibt aber auch Dinge, die sich trotz fehlender Einwirkung von aussen kaum gewandelt

haben: Dazu gehdrt unter anderem der Gemsbestand.

Wahrend sowohl Rothirsch (Cervus elaphus) als auch Steinbock (Capra ibex) zur Grindungszeit noch
nicht im Nationalpark vertreten waren, hat die Gemse (Rupicapra rupicapra) dieses Gebiet bereits
damals intensiv als Lebensraum genutzt (Schloeth 1988). Zu den Alteingesessenen gehort auch das
Reh Capreolus capreolus); da es aber in dieser geographischen Lage an seine natirliche Verbrei-
tungsgrenze stosst, blieben seine Bestandeszahlen stets gering. Nachdem der letzte Hirsch auf Bo-
den des zukilnftigen Nationalparks 1850 erlegt worden war, konnte erstmals wieder 1915 Rotwild auf
inzwischen deklariertem Parkgebiet beobachtet werden. Kurz darauf, 1920, wurde mit der Aussetzung
von sieben Tieren die Basis fir eine Steinbockkolonie gelegt (Nievergelt 1966a, Buchli und Abderhal-

den 1998). Nach ihrem Erscheinen im — unbejagten — Nationalparkgebiet zeigten diese beiden Huf-
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tierarten recht hohe Zuwachsraten — der Rothirsch sehr bald, der Steinbock etwas verzégert
(Abb. 1.1).

Bestandsentwicklung von Hirsch, Gemse und Steinbock im SNP
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Abb. 1.1 Paarhuferbestand (ohne Reh) im Schweizerischen Nationalpark seit 1918. 1) Wahrend des 2. Weltkrie-
ges wurden im Nationalpark keine Bestandesz&hlungen durchgefiihrt. 2) Neue Z&ahlweise: Gliederung der Val
Trupchun in einen SNP-Teil und einen Nicht-SNP-Teil wurde aufgegeben.

Dem gegenuber steht, wie bereits erwahnt, das kurzfristig zwar stark schwankende, ber die gesamte
Erfassungsperiode hinweg gesehen aber erstaunlich stabile Bestandesniveau der Gemspopulation.
Offensichtlich wirkte und wirkt sich der neugeschaffene Schutzstatus ihres Habitats nicht massgebend
auf ihr quantitatives Vorkommen aus — die natlrliche Regulation scheint sowohl vor wie auch nach der
Parkgriindung funktioniert zu haben. Und es spricht kaum etwas dagegen, dass sich die Gemspopu-
lationen des Schweizerischen Nationalparks nicht auch gegenwartig innerhalb naturgegebener nume-
rischer Grenzen bewegen. Dieser Thematik ist meine Diplomarbeit gewidmet. Sie ist Bestandteil des
von der Parkdirektion initiierten Projektes ,Populationsbiologie der Gemse im Schweizerischen Natio-
nalpark” (Filli 1995) und soll damit auch einen Beitrag zur Kontroverse um die Notwendigkeit jagdli-

cher Eingriffe leisten.

11 Grenzen des Populationswachstums

Jede Population unterliegt einem standigen Wandel: Individuen werden geboren, immigrieren, emi-
grieren oder sterben. Dennoch bewegen sich Fluktuationen innerhalb eines bestimmten Rahmens,
zeigt keine Population grenzenloses Wachstum und sterben Arten nur gelegentlich aus (Begon et al.
1996). Es missen also Faktoren existieren, welche einerseits fur die relative Stabilitat bereits eta-
blierter natirlicher Populationen, andererseits aber auch fiir das sukzessive Herabsetzen der Zu-
wachsrate expandierender Populationen verantwortlich sind, wenn sich diese der Grenze der ,carrying
capacity” ihres Habitats nahern (Haldane 1953). Solche bestandesbeeinflussenden Faktoren sind
dichteabhéangig: Sie wirken sich auf die intrinsischen, das heisst demographischen Parameter einer

Population aus, sobald deren Individuenzahl einen der Spezies und ihrem Lebensraum angepassten
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Optimalbereich unter- oder Gberschritten hat. Wichtig ist dabei nicht die absolute, sondern die dkologi-
sche Dichte. Statt zum Raum setzt sie die Population in Beziehung zum Ressourcenangebot. Auf-
grund ihres negativen Ruckkoppelungseffekts wirken dichteabhangige Faktoren regulierend auf einen
Bestand: Sie verursachen einen Anstieg der Populationsdichte bei niedriger und senken sie bei hoher
Individuenzahl. Definitionsgemass kann Bestandesregulation nur als Resultat eines oder mehrerer
dichteabhangiger Prozesse vorkommen, welche die Geburts- und Todes- oder Migrationsraten beein-
flussen (Begon et al. 1996). Beobachtet wird ein Fliessgleichgewicht: ein gleichgewichtsnaher Zi-
stand, der jedoch wegen standiger Verdnderungen in der Umwelt andauernd neuen Bedingungen
genidgen muss und deshalb kaum je bleibend erreicht werden kann. Varianz bei gleichzeitiger Kon-

stanz charakterisiert die Populationsdynamik.

Die intrinsischen stehen unter dem Einfluss der extrinsischen Faktoren. Zu diesen zahlen Klima,
Wetter, Ressourcen wie Nahrung, schutzbietende Gelandeformationen oder Raum, konkurrierende
Arten und natirliche Feinde wie Pradatoren und Parasiten (Newton 1998). Wahrend extrinsische als
ultimate Faktoren die Grosse einer Population verdndern, wirken intrinsische als proximate oder se-
kundare Ursachen. Um zu verstehen, wodurch das Niveau einer Population bestimmt wird und wes-
halb dieses Niveau weder Uber Raum noch Zeit konstant bleibt, miussen deshalb die extrinsischen
Parameter untersucht werden. Analysen der Reproduktions- und Mortalitdtsraten kénnen hdchstens
Zusatzinformationen liefern (Newton 1998). Zum Beispiel sollte in stabilen Populationen erkennbar
sein, dass Fluktuationen demographischer Parameter gegenseitig kompensiert werden. Wahrend also
die einen intrinsischen Faktoren dichteabhangig auf Veranderungen der andern reagieren, werden
diese wiederum von extrinsischen Faktoren beeinflusst, welche ihrerseits sowohl dichteabhéangig als

auch -unabhangig sein kdnnen.

Dichteabhéngigkeit — und damit das Potential zur Bestandesregulation — kann unter den extrinsischen
Faktoren praktisch nur bei der Ressourcenkonkurrenz gefunden werden. Wo intraspezifische Konkur-
renz bei hoher Populationsdichte zu einer Reduktion der Reproduktions- oder Uberlebensrate fihrt, ist
Selbstbegrenzung vorhanden (Begon et al. 1996). In seltenen Fallen kommen als dichteabhangige
extrinsische Parameter auch Parasitismus oder infektidse Krankheiten, eventuell Pradation in Frage.
Tiere, welche Epidemien oder Raubern zum Opfer fallen, sind jedoch mehrheitlich in derart schlechter
Verfassung, dass sie ohnehin kaum je oder nicht mehr zu den aktiven Tragern einer Population gehd-
ren. Unter diesem Aspekt werden naturliche Feinde als nicht regulierend betrachtet (Geist 1971).
Mangelhafte Konstitution und Kondition der Individuen kénnen durch dichteabhangige Faktoren be-
dingt sein, sie bilden fir Pradation und Parasitismus aber nur den Néhrboden und sind nicht darauf

zuriickzufuhren.

Dichteunabhangigkeit ist ein haufig anzutreffendes Attribut der extrinsischen Faktoren. Naturereignis-
se kdnnen véllig unvorhersehbar grosse Liicken in einen Bestand reissen. Wenn die Individuenzahl
unter den Optimalbereich fallt, geben solche einmaligen Geschehnisse jedoch dichteabhangigen
Faktoren die Gelegenheit, ihre regulierende Wirkung zu entfalten (Nicholson 1954). Trotz auffangen-
der Mechanismen bringen Naturkatastrophen aufgrund der sich bildenden ,6kologischen Vakuumsi-
tuation“ eine erhebliche Unberechenbarkeit mit sich: Entfernen solche Ereignisse Teile eines Bestan-

des, werden dadurch materielle Ressourcen freigestellt, und es kann geschehen, dass nicht die
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Individuen der geschadigten Population die entstandene Liicke fillen, sondern Angehdrige einer an-
dern Art, welche auf die veré&nderte Situation schneller reagieren kdnnen. Die Bestandeszahlen der

betroffenen Populationen werden sich auf einem jeweils neuen Niveau einpendeln.

Die Diskussion um bestandesbeeinflussende Faktoren hat intensiv in der Mitte dieses Jahrhunderts
stattgefunden. Wahrend Andrewartha und Birch (1954) den dichteabh&angigen biotischen Faktoren nur
geringe Bedeutung zukommen lassen, spielen diese Parameter nach Nicholson (1933, 1954, 1957)
die Hauptrolle bei der Wachstumsbegrenzung einer natirlichen Population. Heute konzentriert sich
die Frage eher darauf, wie die relative Gewichtung der beiden Faktortypen in einem bestimmten Le-
bensraum aussehen konnte (Newton 1998). Der jeweilige Anteil dichteabh&angiger und -unabhangiger
Prozesse am Gesamteinfluss auf eine Populationsgrdsse ist sehr stark von der untersuchten Tierart
und deren Habitat abhangig. Auch unterliegen die Individuen nicht wahrend des ganzen Jahreszyklus
gleichermassen den diversen Einwirkungen: Bei einem Tier in der Reproduktionsphase gelten andere

Massstabe, als wenn es lediglich zu Uberleben braucht.

1.2 Modell zur nattirlichen Bestandesregulation bei Gemsen

Man kann davon ausgehen, dass den einzelnen bestandesbeeinflussenden Faktoren je nach Habitat
ein unterschiedliches Gewicht zukommt. Der grundsatzliche Mechanismus, wie die Grosse einer Po-
pulation zustande kommt, bleibt sich dennoch gleich: Das Zusammenspiel dichteabhangiger und
-unabhangiger Parameter unterliegt denselben Regeln: Zu Beginn jeder Kette von Abh&angigkeiten
steht ein dichteunabhangiger Faktor. Seine Wirkung wird von dichteabhangigen Faktoren abgefangen,
die dann ihrerseits das urspringliche oder ein neues, aber ebenso stabiles Gleichgewicht herbeifiih-

ren.

Abb. 1.2 zeigt ein auf proximater Ebene entworfenes Modell, wie die Faktoren, welche die Populati-
onsgrosse festlegen und aufrechterhalten, miteinander verknupft sein kénnten. Es beruht auf sozial-
biologischen Studien an Gemsen, an den nahe verwandten Schneeziegen (Oreamnos americanus)
und auf allgemeinen Merkmalen der Huftiere. Im folgenden werden die dem Gemsmodell zugrunde
liegenden Mechanismen beschrieben. Eine Kopie des Modells ist zur einfacheren Orientierung wéah-
rend des Lesens der nachfolgenden Resultat- und Diskussionskapitel auf dem hinteren Umschlagdek-

kel abgedruckt.

Zentrales Element ist das soziale Umfeld der Gemsen. Es fungiert als ,Transformator* zwischen ex-
trinsischen und intrinsischen Parametern, stellt das Bindeglied dar zwischen dichteunabhangigen Ein-
flissen und dichteabhangiger Regulation. Damit ist den Hypothesen Rechnung getragen, Konstanz in
der Bestandsgrosse liege im allgemeinen (Wynne-Edwards 1962, 1965) und speziell bei Gemsen in
der Verantwortung der sozialen Organisation (Kramer 1969, Schréder 1971, Boschi 1999). Ein restrik-
tives, von Zwéangen gepragtes soziales Umfeld steuert einerseits die raumliche Verteilung der Home
Ranges, andererseits die Nutzung dieser Gebiete und bewirkt so die Regulation der Populationsgr6s-
se, indem es einzelne Sozialklassen in unterschiedlicher Weise dem alpinen Charakter der physi-
schen Umwelt aussetzt (Lack 1954, Chadwick 1977). In den viereckig gerahmten Feldern ist dieser

Zusammenhang dargestellt.
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Wo limitierende Ressourcen vorkommen, muss der Zugriff auf sie geregelt werden. Als Mechanismus
dient Dominanzverhalten respektive dessen markanteste Auspragung: die Territorialitat. Soziale Hie-
rarchien verkleinern die Amplitude gleichfrequenter, aber phasenverschobener Schwingungen des
Ressourcenangebotes und der Populationsdichte (Newton 1998). In kompetitiven Situationen {ntra-
specific competition, Abb. 1.2) kann die Rangordnung die Erreichbarkeit der Ressourcen selektiv
limitieren. Damit wird unter ungiinstigen Bedingungen das Uberleben wenigstens der dominanten
Tiere als Ausgangsbasis fir den Wiederaufbau des Bestandes sichergestellt. Subordinate Individuen
oder Sozialklassen werden in minderwertige Habitate abgedrangt, wo sie einerseits Ressourcen-
knappheit unterliegen, andererseits primar oder sekundar erh6htem Feinddruck ausgesetzt sind. Die
demographischen Parameter — Mortalitat, Reproduktion und Migration — erfahren lokal sowohl alters-
als auch geschlechtsspezifische Veranderungen. Ist die Dichte im Vergleich zu den verfugbaren Res-
sourcen zu hoch, Abwanderung jedoch nicht mdéglich, kann der durch intraspezifische Konkurrenz
hervorgerufene soziale Stress derart ansteigen, dass der Organismus der Tiere schwerwiegende

Schadigungen erleidet und auch Verhaltensstdérungen auftreten. Bekannt ist dieses Phanomen als

~crowding factor* (Wynne-Edwards 1962).
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Abb. 1.2 Modell der natirlichen Bestandesregulation der Gemsen, basierend auf empirisch entstandenen Hypo-
thesen von Ewer (1968), Schroder (1971), Jarman (1974), Chadwick (1977), Boschi (1999) und eigenen Uberle-
gungen. Grauer Hintergrund weist auf Dichteabh&ngigkeit hin, schraffierter Hintergrund auf potentielle Dichteab-
hangigkeit. Auf der rechten Seite sind die Ebenen der Datenerhebung aufgelistet (cf. Seite 7).
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Die Gemse gilt als fakultativ territorial (Geist 1987), ihr Dominanzverhalten hat also opportunistischen
Charakter, was dem Aspekt der Dichteregulation Uber die soziale Organisation besondere Bedeutung

verleiht.

Das Kernproblem aller Lebewesen ist die Beschaffung von Nahrungsressourcen food resources,
Abb. 1.2). Deren Verteilung und Erreichbarkeit bestimmen massgebend die soziale Organisation einer
Tierart. Die Nahrungssituation entscheidet darliber, ob solitdre Lebensweise — zumindest saisonal —
dem Gruppenleben vorzuziehen ist. In erster Linie muss der Erhaltungsbedarf abgedeckt werden.
Dieser umfasst einerseits die Kosten fur den Basismetabolismus, andererseits den energetischen
Aufwand fur Fortbewegung, Interaktionen, Flucht und Widerstandskraft gegenuiber Parasiten und Kkli-
matischen Anforderungen (Geist 1971). Ist der pro Zeiteinheit erzielbare Energiegewinn grésser als
der momentane Energiebedarf fir die Aufrechterhaltung des Lebens, kann in zweiter Linie in zusatzli-
che Leistungen wie Wachstum, Depotbildung oder Reproduktion investiert werden (Eisfeld 1976).
Engpasse in der Futterversorgung — sei es in Qualitat, Quantitat oder Verfugbarkeit — kénnen unmit-
telbar Uber die Steigerung der Aggressivitat zu einem neuen, starker zersplitterten Verteilungsmuster
der Tiere fuhren. Vertriebene Gemsen erleiden zumeist einen Konditionsabfall, verhungern aber nicht
zwangslaufig. Erhdhtes Pradations- und Krankheitsrisiko respektive generell verminderte Fitness ein-
zelner bis im Extremfall aller Individuen einer bestimmten Region schmélern Uber die gesamte Popu-
lation gesehen den Reproduktionserfolg. Die Populationsgrosse sinkt mit Verzdégerung, sowohl nah-

rungs- als auch dichteabhangig.

Im Wettstreit um Ressourcen sieht sich die Gemse nicht nur mit Artgenossen konfrontiert, sondern
auch mit all jenen Alpenbewohnern, deren Fundamentalnische mit der ihrigen Uberlappt, hauptsach-
lich also mit anderen Huftierarten (nterspecific competition, Abb. 1.2). Treffen Steinbock, Rothirsch
und Gemse aufeinander, erweist sich die Gemse in der Regel als am wenigsten konkurrenzfahig. Als
Okologisch extrem flexible Art ist sie wohl anpassungsfahig, jedoch gleichzeitig weniger konkurrenz-
stark (Meile 1985). Da die Populationsgrésse der Gemsen keinen Einfluss auf die Populationsgrésse
und damit den Konkurrenzdruck der zwei andern Huftierarten ausiibt, sind die Auswirkungen interspe-
zifischer Konkurrenz fir die Gemsen nur bedingt dichteabhangig. Direkte Auseinandersetzungen sind
selten: Steinbtcke, Hirsche und Gemsen interferieren, sie halten einander durch blosse Anwesenheit
auf Distanz. Als schwéachste Konkurrentin wird die Gemse das Feld rdumen und mit einem allenfalls
zweitklassigen Habitat vorlieb nehmen. Als Folge davon wird zusatzlich die intraspezifische Konkur-

renz verscharft.

Wahrend die vorhandenen Ressourcen Aggregationen limitieren, begiinstigen die Vorteile des Grup-
penlebens den Zusammenschluss von Tieren. Pradation (predation, Abb. 1.2) und damit verbundene
Feindvermeidungsstrategien definieren moglicherweise die untere Grenze adaptiver Gruppengrosse
(Jarman 1974). Im SNP durfte der Faktor Raubtiere heute insofern von nur untergeordneter Bedeu-
tung sein, als dort keine grossen Carnivoren wie Bar (Ursus arctos), Wolf (Canis lupus) oder Luchs
(Lynx lynx) vorkommen. Der Steinadler (Aquila chrysaétos) kann als einziger den Gemsen Uberhaupt
gefahrlich werden, allerdings auch nur in beschranktem Ausmass wéahrend deren ersten Lebensmo-
naten (Haller 1996).
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Der karge Charakter des Lebensraumes im Gebirge stellt fir die Gemsen die vergleichsweise grésse-
re Herausforderung dar und hat vermutlich dazu beigetragen, dass sie kaum zu den eigentlichen Her-
dentieren mit stabilen Assoziationen gezahlt werden konnen (Kramer 1969). Ein weiterer Faktor, der
in diesem Zusammenhang Beachtung finden sollte, ist die Morphologie alpiner Habitate (topography,
Abb. 1.2). Eine starke Zergliederung des Gelandes erschwert die gegenseitige Sichtbarkeit der Tiere
und damit den Kontakt im Verband (Ewer 1968). Somit ist denkbar, dass die Gruppengrésse weniger

vom Sozialisierungsgrad als vielmehr von der Standortwahl der Gemsen abhangt.

Den Rahmen fir die gemass Modell in unbejagten Gemsbestanden ablaufenden Prozesse und Me-
chanismen bilden Wetter und Klima (veather / climate, Abb. 1.2). Wahrend die ortsabhéngigen Kili-
mafaktoren einschatzbaren Charakter haben, sind die zeitlich variablen meteorologischen Konditionen
kaum voraussagbar, stellen daher ein grosses Unsicherheitsmoment in der Populationsdynamik dar.
Episodische Wetterereignisse — zum Beispiel heftige Regen- oder Schneefélle mit begleitenden Mur-
gangen oder Lawinen — sind lokal eng begrenzt und kénnen sehr direkt und dichteunabhangig auf die
Tiere einwirken. Langer anhaltende Wetterperioden haben vermehrt indirekte und auch dichteabhan-
gige Folgen, wenn begrenzte Ressourcen betroffen sind. Saisonale raumliche Verschiebungen der
Tiere sind oft nahrungs- und damit weitgehend klimatisch bedingt. Der genaue Zeitpunkt dieser Orts-
wechsel ist aber witterungsabhangig. Kleinere Dislokationen sind mogliche Reaktionen auf das herr-
schende Wetter und weniger auf Maximierung der Nahrungsaufnahme als vielmehr auf Optimierung

der thermischen Behaglichkeit ausgerichtet (Parker und Robbins 1985).

1.3 Die Beobachtungsebenen und die zugehérigen Fragen

Das in der Abb. 1.2 skizzierte und im vorangehenden Kapitel 1.2 beschriebene Modell stellt einen
Versuch dar, die wesentlichen regulierenden Kréfte in einem sich selbst Uberlassenen Gemsbestand
in ihrer verzahnten Arbeitsweise zu erfassen. Die Ubergeordnete Frage, ob dieses Modell das Wir-
kungsgeflige in vereinfachter Form richtig beziehungsweise widerspruchsfrei abbildet, sollte sich mit-
tels Beobachtungen auf den rechts des Schemas eingetragenen Ebenen beantworten lassen. Die
dieser Feldstudie zugrunde liegenden Fragestellungen sind damit sortiert nach den vier Ebenen
A bis D.

Ebene A: Gemass vorgeschlagenem Modell sollte sich die soziale Organisation der Gemsen dahin-
gehend entwickelt haben, dass konditionell starke Tiere mittels dominantem Verhalten ihrem An-

spruch auf limitierte Ressourcen Geltung verschaffen kénnen und notfalls auch mussen.

+ Welche Tiere beziehungsweise Tierklassen haben mit welchen andern wann agonistische Aus-

einandersetzungen?

Ebenen B und C: Soziale Unvertraglichkeit schlagt sich primar in der rdumlichen Verteilung der Tiere,
sekundar in unterschiedlichen Mortalitatsraten der einzelnen Sozialklassen nieder. Die numerischen
Verhéltnisse zwischen den Sozialklassen erlauben den Brickenschlag zum konditionellen Zustand
der Individuen respektive der Population: Sind die dominanten Tiere gezwungen, ihre Uberlegenheit

mit allen moglichen Konsequenzen (zum Beispiel Vertreibung subordinater Tiere in minderwertiges
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Gebiet) auszuspielen, kann dies als Indiz Gberschrittener Kapazitatsgrenzen des Habitats gedeutet

werden.

+ Lassen sich Gesetzmassigkeiten hinter der Standortwahl erkennen?

+ Inwieweit sind Gemsgruppen organisiert?

+ Welchen Anteil stellen die einzelnen Sozialklassen in einer Population?

+ In welchem konditionellen Zustand befinden sich die Individuen der verschiedenen Sozialklassen?
Ebene D Im Bereich der Kapazitatsgrenze ist letztlich intraspezifische Konkurrenz dafiir massge-

bend, dass die Gesamtzahl der Gemsen trotz Schwankungen immer wieder zu verhaltnismassiger

Konstanz zuruckfindet.
+ Welchen Verlauf nimmt die langerfristige Bestandesentwicklung?

Es ist kaum wahrscheinlich, dass der Komplex der bestandesbeeinflussenden Faktoren die Dynamik
einer Population unabhéngig von der lokalen Situation steuert: Unterschiedliche Lebensraume bringen
zwangslaufig andersartige Rahmenbedingungen mit sich. Ein partiell vergleichender Ansatz (Ebenen
C und D) unter Einbezug der Gemspopulationen Il Fuorn“ und ,Trupchun“ des Schweizerischen Na-
tionalparks erscheint deshalb als zweckmassige Basis, die Abfolge destabilisierender und regulieren-

der Prozesse in ihren einfachsten Grundziigen zu begreifen.



2 Untersuchungsgebiete

21 Geographie

Die Datenaufnahmen erfolgten an zwei Orten im Unterengadin, im bzw. am Rande des Schweizeri-

schen Nationalparks. Die beiden Untersuchungsgebiete liegen etwa 15 Kilometer auseinander. Das

eine umfasst die Val dal Botsch, von dort einsichtige Hange des Piz dal Fuorn und das stdwestliche
Ende der Val Plavna, Pedrus und lls Murters (Abb. 2.1).

s Untersuchungsgebiet

mmmm  Mationalparkgrenze

Abb. 2.1 Abgrenzung des Untersuchungsgebietes VdB (Val dal Botsch und Val Plavna). Ausschnitt aus der Lan-
deskarte 1:50000, Blatt 259, Ofenpass, reproduziert mit Bewilligung des Bundesamtes fiir Landestopographie
(BA002979).

Der Ubergang von der Val dal Botsch zur Val Plavna, die Fuorcla Val dal Botsch, dient als Grenze des
Schweizerischen Nationalparks, trennt somit das Untersuchungsgebiet in einen Parkteil und einen
ausserhalb des Parks liegenden, etwas kleineren Bereich. Die Flache betragt gesamthaft ca. 1'200ha.

Der tiefste Punkt liegt auf 1878m . M. eingangs der Val dal Botsch; hdchste Erhebung bildet der Piz
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Plavna Dadaint mit 3166m (. M. Vereinfachend werde ich die darin anséssigen Gemsen der Populati-
on ,Val dal Botsch* (VdB) zuordnen.

Das zweite Untersuchungsgebiet befindet sich in sudwestlicher Richtung des ersten und umfasst die
Val Trupchun ab einer Hohe von 1835m u. M. (Chanels; Parkgrenze) sowie die Vals Miischauns und
Mela (Abb. 2.2). Es erstreckt sich damit Gber 2060ha und liegt vollstandig innerhalb des National-
parks. Mit 3127m . M. stellt der Piz d'Esan, im Nordwesten die Val Mischauns flankierend, den

héchsten Punkt dieses Areals dar. Ich werde es unter dem Begriff ,Trupchun“ (Trp) zusammenfassen.

Abb. 2.2 Abgrenzung des Untersuchungsgebietes Trp (Val Trupchun, Val Mischauns und Val Mela). Ausschnitt
aus der Landeskarte 1:50000, Blatt 259, Ofenpass, reproduziert mit Bewilligung des Bundesamtes fur Landesto-
pographie (BA002979).

2.2 Meteorologie und Phanologie

Das Klima des Schweizerischen Nationalparks ist durch ausgesprochen kontinentale Zige gekenn-
zeichnet: Es herrschen xerische Verhéltnisse mit intensiver Sonneneinstrahlung und weit auseinander
liegenden Temperaturextremen — Charaktereigenschaften des inneralpinen Trockengebietes (Braun-
Blanquet 1917).
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1999, das Jahr der Feldsaison, entsprach diesem Muster allerdings nur am Rande. Ausgiebige
Schneefalle ab Mitte Februar hatten in beiden Untersuchungsgebieten zahlreiche Lawinenniedergéan-
ge zur Folge. Dementsprechend langsam setzte im Frihling die Ausaperung ein, und mancherorts
Uberdauerten Schneemassen gar bis zu den ersten Wintereinbriichen im Herbst. Der Sommer war
feucht mit oft schwierigen Sichtbedingungen. Beispielsweise sank die relative Luftfeuchtigkeit nur an
jedem zweiten oder dritten Tag nachmittags um 13 Uhr unter die 50%-Grenze. In der Nacht auf den
6. August begrub einer von zahlreichen Murgangen infolge Starkniederschlags den Rastplatz Val dal
Botsch samt Umgebung vollstéandig unter sich; am 20. September wurden am Ofenpass in der Me-
teostation Buffalora 71.2mm Regen gemessen — knapp 8% des mittleren jahrlichen Niederschlags an
einem einzigen Tag. Dafir entsprach der Herbst wieder den Erwartungen an einen inneralpinen Trok-

kenraum.

Der spate Schnee im Fruhling verzdgerte das Austreiben der Vegetation, doch in der Folge konnte die
Flora von ausgiebigen Regenféllen und freundlicher Herbstwitterung profitieren. Fur Herbivoren dirf-
ten die Ernahrungsbedingungen im Sommerhalbjahr 1999 deshalb Uberdurchschnittlich glinstig gewe-
sen sein, mit Ausnahme der Val Trupchun (mdl. Mitt. Parkwéachter). Dort schien sich der Pflanzen-

wuchs nur mihsam vom harten Winter und kithlen Frihling zu erholen.

2.3 Geologie und Vegetation

2.3.1 Val dal Botsch und Val Plavna

Die Gegend rund um den Ofenpass ist ein charakteristisches Dolomitgebiet (Eugster 1966). Andau-
ernde Beweglichkeit und unaufhoérlicher Nachschub von Karbonaten in Kombination mit Frostwirkung
und Erosion erschweren das Aufkommen einer geschlossenen Pflanzendecke. Die Humusproduktion
wird auf schwer und tonarm verwitterndem Hauptdolomit bereits in ihren Anfangen gestoppt, die kli-
matisch bedingte Sukzessionstendenz buchstablich im Keime erstickt, nackte Fels- und Schuttfluren

pragen die karge Erscheinung der alpinen Stufe (Abb. 2.3).

In tieferen Lagen beherrschen Bestande der aufrechten Bergféhre (Mugeto-Ericetum caricetosum
humilis; Pinus mugo ssp. uncinata) das Bild, bis sie in einer Hohe von etwa 1980m . M. durch aus-
gedehnte Legfohrengebiische (Pinus mugo ssp. mugo) abgeldst werden (Zoller 1995). Oberhalb des
Legfohrenglrtels beginnt die Zone der basophilen Trockenrasenvegetation. Blaugrashalden (Sesle-
rieto-Semperviretum) in ihrer speziellen Erscheinungsform der Treppenrasen bedecken die stabileren,
nicht allzu steilen Hange der unteren alpinen Stufe. Zwischen 2400 und 2600m . M. erfolgt der Uber-
gang zum artenarmen, dafir wind- und frostresistenten Polsterseggenrasen (Caricetum firmae). Wo
sich unterhalb sproder Dolomitgipfel breite Schuttfacher ausdehnen, gelingt wenigstens vereinzelten
Exemplaren leuchtend gelben Alpenmohns die graue Eindde zu durchbrechen. Wenn der Bewuchs
des Thlaspeetum rotundifolii papaveretosum auch nur sehr locker ist, er vermag doch den Eindruck

volliger Lebensfeindlichkeit zu verhindern.
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Abb. 2.3 Val dal Botsch, Sudostflanke. Blaugrashalden (Seslerieto-Semperviretum) in ihrer speziellen Erschei-
nungsform der Treppenrasen auf schwerverwitterbarem Dolomit (sichtbar im Vordergrund rechts).

2.3.2 Val Trupchun und Val Mischauns

Diametral entgegengesetzt prasentiert sich die Situation in der Val Trupchun: Der Untergrund besteht
aus kristallinem Fels und normal aufliegenden Sedimenten aus dem Tertiar (Eugster 1966). Die beim
Abbau organischer Substanzen entstehenden Humussauren werden Uber Silikat kaum neutralisiert
und beschleunigen die Zersetzung des Gesteins. Kristalliner Untergrund ist sehr kompakt, dadurch
wenig wasserdurchlassig. Die aufliegenden Boden sind haufig vernasst, bilden also nicht nur fir Pio-
niervegetation ein geeignetes Substrat. Sukzessionsvorgange kénnen relativ ungestort ihren Lauf
nehmen.

Uber Silikat verliert die Bergfohre ihre Vorherrschaft und Arven Pinus cembra), vor allem aber Lér-
chen (Larix decidua) ubernehmen deren Rolle (Zoller 1995). Die Waldgrenze liegt auf 2200m u. M.,
sinkt jedoch gegen den hinteren Teil des Talkessels auf 2000m . M. ab. Mancherorts fallen im Tal-
grund nitratliebende L&gerfluren auf (Crepideto-Festucetum rubrae, Chenopodietum subalpinum,
Rumicetum alpini). Begunstigt durch fruchtbare Moranenbdden erinnern sie an die Zeit des Zweiten
Weltkrieges, als wieder Grossvieh die Wiesen der Alp Trupchun beweiden durfte und fiir einen Nahr-
stoffschub sorgte (Jahresberichte ENPK, 1940 — 42). In der alpinen Stufe beansprucht wie im Raum I
Fuorn“ das Seslerieto-Semperviretum am meisten Platz. Dank feinkérnigem Liasschiefer als Unterlage
ist die Vegetation allerdings bedeutend dichter, weniger basophil und wesentlich artenreicher. An sud-
exponierten Hangen gelingt es den Blaugrashalden bis in eine Hohe von 2500m U. M. zu steigen
(Abb. 2.4).
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Abb. 2.4 Val Trupchun, Sitdwestflanke Uber der Alp Trupchun (hinterer Teil des Talkessels). Blaugrashalden
(Seslerieto-Semperviretum) auf feinkdrnigem Liasschiefer.

Der Pflanzenwuchs der Val Mischauns stimmt eingangs noch mit demjenigen des Haupttals tUberein
— soweit die Geologie identisch ist. Schon bald aber macht sich im hinteren Teil die vegetationsfeindli-
che Wirkung von Hauptdolomit bemerkbar, und die Verhaltnisse nehmen die Zige derjenigen des

Ofenpassgebietes an.

Unabhéangig vom Basisgestein fihrt das kontinentale Klima im ganzen Nationalpark zu einem Hohen-
stufenprofil der Vegetation, in dem die einzelnen Grenzen sehr weit nach oben verlagert sind (Zoller
1966).

2.4 Huftiere

24.1 Bestandeszahlungen

In den Vals dal Botsch und Plavna stellt die Gemse die dominierende Huftierart dar; in der Val Trup-
chun inklusive Seitentaler wird sie hingegen mit einer massiven Uberzahl von Steinbécken und vor
allem Rothirschen konfrontiert. Aus den Zahlungen durch die Parkwéachter (Tab. 2.1) geht dies aller-
dings nur zum Teil hervor: Weil bei den offiziellen Erhebungen seitens der Nationalparkdirektion fr
das Ofenpassgebiet (,Il Fuorn®) die ausgesprochen rothirschreichen Vals da Stabelchod und Ftur ein-
bezogen werden, erscheinen die effektiven Verhéltnisse in den Vals dal Botsch und Plavna (Aus-
schnitt aus Il Fuorn®) stark verzerrt. Hirsche habe ich dort nur gelegentlich unterhalb der Waldgrenze

entdecken kénnen oder aber, haufiger und in grosserer Zahl, auf Margunet. Das restliche Untersu-
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chungsgebiet schien exklusives Gemshabitat zu sein — abgesehen von den wenigen Steinbtcken, die

bisweilen als ,Durchzieher” in den oberen H6henstufen auftauchten.

Tab. 2.1 Gems-, Steinbock- und Rothirschbestand 1999 in den Gebieten Il Fuorn“ und ,Trupchun® (Z&hlungen
durch die Parkwéchter). Die im Raum Il Fuorn“ gezahlten Rothirsche besiedeln vor allem die Vals da Stabelchod
und Ftur, das Teilgebiet Val dal Botsch/Plavna jedoch nur am Rande. Die entsprechenden Werte wurden deshalb
in Klammern gesetzt. Das Fragezeichen bei den Steinbdocken des Raumes Il Fuorn“ bedeutet, dass diese Art
dort nur sporadisch beobachtet werden kann.

Gemsen 1999

Gebiet Bocke Geissen Kitze Total
Il Fuorn 114 233 95 442
Trupchun 47 86 40 173

Steinb6cke 1999

Gebiet Bocke Geissen Kitze Total
Il Fuorn 8 12 7 27 (?)
Trupchun 108 185 10 303
Rothirsche 1999

Gebiet Stiere Kuhe Kalber Total
Il Fuorn (216) (202) (95) (513)
Trupchun 171 157 69 397

Seit 1960, dem Beginn der getrennt nach Teilgebieten durchgefiihrten Huftierzahlungen, lasst sich
das relativ konstante Bestandesniveau der Gemsen nicht nur parkibergreifend erkennen, sondern
auch in lokal enger begrenzten Arealen. Dies trifft allerdings einzig bei langfristiger Perspektive zu;
rechnet man in kirzeren Zeitabschnitten, zeigen sich sowohl im Gebiet Il Fuorn“ als auch im Raum
sTrupchun* Schwankungen um mehr als den Faktor 2 (Abb. 2.5). Auffallend ist, dass sich die Gems-
population ,Trupchun® vom schneereichen Winter 1969/70 mit zahlreichen Lawinenopfern nur sehr

zogerlich erholt.

Bestandeszahlen der Gemspopulationen "Il Fuorn" und "Trupchun"
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Abb. 2.5 Gemsbestand in den Gebieten , Il Fuorn“ und ,Trupchun® zwischen 1960 und 1999 (Zahlungen durch die
Parkwéachter).
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2.4.2 Individuell markierte Gemsen

Ungeféahr 10% der Gemsen im Schweizerischen Nationalpark sind im Rahmen des Projektes ,Popula-
tionsbiologie der Gemse im SNP* individuell markiert worden. Sie tragen gelbe (,Il Fuorn®) oder oran-
ge (,Trupchun“) Ohrmarken mit Nummern, einzelne Tiere zusatzlich Kennzeichen aus buntem lIsolier-

band an den Hoérnern oder gemusterte Halsbénder aus farbigem Plastik.

Wahrend des Sommers 1999 haben sich 30 markierte Gemsen permanent oder sporadisch in der
Population ,Val dal Botsch* aufgehalten, in der Population ,Trupchun“ waren es knapp 10. Fir syste-
matische Beobachtungen an markierten Tieren (Ebenen A und B) habe ich mich auf die VdB-Tiere
(Tab. 2.2) konzentriert.

Tab. 2.2 Liste der markierten Gemsen in den Vals dal Botsch und Plavna im Sommerhalbjahr 1999. Fuhrende
Geissen entsprechen Geissen mit Kitz. 1) 132 ist die Mutter von 49. 2) 149 ist die Mutter von 136.

Fihrende Geissen Weibliche Jahrlinge

Nummer Jahrgang Nummer Jahrgang

47 1994 12 1998

50 1994 49 1) 1998

114 1991

120 1990 Mannliche Jéhrlinge

124 1996 Nummer Jahrgang

134 1990 46 1998

140 1994 136 2) 1998

147 1986 146 1998

150 1990 148 1998

151 1989

154 ? Bocke

160 1995 Nummer Jahrgang

161 1988 14 1997

162 1991 105 1990
107 1988

Nicht fihrende Geissen 112 1988

Nummer Jahrgang 196 1987

43 1984

132 1) 1987

133 1982

149 2) 1988

159 1989
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3 Methoden

Um das in Abb. 1.2, Seite 5 dargestellte Modell zu testen, galt es den hypothetischen Ablauf der na-
turlichen Bestandesregulation anhand von vier Zwischenstufen, den Ebenen A — D, zu uberprifen.
Wahrend die Ebenen B — D das Kollektiv ansprechen und daher extensive Methoden erfordern, zielt

die Ebene A auf Einzeltiere ab und verlangt somit nach intensiven Aufnahmen.

Nach einer zweimonatigen Pilotphase im Sommer 1998 erfolgte die effektive Datenaufnahme 1999
wahrend 108 Feldtagen von Anfang Juni bis Ende Oktober. 97 Tage habe ich im Ofenpassgebiet zu-
gebracht, davon 86 Tage in der Val dal Botsch und 11 Tage im Verlauf der mittleren drei Aufnahme-
monate in der Val Plavna. Die ubrigen 11 Tage habe ich, verteilt in kleinen Blécken Uber die ganze
Feldsaison, fir Datenerhebungen im Gebiet ,Trupchun® eingesetzt. Im Ofenpassgebiet habe ich zu
samtlichen Ebenen (A, B, C, D) systematische Daten erhoben, im Raum ,Trupchun“ zu den Ebenen C
und D. Zur Ebene A machte ich in diesem Gebiet stichprobenartige Gelegenheitsaufnahmen, um &-

nen qualitativen Eindruck zu gewinnen.

Als optische Hilfsmittel dienten mir ein Fernrohr (Leica Apo-Televid 77, Vario-Okular B 20x — 60x) und
ein Feldstecher (Swarovski Habicht 7x42).

3.1 Ebene D

Entwicklung der Gemspopulationen im SNP (Abb. 1.2: censuses)

Die Ergebnisse der jahrlichen Huftierzahlungen, ab 1960 aufgeschliisselt nach Teilgebieten, stellte mir

die Nationalparkdirektion zur Verfligung.

3.2 Ebene C

Qualitat der Gemspopulationen im SNP (Abb. 1.2: social class ratios, condition inquiries)

In den Vals dal Botsch und Plavna habe ich zweimal taglich das gesamte Areal nhach Gemsen abge-
sucht: einmal im Auf- und einmal im Abstieg. Je nach Zeitpunkt der Dammerung geschah dies zwi-
schen 6 und 9Uhr morgens respektive zwischen 16 und 20Uhr abends. Uber Mittag habe ich ein drit-
tes Mal im Rahmen einer Extensivaufnahme samtliche sichtbaren Tiere zu erfassen versucht, nun von
einem fixen Beobachtungspunkt aus und daher mit etwas verringertem Blickfeld. Die taglich neue
Wahl des Beobachtungspunktes machte ich vom morgens festgestellten Verteilungsmuster der Tiere
abhangig. Tauchten zwischen den drei erklarten Extensivaufnahmezeiten zusatzliche Gemsen im

Gebiet auf, wurden sie protokolliert, sofern sich ein markiertes Tier unter ihnen befand.

Wegen des weitlaufigeren und schlechter einsehbaren Gelandes verlief die Datenerhebung im Raum
LTrupchun“ nach anderen Regeln. Sobald es die Lichtverhaltnisse morgens erlaubten, begann ich in

einem der beiden erschlossenen Taler — Val Miuschauns oder Val Trupchun — mit der Suche nach
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Gemsen. Anschliessend wechselte ich ins andere Tal. Das Programm des darauffolgenden Tages
fand in umgekehrter Reihenfolge statt. Die Val Mela konnte ich beschréankt vom Haupttal aus einse-
hen. Um das Risiko einer Stérung in diesem sehr steinschlaggefahrdeten Tal mdglichst gering zu

halten, verzichtete ich darauf, den Tieren im abgeschotteten hinteren Bereich nachzugehen.

Als Anhaltspunkt fir den konditionellen Zustand der Tiere im Jahr 1999 erhielt ich Angaben der Park-

wachter beziglich Fellwechsel der markierten Gemsen und Setzdatum der Kitze.

3.3 Ebene B

Organisation der Gemsgruppen (Abb. 1.2: group structure, group size, habitat choice)

Zu einer Gruppe gehdrig erklarte ich jede Gemse, deren Distanz zum nachsten Artgenossen héch-
stens 50m betrug. Als Spezialfall einer Gruppe habe ich flr Einzeltiere, sofern mdglich, dieselben
Aufnahmeparameter verwendet. Erhob ich ausserhalb der systematischen Extensivbeobachtungen
Daten zu einer zusatzlichen Gruppe, mussten fir ein weiteres Protokollieren anlasslich der offiziellen
Uberblicksaufnahmen bis dahin entweder mindestens drei Stunden vergangen sein oder die Tiere sich
in neuen Gruppen arrangiert haben. In Anbetracht der grossen Beweglichkeit der Gemsen sowie der
ausgepragten Flexibilitat bezlglich des sozialen Umfeldes wurden diese Kriterien als hinreichend ein-

gestuft, um Unabhangigkeit der Daten annehmen zu kénnen.

Fur jede Gruppe vermerkte ich zur eindeutigen Identifikation Datum und Uhrzeit der Aufnahme. Zur
Vereinheitlichung der Daten brauchte ich Angaben zu meinem eigenen Beobachtungspunkt. Als wei-
tere unabhangige Variable notierte ich gegebenenfalls die aktuelle Niederschlagsart: leichter Regen,

starker Regen oder Schneefall.

Nicht qualitative Beobachtungen, sondern Messwerte zum Wetter wie Lufttemperatur, Maximal- und
Minimaltemperatur, Windstérke, Sonnenscheindauer und Niederschlagsmenge pro Tag stammen von
der nahen SMA-Meteostation Buffalora am Ofenpass. Aus Temperatur und Windstarke berechnete ich
gemass der Formel des US National Weather Service die Windchill-Temperatur (Formel 3.1). Wind-
chill steht fir den konvektiven Warmeverlust homoiothermer Lebewesen, der durch windbedingten
Austausch der isolierenden Umgebungsluft hervorgerufen wird (Campbell et al. 1980). Es handelt sich

also um eine Abkihlungsgrosse.

Windchill Temp [C] =o.045(5.27' W +10.45-0.28" v)(r -33.0)+330 (3.1)

V = Windgeschwindigkeit [kmh'l], T = Lufttemperatur (Umgebung) [°C]
Weitere Daten von der SMA habe ich zu den jahrlichen Schneefallen bei Buffalora erhalten.

Standortwahl (Abb. 1.2: habitat choice)

Auf Kopien der Landeskarte 1:25'000 zeichnete ich den Schwerpunkt einer Gruppe als deren koordi-
natenbezogenen Aufenthaltsort ein. Die Bodenbedeckung in einem Umkreis von 50m um den

Schwerpunkt definierte ich als Standort der Gruppe. Entsprechend des Angebotes in den beiden
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Untersuchungsgebieten charakterisierte ich 10 Standortkategorien in Anlehnung an die von Abderhal-

den (Buchli und Abderhalden 1998) kartierten Vegetationstypen im Raum ,Trupchun® (Tab. 3.1).

Tab. 3.1 Standortkategorien aufgrund der Vegetation. Fiir den Standortbeschrieb ausschlaggebend ist nach eige-
ner Definition die Bodenbedeckung in einem Umkreis von 50m um den Schwerpunkt einer Gemsgruppe.

Standort Definition / Beschreibung

LV Leafshren Vereinzelte Legfohren auf Rasen oder Schuttflachen

L3 9 Legféhren; 10% — 30% Fels oder Schuttflachen

WWR1 WWR1 Wiesen / Weiden / Rasen; <10% Fels oder Schuttflachen
WWR3 WWR3 Wiesen / Weiden / Rasen; 10% — 30% Fels oder Schuttflachen
S1 Schutt; <10% Rasen oder Fels

S3R Schutt Schutt; 10% — 30% vorwiegend Rasen

S3F Schutt; 10% — 30% vorwiegend Fels

F1 Fels; <10% Schuttflachen oder Rasen

F3R Fels Fels; 10% — 30% vorwiegend Rasen

F3S Fels; 10% — 30% vorwiegend Schuttflachen

Rund um Fragen zur Standortwahl der Gemsen stellte sich die Schwierigkeit der Datenstandardisie-
rung. Nicht nur die grosse zeitliche und ortliche Variabilitdt meiner Beobachtungspunkte, sondern
auch wetterbedingt unterschiedliche Sichtverhaltnisse im Gelande kdnnten bereits wéhrend der Feld-
arbeiten zu systematischen Fehlern gefiihrt haben. Als erstes entschied ich mich deshalb, grundsétz-
lich nur Daten aus dem Raum ,Val dal Botsch zu verwenden. Als zweites Kriterium, dem die Aufnah-
men zu geniigen hatten, legte ich eine H6he von mindestens 2260m . M. fir meinen Beobachtungs-

punkt fest. Ab diesem Niveau liess sich ein Grossteil des Gebietes einsehen.

Regen und Schneefall zog ich dagegen nicht zum Filtrieren der Daten hinzu, da ich explizit Effekte
des Wetters untersuchen wollte. Schlechte Sicht besonders auf die oberen Regionen bei starkem
Niederschlag durfte zwar die subjektive Wahrnehmung des Gemsen-Verteilungsmusters etwas ver-
zerrt haben, doch konnte ich die tieferen Lagen bei jedem Wetter relativ gut tGberblicken, Veranderun-
gen in der Nutzung durch die Gemsen also entsprechend unbeeinflusst feststellen. Ausserdem &-
fasste ich den Standort einer Gruppe unabhangig von deren Grosse. Fir einen Datenpunkt brauchte

ich deshalb nicht zwingend den kompletten Gemsverband zu sehen.

Gruppengrdsse und -struktur (Abb. 1.2: group size, group structure)

Als pragnantestes Attribut einer Gruppe erfasste ich deren Grésse und Zusammensetzung. Samitli-
che Individuen versuchte ich einer von vier Sozialklassen zuzuordnen: Bock, Geiss, Jahrling (Jungtier
vom vergangenen Jahr) oder Kitz. Gelang dies nicht, wurde ein Tier als unbekannt gezahlt. Bei dieser
genaueren Betrachtung einer Gruppe konnte ich gleichzeitig markierte Tiere ausfindig machen und

vermerken.

Eine Skizze verdeutlichte die Gruppenstruktur: die Anordnung der Tiere in bezug auf Raum und Ar-
genossen. Ich definierte innerhalb einer Gruppe drei mogliche Positionen (Tab. 3.2) und hielt sie

entsprechend fur markierte Tiere fest.
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Tab. 3.2 Definitionen zur relativen Position innerhalb einer Gruppe.

Position Definition / Beschreibung

Zentral Flachenméssig 10% einer Gruppe im Umkreis des Schwerpunktes. Die Distanz zum
nachsten Tier darf nicht mehr als 7m betragen. In einer Dreiergruppe die mittlere Gem-
se, sofern die Tiere in einer Reihe angeordnet sind und die Distanzen zu den Nachbarn
héchstens 7m betragen

Peripher In einem Winkel von mehr als 180° befinden sich im Umfeld einer Gemse keine Artge-
nossen. In einer Dreiergruppe die beiden dusseren Gemsen, sofern die Tiere in einer
Reihe angeordnet sind. In einer Dreiergruppe sdmtliche Gemsen, sofern sie ein Dreieck
bilden und die Distanzen untereinander mehr als 7m betragen

Integriert Weder zentral noch peripher. In einer Dreiergruppe samtliche Gemsen, sofern sie ein
Dreieck bilden und die Distanzen untereinander hdchstens 7m betragen

Zusatzlich machte ich Notizen zum Verhalten der Gemsen (Tab. 3.3). Die im Rahmen der Extensiv-
aufnahmen erhobenen Daten zu gezeigten Verhaltenselementen waren allerdings weniger dazu be-
stimmt, per se fir quantitative Auswertungen verwendet zu werden, als vielmehr in Kombination mit

weiteren Aufnahmeparametern Beziehungen unter bestimmten Vorzeichen aufzuzeigen.

Tab. 3.3 Definitionen der wahrend der Extensivaufnahmen differenzierten Verhaltenselemente.

Verhaltenselement Definition / Beschreibung

Liegen Der Rumpf des Tieres beriihrt den Boden

Stehen Das Tier beruhrt mit allen vier Hufen gleichzeitig den Boden. Keine weiteren Korperteile
haben Bodenkontakt, der Kopf wird fir mindestens 3s tber Schulterhéhe getragen

Gehen Fortbewegungsart, bei welcher die Hufe nacheinander aufgesetzt werden

Rennen Fortbewegungsart, bei welcher die beiden Vorder- beziehungsweise Hinterlaufe fast

synchron aufgesetzt werden, die beiden entsprechend andern Laufe gleichzeitig keinen
Bodenkontakt haben

Asen Nahrungsaufnahme am Boden. Das Tier hélt die Schnauze auf Hohe Grasschicht.
Ruckartige Vor- und Rickwartsbewegungen des Unterkiefers sind sichtbar. Ebenfalls
zum Asen wird gezéahlt, wenn das Tier zwischen zwei Bissen den Kopf hebt oder mit
gesenktem Kopf nach Nahrung sucht

Verbeissen Nahrungsaufnahme an verholzten Pflanzen, sofern diese die Grasschicht erkennbar
tiberragen

Unbekannt Das Tier ist nicht sichtbar beziehungsweise sein momentanes Verhalten nicht erkenn-
bar

Soziales Sammelbegriff fir alle Verhaltenselemente, die in irgendeiner Form von einem Sozial-
partner induziert worden sind. Immer aufgefiihrt in Kombination mit Stehen, Gehen oder
Rennen

In Ergdnzung zum Verhalten der markierten Gemsen protokollierte ich dasjenige der drei jeweils
nachstplazierten Tiere. Bei einer Gruppengrésse unter 4 reduzierte sich die Zahl erfassbarer Nach-
bartiere entsprechend. Neben dem Verhalten erachtete ich Sozialklasse, Distanz und Orientierung

der Nachbarn als gleichermassen relevante Angaben im Zusammenhang mit dem sozialen Umfeld.

Die Abstande zwischen den Tieren ermittelte ich anfangs Feldsaison mit einem auf Lasertechnik ba-
sierenden Distanzmessgerat (Leica Vector). Ab Juli ging ich dazu lber, die Distanzen von Auge abzu-
schatzen, da sich die Gemsen vermehrt in Regionen ausserhalb der Reichweite des Gerates aufhiel-

ten. Als Masseinheit wahlte ich Meter. Die relative Orientierung der Gemsen zueinander unterteilte ich
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in zwei Kategorien: gleichgerichtet und nicht gleichgerichtet. Gleichgerichtet meint, dass die Kor-
perachsen zweier Tiere (Schwanz — Kopf) hdchstens +45° voneinander abweichen, nicht gleichge-

richtet, dass die Korperachsen mehr als 45° divergieren.

Damit Ergebnisse zur Gruppenstruktur — im eigentlichen Sinn Distanz und Orientierung zwischen zwei
Individuen — weder zufallig noch absehbar ausfielen, habe ich nur Daten von Gemsen berucksichtigt,
die im Moment der Aufnahme ein ,statisches" Verhaltenselement zeigten. Dazu zéhlte ich Liegen,
Stehen, Asen und Verbeissen, nicht aber Gehen und Rennen. Auswertungen betreffend Position mar-

kierter Tiere sind von dieser Regel ausgenommen.

Abschliessend ergénzte ich sowohl fiur die markierten Gemsen als auch fir ihre im gunstigsten Fall
drei ndchsten Nachbartiere den Vermerk, ob sie sich auf einer geschlossenen Altschneedecke — in

Schneetélchen oder auf Lawinen vom vergangenen Winter — befanden.

Assoziationen zwischen markierten Gemsen

Wie sich das raumliche Verteilungsmuster der Gemsen im Vergesellschaftungsmuster niederschlagt,
lasst sich anhand der Assoziationskoeffizienten A (Formel 3.2) erkennen. Der Assoziationskoeffizient
ist ein Mass fir die Haufigkeit, mit welcher zwei Individuen X und Y in derselben Gruppe vorzufinden

sind (Dice 1945). 1 bedeutet, dass sie immer, 0, dass sie nie dem gleichen Verband angehéren.

A=

= Assoziationskoeffizent (3.2)
X+y

x = Anzahl Sichtungen von Individuum X, y = Anzahl Sichtungen von Individuum Y, h = Anzahl Sichtungen der
Individuen X und Y gemeinsam

Basierend auf den Assoziationskoeffizienten kann durch multidimensionale Skalierung, ein Verfahren,
das der Analyse von Ahnlichkeiten (beziehungsweise Unéhnlichkeiten) zwischen zwei Beobachtungs-
objekten dient, ein Euklid‘'sches Distanzmodell berechnet werden (Zofel und Biihl 1996). Die Ahnlich-
keiten missen in Form einer Abstandsmatrix vorliegen. Erhalten habe ich diese Matrix, indem ich die
Assoziationskoeffizienten jeweils von 1 subtrahiert habe. Obwohl die Daten zur Ermittlung der Asso-
ziationskoeffizienten von Aufnahmen der Ebene B stammen, habe ich die Euklid’'schen Distanzmo-

delle aufgrund ihres Inhalts zu den Resultaten der Ebene A gestellt.

34 Ebene A

Konfliktpotential in Gemspopulationen (Abb. 1.2: social behaviour)

Die Zeit tagstber an einem festen Beobachtungspunkt nutzte ich vor und nach der mittaglichen Ex-
tensivaufnahme fir intensive Verhaltensbeobachtungen. Wahrend der Intensivaufnahmen konzen-
trierte ich mich vollstandig aufs Sozialverhalten der markierten Gemsen. Fur eine standardmassige
Beobachtungsdauer von 15 Minuten suchte ich aus den sichtbaren markierten Tieren jeweils dasjeni-
ge heraus, welchem ich bis dahin — zeitlich gesehen — am wenigsten Aufmerksamkeit geschenkt hat-

te. Nach Juni / Juli wich ich etwas von dieser Regel ab, indem ich den Bécken zweite Prioritat zuteilte.
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Entzog sich das Fokustier vor Ablauf einer Sminutigen Frist meinem Blickfeld, verwarf ich die Aufnah-

me; andernfalls notierte ich die entsprechende Beobachtungsdauer.

Neben Nummer der betrachteten Gemse und Beobachtungsdauer hielt ich die Uhrzeit zu Beginn der
Aufnahme fest sowie die Grésse der Gruppe, in der sich das Fokustier gerade befand. Veranderte
sich das Rudel im Lauf der Beobachtung, registrierte ich diejenige Gruppengrésse, welche wahrend-

dessen mehrheitlich das soziale Umfeld des Fokustiers bestimmte.

Die eigentliche Verhaltensaufnahme bestand darin, alle Interaktionen einer einzelnen Gemse zu ver-
folgen, die von ihr gezeigten Verhaltenselemente und diejenigen ihrer Sozialpartner aufzulisten
(Tab. 3.4), die Sozialklasse des Gegenubers festzustellen plus eventuell auch dessen Identitat e-
spektive Nummer zu vermerken. Konnte ich ein Tier beim S&ugen beobachten, ermittelte ich zusatz-
lich die Saugedauer mit einer Stoppuhr. Da diese Ergebnisse mit dem konditionellen Zustand der
saugenden Geissen und auch ihrer Kitze in Verbindung gebracht werden kdnnen, erscheinen sie

nachstehend im Resultatkapitel der Ebene C (Kap. 4).

Zuriuck aus dem Feld habe ich die agonistischen Verhaltenselemente nach ihrem Grad des Domi-
nanznachweises bewertet und in einer Rangskala geordnet (Tab. 3.4). Unter den Begriff des agoni-
stischen Verhaltens fallen sdmtliche Verhaltensweisen, die im Zusammenhang mit Aggression auf-
treten, also auch Demutverhalten (Krdmer 1969). Beschreibung und Abfolge der agonistischen Stufen
korrespondieren mit Angaben von Kramer (1969).

Aggression und Dominanzverhalten stehen in relativ enger Verbindung mit Territorialitat. Ein Territo-
rium ist definitionsgemass ein verteidigtes, genau lokalisierbares Gebiet, dessen Benutzung exklusiv
dem Besitzer zusteht (Alcock 1996). In weniger extremer Form kdnnen die Territorien von Nachbarn
allerdings fast vollstéandig Uberlappen und Verteidigungsaktionen kaum bemerkbar sein; in diesem Fall
spricht man allerdings von Streifgebiet oder home range und nicht von Territorium. Territorialver-
halten umfasst im weitesten Sinn jegliche Art von Aktivitat, welche innerhalb eines besiedelten Areals
mittels ortsspezifischer Dominanz zu einem Verteilungsmuster der Individuen fuhrt, welches eher Re-

gelmassigkeit als Zufall erkennen lasst (Newton 1992).

Tab. 3.4 Definitionen der wahrend der Intensivaufnahmen differenzierten Elemente des Sozialverhaltens. Wertave
= festgesetzter Wert eines agonistischen Verhaltenselementes. Die Bewertung korrespondiert mit der vermuteten
Aussagekraft einer agonistischen Verhaltensweise beziglich Dominanz des agierenden Tieres. Abstufung wie
auch Beschreibung der einzelnen Verhaltenselemente erfolgen in Anlehnung an Kramer (1969).

Verhaltenselement Definition / Beschreibung Wertave

Flehmen (der Geissen) Die Oberlippe wird hochgezogen, das Maul gedffnet, der 9
Kopf ist gehoben. Die Ohren stehen seitwarts

Attacke Angriffsspurt aus wenigen Metern Distanz mit tief gehalte- 8
nem Kopf und zuriickgeklappten Ohren. Ziel ist der Rumpf
des Gegners. In dessen unmittelbarer N&dhe werden die
Krucken gesenkt und danach ruckartig emporgerissen

Drohen Mit gesenktem Kopf werden dem Gegner die Krucken 7
entgegengehalten
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Breitseits-Imponieren

Angespannte, steifbeinige Haltung meist breitseits in 1 bis
3m Distanz vor dem Sozialpartner. Kopf und Schnauze
sind hoch erhoben, die Ohren seitwéarts oder schrag nach
vorn gerichtet, der Bart ist gestellt. Zur Verstarkung kann
ein Vorschub mit durchgestreckten Laufen erfolgen, dem
Gegner das obere Augenweiss gezeigt oder die Schnauze
geoffnet werden

Schiitteln

Der Rucken wird vor den Augen eines Sozialpartners in
hoher Frequenz hin und her geschwenkt

Bladern / Meckern

Der Kopf ist gehoben, das Maul gedffnet, die Zunge hangt
leicht heraus

Hornen

Die Krucken werden heftig an Baumen, Bischen oder
hervortretenden Grashalmen gerieben. Es treten unregel-
massige Driick-, Reiss- und Bohrbewegungen auf. Gele-
gentlich wird auch Schnee traktiert

Markieren

Mit schrdggehaltenem Kopf werden die Postcornualdriisen
sanft und mit méssiger Geschwindigkeit an Pflanzen hin
und her gerieben

Annaherung

Bewegung in direkter Linie und Uber kurze Distanz auf ein
anderes Tier zu

Neutral

Keine Reaktion auf offensichtlich gezeigtes Sozialverhalten
einer anderen Gemse

Weichen

Ortsverschiebung Uber kurze Distanz von einer sich ra-
hernden Gemse weggerichtet

Harnen (reaktiv)

Das Tier nimmt im Sozialkontakt eine Kauerhaltung ein;
Harn muss nicht zwingend gel6st werden

Aufstehen und Weichen

Das Tier verlasst im Anblick eines sich ndhernden Artge-
nossen seinen Liegeplatz

Demutverhalten

Der Korper ist geduckt, der Bart abgelegt, der Schwanz
Uber die Horizontale erhoben. Der Kopf wird tief und waag-
recht vorgestreckt, die Ohren sind nach vorn gerichtet

Saugen

Die Geiss steht an Ort. Das Kitz berthrt mit der Schnauze
die Zitzen der Geiss

S&ugen verweigern

Die Geiss wehrt in irgendeiner Form Annéherungsversuche
ihres Kitzes ab

Saugen

Das Kitz beriihrt mit der Schnauze die Zitzen der Geiss.
Die Geiss steht an Ort

Versuch ans Gesauge zu kommen

Das Kitz nahert sich mit horizontal gehaltenem Kopf dem
Winkel zwischen Rumpf und Vorderlaufen der Geiss

Zuneigung / Fellpflege

Rangordnung

Lecken am Fell einer anderen Gemse

Die Rangordnung der markierten Gemsen (ohne Bocke) versuchte ich auf zwei Arten rechnerisch zu

ermitteln. Eine der beiden verwendeten Formeln zur Berechnung der relativen Dominanz schlagt

Chadwick (1977) im Rahmen seiner Studien an der Schneeziege vor. Der zweite Ansatz entspricht

einem eigenen Versuch, das ,Problem Rangordnung“ mathematisch anzugehen. Ziel ist eine Hierar-

chie, die mit den Erwartungen aus der Feldsaison moglichst gut tUbereinstimmt.
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Relative Dominanz nach Chadwick

Die relative Dominanz nach Chadwick (1977) berechnet sich aus der Anzahl n der agonistischen Be-
gegnungen, bei welchen ein Tier als Sieger hervorgeht (AVEs = agonistisches Verhaltenselement
Sieg), Uber der Gesamtzahl agonistischer Begegnungen (AVErqy,). Je starker sich das Resultat RD

(= relative Dominanz) dem Wert 1 néahert, desto dominanter ist ein Tier (Formel 3.3).

_n” AVEg

RD =
AVE

3.3)

Total

Eigener Ansatz zur Berechnung der Rangordnung

Die Idee hinter diesem Ansatz besteht darin, eine Wertung der einzelnen agonistischen Verhaltens-
weisen sowie das Alter der Gemsen zu berlcksichtigen. Geht ein Tier aus einer Direktbegegnung
markierter Gemsen als Sieger hervor, erhéhen sich die Gewinnpunkte, die aus dem gezeigten Ver-
haltenselement resultieren, proportional zum Alter des Gegners; unterliegt ein Tier, werden die Ver-
lustpunkte umgekehrt proportional zum Alter des Sozialpartners relativiert (multipliziert mit einem Pro-
portionalitatsfaktor x, um ein Gleichgewicht zwischen Gewinn- und Verlustpunkten theoretisch zu

ermoglichen).

Zunachst werden die Direktbegegnungen markierter Gemsen in einer Kreuztabelle (Abb. 3.1) zusam-
mengetragen und gemass Formel 3.4 eingeschatzt: Summe der Werteaye (Tab. 3.4, in Anlehnung an
Kramer 1969), die dem Fokustier (Gemse A) aufgrund seiner gezeigten Verhaltenselemente bei einer
Direktbegegnung mit einem markierten Sozialpartner (Gemse B) gutgeschrieben werden, abziglich
der aufsummierten Werteayvg, die der Sozialpartner dabei erhalt. Standardisierung erfolgt mittels Div-

sion durch die Anzahl Direktbegegnungen.

Wert Direktbegegnung = (é [\NertAVEGemseA]- a [\NertAVEGemseB]), [AnzahIDB] =Wertpg (3.4)
Gemse B
12 | 43 | 46 | 47 | 49 | 50 | 114 | 120 | 132 | 133
12 -2.0
43 -7.0
46 -135 55 -2.0
< 47 2.0
o 49 -0.9
g 50 2.0 4.2
o 114 2.0 -7.0
120 14.0 -12.0
132 2.0 0.5 2.0 -5.0
133 7.0

Abb. 3.1 Ausschnitt aus der Kreuztabelle zur Bewertung der Direktbegegnungen markierter Gemsen. Positive
Zahlen (Wertepg) bedeuten, dass die Gemse A die Gemse B dominiert; negative Zahlen attestieren der Gemse B
den héheren Rang. Je grosser der Betrag von Wertpg ist, desto grésser ist das Ranggefalle zwischen den Tieren.

Im néchsten Schritt werden die Werte der einzelnen Paarungen miteinander verrechnet. Zuerst aus

Perspektive der Gemse A (Formeln 3.5 bis 3.7), danach aus Perspektive der Gemse B (Formeln 3.8
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bis 3.10). Grund flr diese Trennung ist, dass einer markierten Gemse nicht nur als Fokustier (Gemse
A), sondern auch als Sozialpartner (Gemse B) Punkte zugeschrieben werden. Addiert (respektive
subtrahiert wegen des Perspektivwechsels) man diese Betrdge (Formel 3.11), ergibt sich fir jedes
Tier eine bestimmte Anzahl Rangpunkte, die im Vergleich miteinander die Dominanzverhéltnisse so-

wohl qualitativ als auch quantitativ offenlegen.

Perspektive Gemse A:

a ([PositiveWerteDB]’ [AIterGemseB]), [AnzahIPositiveWerteDB]:Gewinnpunkte GemseA (3.5)

a ([NegativeWerteDB]= [AIterGemseB]), [AnzahINegativeWerteDB]' x =Verlustpurkte GemseA

= a ([PositiveWerteDB]’ [AIterGemseB], [AnzahlPositiveWerteDB]) 3.6)
" & (Negativewerteps |, [Alter GemseB], [AnzahiNegativewerte g |)
Wert omeen = (3.5)+(3.6): Bewertung, die eine markierte Gemse als Fokustier erhalt (3.7)

Perspektive Gemse B:

a ([NegativeWerteDB]’ [Alter GemseA]), [AnzahINegativeWerteDB]:GewinnpunkteGemseB (3.8)

a ([PositiveWerteDB], [AIterGemseA]), [AnzahIPositiveWerteDB]' x =Verlustpunkte GemseB

« = é ([NegativeWerteDB]’ [Alter GemseA], [AnzathegativeWerteDB ]) 3.9
"~ & (Positivewerteg |, [Alter GemseA], [AnzahlPositive Wertepg |)

Wert corees = (3.8)+ (3.9)= Bewertung, die eine markierte Gemse als Sozialpartner erhélt (3.10)

Zusammenfassung:

Wert oneenl- Wertoones] =(3.7)- (3.10)=  Bewertung, die eine markierte Gemse ge-

N (3.11)
samthaft erhalt (= Rangpunkte)

35 Statistische Auswertung

Fur die statistische Auswertung wahlte ich sowohl nichtparametrische als auch parametrische Verfah-
ren gemass Kohler et al. (1995). Neben dem Programm ACTUS (siehe unten) wurde ausschliesslich

das Statistikpaket SPSS 9.0 fur Windows angewendet.

Bei mehreren unabh&ngigen Stichproben, deren Daten das Kriterium der Normalverteilung nicht &-
fullten, verwendete ich den Kruskal-Wallis-Test, um auf identische Grundgesamtheit zu testen. Im Fall
einer signifikanten Ablehnung der Null-Hypothese verglich ich die einzelnen Faktorstufen jeweils
paarweise miteinander anhand des Mann-Whitney U-Tests. Lagen zwei abhangige Datensatze vor,

Uberprifte ich mit dem Wilcoxon-Vorzeichen-Rangtest eine allféllige Inkongruenz der Werte. Sollte ein
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Zusammenhang zweier Variablen nachgewiesen werden, machte ich eine Regressionsanalyse oder
berechnete bei Vorliegen nicht normalverteilter, aber mindestens ordinalskalierter Daten den Spear-
manschen Korrelationskoeffizienten rs. Wenn bivariable Verteilungen eine oder zwei nominalskalierte
Achsen aufwiesen, benutzte ich das Programm ACTUS (Analysis of Contingency Tables Using Simu-
lation) zur Analyse von Kontingenztabellen (Estabrook und Estabrook 1987). Im wesentlichen orien-
tiert sich dieses Programm am 2%.Test. Es simuliert mittels Zufallsgenerator 1000 neue Tabellen, wel-
che in Format und Verteilung der Stichprobengrossen mit der urspriinglich eingegebenen Datenmatrix
Ubereinstimmen. Anschliessend werden die kiinstlich generierten Eintrdge der einzelnen Zellen gegen

den entsprechenden Inhalt der zu testenden Matrix abgewogen und die Variablen dadurch auf ihre

Unabhangigkeit geprift. Seltener verwendete ich direkt den 2% Test oder Vierfeldertafeln.

Wo die Voraussetzungen gegeben waren, bevorzugte ich parametrische Methoden. Bei unabhangi-
gen Stichproben mit nur einer Variablen gebrauchte ich die einfaktorielle Varianzanalyse (ANOVA).
Hatte eine Auswertung zum Thema, Individuen oder Elemente aufgrund unabhangiger Variablen einer
von mehreren fest vorgegebenen Gruppen zuzuordnen, setzte ich die Diskriminanzanalyse ein (Buhl
und zo6fel 2000). Im Zusammenhang mit markierten Tieren ist dieses Verfahren besonders geeignet

fur Versuche, die einzelnen Sozialklassen zu separieren.
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4  Zustand und Entwicklung der Populationen:
Ebenen D und C

4.1

Entwicklung der Populationen (Ebene D)

In Tab. 2.1, Seite 14, wurden die von den Parkwachtern ermittelten Bestandeszahlen wiedergegeben.

Ausgehend davon ergab sich fir den Raum Il Fuorn® eine Gemsdichte von 12.0 Individuen pro

100ha, fur das Gebiet ,Trupchun® ein Dichte von 8.4 Individuen pro 100ha. In der Periode seit 1960

konnten folgende Extremwerte festgestellt werden: In Il Fuorn® maximal 16.6 (1994), minimal 7.9
(1982) Tiere pro 100ha, im Raum ,Trupchun“ maximal 9.2 (1961), minimal 3.1 (1977) Tiere pro 100ha.
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Abb. 4.1 Beziehung zwischen dem Sommerbestand an Gemsen in den Gebieten ,Il Fuorn“ und ,Trupchun® und
der Neuschneesumme des vorangegangenen Winters.
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Es stellt sich die Frage, wie diese markanten jahrlichen Unterschiede in den Bestanden zu erkléaren
sind. In Abb. 4.1 sind die jahrlichen Bestandeszahlen ab 1960 in Beziehung zur Neuschneesumme
des vorangegangenen Winters gesetzt. Die Neuschneesumme steht stellvertretend fur die Winterhéar-
te, einen entscheidenden Mortalitatsfaktor bei alpinen Huftieren (Meile 1986). Um die Anfalligkeit ein-
zelner Sozialklassen offenzulegen, habe ich neben dem Gesamtbestand getrennt die Individuenzah-

len der Bocke, Geissen und Kitze ausgewertet.

Die statistische Analyse ergab, dass die Regressionskoeffizienten fir den Gesamtbestand sowie die
einzelnen Sozialklassen in beiden Gebieten ausnahmslos ein negatives Vorzeichen aufweisen (Re-
gression, Il Fuorn, n = 28, Total: r = -0.192, Bocke: r = -0.206, Geissen: r = -0.240, Kitze: r = -0.128;
Trupchun, n = 28/26, Total: r = -0.401, Bocke: r = -0.561, Geissen: r = -0.325, Kitze: r = -0.275). Doch
nur fir den Gesamtbestand (p < 0.05) und die Bécke (p < 0.01) des Raumes , Trupchun® ist die Bezie-
hung zwischen der Anzahl Individuen und dem im vorangegangenen Winter gefallenen Neuschnee

signifikant.

4.2 Struktur der Populationen (Ebene C)

Neben der Beziehung zwischen Neuschneesumme und nachfolgendem Sommerbestand geht aus der
Abb. 4.1 hervor, dass die Anteile der Geissen Uber alle Vergleichsjahre und in beiden Gebieten gros-
ser sind, als jene der Bocke (Wilcoxon, n = 28, p « 0.01 bzw. n = 27, p « 0.01). Werden die Ge-
schlechterverhéltnisse in Beziehung zur Neuschneesumme des vorangegangenen Winters gesetzt,
ergibt sich fir den ,Trupchun“-Bestand eine signifikante Korrelation (Regression, n = 26, r = -0.438,
p < 0.05). In der ,Val dal Botsch“-Population hingegen konnte kein signifikanter Zusammenhang
nachgewiesen werden (Regression, n = 26, r = -0.024, p > 0.9). In Abb. 4.2 sind die Ergebnisse dar-
gestellt.

Geschlechterverhaltnis
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Abb. 4.2 Beziehung zwischen dem Geschlechterverhaltnis (Anzahl Bécke / Anzahl Geissen) und der Neuschnee-
summe des vorangegangenen Winters in den Populationen ,Val dal Botsch” und , Trupchun®.

Trotz dieser Differenz in der Beeinflussbarkeit durch die Winterharte, liessen sich die Geschlechter-
verhéltnisse in den beiden Gemsbestéanden uber die Vergleichsperiode 1960 — 1999 nicht signifikant

voneinander unterscheiden (Wilcoxon, n = 31, p > 0.2). Im Jahr 1999 berechnete sich das Ge-
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schlechterverhaltnis geméss Bestandeszahlungen auf 1:2 im Gebiet Il Fuorn® und auf 1:1.8 im Raum
LTrupchun®. Geissen sind nicht nur gegenuber den Bocken, sondern auch gegeniber den Kitzen in
beiden Populationen tbervertreten (Wilcoxon, n = 28, p « 0.01 bzw. n = 27, p « 0.01). Im Raum , Trup-
chun“ lassen sich die Kitz- und Bockmengen nicht signifikant unterscheiden (Wilcoxon, n = 27,
p > 0.9), am Ofenpass divergieren die Zahlen jedoch (Wilcoxon, n = 28, p < 0.01). Da in der Populati-
on Il Fuorn“ die Anzahl Kitze diejenige der Bécke Ubertrifft (vgl. Abb. 4.1), drangt sich die Frage auf,
ob in der Val Trupchun folglich relativ mehr Bocke oder weniger Kitze leben. Ich versuchte dies zu
beantworten, indem ich die Bock- und Kitzanteile der beiden Populationen miteinander verglich. Die
Bockanteile konnten nicht auseinandergehalten werden (Wilcoxon, n = 31, p > 0.15); auch Kitze
schienen beiderorts in gleicher relativer Zahl vertreten zu sein, doch besteht zumindest die Tendenz,
dass sie im Gebiet ,Trupchun“ etwas weniger zur Populationsgrosse beitragen als am Ofenpass
(Wilcoxon, n = 31, p = 0.096). Der in Tab. 4.1, Zusammensetzung der beiden untersuchten Popula-

tionen im Jahr 1999, gegebene Wert entspricht daher einer Ausnahme.

Tab. 4.1 Zusammensetzung der Populationen Il Fuorn und ,Trupchun® im Jahr 1999. Im Rahmen der Bestan-
deszahlungen durch die Parkwachter wird nur zwischen den Sozialklassen Bock, Geiss und Kitz unterschieden.
Die Jahrlinge werden je nach Geschlecht bereits den entsprechenden ,Adultklassen” zugeordnet. Die Angaben
zu den Jéhrlingen beruhen daher auf meinen eigenen Beobachtungen. Die Prozentzahlen der Geissen und Bok-
ke sind entsprechend des ausgewogenen Geschlechterverhltnisses bei der Kitzmortalitat auf jeweils die Halfte
der Jahrlingswerte zu reduzieren (Schréder 1971). In Klammern sind die Absolutwerte angegeben.

Sozialklasse Il Fuorn Trupchun

Geiss 52.7% (233) 49.7% (86)
Bock 25.8% (114) 27.2% (47)
Kitz 21.5% (95) 23.1% (40)
Jahrling 18.2% (80) 12.8% (22)

Seit 1967, dem Beginn detaillierter Bestandeszahlungen, hat sich die Struktur der Population Il Fu-
orn“ nicht signifikant verandert (Regression, n = 30, r = -0.165 — 0.071, p > 0.35). Im selben Zeitab-
schnitt ist in der Population ,Trupchun“ eine schwache, aber hochsignifikante Zunahme des Bockan-
teils zu verzeichnen (Regression, n = 30, r = 0.620, p « 0.01). Die beiden andern Sozialklassen
reagierten entsprechend zu etwa ausgeglichenen Teilen mit einem sanften relativen Riickgang; signi-
fikante Verdnderungen sind daher nicht feststellbar (Spearman, n = 30, r = -0.305 (Kitze) / -0.234
(Geissen), p > 0.2). Betrachtet man die Absolutwerte, so haben jedoch sowohl Bdcke (Regression,
n =30, r=0.759, p « 0.01) als auch Geissen (Regression, n = 30, r = 0.505, p < 0.01) ihren Bestand

in der Val Trupchun etwas vergrossert.

Die Fertilitatsraten in den beiden Populationen, die Anzahl Kitze gegeniiber dem Total adulter Geis-
sen (Zahl der Geissen anhand der Jahrlingsprozente entsprechend nach unten korrigiert), beliefen
sich 1999 fur Il Fuorn“ auf 0.49, fur den Bestand , Trupchun“ auf 0.53. Dieser geringfligig hohere Wert
fir die Population ,Trupchun® steht eher im Widerspruch zur langerfristigen Tendenz. Uber die Ver-
gleichsperiode 1967 — 1999 lag die Rate fir Il Fuorn® in 18 Jahren uber jener der Population , Trup-
chun, in 12 Jahren darunter. Wesentlich grosser war die Diskrepanz zwischen den Uberlebensraten
der Kitze (Anzahl Jahrlinge geteilt durch die Kitzmenge vom Vorjahr): 0.61 am Ofenpass, 0.92 in der

Population ,Trupchun“. Dank der Beobachtungen an 15 markierten Geissen des Raumes , Il Fuorn® im
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Sommer 1997 (Boschi 1999) liess sich fiir dieses Gebiet die jahrliche Uberlebensrate ebenso fiir diese

Sozialklasse berechnen: Sie betrug zwischen 1997 und 1999 im Mittel 0.88.

4.3 Saisonale Veranderungen am Beispiel der Kitze (Ebene C)

4.3.1 Verlauf der Individuenzahlen

Wahrend Uber die Jahre die grobe Struktur der Populationen erhalten blieb (ausser der leichten Erho-
hung des Bockanteils im Gemsbestand ,Trupchun®), erfuhr die Zusammensetzung innerhalb eines
einzelnen Jahres recht markante Verschiebungen. Wie 1999 zu beobachten war, lag die Ursache
daflr in erster Linie bei den Kitzen (Abb. 4.3): Ab Ende Mai / Anfang Juni, dem Auftakt zur Setzzeit,
beginnt deren Zahl sprunghaft zu wachsen. Dieser Anstieg zieht sich hin bis in den August, um naht-

los im Laufe des Septembers in einen Riickgang tberzugehen.

Kitzanteile in den Populationen VdB und Trp im Verlauf des Sommers 1999
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Abb. 4.3 Kitzanteile in den Populationen ,Val dal Botsch* (VdB) und ,Trupchun“ (Trp) im Verlauf des Sommers
1999. Polynomische Trendlinien 2. Grades; R2 = Bestimmtheitsmass.

In Tab. 4.2 sind die monatlichen Kitz- respektive Reproduktionsraten der beiden untersuchten Popula-

tionen zusammengestellt.

Tab. 4.2 Monatliche Kitzanteile (Reproduktionsraten) in den Populationen ,Val dal Botsch” und , Trupchun*
n =18 — 95 (Tageswerte sichtbarer Tiere).

Monat VdB Trp

Juni 11.9% 23.0%
Juli 25.5% 33.9%
August 28.5% 28.4%
September 28.9% 30.4%
Oktober 24.7% 28.3%
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Die Abnahme der Kitzmenge vom September zum Oktober ist in der Population VdB signifikant
(Mann-Whitney U, m; = 21, m;; = 16, U = 73, p < 0.01). Keine Signifikanz, aber wenigstens eine Ten-
denz liess sich dafiir erkennen, dass der Kitzanteil der Population ,Trupchun® jenen der VdB-Gemsen
in den Monaten Juni und Juli Gbertraf (Mann-Whitney U, n; = 38, n, = 6, U = 64.5, p = 0.09). Die Geis-
sen im Raum , Trupchun“ schienen ihre Kitze also etwas friiher zu setzen. Von August bis Ende Okto-
ber sind die relativen Kitzzahlen in den beiden Gebieten nicht mehr zu unterscheiden (Mann-Whitney
U,n=56,n=5 U=121, p > 0.6).

4.3.2 Séaugeverhalten

Im Zusammenhang mit der Entwicklung der Kitzanteile in der Population soll auch das Saugeverhal-
ten erwahnt werden. Beobachtungen dazu wurden im Untersuchungsgebiet ,Val dal Botsch* durch-
geflhrt. Bereits im Juli liessen die Weibchen ihre Jungtiere bedeutend weniger haufig saugen als noch
im Vormonat (Abb. 4.4). Uber den gesamten Verlauf der Saugefrequenzen hinweg gesehen, wurden
die Beobachtungen von Kitzen am Gesauge ihrer Miitter kontinuierlich seltener (Spearman, n = 24,
rs = -0.446, p < 0.05). Anders verhielt es sich jedoch mit den Bemiihungen der Kitze, gesaugt zu wer-
den. Waren diese zunéachst etwas ricklaufig, wurden sie im August sprunghaft intensiviert und liessen
erst im Oktober wieder leicht nach. Entsprechend nahm die Erfolgsquote der Versuche (Séugen /

Saugversuche) rapide ab, stieg im letzten Beobachtungsmonat dafiir nochmals an.

Saugen, Saugversuche und Erfolgsquote
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Abb. 4.4 Mittelwerte der Haufigkeiten, mit welchen filhrende Geissen ihre Kitze gesaugt respektive die Kitze ver-
sucht haben, gesaugt zu werden (n = 19, 61, 81, 114, 47). Der Anteil erfolgreicher Bemiihungen ergibt sich aus
dem Verhdltnis effektiver S&ugevorgénge (Saugen) zum Total der Annéherungsversuche an das Muttertier
(Saugversuche).

Die Drosselung der Saugefrequenz ging mit einer Reduktion der Sdugedauer einher @bb. 4.5). Fir
die Monate Juli bis Oktober konnte eine signifikant negative Korrelation zwischen Zeitpunkt und Dau-
er, welche ein Kitz am Gesauge seiner Mutter zubringt, aufgezeigt werden (Spearman, n = 37,
rs = -0.513, p < 0.01).
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Abb. 4.5 Saugedauer in den Monaten Juli bis Oktober. Die Boxplots stellen die beiden mittleren Quartile (zusam-
men 50%) der Saugedauerverteilung dar. Der dicke Balken steht fiir den Median, die dinnen markieren die Ex-
tremwerte. Kreise reprasentieren Datenpunkte, die weiter als 1.5 Boxlangen vom oberen oder unteren Rand der
Box entfernt sind (Ausreisser).

4.4 Diskussion

Im Vergleich mit anderen Gemsbestanden liegen die auf Seite 27 beschriebenen Individuendichten
der beiden Nationalparkpopulationen weit Uber den zumeist festgestellten Werten. Fir die franzési-
schen Alpen wurden Werte zwischen 0.7 und 4.5 Gemsen pro 100ha genannt, fiir den franzdsischen
Jura Werte von 0.1 bis 4.2 Tiere auf 100ha (Corti 1995), und in Neuseeland konnten 3.1 bis 4.4 Gem-
sen pro 100ha gezahlt werden (Clarke und Frampton 1991). Kramer (1969) erwahnt hingegen fur den
eidgendssischen Bannbezirk Augstmatthorn lokale Spitzen bis zu 40 Individuen auf 100ha. Dieser
Wert ist jedoch unter Ausschluss wenig frequentierter Areale zustande gekommen und deshalb nicht

direkt mit den andern Angaben vergleichbar.

Vergleiche basierend auf der absoluten Dichte sind stets nur unter Vorbehalten mdglich, da selbst bei
einer extrem anpassungsfahigen Art wie der Gemse immer auch praktisch nicht nutzbare Arealteile
einbezogen sind. Dennoch besteht der Eindruck, dass eine Dichte von 4 oder 5 Tieren auf 100ha &-
nem kritischen Niveau entspricht. In dieselbe Richtung weist ein Resultat aus einer Studie Uber die
Pyrenden-Gemse (Rupicapra pyrenaica): Ab einer Dichte von 4 Individuen pro 100ha beginnen weib-
liche Tiere mit Erkundungsgéangen in den peripheren Zonen ihrer home ranges (Levet et al. 1995). Nur
selten enden diese Bewegungen jedoch mit definitiver Ortsverlagerung (dispersal), da letztlich Sicher-
heit durch Vertrautsein mit dem angestammten Habitat aufgegeben werden muss und Verlust optimal
angepasster genetischer Kombinationen droht. Interessanterweise konnte beobachtet werden, dass

sich die Haufigkeit der Sondierbewegungen bei einem weiteren Anstieg der Populationsdichte wieder
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reduziert: Fir vermutlich ohnehin schon physisch geschwéchte Tiere Uberwiegen die Kosten der Mo-
bilitat und das Risiko, in Auseinandersetzungen mit unvertrauten Artgenossen verwickelt zu werden,
die mdéglichen Vorteile einer Neubesiedelung (Loison et al. 1999). Die Ortstreue fhilopatry) der Geis-
sen limitiert Expansionstendenzen eines Gemsbestandes, wenngleich die ,carrying capacity* des Ha-

bitats eventuell bereits Giberschritten worden ist.

Mannchen sind in einem polygynen System zwar erhdhtem sexuellem Konkurrenzdruck ausgesetzt

(mate competition hypothesis) und Abwanderung kénnte den Genfluss zwischen Populationen ge-

wahrleisten [nbreeding avoidance hypothesis), sobald junge Boécke jedoch brinftig werden, kehren

sie haufig an ihren Geburtsort zuriick (Levet et al. 1995) — sei es wegen attraktiv hoher Weibchen-
dichte, sei es wegen irgendwie anders verminderter Reproduktionschancen im neu oder zusétzlich
besiedelten Lebensraum. Steigert ausserdem ein Jagdverbot die Anziehungskraft eines Gebietes
selbst fir nicht sedentére Tiere, erscheinen sogar die hohen Gemsdichten wie sie im Schweizerischen

Nationalpark vorkommen, nicht mehr allzu verwunderlich.

Die Qualitat des Habitats beeinflusst die Fortpflanzungsleistung, die Mortalitdt und damit die Alters-

und Geschlechterstruktur einer Population sowie deren Grésse. Geologie und Vegetation verleihen

eigentlich dem Gebiet ,Trupchun* das Pradikat eines deutlich nahrungsreicheren Lebensraumes;
dennoch weist der Raum Il Fuorn“ — im speziellen die Val dal Botsch und Umgebung — eine bedeu-
tend hdhere Gemsdichte auf. Diese Situation kann einen Hinweis auf die Effizienz und Wesensart
bestandesbeeinflussender Faktoren geben. Nach erheblichen Verlusten im Lawinenwinter 1969/70
hat die Population Trupchun Uber zwei Jahrzehnte nicht wieder zu ihrer vorherigen Grdsse zurtckfin-
den kdnnen, sondern schien sich auf einem tieferen Bestandesniveau zu stabilisieren (Filli 1995).
Doch auch vor dieser Dezimierung wichen die Gemsdichten der beiden Gebiete deutlich voneinander
ab. Zieht man einen Vergleich zwischen den Dichten samtlicher Huftiere, ergibt sich ein Bild mit um-
gekehrten Vorzeichen: Die Val Trupchun ist heute das huftierreichste Tal im Nationalpark. Der extrin-

sische Faktor ,jnterspezifische Konkurrenz“ dirfte daher mit hoher Wahrscheinlichkeit den Gemsbe-

stand dieser Region massgeblich beeinflussen.

Im Wettstreit um Ressourcen mit Rothirsch und Steinbock ist die Gemse konkurrenzschwach (Hediger
1966, Kramer 1969). Rein schon vom Kdérperbau her ist sie den beiden andern Huftierarten im Fall
einer direkten Konfrontation deutlich unterlegen. lhre Soziabilitat ist um einiges geringer als jene ihrer
Konkurrenten (Nievergelt 1966a, Clutton-Brock et al. 1982). Dadurch bietet sie diesen glinstige Gele-
genheit zu lokaler ,Ubermacht‘: Die sozialere Art dominiert die weniger soziale (Forsyth und Hickling
1998). Gemessen an der Gemse stellt der Steinbock ziemlich restriktive Anspriiche an seinen Lebens-
raum und ist innerhalb seines home ranges ausgesprochen ortstreu (Nievergelt 1966a); etwas tiefer
sind dafiir die Anforderungen beziiglich Nahrungsqualitat (Schroder und Kofler 1984). Aus starker
territorialem Charakter und erhdhter Genligsamkeit erwachsen dem Alpensteinbock kompetitiv deutli-
che Vorteile. Auch das Nahrungsspektrum der Rothirsche ist sehr breit und anpassungsfahig — die

Gemse als Konzentrat-Selektierer ist wiederum unterlegen.

Fluktuationen in der Populationsgrosse sind untriigliches Zeichen fir das rivalisierende Nebeneinan-
der bestandesbeeinflussender Faktoren. Filli (1995) hat die Bestandesschwankungen bei den Gem-

sen des Schweizerischen Nationalparks untersucht und ist zum Ergebnis gelangt, dass im Raum |
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Fuorn“ ein Drittel der Schwankungen dichteabhangig ist. Im Gebiet , Trupchun® konnten zwischen Be-
ginn der 70er-Jahre und 1995 nur 14% der Fluktuationen im Bestand mit Dichte erklart werden; vor
dem schneereichen Winter 1969/70 waren es immerhin noch etwas mehr als die Halfte. Zwischenart-
liche Konkurrenz ist also tatsachlich als limitierender Faktor in Betracht zu ziehen. Gleichzeitig ke-
deutet es aber auch, dass intrinsische dichteabhéngige Mechanismen fast keine Rolle spielen: Die

Gemspopulation Trupchun ist kaum im eigentlichen Sinn reguliert.

Inter- und intraspezifische Konkurrenz sind gerade bei alpinen Populationen kaum die alleinigen he-
standesbeeinflussenden Faktoren. Zahlreiche Fallwildrapporte belegen, dass der Winter die kritische
Phase im Leben der Gemsen ist. Hofmann (1978) hat gezeigt, dass gerade Jungtiere in dieser Zeit
sehr knapp am Limit leben. Die natirliche Selektion greift, wenn tiefer Schnee Qualitdt und Quantitat
der Nahrungsgrundlage schmalert, wenn Wind und Kalte den Kérpern Warme entziehen, wenn die
Kosten fir das Uberleben steigen und gleichzeitig die Energiezufuhr rationiert ist (Geist 1971). Als
kritischer Faktor hat sich nicht die absolute Schneemenge beziehungsweise die Schneelagendauer
erwiesen, sondern die Summe der Neuschneehdhen (Schréder 1971). Schnee kann sich setzen,
kann weggescharrt oder an windexponierten Flanken verfrachtet werden, sofern genligend Zeit zur
Verfugung steht. Neuschnee hingegen begrabt ausgeaperte Stellen wieder unter sich, macht Fortbe-
wegung und Futtersuche zu substanzzehrenden Belastungsproben. Dass nur die Anzahl Bocke des
Raumes ,Trupchun” die diesbeziiglichen Winterbedingungen widerspiegeln, entspricht daher nur teil-
weise den Erwartungen. Es korrespondiert jedoch mit einem Resultat aus den italienischen Alpen:
Eine dortige Gemspopulation zeigte keinerlei Wechselwirkung zwischen demographischen Parame-
tern und Schneedecke (Capurro et al. 1997). Zahlt man das Engadin zum sidlichen Teil des Alpenbo-
gens beziehungsweise zum 6stlichen inneralpinen Trockenraum, kdnnte als Erklarung ebenfalls das

etwas mildere und meist schneedrmere Klima als auf der Alpennordseite angefuhrt werden.

Dass die einzige signifikante Korrelation zwischen Neuschneesumme und nachfolgender Anzahl Indi-
viduen allerdings gerade bei Bdcken auftrat, ist weniger erstaunlich. Kurz vor Wintereinbruch setzen
manche Bdcke ihr ganzes Fettdepot aufs Spiel, blissen mitunter bis zu 40% ihres Herbstgewichts ein:
Der Brunftbetrieb der Gemsen ist ausgesprochen schlecht an die Gebirgsregion, an den Bergwinter
angepasst (Meile 1986). Abgebrunftete Rothirsche kdnnen sich aufgrund des friiheren Brunfttermins
vor dem definitiven Einschneien nochmals erholen; Steinbdcke praktizieren eine sehr sparsame
Brunft, den Gemsen aber wird womdglich ein ,Relikt aus ihrer asiatischen Urheimat‘ mit weniger
Winterniederschlagen zum Verhéngnis. Interspezifische Konkurrenz mag im Raum ,Trupchun* Wir-
kung zeigen; zumindest auf Gemsbdcke durfte aber die Winterharte den entscheidenderen Einfluss

ausiben.

Die erhohte Anfalligkeit der mannlichen Tiere gegeniber der physischen Umwelt fihrt zwangslaufig zu
einem Geschlechterverhaltnis zugunsten der weiblichen Tiere, was seinerseits ein steuerndes Ele-
ment in der Populationsdynamik darstellt. Bei Mannchen polygyner Arten induziert die sexuelle Selek-
tion eine energetisch kritische Phase wéahrend und nach der Brunft — mit der Konsequenz, dass sie im
Anschluss der natirlichen Selektion den besseren Nahrboden bieten als die Weibchen (Clutton-Brock
et al. 1982). Je starker das Geschlechterverhéltnis zugunsten der Weibchen verschoben ist, desto

schonungsloser werden die Bdcke in Mitleidenschaft gezogen. Sind genligend sozial reife Bocke zu-
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gegen, verlauft die Gemsbrunft unauffallig und schnell. Dadurch bekommen einerseits die briinftigen
Mannchen keine Uberméassigen Strapazen zugefiigt, andererseits auch die jungen Tiere, die den
Brunftbetrieb den alten Uberlassen kdnnen (Meile 1986). Ist es erst einmal in Schréaglage geraten, wird
es deshalb immer schwieriger, das Geschlechterverhéltnis wieder ins Lot zu bringen. Vor diesem
Hintergrund verdient der Anstieg des Bockanteils im Gebiet ,Trupchun“ spezielle Beachtung. Es ist
denkbar, dass dies als Zeichen einer generellen Konditionssteigerung der gesamten Population ge-
deutet werden darf: Sei es dank der tendenziell etwas milderen Winter in jingster Vergangenheit, sei
es als Folge des selektiven Reduktionsabschusses von Rothirschen im Jahre 1972 (Buchli 1973), sei

es aus erst noch zu entdeckenden Griinden.

Die festgestellten Geschlechterverhaltnisse von 1:2 im Raum Il Fuorn* respektive 1:1.8 im Gebiet
LTrupchun® lassen sich widerspruchslos in die Literaturangaben einreihen. Im Hochschwab (Zentral-
Osterreich) stehen oder standen sich Bocke und Geissen im Verhaltnis 1:1.3 gegentber (Schréder
1971), im franzdsischen Jura 1:1.4 (Berlie 1997), in Navarre (Pyrenéen; Rupicapra pyrenaica) 1:1.82
(Garin und Herrero 1997), im Augstmatthorngebiet (Kanton Bern) 1:1.8-2 (Kramer 1969). Die erhdhte
Mortalitdt der Bocke mag eine Ursache fir das von 1:1 abweichende Verhéltnis der Geschlechter in
den Populationen sein. Verstarkend konnten sich verschiedenartige Raumnutzung und unterschiedli-
ches Verhalten (dadurch ungleiche Sichtbarkeit), Troph&enjagd (beide untersuchten Populationen
nutzen Zonen ausserhalb der Parkgrenzen; die Bocke vermutlich intensiver als Geissen wegen hdhe-
rer dispersal-Raten (Loison et al. 1999)) oder ein Ungleichgewicht bereits in den Geburtsraten auswir-
ken. Bei Rothirschen ist nachgewiesen worden, dass Uber der ,carrying capacity* der Anteil mannli-
cher Neugeborener mit zunehmender Populationsdichte sinkt (Kruuk et al. 1999). Nahrungsengpéasse
wahrend der Tragzeit fihren eher zu Resorption mannlicher als weiblicher Foten. Selektiv ist es von
Vorteil, die mautterlichen Investitionen dort zuriickzuziehen, wo weniger Aussicht auf Reprodukti-
onserfolg der Nachkommen besteht (Trivers und Willard 1973). Weibchen finden bei einer polygynen
Spezies auch bei schwacher Konstitution fast immer einen Partner — im Gegensatz zu den Mannchen.
Vielleicht ist hinaufgesetzte pranatale Mortalitét auch der Preis, den die Mannchen dimorpher Arten fir

eine hohere embryonale Wachstumsrate bezahlen missen (Kruuk et al. 1999).

Haben Geissen erst einmal das Kitz- und das Jahrlingsjahr Uberstanden, stehen ihre Chancen, bis
zum darauffolgenden Jahr zu (berleben, relativ gut. Das zeigen Uberlebensraten zwischen 0.78 und
0.94, gefunden bei Populationen der verschiedensten Entwicklungsphasen (Schroder 1971, Allaine et
al. 1991, Loison und Gaillard 1994). Mit 0.88 bilden die Gemsen des Ofenpassgebietes keine Aus-
nahme. Ab welchem Zeitpunkt und wie steil die Uberlebenskurve fiir ein Adulttier beider Geschlechter
mit fortschreitendem Alter absinkt, ist eine Funktion des mittleren konditionellen Zustandes in der Ge-
samtpopulation: Die zu erwartende Lebensdauer verhalt sich bei Huftieren umgekehrt proportional zu
Konstitution und Kondition der Individuen (Nievergelt 1966a, Geist 1971). Eine hektische Biographie,
ein hohes Tempo der physiologischen Lebensvorgédnge dank guter Umweltbedingungen, verlangt
Konzessionen an die Lebenserwartung. 1998 konnte in der Val dal Botsch eine Gemsgeiss von 20
Jahren beobachtet werden. Dies entspricht exakt dem Hdchstalter, welches fir Gemsen angegeben
wird (Pachlatko 1998). Vielleicht ist dies ein Hinweis darauf, dass sich die Population ,Val dal Botsch*

an den Grenzen der ,carrying capacity” bewegt.
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Verlauft die physiologische Entwicklung aufgrund beeintrachtigter Konstitution mit Verzégerung, ver-
langsamt sich nicht nur die Seneszenz (setzt daflir schon relativ zeitig ein), sondern wird auch die
Fortpflanzungsreife erst zu einem spateren Zeitpunkt erreicht (Schréder 1971). Die Fertilitatsrate der
Population fallt entsprechend niedrig aus. Sind die Lebensbedingungen im Winter des ersten Le-
bensjahres vorbehaltlos glinstig, kann sich ein weibliches Tier bereits mit ca. 18 Monaten erstmals
fortpflanzen (Knaus 1960). In Gefangenschaft und in Populationen mit konditionell geschwéchten Tie-
ren ist es dagegen nicht unublich, dass Gemsgeissen frilhestens mit 48 Monaten ihr erstes Kitz set-
zen. Allgemein sind Zwillingsgeburten ausserst selten und kommen praktisch nur in frisch gegrinde-
ten Kolonien vor (Kramer 1969). Weitaus haufiger kann es geschehen, dass in stabilen Populationen
manche Geiss gelegentlich ein Jahr mit der Reproduktion aussetzt. Wie sich anhand der markierten
Tiere ersehen lasst, trifft diese Situation auch fir den Schweizerischen Nationalpark zu. Vermutlich ist
es kein Zufall, dass die nicht fihrenden Geissen entweder sehr jung oder eher fortgeschrittenen Alters

sind.

Mehrere Untersuchungen sprechen daflir, dass die Fertilitatsrate (Anzahl Kitze / Anzahl Geissen)
adulter, also mindestens zweijahriger Weibchen bei Uberschreiten der Kapazitatsgrenzen eines Ha-
bitats von dichteunabhangig zu umgekehrt proportional dichteabhéngig kippt (Allaine et al. 1990, Ca-
purro et al. 1997). In ultimater Weise limitieren jedoch auch im zweiten Fall Wetterfaktoren die Ge-
burtenzahl. Gestaltet sich der Sommer als wenig férderlich fiir die Vegetation, senkt geringe Kondition
der Geissen zur Brunftzeit bereits deren Fekunditatsrate (Meile 1986), noch bevor tiefe Temperaturen
und intensive Niederschlage wahrend der Trachtigkeit zu Resorption der Embryonen filhren kénnen
(Clarke und Frampton 1991).

Drei Komponenten bestimmen demzufolge die Fertilitdtsrate einer Gemspopulation: Der Zeitpunkt, zu
welchem die Weibchen die Fortpflanzungsreife erreichen, das Verhdaltnis von Lebensdauer zu Anzahl
reproduktiver Jahre, die Fekunditat der einzelnen Altersklassen inklusive des pranatalen Uberlebens
der Jungtiere. Entsprechend gross sind die Abweichungen, die zwischen Raten verschiedener Popu-
lationen oder zwischen Raten gleicher Populationen, aber verschiedener Jahre festgestellt worden
sind. Sie reichen von 0.64 (Kramer 1969, Hofmann 1978), Gber 0.85 (Allaine et al. 1990) in européi-
schen bis hin zu 1.00 in neuseelandischen Gemsvorkommen (Clarke und Frampton 1991). Es ist un-
wabhrscheinlich, dass lediglich methodische Unterschiede in der Datenaufnahme fir die tiefen Kitzra-
ten in den Populationen ,Val dal Botsch* und ,Trupchun“ verantwortlich gemacht werden kdnnen,
auch wenn beispielsweise die Wahl des Zeitpunkts die erfassbare Kitzmenge sehr stark zu beeinflus-
sen vermag (vgl. Abb. 4.3, Seite 30). Viel wahrscheinlicher ist eine im Mittel vergleichsweise geringe
Kondition der Nationalparkgemsen. Dies kann in einem unbejagten Raum erwartet werden, da sich
die Bestande selbst regulieren. In der ebenfalls unbejagten und sich selbst regulierenden Gemspopu-
lation in der Region des Monte Generoso wurden ahnlich tiefe Kitzraten, namlich 0.3 bis 0.5, festge-
stellt; vor dem Jagdverbot hatten sie noch durchschnittlich 0.7 betragen (Boschi et al. 1998). Umso
erstaunlicher ist, dass wahrend des Untersuchungsjahres in der Val Trupchun eine zweijahrige, be-
reits fuhrende Geiss neu markiert werden konnte. Vielleicht ist dies ein Hinweis auf erhebliche Unter-

schiede in der Kondition der Indiniduen.
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Trotz tiefer Fertilitatsraten (Kitze / Geissen) fallen die Reproduktionsraten (Kitze / Total) der beiden
Populationen aufgrund des geringen Bockanteils im Vergleich mit andern Gemsbestanden nicht ab
(Berlie 1997). Die in der Tendenz im langjéhrigen Mittel leicht geringere Fertilitdit der Gemsen im
Raum ,Trupchun® (vgl. Seite 29) ist moéglicherweise ein Effekt eines systematischen Fehlers. Das
Gebiet , Trupchun“ charakterisiert sich im Vergleich mit den Vals dal Botsch und Plavna durch eine viel
starker strukturierte Gelandeoberflache. Ein ganzes Seitental, die Val Mela, ist nur im vordersten Be-
reich direkt vom Haupttal aus einsichtig, von wo aus die Huftierzahlungen erfolgen. Wéahrend beinahe
auf der ganzen Tallange — sofern man sich an die markierten Wege halt — in erhfhten Regionen nach
Tieren Ausschau gehalten werden muss, kénnen in den Vals dal Botsch und Plavna weite Passagen
aus ebener bis sogar leicht angehobener Position tberblickt werden. Die Méglichkeiten, sich neugieri-
gen Blicken von Touristen, aber auch Parkwachtern zu entziehen, sind im Gebiet , Trupchun® vielfalti-
ger. Es ist zu erwarten, dass vor allem fihrende Geissen die Nahe zu schutzbietenden Felsen suchen
und schwer zugangliches, ungestortes Terrain bevorzugen (Schréder 1971). Falls ein solches Ver-
halten trotz dem allgemeinen Weggebot fur Touristen auch hier zutrifft, wirde das erfassbare Verhalt-
nis von filhrenden zu nicht fihrenden Geissen zugunsten der nicht fihrenden verféalscht und es resul-

tierte eine tiefere Fertilitatsrate im Raum ,Trupchun®.

Entgegen der allgemeinen Tendenz sind im Untersuchungsjahr jedoch in der Ofenpassregion ver-
gleichsweise weniger Kitze gezahlt worden, wie auch der Verlauf der beiden Reproduktionskurven
zeigt. Die Geissen des Gebiets ,Val dal Botsch* haben aber nicht nur zu einem geringeren Anteil ein
Kitz geflihrt, sondern sie haben ihren Nachwuchs im Mittel auch erst spater gesetzt. Noch anfangs
August, damit zwei Monate nach der Ublichen Setzzeit, musste ich eine bislang als nicht fiihrend ein-
gestufte Geiss umklassieren (Nr. 134). Es scheint, dass die ,Val dal Botsch“-Geissen empfindlicher
auf den ausgedehnten und schneereichen Winter 98/99 reagiert haben — vielleicht eine Folge der
héheren Populationsdichte. Steht das Setzdatum der Gemsen — wie beim Alpensteinbock (Nievergelt
1966b) — in direktem Bezug zur Energie, die pro Zeiteinheit ins embryonale Wachstum investiert wer-
den kann, lasst sich daraus ein brauchbarer Hinweis auf den konditionellen Zustand eines Tieres und
dessen Population gewinnen. Individuelle Veranlagungen dirfen dabei jedoch nicht ausser acht ge-
lassen werden: Schon 1997 hat Nr. 134 als letzte der markierten Geissen Nachwuchs bekommen —
allerdings einen ganzen Monat friiher als 1999 (Boschi 1999). Das spricht flr einen zusatzlichen ge-

netischen Einfluss.

Bereits wenige Wochen, nachdem die letzten Kitznachzugler in der Val dal Botsch erschienen waren,
nahm ein signifikanter Kitzrickgang seinen Anfang. Ende September erlebte das Engadin einen
ersten Wintereinbruch — fur manche Kitze im Anschluss an einen regnerischen Sommer offensichtlich
eine tédliche Wetterkonstellation. Schnee zu einem Zeitpunkt, in dem sich die Jungtiere noch in star-
kem Wachstum befinden, und in dem sie ausserdem nach einem meteorologisch ungiinstigen Som-
mer kaum auf Reserven zurlickgreifen kénnen, gilt als Ursache epidemieartiger Ausbreitung von Lun-
genentzindung unter den Kitzen (Clarke und Frampton 1991). Zu den Geissen, die Ende September /
Anfang Oktober den Verlust ihres Kitzes hinnehmen mussten, gehérten auch zwei markierte Tiere:
Nr. 150 und Nr. 147. Beim Kitz von Nr. 150 konnte ich das Geschehen direkt miterleben. Dazu die
Tagebucheintrage:
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27.9.99 Die Gruppe zieht weiter, ein Kitz bleibt liegen. Eventuell ist es das Kitz von Madrisa
(Nr. 150).

28.9.99 Das Kitz von Madrisa versucht aufzustehen, torkelt, fallt mehrmals um, kullert den
Hang hinunter. Die Mutter springt hinterher. Um 17:45Uhr legt es den Kopf lange zur
Seite. Madrisa tippt es an. Das Kitz zuckt mit einem Hinterlauf, Madrisa macht einen
Sprung zur Seite. Sie bleibt asend in der Nahe ihres liegenden Kitzes.

29.9.99 Das Kitz von Madrisa ist tot. Sie liegt alleine daneben. Kénnen Gemsen trauern?

30.9.99 Madrisa ist immer noch in der Nahe ihres toten Kitzes, sie zieht allerdings schon gros-
sere Kreise. Halt Ausschau nach Artgenossen, geht aber nicht hin. Abends liegt sie in
stromendem Regen wieder neben ihrem Kitz.

1.10.99 Morgens ist eine Gruppe bei Madrisa und ihrem Kitz. Es liegt Schnee. Rund ums tote
Kitz sind Scharrspuren. Gegen Mittag zieht die Gruppe hangaufwarts, Madrisa folgt
ihnen. Nach 2%2 Tagen verlasst sie ihr Kitz, vielleicht hat sie der liegende Schnee auf
dem toten Korper uberzeugt. Am Nachmittag fuhrt sie einen Teil der Gruppe allerdings
wieder zuriick zu ihrem Kitz.

13.10.99 Madrisa schliesst sich vermehrt den nicht fihrenden Geissen an.

Der abrupte Wetterwechsel brachte viele Jungtiere an die Grenzen ihrer Widerstandskraft, manche
sogar darliber hinaus. Naturliche, nicht unfallbedingte Mortalitéat steht immer in enger Verbindung mit
der Kondition eines Lebewesens und damit letztlich mit dessen Versorgungslage bezuglich Nahrungs-
ressourcen respektive Energie. Schon kurz nach der Geburt beginnen Kitze ihren Speisezettel mit
fester Nahrung zu erganzen (Pépin et al. 1991), werden aber gewoéhnlich bis Ende November gesaugt
(Pachlatko 1998). Der Ubergang von Muttermilch zu Pflanzen als Energiequelle ist zwar fliessend,
doch beginnt ab August ein Forcieren seitens der Geissen zugunsten der Vegetation. Die Kitze wer-
den immer seltener gesaugt, die Dauer eines Saugevorganges nimmt laufend ab, die Versuche der
Jungtiere, Milch zu bekommen, steigen sprunghaft an, werden gleichzeitig aber stets erfolgloser.
Wahrend das Kind bestrebt ist, so viel Unterstlitzung wie moglich zu erhalten, liegt es im Interesse der
Mutter, die Kosten fur ihren momentanen Nachwuchs auf das Nétigste zu reduzieren, um ihren zu-
kiinftigen Reproduktionserfolg nicht zu gefahrden (Konflikt zwischen Mutter und Kind beziglich Eltern-
investment, Trivers 1985). Bezeichnend ist, dass es immer die Geissen und nicht die Kitze waren, die

das Saugen beendet haben.

Im Oktober schienen die Kitze die Abwehrhaltung ihrer Mutter allmahlich zu akzeptieren und verrin-
gerten ihre Bemihungen, gesaugt zu werden; entsprechend waren die selteneren Versuche wieder
etwas erfolgreicher. Dieselbe Rucklaufigkeit der unternommenen Anstrengungen stellte sich auch in
einer Population am Augstmatthorn heraus (Ruckstuhl und Ingold 1994). Ebenfalls identisch sind Re-
sultate zur kontinuierlichen Abnahme der Dauer eines einzelnen S&ugevorganges. Speziell erwéh-
nenswert scheint mir in diesem Zusammenhang, dass am Augstmatthorn ab November das S&ugen
ganzlich eingestellt wurde, in der Val dal Botsch hingegen eine nicht fihrende Geiss (Nr. 132) beob-
achtet werden konnte, die noch bis Mitte August ihren weiblichen Jahrling (Nr. 49) gelegentlich sau-

gen liess.

Im Normalfall steht das Entwéhnen am Anfang des Winters, zu Beginn der schwersten Zeit fir die

Kitze. Kélte und Wind beeintrachtigen die Tiere umso starker, je schlechter ihre Energiebilanz, je gros-
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ser ihr Oberflachen/Volumen-Verhaltnis ist (Geist 1971). Die Kitze, klein und mit geringen Energiere-
serven versehen, laufen verglichen mit den andern Sozialklassen am ehesten Gefahr, an Unterkih-
lung (Hypothermie) zu leiden. Hoher Schnee treibt die Gemsen auf engem Raum zusammen, verhilft
intraspezifischer Konkurrenz zu neuem Aufschwung und férdert damit sozialen Stress unter den Tie-
ren. Fortbewegung, sei es um Konflikten aus dem Weg zu gehen, sei es um Nahrung zu suchen, wird
vor allem fiir den jingsten Nachwuchs zur Belastung (Meile 1986). Das Uberleben wahrend des
ersten Winters korreliert mit dem konditionellen Zustand der Individuen und dem Druck einzelner
Wetterfaktoren (Geist 1971). Grosse Variabilitdt zwischen und innerhalb von Populationen sowie tber
die Jahre ist deshalb zu erwarten: Rund um La Déle liegen die Uberlebensraten der Gemskitze in
einem Bereich von 0 bis 0.83 (Berlie 1997), in den Pyrenaen schwanken sie zwischen 0.5 und 0.9
(Garin und Herrero 1997). Es sind die einzigen mir bekannten Werte, die wenigstens annahernd die
extrem hohen Werte aus dem Gebiet ,Trupchun® erreichen. Auch wenn nachweislich sogar ein ver-
waistes Kitz den Winter 98/99 Uberstanden hat, glaube ich, dass gewisse Zweifel am Resultat von
0.92 angebracht sind. Unterschiedliche Zeitpunkte der jahrlichen Bestandeszéahlungen kombiniert mit
geringfligig variablen Setzperioden kénnen zu systematischen Fehlern fiihren (vgl. Abb. 4.3, Seite 30).
Aber selbst eine nach unten korrigierte Uberlebensrate wiirde im Vergleich mit dem Wert aus Il Fu-
orn“ wahrscheinlich immer noch eine bessere Kondition der ,Trupchun“-Gemsen anzeigen — voraus-
gesetzt, die Wetterbedingungen waren im Winter 98/99 in der Val dal Botsch nicht wesentlich lebens-

feindlicher als in der Val Trupchun.

Zustand und Wechsel des Fells sind sensible Indikatoren fiir die kérperliche Verfassung eines Tieres.
Ein dichtes Fell schitzt nicht nur besser vor Nasse und Kalte, es zeigt damit auch einen guten kondi-
tionellen Zustand des Tieres an. Dasselbe qilt flr einen frihen Zeitpunkt des Fellwechsels (Geist
1971). Aufgrund von Parkw&chterangaben lasst sich festhalten, dass im Jahr 1999 die ,Trupchun®-
Gemsen im Mittel friher als die ,Val dal Botsch“-Gemsen zum Winterfell gewechselt haben. Fir die
sTrupchun“-Tiere ist dies ein Zeichen besserer Ernahrungsbedingungen wahrend des Sommers und
besserer Kondition. Beobachtungen an markierten Gemsen in der ,Val dal Botsch“-Population weisen
daneben auf individuelle Unterschiede im konditionellen Zustand der Tiere hin. Die beiden altesten
markierten Geissen der ,Val dal Botsch“-Population, Nr. 43 und Nr. 133 (beide nicht fiihrend) haben
sehr spat vom Winter- zum Sommerfell gewechselt. Dasselbe gilt fir Nr. 134, Mutter eines erst im
August gesetzten Kitzes. Die nicht fihrende Geiss Nr. 132 und ihr Jahrling, Nr. 49, haben hingegen
bereits auffallend frih das Sommerfell getragen — Folge und indirekter Grund des langen Saugens?
Dies, nicht aber die erstgenannte Beobachtung, stimmt mit einem Resultat tGberein, wonach fihrende
Geissen erst nach den nicht fuhrenden zum Sommerfell GUbergehen (Pérez-Barberia und Nores 1996).
Den Wechsel zum Winterfell hat als letzte der markierten Geissen Nr. 150 vollzogen, eine der Geissen

also, die noch vor Winterbeginn ihr Kitz verloren hatten.
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Fazit und Bezug zum Modell

Die Befunde: Durch die Winterhéarte beeinflusste Bestandesschwankungen, vergleichsweise héhere
Mortalitat der Bécke und Jungtiere, hohere Dichte, knappere Nahrungsressourcen und konditionell
schwachere Tiere im Gebiet ,Val dal Botsch* verglichen mit dem Raum ,Trupchun“ ergeben keinen

Widerspruch zu den auf den Ebenen C und D des Modells postulierten Mechanismen.
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5 Die Standortwahl: Ebene B

5.1 Einfluss des Wetters auf die Standortwahl

In Gebirgsregionen Ubt das Wetter entscheidenden Einfluss auf das tagliche Leben der Alpenbewoh-
ner aus. Als unmittelbarste Reaktionen auf kurzfristige Wetterveranderungen bieten sich Verhaltens-
oder Standortwechsel oder eine Kombination von beiden an. Vertikale, manchmal auch horizontale
Verschiebungen der Gemsen konnten nicht selten mit unmittelbar bevorstehenden Wetterstiirzen in
Zusammenhang gebracht werden. Berechnet man zu den Standorttypen ,Legféhren®, ,WWR" (Wie-
sen, Weiden, Rasen), ,Schutt* und ,Fels” die Durchschnittswerte einzelner Wetterkomponenten, wie
sie sich bei Nutzung des entsprechenden Standorts durch Gemsen haben messen lassen, so zeich-
nen sich klar ersichtliche Trends ab (Tab. 5.1). Ordnet man die Aufenthaltsorte nach ihrem wahr-
scheinlichsten Vorkommen entlang eines relativen Hohengradienten, wurden hdéhere Lagen umso
mehr bevorzugt, je langer die Sonne schien und je starker sowohl die effektive (Maximaltemperatur)
als auch die fuhlbare (Windchill) Temperatur anstiegen. Dagegen trieben Regen und Schneefall die
Tiere vermehrt in niedrigere Zonen ihres Habitats. Tiefe Temperaturen (Minimaltemperatur) beein-

flussten die Standortwahl kaum.

Tab. 5.1 Durchschnittliche Wetterbedingungen beim Aufsuchen verschiedener Standorttypen durch Gemsgrup-
pen. Sonne: Sonnenscheindauer pro Tag. TMax: Tagesmaximaltemperatur. TMin: Tagesminimaltemperatur. N:
12-stundiger Niederschlag, gefallen von 07 — 19 Uhr. Windchill: Windchilltemperatur, basierend auf Lufttempera-
tur- und Windstarkemessungen von 07, 13 oder 19 Uhr.

Standort Sonne[hd!]  TMax [°C] TMin [°C] windchill [°C] N [mmd /2] n
Legféhren 2.45 11.77 2.08 12.51 1.66 86
WWR 3.64 13.57 2.49 14.78 1.51 1440
Schutt 5.00 15.41 2.55 15.14 0.70 467
Fels 6.28 16.65 2.24 16.02 0.22 47

Samtliche Wettervariablen stehen miteinander in mehr oder weniger enger Beziehung. Dies mag ein
Grund sein, weshalb mit TMax eine einzige erklarende Variable dazu ausreicht, 80% der registrierten
Beobachtungen den vier Ubergeordneten Standorttypen korrekt zuzuordnen (Diskriminanzanalyse,
r=0.959, df = 3, 2% = 16.423, p < 0.01). Die Standortwahl der Gemsen erfolgte in starker Abhangigkeit
von der Maximaltemperatur eines Tages (ACTUS, df = 12, 2% = 166.348, p « 0.01). Wie Abb. 5.1 zeigt,
wurden Fels und Schutt bei geringer Warme signifikant seltener aufgesucht (ACTUS, p < 0.05 bzw.
p « 0.01), bei hohen Temperaturen dafur signifikant haufiger (ACTUS, p « 0.01 bzw. p < 0.05). Legfoh-
renbestdnde und flachendeckende alpine Rasen (WWR1) wurden dagegen mit exakt umgekehrten
Vorzeichen behandelt: An warmen Tagen wurden sie signifikant seltener (ACTUS, p < 0.05), an kalten
signifikant haufiger genutzt (ACTUS, p « 0.01).
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Standortwahl in Abh&ngigkeit von TMax
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Abb. 5.1 Standortwahl der Gemsen in Abhangigkeit von der Maximaltemperatur eines Tages respektive der Nie-
derschlagsart. n [TMax] = 289, 645, 829, 277; n [Niederschlagsart] = 1830, 140, 29, 41. Sterne kennzeichnen
Resultate, die nicht zuféllig sein kénnen. Gelbe Sterne weisen auf signifikant haufigere, rote auf signifikant selte-
nere Nutzung des entsprechenden Standorts hin. WWR1: Wiesen / Weiden / Rasen mit < 10% Fels oder Schutt-
flachen; WWR3: Wiesen / Weiden / Rasen mit 10 — 30% Fels oder Schuttflachen.

Die Niederschlagsmenge scheint die Standortwahl der Gemsen ebenfalls deutlich zu beeinflussen.
Doch nur in 45.5% der Félle stimmten die daraus berechneten Prognosen beziiglich Standortwahl mit
der Vorhersage aufgrund der Maximaltemperatur Uberein (Diskriminanzanalyse). Deshalb wéhlite ich
als Niederschlagsvariable neben der Quantitat auch die im Feld protokollierte Qualitdt des Nieder-
schlags und stellte sie der Standortwahl gegenuber (Abb. 5.1). Die dabei erhaltene statistische Bezie-
hung ist hochsignifikant (ACTUS, df = 12, 2% = 192.852, p « 0.01). An trockenen Tagen blieben die
Gemsen den Legféhren fern, waren statt dessen haufiger als Ublich in Geréllfeldern anzutreffen (AC-
TUS, p <0.05). Bei leichtem Regen scheuten sie dagegen Fels und Schuttflachen (ACTUS, p < 0.05
bzw. p « 0.01), durchstreiften nun den Legféhrengirtel und weilten vermehrt auf kaum von Steinen

durchsetzten alpinen Rasen (ACTUS, p < 0.05). Auch starker Regen und Schneefall vermochten die
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Gemsen aus Schuttfachern (ACTUS, p « 0.01 bzw. p < 0.05) tuberdurchschnittlich oft in den Bereich
nahe der Waldgrenze zu treiben (ACTUS, p < 0.05 bzw. p « 0.01).

Unterwegs zu den Beobachtungspunkten durchquerte ich den Legféhrenbereich, was sich als sehr
glnstige Gelegenheit erwies, die dortige Situation betreffend raumlichem Verteilungsmuster der Tiere
zusatzlich aus unmittelbarer Nahe zu beurteilen. Auch diese Daten fihrten zum Ergebnis, dass sich
die Gemsen bei Maximaltemperaturen unter 10°C und bei Schneefall signifikant haufiger im Umkreis
der Legfohren bewegten (ACTUS, p < 0.05), dass sie ihnen bei Maximaltemperaturen tUber 18°C aber
fernblieben (ACTUS, p < 0.05).

5.2 Einfluss der Jahreszeit und individuelle Unterschiede in der Standort-

wabhl

Erst im Juli waren die markierten Gemsen im Raum ,Val dal Botsch® vollz&hlig aus ihren Winter- in die
Sommereinstande zuriickgekehrt. Bock Nr. 196 konnte ich beispielsweise am 11. Juni noch ausgangs
Val dal Botsch beobachten; am 14. Juni hatte er sein Sommerquartier auf Margunet bezogen, etwa
500m hoéher gelegen. Bock Nr. 107 dagegen war schon an meinem ersten Feldtag, dem 1. Juni, in
seinem Sommerstreifgebiet anzutreffen. Im Zeitpunkt der Migration wie auch in der Standortwahl sind
individuelle Unterschiede uniibersehbar. Die Bocke zeigten dies am deutlichsten: lhre Nutzungsmu-
ster der Vegetationskategorien wichen nicht nur sehr stark von denjenigen der andern Sozialklassen
ab, sondern liessen auch die grdssten individuellen Gegensatze erkennen. Abb. 5.2 zeigt die Stand-
ortwahl der nach Sozialklassen gruppierten Gemsen. Mittels Diskriminanzanalyse wurde geprtft, n-
wiefern sich Differenzen zwischen den Sozialklassen abzeichnen. Bei diesem Test wurden die Bdcke

aufgrund der extremen individuellen Unterschiede nicht einbezogen.

12 der 14 bereits im Sommerquartier anwesenden markierten Geissen und Jahrlinge nutzten im Juni
die verschiedenen Vegetationsarten in der Weise, dass sich ein sozialklassentypisches Muster her-
ausschalte. Als massgebendes Unterscheidungskriterium fir die einzelnen Sozialklassen erwies sich
die Intensitat, mit welcher alpine Rasen beider Kategorien (WWR1 und WWR3, vgl. Tab. 3.1, Seite
19) begangen wurden (Funktion 1: r = 0.918, df = 6, 2% = 24,515, p « 0.01; Funktion 2: r = 0.674,
df = 2, 22 = 6.044, p < 0.05). Fuhrende Geissen verweilten oft auf von Schuttrinnen durchzogenen
oder von Felsen flankierten Grasflachen (WWR3). Nicht fihrende Geissen wéhlten diesen Standorttyp
seltener zugunsten der Legfohrenbestédnde @Abb. 5.2). Jahrlinge beiderlei Geschlechts nutzten alpine
Rasen ungefahr im selben Ausmass wie fllhrende Geissen, schwergewichtig jedoch eher die ce-
schlossenen Grasdecken (WWR1). Analog zu den nicht fihrenden Geissen konnten auch sie regel-
massig in Gerdllhalden vorgefunden werden. Etwas aus dem Rahmen fallt die Standortwahl der den
fihrenden Geissen zugerechneten Gemse Nr. 134 — zum damaligen Zeitpunkt war sie allerdings noch
ohne Kitz (vgl. Abb. 5.2).
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Standortwahl markierter Gemsen Juni
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Abb. 5.2 und Abb. 5.3 Standortwahl markierter Gemsen in den Monaten Juni beziehungsweise Juli bis Oktober
1999. Unter der x-Achse sind die Nummern der Individuen angegeben: filhrende Geissen n = 13, 12, 15, 12, 6, 9,
12 [Jun]; 108, 150, 122, 110, 60, 128, 76, 133, 144, 105, 77, 83, 140, 103 [Jul-Okt]; nfG nicht fihrende Geissen n
=17, 8, 13 [Jun]; 117, 152, 120, 95, 128 [Jul-Okt]; wJ weibliche Jéhrlinge n = 21, 7 [Jun]; 117, 154 [Jul-Okt];
mannliche Jahrlinge n = 19, 6 [Jun]; 90, 96, 107, 20 [Jul-Okt]; Bécke n = 18, 17, 26, 7, 14 [Jun]; 37, 65, 114 [Jul-
Okt]. Standorttypen vgl. Abb. 5.1.

Die Raumnutzung zwischen Anfang Juli und Ende Oktober konnte deutlich gegen diejenige im Juni
abgegrenzt werden (Abb. 5.3): Nicht nur weitgehend schuttfreie Grasmatten (WWR1), sondern auch
mit Legfohren bewachsene Bodenflachen verloren als Standorte signifikant an Bedeutung (Wilcoxon,
n = 14, p < 0.01). Dafur verbrachten die Gemsen mehr Zeit auf Schuttfeldern (Wilcoxon, n = 14,
p < 0.01). Felsregionen und luckenhafte Grasdecken (WWR3) behielten ihren Stellenwert (Wilcoxon,

n =14, p > 0.85 bzw. p > 0.15). Unterscheidungskriterium der Sozialklassen bezuglich Standortwahl
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ist nun nicht mehr die Nutzungsintensitat der alpinen Rasen, sondern diejenige der Schuttflachen. Die
Verlasslichkeit dieses Merkmals ist allerdings wenig zufriedenstellend: Nur 44.0% der markierten
Gemsen konnten der korrekten Sozialklasse zugewiesen werden (Diskriminanzanalyse, r = 0.628,
df = 3, 2% = 10.799, p < 0.05). Es macht den Anschein, dass die Nutzungshaufigkeiten der einzelnen
Standortkategorien durch die verschiedenen Individuen nach der Setzzeit wesentlich homogener wur-
den. Sichtbar ist nur die im Vergleich zu den andern Sozialklassen durchschnittlich etwas kleinere

Aufenthaltswahrscheinlichkeit nicht fihrender Geissen in Geroéllfeldern.

5.3 Einfluss von Jahreszeit und Standort auf die Gruppengrosse

Zeitpunkt und Wetter sind Variablen, welche die Standortwahl der Gemsen zumindest mitbestimmen.
Doch nicht alle Tiere zeigten zur selben Zeit unter identischen Umweltbedingungen die gleichen Re-
aktionen. So fiel auf, dass die durchschnittliche Anzahl zu einer Gruppe zusammengeschlossener
Gemsen im Lauf der Zeit stark fluktuiert. Ausserdem ergaben sich Unterschiede je nach Standort
(Abb. 5.4). Die Effekte von Monat und Standort auf die Gruppengrosse sind beide signifikant (ANOVA,
n = 1486, df = 4; Monat: F = 5.084, p « 0.01; Standort: F = 4.362, p < 0.01), die Interaktion ist dagegen
nicht signifikant (Monat * Standort: F = 1.407, p > 0.1).

Gruppengrésse in Abhangigkeit von Jahreszeit und Standort
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Abb. 5.4 Durchschnittliche Gruppengrésse der Gemsen in Abhangigkeit von Monat und Standort. n [Legféhren] =
49, 23, 2, 1, 13; n [WWR1] = 64, 25, 33, 81, 92; n [WWR3] = 93, 123, 111, 185, 133; n [Schutt] = 37, 85, 121,
117, 65; n [Fels] =7, 8, 3, 12, 3; mit eingezeichneter Standardabweichung.

Zwischen Frihjahr und Ende Sommer nahm die mittlere Gruppengrésse kontinuierlich zu. Ob sie da-
nach noch weiter anstieg oder zum Oktober hin wieder leicht abfiel, lasst sich aufgrund der vorliegen-
den Daten nicht entscheiden. Weder ein positiv linearer noch ein parabolischer Kurvenverlauf der
Gruppengrésse kdnnen ausgeschlossen werden, da beide signifikant sind (Kontrast, linear: p < 0.01;
quadratisch: p < 0.01). Eindeutig ist dafur die Wirkung des Standorts auf die Gruppengrosse: Auf
Schutt und alpinen Rasen kommen die umfangreicheren, innerhalb der Legféhrenbestande und in

Felsgebiet die weniger grossen Gruppen vor (Kontrast, linear: p > 0.55; quadratisch: p < 0.05).
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54 Diskussion

Das Problem der Standortwahl stellt sich fur alpine Huftierarten zwangslaufig in einer Region, welche
sich durch raumlich-zeitliche Heterogenitat auszeichnet. Neben zyklischen, meist photoperiodisch
ausgeldsten Verhaltensanderungen sind auch kurzfristige Reaktionen auf die variable Umwelt not-
wendig, um eine optimale Habitatnutzung zu gewahrleisten (Schréder 1971). Eine wichtige, aber wn-
bestandige Grosse ist ohne Zweifel das Nahrungsangebot. Wo eine Ressource nicht im Uberfluss
vorhanden ist, muss ihr nachgegangen werden. Im Frihling verlassen die Gemsen ihre Winterein-
sténde und ziehen der Schmelzgrenze entlang bergwérts: Sie folgen der rohprotein- und néhrstoff-
reichsten Vegetation des Jahres auf den frisch ausgeaperten alpinen Rasen (Pérez-Barberia et al.
1997). Damit Ubereinstimmend wurden die Bereiche der Legféhren und flachigen Grasdecken vorwie-
gend im Juni, seltener in den darauffolgenden Monaten als Standorte gewahlt. Auf den tendenziell
etwas hoher liegenden Schuttfeldern liessen sich die Gemsen dagegen erst im spateren Verlauf des
Sommers regelmassig nieder, zu einem Zeitpunkt, wo in tieferen Lagen die Krauter bereits rar und die

Graser faserig wurden.

Trotz hoher Anspriiche an die Nahrungsqualitat ist die Gemse ein Generalist: Sie ist dazu in der Lage,
aus den verschiedensten Nahrungsspektren die erforderliche Zusammensetzung an Mineral- und
Rohnéahrstoffen herauszufiltern, daneben aber auch eine zeitweise einseitige Ernéahrung zu tolerieren
(Meile 1985). Die von Bock zu Bock verschiedene Nutzung der Substrattypen belegt ebenfalls, dass

die Standortwahl noch weiteren Einfllissen als derjenigen der Nahrungssituation unterliegen muss.

Es kam vor, dass sich das Verteilungsmuster der Gemsen innerhalb weniger Stunden grundlegend
veranderte. Dies war zumeist ein untriigliches Zeichen fir einen bevorstehenden Wetterumschlag.
Unter nasskalten Wetterbedingungen schien die Bedeutung der Nahrung als bestimmender Faktor fir
die Standortwahl in den Hintergrund zu treten. Regen und Schnee vermochten die Tiere unabhangig
von der Jahreszeit talwérts in die Legfohrenbestéande zu treiben. Bei Schneefall bleibt der Untergrund
und damit das Futter durch die auffangende Wirkung der Féhrennadeln besser zugénglich (Pépin et
al. 1997), doch bei Regen muss aus anderen Griinden eine erhdhte Attraktivitat der Strauchschicht
vorliegen. Fir ein mittelgrosses Schaf wurde berechnet, dass im Vergleich zum trockenen Zustand
der Warmeverlust bei feuchter bis nasser Wolle theoretisch um 41 — 96% ansteigt (Parker und Rob-
bins 1985). Bereits bei leichtem Wind wird der Isolationseffekt des Haarkleids zusatzlich herabgesetzt.
Moerikofer (1959) bezeichnete unter sdmtlichen abkiihlenden Faktoren den Wind als entscheidendes
Moment. Die Warmeleitfahigkeit des Fells gilt als lineare Funktion der Windstarke (Campbell et al.
1980) und betragt im Sommer ausserdem mehr als das Doppelte des Winterwertes. Flr weniger 10-
buste Gemsen, insbesondere éltere Tiere und Kitze, kdnnte es deshalb zwingend sein, in tiefer gele-
genen Regionen zwischen Legféhren vor Wind und Wetter Zuflucht zu suchen. Mdéglicherweise erklart
dies, weshalb sich nicht filhrende Geissen, oft altere und konditionell etwas schwéachere Tiere, im Juni

haufiger im Legféhrengurtel aufhalten als Angehérige anderer Sozialklassen.

Schuttflachen dagegen wurden bei Niederschlag gemieden. Weder stellen sie eine ergiebige Nah-
rungsquelle dar, noch bieten sie als offene Gelandeformen wirksamen Schutz gegen stiirmische Be-

dingungen. Vielfach wurden Gerdéllhalden lediglich durchquert, um von einer Rasenflache zur néach-
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sten zu wechseln. Passives Verhalten, das heisst liegende Tiere, beobachtete ich auf Schuttflachen
extrem selten, an anderen Standorten konnte ich dagegen mehrmals beobachten, wie sich Gemsen
bei Uberraschenden Wolkenbriichen an Ort niederlegten und bis zum Ende des Starkregens ruhig
verharrten. Negativer Einfluss abrupter Wetterstiirze auf die Aktivitdit der Gemsen konnte auch fir
Gemsen im Nordtirol dokumentiert werden (Hamr und Czakert 1986). Passivitdt mochte ich daher als
weiteren Grund anfiihren, weshalb bei Regen nur vereinzelte Tiere auf Schuttflachen vorzufinden

waren.

Tiefe Temperaturen allein bereiten den Gemsen kaum Muhe. Das Aufsuchen geschutzter oder weni-
ger exponierter Standorte durfte energetisch dennoch zweckmassig sein. Gemsen sind stenotherm
kalteliebend (Schréder 1971): Nicht niedrige, sondern vielmehr hohe Temperaturen konfrontieren sie
mit physiologischen Grenzen. Die Maximaltemperatur eines Tages erwies sich als hochgradig verant-
wortlich fir die Standortwahl der Tiere. Warme veranlasste die Gemsen, sich in obere Hohenlagen
zurtckzuziehen: Felsige Gipfelregionen bieten zwar nur spéarlichen Pflanzenbewuchs, dafiir aber
schattige Nischen und kiihlere Temperaturen. Neben dem konvektiven Warmeverlust steht auch die
Verdunstung von Wasser via Haut in linearer Beziehung zur Windstarke (Campbell et al. 1980). Wie
Clarke (1986) konnte ich Gemsen nie beim Trinken beobachten, was die Vermutung zuldsst, dass
offensichtlich gentigend Feuchtigkeit Gber die Nahrung aufgenommen und danach auch zurtickbehal-
ten werden kann. Die Wahl wenig sonnen- und windexponierter Standorte dirfte dem Wasserhaushalt

zugute kommen.

Huftiere besitzen keine echten Schweissdrisen (Romer und Parsons 1991). Dies hilft ihnen zwar, den
Wasserverlust durch Verdunstung moglichst gering zu halten, bedeutet aber auch, dass ihnen
~Schwitzen* als Massnahme zur Thermoregulation nicht méglich ist. Weshalb bei hohem Warmegrad
neben Felsgebiet ausgerechnet Geréllifelder vermehrt aufgesucht wurden, mag daher erstaunen.
Durch Sonneneinstrahlung erhitzter Gesteinsschutt ist ein ungiinstiger Standort fir Kiithlung suchende
Tiere. Auf Gerdllfeldern stellt man jedoch nicht selten kiihlende Winde fest, und besonders der in Mul-
den lang liegende Schnee bietet einen kihlenden Untergrund. Relikte ehemaliger Lawinen waren
hauptsachlich zur Mittagszeit in der Tat beliebte Liegeplatze und meist die einzigen Stellen, an denen

sich Gemsen auf Schuttflachen stationar ve rhielten.

Wind, ob kalt, ob warm, brachte tUberdurchschnittlich viele Tiere dazu, sich in deckungsreicher Umge-
bung aufzuhalten. Das Streben nach thermischer Behaglichkeit ist eine Erklarung, eine zweite ist
moglicherweise Verminderung des Prédationsrisikos: Wind setzt die Féhigkeit herab, Uber das Witte-
rungsvermogen potentielle Rauber zu lokalisieren (Turner 1980). Ahnliches gilt fiir Niederschlag und
visuelle Feinderkennung. Die einzige zur Feindvermeidungshypothese widersprichliche Standortwahl,
die Nutzung offener Schneefelder bei sommerlicher Warme und Thermik, kénnte dahingehend ver-
standen werden, dass thermische Behaglichkeit nicht nur gegentber ausreichender Erndhrung, son-

dern sogar gegentber minimierter Pradationsgefahr Vorrang geniesst.

Ein Hinweis, dass Feindvermeidungsstrategien bei der Standortwahl durchaus mitwirken durften, zeigt
sich wahrend der Setzzeit im Juni in den auftretenden Unterschieden zwischen Sozialklassen und
Individuen: Waren Wetter und Nahrung die alleinigen massgebenden Faktoren, durften kaum derart

ausgepragte Differenzen gefunden werden. Fihrende Geissen tendieren dazu, sich wahrend der er-
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sten Lebenswochen ihrer Kitze mit diesen in schwer zugéngliches Geléande abzusondern (Pérez-
Barberia und Nores 1994). Dieses Verhalten zeigte sich indirekt auch darin, dass manche fuhrende
Geiss frihestens in der zweiten Junihalfte oder gar erst Anfang Juli im offenen und Ubersichtlichen
Teil der Val dal Botsch auftauchte. Sobald Geissen mit Kitz aber regelméassig beobachtet werden
konnten, waren sie mehrheitlich auf alpinen Rasen auszumachen und bedeutend weniger als nicht
fiilhrende Geissen im Umkreis der Legféhren. Dieser direkte Ubergang — im Beisein schutzbediirftiger
Jungtiere — von stark abgeschirmtem zu offenem Terrain als bevorzugtem Standort konnte Ausdruck
erhdhten Nahrstoffbedarfs laktierender Weibchen sein in Kombination mit der umgesetzten Erfahrung,
dass der Mensch im Schweizerischen Nationalpark dank des gut befolgten Weggebotes keine Gefahr
darstellt. Fur die Geburt selbst werden jedoch nach wie vor, vermutlich instinktiv, geschitzte, obwohl
nicht flachendeckend bewachsene Orte aufgesucht. Auch das Beispiel von Gemse Nr. 134 belegt
erhohtes Interesse trachtiger Geissen an felsigem Gelande trotz noch relativ tiefer Temperaturen im

Juni.

Jahrlinge mit ihrem wachstumsbedingten Nahrstoffbedarf neigen dazu, im Frihjahr relativ viel Zeit auf
alpinen Rasen zuzubringen. Im Gegensatz zu den fiihrenden Geissen nutzten sie jedoch gehauft die
offenen, kaum von Felsschutt durchsetzten und daher mit Bezug auf Feinde exponierteren Grasfl &-
chen. Wahrend der Sommermonate liessen sich die verschiedenen Sozialklassen aufgrund der Habi-
tatnutzung kaum mehr gegeneinander abgrenzen. Einzig die mannlichen Tiere blieben in ihren Mu-
stern sehr individuell und daher gut von Angehorigen anderer Klassen unterscheidbar — mit
Ausnahme des zweijahrigen Bockes Nr. 14. In diesem Alter verhalten sich Bécke noch annahernd
gleich wie mannliche Jahrlinge und schliessen sich bisweilen sogar Geiss-Gruppierungen an (Kramer
1969). Den adulten Bdcken hingegen ist — innerhalb eines gewissen Rahmens — der reine Besitz &-
nes Territoriums wahrscheinlich wichtiger als dessen spezifische Zusammensetzung betreffend \e-

getationskategorien. Die Standortwahl unterliegt also auch einem Aspekt der sozialen Organisation.

Nicht fihrende Geissen waren im Laufe des Sommers tendenziell eine Spur seltener als fuhrende
Geissen auf Schuttflachen vorzufinden. Dies kdnnte damit begriindet sein, dass kitzlose Geissen &-
nerseits etwas kleinere Streifgebiete aufweisen als fiihrende und deshalb Wechsel zwischen Grin-
streifen durch Gerdll weniger haufig begehen, andererseits grossen Gemsgruppen, wie sie besonders

auf Schneefeldern in Erscheinung getreten sind, nur gelegentlich beiwohnen (Boschi 1999).

Grosse Gemsverbande zeigten sich nicht nur auf Schutthalden, sondern auch auf alpinen Rasen. In
Legfohren- und Felsregionen, also in reich strukturiertem und unudbersichtlichem Gelande, erreichten
Gruppen deutlich geringere Ausmasse. Eine signifikante Korrelation zwischen Habitat und Gruppen-
grosse konnte ebenso bei der Pyrenden-Gemse festgestellt werden (Pépin et al. 1997). Verstérktes
Assoziieren in offenem Terrain durfte wohl das Pradationsrisiko herabsetzen. Rudeltieren bietet sich
die Mdoglichkeit, mit einer grésseren Zahl von Augenpaaren aufmerksam zu sein, womit parallel die
individuell erforderliche Wachsamkeit gesenkt und mehr Zeit fir die Nahrungsaufnahme verwendet
werden kann (Jarman 1974). Gegen die Hypothese, vergleichsweise grossere Gruppen an offenen
Standorten seien ein Instrument der Feindvermeidung, spricht allerdings das Resultat einer Studie aus
den Abruzzen, wonach die Raubtierdichte keinerlei Einfluss auf das Aggregationsverhalten der Gem-

sen ausiibt (Lovari und Cosentino 1986). Eine viel direktere Erklarung liefert die Uberschaubarkeit von
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Schuttflachen und alpinen Rasen. Damit Individuen trotz 6rtlicher Verschiebungen wéhrend des Asens

zusammenbleiben kénnen, ist uneingeschrankter Sichtkontakt zwingend (Jarman 1974).

Unmittelbar nach dem Setzen bevorzugten die Geissen mosaikartiges, schwer zugangliches Gelande
und liessen nur eine schwache Tendenz zur Aggregation erkennen. Sobald die Kitze aber den adulten
Tieren auch in schnellem Lauf zu folgen vermochten (Pérez-Barberia und Nores 1994), wandten sich
die Geissen mit Vorliebe nahrstoffreichem, aber kaum geschitztem Grasland zu und begannen ver-
mehrt, gegenseitig Anschluss zu suchen. Es ist denkbar, dass sich — im Gegensatz zur raumlichen —
hinter der zeitlichen Veranderung der mittleren Rudelgrosse eine Antipradationsstrategie verbirgt.
Zusammenfallend mit dem Wechsel der fihrenden Geissen in offeneres Gelande findet eine Synchro-
nisation der taglichen Zeitbudgets weiblicher und juveniler Sozialklassen statt: Pépin et al. (1991)
stellten fest, dass adulte Geissen vor der Setzzeit einen wesentlich grésseren Teil des Tages fir das
Asen einsetzen als Jahrlinge, dafiir weniger intensiv umherziehen. Nach der Setzzeit gleichen sich die
Differenzen aus, und ungefahr Ubereinstimmende Aktivitatsmuster zwischen Angehérigen verschiede-
ner Sozialklassen schaffen eine der Voraussetzungen fir den langerfristigen Zusammenhalt ge-
mischter Gruppen. Die ansteigende Gruppengrosse im Laufe des Sommers ware damit nicht nur auf
die verstarkte Rudelbildung adulter Weibchen (und ihrer Kitze), sondern auch auf erhéhte Beteiligung

einjahriger Tiere zuruckzufihren.

Zunehmende Gruppengrésse ist allerdings mit wachsender innerartlicher Konkurrenz verbunden und
deshalb nur sinnvoll, solange das Kosten/Nutzen-Verhaltnis fiir die einzelnen Tiere mehr als ausge-
wogen ist (Pérez-Barberia und Nores 1994). Anfangs Vegetationsperiode ist die Qualitat des Futters
zwar hoch, die Quantitat jedoch eher bescheiden. Ausserhalb einer schmalen Schmelzwasserzone in
héheren Lagen oder Schneetdlchen schwindet in der Folge die Qualitat, steigt die Quantitat dafur
Uberkompensierend (Pérez-Barberia et al. 1997). Grenzen setzen nun nicht mehr die Nahrungsres-
sourcen, sondern die Aufnahme- und Verdauungsleistung der Gemsen, weshalb Ende Sommer man-

gels Konkurrenz gréssere Gruppen ohne weiteres Bestand haben kénnen.

Fazit und Bezug zum Modell

Auswirkungen des Wetters auf die Standortwahl konnten nachgewiesen werden, ebenso Auswirkun-
gen des gewahlten Standorts auf die Gruppengrésse. Dass Nahrungsressourcen und Antipradations-
strategien die Verteilung der Individuen mitbestimmen, lasst sich aufgrund der gemachten Beobach-

tungen nicht widerlegen.
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6 Die Gruppenstruktur: Ebene B

6.1 Position

Nach der Frage, welche Standorte von den Gemsen aufgesucht werden, soll in diesem Kapitel die
Organisation innerhalb der Verbande genauer behandelt werden: Nach der grésserraumigen Orientie-
rung folgt damit die kleinraumige Verteilung. Gemsverbéande sind keine festgefligten Komplexe, son-
dern brechen auseinander, fusionieren, nehmen neue Mitglieder auf, verlieren bisherige aus ihren
Reihen — manchmal innert Minuten. Dennoch scheint die Formation einer Gruppe nicht dem reinen
Zufall zu gehorchen. So fiel mir schon sehr bald auf, dass Kitze kaum je an der Peripherie eines Ver-
bandes vorgefunden werden. Ob die Analyse bestimmter ortlicher Positionen innerhalb einer Gruppe
noch weitere Regelmassigkeiten erkennen lasst, versuchte ich anhand der markierten Jahrlinge und
Geissen zu erfahren. In Abb. 6.1 ist flr jeden Monat dargestellt, in welcher Position — zentral, integriert
oder peripher — sich die Vertreter der verschiedenen Sozialklassen befanden. Der methodische An-

satz ist auf Seite 20 beschrieben.

Mittels Diskriminanzanalyse gelang es weder im Juni (Funktion 1: r = 0.352, df = 6, 2% = 2687,
p > 0.8; Funktion 2: r = 0.188, df = 2, 2% = 0.574, p > 0.75) noch im Juli (Funktion 1: r = 0.445, df = 6,
2% =7.002, p > 0.3; Funktion 2: r = 0.327, df = 2, 2% = 2.368, p > 0.3) mit befriedigender Signifikanz,
die erfassten Individuen aufgrund ihrer mehrheitlich bezogenen Positionen den entsprechenden So-
zialklassen zuzuordnen. Lag die Wahrscheinlichkeit, ein Tier falsch einzustufen, im Juni noch bei
55%, so machten die Misserfolge im Juli wenigstens nicht mehr den Grossteil aus (48%). Insgesamt
waren jedoch beide Monate gepragt durch individuelles Positionierungsverhalten der markierten
Gemsen. Im August schliesslich vereinheitlichten die Angehérigen gleicher Altersstufe und gleichen
Geschlechts ihre Gewohnheiten und konnten dank signifikanter Unterschiede zu 75% der korrekten
Sozialklasse zugesprochen werden (Diskriminanzanalyse, Funktion 1: r = 0.777, df = 6, 2% = 22.342,
p < 0.01; Funktion 2: r = 0.417, df = 2, 2% = 3.820, p > 0.1). Fihrende Geissen besetzten in einem
Verband am haufigsten zentrale Positionen, dagegen hielten sich nicht filhrende o6fters und sogar
Uberwiegend an der Peripherie auf. Bemerkenswert ist in diesem Zusammenhang, dass die 1999
zwar kitzlose, aber von ihrem Jahrling standig begleitete Geiss Nr. 132 eindeutig das Positionie-
rungsmuster eines fihrenden Weibchens aufwies. Sehr selten waren weibliche Jahrlinge am Rand
einer Gruppe zu beobachten; aber auch in der Mitte verbrachten sie nur unwesentlich mehr Zeit. lhr
Normalmuster lasst ein unauffalliges Integrieren vermuten. Im Vergleich dazu exponierten sich méann-

liche Jahrlinge haufiger an peripherer Lage.
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Abb. 6.1 (<) Positionen (prozentuale Haufigkeit) markierter Geissen und Jahrlinge in Gruppen von Juni bis Okto-
ber.n[Jun] =5-19, n [Jul] =5 - 38, n [Aug] =10 — 36, n [Sep] =19 — 47, n [Okt] =11 — 35.

Im September zeigte die rdumliche Gruppenstruktur — zumindest was die Anordnung der verschiede-
nen Tiere betrifft — kaum grundlegende Veranderungen. Obschon die Auftrennung der Individuen nach
Sozialklassen nur zu 58.3% fehlerfrei gelang, konnten die jeweiligen Positionierungen im Mittel doch
signifikant auseinandergehalten werden (Diskriminanzanalyse, Funktion 1: r = 0.604, df = 6,
2% = 13.740, p < 0.05; Funktion 2: r = 0.456, df = 2, 2% = 4671, p > 0.05). Die adulten Geissen blieben
ihrem hergebrachten Muster, sich in einen Verband einzugliedern, weitgehend treu; nur die einjahri-
gen Tiere rlckten etwas vom Augustmuster ab: Wahrend die weiblichen Jahrlinge 6fters auch in rand-
sténdigen Positionen zu finden waren, wichen die mannlichen Jahrlinge entgegengesetzt vermehrt
von der Peripherie ins Gruppeninnere zurtick. Im Oktober verwischten sich die Positionen zwischen
den einzelnen Sozialklassen wieder zusehends, und entsprechend erlaubte das rdaumliche Verhalten
der Tiere innerhalb einer Gruppe nur mehr eine unzuverlassige Klassifikation (32.0% richtige Zuord-

nung). Wie schon im Juni und Juli ergaben sich zwischen den differenzierten Tierkategorien keine
signifikanten Unterschiede (Diskriminanzanalyse, Funktion 1: r = 0.531, df = 6, 2% = 7.529, p > 0.25;
Funktion 2: r = 0.162, df = 2, ?% = 0.559, p > 0.75).

6.2 Distanz

Zu den grundlegenden Charakterziigen einer Gruppe gehdren nicht nur die relativen rdumlichen Posi-
tionen der einzelnen Individuen, sondern auch die Distanzen zwischen den Tieren. Da die weiblichen
Tiere in Gemspopulationen den zahlenmassig bedeutendsten Anteil stellen, pragt ihre Organisation in
hohem Masse das Erscheinungsbild einer Gruppe. Abb. 6.2 zeigt die Entfernungen, welche fiihrende
und nicht fihrende Geissen wahrend der Monate Juni bis Oktober zu andern Geissen, Jahrlingen oder
Kitzen eingehalten haben. Um die Rolle des Kitzes besser einschatzen zu kdnnen, differenzierte ich
die fuhrenden Geissen zusatzlich nach An- beziehungsweise Abwesenheit ihrer Kitze, wobei abwe-

send lediglich als ,nicht nachster Nachbar“ zu verstehen ist.

Die Absténde der Geissen untereinander liessen im Juni keine Riickschlisse auf Vorhandensein oder
Aufenthaltsort allfalligen Nachwuchses zu (Kruskal-Wallis, m.z = 4/16/13, 2% = 0.558, p > 0.75). Erst
zwischen Juli und September setzten sich nicht fihrende Geissen ab, distanzierten sich jedoch nur
signifikant starker von andern Weibchen als filhrende Geissen, sofern diese nicht von ihren Kitzen
begleitet wurden (Mann-Whitney U, n, = 59/140/117, n, = 41/92/83, U = 785.5/4231.0/6029.5,
p < 0.05). In Gegenwart des Kitzes war Uber die gesamte Beobachtungsperiode hinweg die mittlere
Entfernung einer fliihrenden nicht vom Abstand einer nicht filhrenden Geiss zur jeweils nachstplazier-
ten Artgenossin unterscheidbar (Mann-Whitney U, n; = 31/74/161/78, n, = 41/92/83/44,
U = 523.5/2842.5/6029.5/1485.0, p > 0.05). Im Oktober wie schon im Juni konnte das Distanzverhal-
ten kitzloser Geissen schliesslich demjenigen fihrender Weibchen gleichgesetzt werden, selbst wenn
sich deren Nachwuchs nicht in wmittelbarer Nahe aufhielt (Mann-Whitney U, n = 66, n, = 44,
U = 1285.0, p > 0.3). Ab August zeigten sich stattdessen signifikante Abweichungen innerhalb der

Kategorie der fuhrenden Geissen: Die Distanzen zum nachsten weiblichen Adulttier fielen deutlich
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geringer aus, wenn das Kitz gerade anderswo und nicht bei seiner Mutter verweilte (Mann-Whitney U,
n; = 74/161/78, n, = 140/117/66, U = 4218.5/6871.0/1884.5, p < 0.05).
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Abb. 6.2 Distanzen fihrender (fGeiss) und nicht fihrender (nfGeiss) Gemsgeissen zur jeweils nachstplazierten
Geiss beziehungsweise zum jeweils nachstplazierten Jahrling oder Kitz. Fiihrende Geiss mit Kitz bedeutet, dass
ein Kitz — das eigene oder ein fremdes — die kirzeste Distanz zu dieser Geiss aufwies. Fllhrende Geiss ohne Kitz
bedeutet, dass die kiirzeste Distanz zu dieser Geiss entweder von einer andern Geiss oder einem Jéhrling einge-
halten wurde. Die Boxplots stellen die beiden mittleren Quartile (zusammen 50%) der Distanzverteilung dar. Der
dicke Balken steht fur den Median, die dinnen markieren die Extremwerte. Sterne kennzeichnen signifikante
Differenzen. N = Stichprobengrésse.

Gemeinhin lasst sich festhalten, dass nach einem schwach ausgepragten Maximum im Juli die D-
stanzen wieder etwas zuritickgingen. Ausserdem fiel auf, dass zwischen Geissen nie ein Abstand von

null Meter erfasst werden konnte, Geissen also untereinander Korperkontakt mieden.
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In den Distanzen der drei unterschiedenen Geiss-Klassen zu den Jahrlingen erkennt man lediglich die
Tendenz, dass sich die nicht fihrenden Geissen im Laufe der Saison zunehmend naher bei den Jahr-
lingen aufhielten. Signifikante Unterschiede ergaben sich allerdings nur fiir den September (Kruskal-
Wallis, n; = 82, n, = 46, n3 = 69, 2% = 19.651, p « 0.01): Fihrende Geissen begleitet von ihren Kitzen
wahrten im Vergleich zu andern Geissen deutlich gréssere Distanzen zu Jahrlingen (Mann-Whitney U,
n, = 82, n, = 46/69, U = 1355.5/1694.0, p < 0.01). Bei den ermittelten Distanzen zeigt sich — wenn
jede Sozialklasse flr sich betrachtet wird — Uber die gesamte Sommersaison ein leicht riicklaufiger
Trend. Dies gilt allerdings nicht fur fihrende Geissen mit Kitzen im Bezug zu andern Geissen oder zu
Jahrlingen. Korperkontakt kam vor, jedoch nur zwischen Jahrlingen und nicht filhrenden Geissen. Die
Nullwerte stammen ausschliesslich von den beiden markierten Mutter-Kind-Gespannen 132 — 49 und
149 — 136. Wie bereits erwahnt, sdugte Nr. 132 ihren Jahrling bis in den August hinein, danach sah
man sie noch oft Flanke an Flanke liegen. Nr. 149 und Nr. 136 konnte ich einmal tGber mehrere Minu-

ten bei der gegenseitigen Fellpflege durch Belecken zusehen.

Die generelle Neigung der Gemsen, sich im Laufe des Sommerhalbjahres enger zusammenzuschlies-
sen, kam auch in den Geiss-Kitz-Daten zum Ausdruck. Wie nicht anders zu erwarten, wichen die D-
stanzen fuhrender und nicht fiilhrender Geissen zum nachsten Kitz in allen funf Beobachtungsmonaten
signifikant voneinander ab (Mann-Whitney U, n;, = siehe Abb. 6.2, U = 11.0/241.0/1424.0/
7044.0/1594.5, p « 0.01). Erstaunlicher ist, dass — geméss Abb. 6.2 — die durchschnittlichen Entfer-
nungen zwischen nachwuchslosen Weibchen und eindeutig fremden Kitzen ansatzweise grésser sind

als diejenigen zwischen diesen Weibchen und anderen Sozialklassen.

Distanz beim Liegen auf und neben Schnee
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Abb. 6.3 Distanzen fihrender Geissen zum nachsten Nachbarn (Geissen und Kitze) beim Liegen auf und neben
Schnee. Beriicksichtigt sind Daten der Monate Juli und August "99. Die Boxplots stellen die beiden mittleren
Quartile (zusammen 50%) der Distanzverteilung dar. Der dicke Balken steht fur den Median, die diinnen markie-
ren die Extremwerte. N = Stichprobengrésse.

Im Hinblick auf die beobachteten Gemsansammlungen, die sich im Juli und August auf Schneefeldern

bilden konnten, und angesichts des ausgesprochen geklumpten Raummusters der Ressource ,kih-
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lendes Schneefeld”, prifte ich das Distanzverhalten fihrender Geissen auf und neben Schnee
(Abb. 6.3). Ich konzentrierte mich dabei auf liegende Fokus- und Nachbartiere. Die Abstande zwi-
schen fiihrenden Geissen und dem jeweils nachsten Kitz zeigten keinerlei Abhangigkeit vom allfalligen
Vorhandensein der Unterlage Schnee (Mann-Whitney U, i, = 102, n, = 13, U = 541.0, p > 0.25). Zu
adulten Weibchen verkilrzten Muttertiere jedoch zumindest tendenziell die Distanz, sobald sie einen

schneebedeckten Liegeplatz bezogen (Mann-Whitney U, n; =71, n, =8, U = 173.5, p = 0.071).

6.3 Orientierung

Nach der oben behandelten Frage nach der raumlichen Verteilung der Gemsen innerhalb einer Grup-
pe soll in diesem Abschnitt die Ausrichtung der Tiere untersucht werden. Prinzipiell differenzierte ich
zwischen zwei Mdglichkeiten, wie sich Gemsen zueinander orientieren konnten: gleichgerichtet und
nicht gleichgerichtet. Nach eigener Definition sind zwei Gemsen gleichgerichtet, sofern ihre Kor-
perachsen (Schwanz — Kopf) nicht mehr als +45° voneinander abweichen. Das bedeutet, dass bei
zufalliger Anordnung 25% der Tiere gleichgerichtet und 75% nicht gleichgerichtet zu einem Bezugstier
sein mussten. Ganz offensichtlich traf dieser Fall nicht zu: Die Gemsen zeigten tberproportional die-

selbe Orientierung, richteten sich also aus (Abb. 6.4).

Orientierung der Gemsen zueinander

100%
80% 1
= 60% 1
()
X
;%” B nicht gleichgerichtet
< 0% - O gleichgerichtet
* Signifikanz
20% A
159 263 50 83 376211 143123 97 66 2B 36 81 64 B 28 16 18 B 4 57 37 20| 21
R B S N S M S S/ 2
12 34 56 12 34 56 12 34 56 12 34 56 Nachbartier
L |
fihrende nicht fiihrende weibliche mannliche
Geissen Geissen Jahrlinge Jahrlinge

Abb. 6.4 Orientierung der Gemsen verschiedener Sozialklassen zueinander. Auf der x-Achse sind die Nachbartie-
re (1 Geiss nah, 2 Geiss fern, 3 Jéhrling nah, 4 Jahrling fern, 5 Kitz nah, 6 Kitz fern) und die Fokustiere angege-
ben (farbig unterstrichen). Mit nah ist der nachste Nachbar bezeichnet, mit fern der zweit- oder sofern vorhanden
der dritthachste Nachbar. Die Zahlen in den Balken b ezeichnen die absoluten Zahlen.

Unabhéangig davon, ob die Orientierung zum direkten oder erst zum zweit- oder drittndchsten Nach-
barn angeschaut wurde, ergaben sich bei sdmtlichen Sozialklassen ungeféhr ausgeglichene Verhalt-

nisse zwischen gleich- und nicht gleichgerichteter Anordnung. Unter den zwdlf getesteten Sozialklas-

senkombinationen fand sich lediglich eine, die bei unmittelbarem Beisammensein signifikant h&ufiger
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Uber identische Ausrichtung verfugte als bei entfernterer Nachbarschaft (Vierfeldertafel, p < 0.05).
Nicht fihrende Geissen achten, wie es scheint, als einzige verstarkt auf den nachsten Nachbarn, aber
nur, falls dieser ebenfalls adult und weiblich ist. Die Daten der Ubrigen Sozialklassen fihrten zu kei-
nerlei Signifikanzen beziglich der Orientierung zu ,Kurz- und Langdistanznachbarn® (Vierfeldertafeln
p > 0.05); und doch ist auffallend, dass auch diese Paarungen allesamt den grésseren Anteil ,gleich-
gerichtet” bei direktem Nebeneinandersein aufweisen. So haben sich die Resultate der einzelnen Da-

tenkombinationen zwar nicht als signifikant herausgestellt, wohl aber kann das Muster als gesichert

betrachtet werden (? % Test, p « 0.01).

6.4 Nachbarschaft

Die Frage nach den Nachbarn der untersuchten Sozialklassen und Individuen zielt auf ein zentrales
Merkmal der Gruppenstruktur. Abb. 6.5 macht deutlich, dass Gemsverbande keineswegs homogene
Gemische aus adaquaten Anteilen von Vertretern samtlicher Sozialklassen sind oder gar die Zusam-
mensetzung der Population reprasentieren. Die Vergesellschaftung der markierten Tiere liess in allen
funf Beobachtungsmonaten signifikante Unterschiede zwischen den Sozialklassen erkennen. Die
Wabhrscheinlichkeit, dass die Nachbarschaft einer Gemse die entsprechende Sozialklasse verrat, lag

in dieser Zeit zwischen 63.2 und 75%.

Im Juni verbrachten diejenigen Geissen, welche bereits gesetzt hatten, ihre Zeit sehr exklusiv mit den
neugeborenen Kitzen; die Ubrigen Sozialklassen hielten sich von ihnen und insbesondere von den
Kitzen fern. Jahrlinge kennzeichneten sich durch eine starke Tendenz, Anschluss an ihresgleichen zu
suchen und konnten explizit nie in der ndheren Umgebung eines Kitzes beobachtet werden (Diskrimi-
nanzanalyse, Funktion 1: r = 0.851, df = 6, 2% = 22.180, p < 0.01; Funktion 2: r = 0.418, df = 2,
2% = 2.883, p > 0.2). Nachfolgend begannen sich die Sozialklassen zu durchmischen: Der Juli erhielt
sein Gepréage durch die Jahrlinge, die im wahrsten Sinne des Wortes schrittweise zu den flihrenden
Geissen stiessen (Diskriminanzanalyse, Funktion 1: r = 0.798, df = 6, 2% = 21.627, p < 0.01; Funktion
2:1=0.137, df = 2, ?? = 0.400, p > 0.8). Dieser Prozess nahm im August seinen Fortgang (Diskrimi-
nanzanalyse, Funktion 1: r = 0.919, df = 6, 2% = 40.229, p « 0.01; Funktion 2: r = 0.379, df = 2,
2% = 3.100, p > 0.2), bis sich schliesslich in den grossen Septembergruppen das Bild der einzelnen
Sozialklassen in hohem Masse vereinheitlichte (Diskriminanzanalyse, Funktion 1: r = 0.879, df = 6,

2%=32.190, p « 0.01; Funktion 2: r = 0.347, df = 2, ?° = 2.568, p > 0.25).

Drei Individuen fielen im September erkennbar aus dem Rahmen. Es handelte sich um drei Individu-
en, deren Sonderstellung bereits in anderem Kontext zu abnormem Muster gefuihrt hatte. Nr. 132 und
Nr. 149, die beiden Geissen mit dem vorjahrigen Nachwuchs im Gefolge, bewegten sich deutlich hau-
figer im Umkreis von Jahrlingen, als dies bei den anderen kitzlosen Weibchen der Fall war. Im Gegen-
satz zu Nr. 132 schien Nr. 149 jedoch die kopfstarken Rudel des Spatsommers zu meiden, weshalb

sie und ihr Jahrling Nr. 136 kaum je mit Kitzen in Kontakt kamen.
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Abb. 6.5 (<) Zusammensetzung der Nachbarschaft (prozentuale Haufigkeit) markierter Geissen und Jahrlinge
von Juni bis Oktober. Die Nachbarschaft umfasst definitionsgemass die — sofern vorhanden — drei nachstplazier-
ten Nachbartiere. Die Zusammensetzung der Population wurde unter Ausschluss der Bécke berechnet. n [Jun] =
5-19,n[Jull]=5-38, n[Aug] =10 - 36, n[Sep] =19 — 47, n [Okt] = 11 — 35.

Die Oktoberresultate belegen wieder grossere Variabilitat in der individuellen Nachbarschaft, auch bei
Angehdrigen identischer Sozialklasse (Diskriminanzanalyse, Funktion 1: r = 0.825, df = 6, 2% = 28.234,
p « 0.01; Funktion 2: r = 0.429, df = 2, 2% = 4.273, p > 0.1). Speziell erwdhnenswert ist das soziale
Umfeld der vormals filhrenden Geissen Nr. 147 und Nr. 150. Sie beide hatten am Ubergang vom

September zum Oktober ihr Kitz verloren und zeigten nun ganz offensichtlich bereits das Vergesell-
schaftungsmuster nicht fuhrender Geissen.

Bisweilen fanden sich Gemsen beider Geschlechter und samtlicher Altersstufen ohne jegliche Nach-
barschaft oder aber in Gruppen, die sich exklusiv aus Angehdrigen einer einzigen Sozialklasse zu-
sammensetzten. Das zeitliche Vorkommen solcher Verbédnde beziehungsweise umherstreifender Ein-

zeltiere ist flr Geissen, Jahrlinge und Kitze in Tab. 6.1 zusammengestellt.

Tab. 6.1 Prozentuale Haufigkeit ungemischter Gruppen. Anteile der Sichtungen, bei welchen sich Angehérige der
entsprechenden Sozialklasse entweder allein oder unter ihresgleichen befanden. n = 42 — 390.

Monat Geiss Jahrling Kitz
Juni 41.1% 13.4%
Juli 35.1% 10.2%
August 19.0% 2.1% 1 Beob.
September 8.1% 2.4%
Oktober 19.0% 0.9%

Jahrlinge waren im Laufe der Sommersaison immer seltener alleine oder unter ihresgleichen zu be-
obachten. Auch Geissen zeigten sich immer haufiger in gemischten Verbanden, zogen sich im Okto-
ber allerdings aus den gemischten Gruppen etwas zurlick. Stets konnte ein grosserer Anteil Geissen
isoliert oder unter sich vorgefunden werden als dies bei den Jahrlingen der Fall war. Eine einsame
Zweiergruppe ruhender Kitze im August sollte sich im nachhinein als Ausnahmeerscheinung erwei-

sen.

6.5 Diskussion

Wie ist das Verteilungsmuster der Individuen innerhalb einer Gruppe? Diese Frage kann zu zentralen
Aspekten der sozialen Organisation einer Tierart fuhren (Pépin und Lamerenx 1995). Aufgrund meiner
Resultate und anderer Studien (z.B. Gerard und Richard-Hansen 1992) entsteht der Eindruck, dass —
mit Ausnahme der Geiss-Kitz-Beziehungen — die Struktur der Verbande vor allem durch eine relative
Unvertraglichkeit der Tiere diktiert wird. Im Detail unterliegt dieses Netzwerk interagierender Vertreter
bestimmter Sozialklassen zusatzlichen Variablen wie Zusammensetzung der Population, Umweltbe-
dingungen oder Jahreszyklus, ist also instabil, dafiir anpassungsféhig. Dies kommt nicht nur in unter-
schiedlichen mittleren Gruppengrossen wéahrend eines Sommers zum Ausdruck (siehe vorheriges
Kapitel), sondern auch in veranderlichen Anordnungen der Tiere innerhalb der Gruppen: Positionen,

Distanzen, aber auch Alter und Geschlecht der Nachbarn kdnnen nicht als Parameter in die Charakte-



60 6 Die Gruppenstruktur: Ebene B

risierung der sozialen Organisation einfliessen — selbst der Grad der Organisation ist keine Konstante.
Samtliche Auswertungen, die eine Zeitachse enthalten, deuten darauf hin, dass ein soziales Muster in
den Verbanden zwischen Bergfriihling und ersten Schneeféllen klarer, danach wieder undeutlicher

wird.

Im Juni und Juli waren viele Gruppen aus Tieren derselben Sozialklasse zusammengesetzt. Dabei
handelte es sich vorwiegend um kleinere Verbande, in denen oft nur wenige Schritte zwischen zen-
traler und peripherer Position liegen. Aus diesen beiden Griinden ist verstandlich, dass sich in dieser
Zeit kein klares Positionsmuster der Sozialklassen abzeichnete. Sobald die mittlere Verbandsgrésse
gegen den Herbst hin anstieg, liessen die einzelnen Sozialklassen beziglich Aufenthaltsort in der
Gruppe ein Muster erkennen. Es macht Sinn, dass fiihrende Geissen mit ihrem schutzbedurftigen
Nachwuchs — die Distanzen zu ihm waren nie sehr gross — am haufigsten zentrale Bereiche nutzten
und die Peripherie eher den kitzlosen Weibchen Uberliessen. Dies kénnte ein Hinweis auf altruisti-
sches Verhalten sein. Ob dies tatsachlich der Fall ist, scheint mir angesichts des offenen Charakters
von Gemsverbanden jedoch fraglich. Fir wahrscheinlicher halte ich die Interpretation, dass Tiere ohne
Kitz weniger gezwungen sind, geschiitzte Lagen aufzusuchen, und deshalb periphere Positionen vor-

ziehen, um dem Konkurrenzdruck anderer Geissen auszuweichen.

Trotz sehr &hnlichem Positionsmuster im Juni, Juli und September liessen die weiblichen und mannli-
chen Jahrlinge bereits eine sexuelle Segregation erkennen. Weibliche Jahrlinge waren vermutlich
aufgrund eines starkeren Anschlussbedirfnisses an adulte Geissen (Kramer 1969) haufiger in die
Gruppen integriert als ihre mannlichen Altersgenossen. In peripherer Lage befanden sich allerdings
auch diese nicht sehr oft, da in diesem Alter der Sicherheitsinstinkt junger Tiere das mannliche Ver-
haltensmuster der Separation offenbar noch Uberlagert. Wahrscheinlich darf der Positionierung der
Jahrlinge jedoch nicht allzu grosse Bedeutung zugemessen werden, da der Zufall wegen der grossen
Agilitéat und Verspieltheit zweifellos mitwirkt. Die Tendenz, dass Gemsen wéhrend ihrer Ontogenese
einen zentrifugalen sozialen Prozess (Bon und Campan 1989) durchlaufen, d.h. als Kitze zentrale, als

altere Tiere periphere Positionen besetzen, bleibt jedoch unverdeckt.

Trotz Vorbehalten gegenliber dem Positionsmuster ist es wenig erstaunlich, dass weibliche Jahrlinge
gerade im August am besten in Gruppen aufgenommen wurden: In dieser Zeit hielten fuhrende Geis-
sen ihre Kitze am starksten auf Distanz. Das kénnte bedeuten, dass im Gegenzug die Jahrlinge wie-
der etwas naher geduldet und nicht mehr aktiv aus dem Umkreis des Zentrums und somit der Kitze
verdrangt werden. Sobald sich die Abstdnde zwischen Geissen und ihren Kitzen anfangs Herbst
nochmals verkleinerten — eine Beobachtung, die sich bei Kramer (1969) bestétigt findet — stieg die
Entfernung zu den J&hrlingen erneut an. Offensichtlich stehen Kitze und Jahrlinge in gegenseitiger
Konkurrenz um Nahe zu den fiilhrenden Geissen. Die enge Beziehung der Muttertiere zum jiingsten
Nachwuchs lasst nur wenig Platz fur altere Abkdmmlinge (Gerard und Richard-Hansen 1992). Dies
wurde besonders in den ersten Lebenswochen der Kitze deutlich: Nie waren Jahrlinge derart haufig
allein oder in ungemischten Gruppen anzutreffen wie im Juni, und erst im Juli konnten Jahrlinge in der

Nachbarschaft von Kitzen ausgemacht werden.

Die Frage ist zu diskutieren, weshalb im Prozess von einer extrem starken Bindung zwischen Mutter

und Kitz bei der Geburt zu einer zunehmend lockereren Beziehung die durchschnittliche Distanz fuh-
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render Geissen zu ihrem Kitz ab August unvermittelt wieder kleiner wird. Das Naherriicken der Bocke
anlasslich der Brunft erscheint als Ursache wenig wahrscheinlich, da der Rickwartstrend in den Ent-
fernungen friher einsetzte. Auch die Jagdperiode vom 9. bis 30. September halte ich nicht fir verant-
wortlich, da sich die Tiere bereits nach den ersten Schiussen in der Val Plavna vollzahlig in der Val dal
Botsch einfanden und schon bald zu anscheinend gleichglltigem Verhalten zuriickkehrten. Das Ge-
biet ausserhalb der Nationalparkgrenzen wurde erst im Oktober wieder aufgesucht. Einen plausibleren
Grund fur die Verkirzung der Distanzen sehe ich im Bedirfnis der Geissen, nach einer energetisch
kraftezehrenden und intensiven Laktationsphase von rund zwei Monaten, die Kitze mdglichst rasch zu
entwdéhnen (Moen 1973). Im August erlitt der Anteil erfolgreicher Saugversuche einen markanten Ein-
bruch. Dies weist auf aktive Zuriickweisung der Kitze seitens der Muttertiere hin. Akzeptieren die
jungsten Gemsen allmahlich das Versiegen der Milchquelle und stellen sich entsprechend auf feste
Nahrung ein, verstehen die Geissen dies vielleicht als Signal, dass den Kitzen wieder mehr Nahe zu-
gestanden werden kann. Bezeichnenderweise fiel auch die einzige Beobachtung einer reinen Kitz-

gruppe in den Monat August.

Néahe schien bei adulten Geissen nicht auf Freiwilligkeit, sondern auf ausserer Notwendigkeit zu ka-
sieren. Korperkontakt kam denn auch nur zwischen fihrenden Geissen und deren Kitzen und zwi-
schen nicht fihrenden Geissen und deren Jahrlingen vor, nicht aber zwischen erwachsenen oder
nicht verwandten Tieren. Der intime Umgang kitzloser Weibchen mit dem vorjahrigen Nachwuchs
dirfte als einziger spontan zustande kommen. Fir Geissen mit Kitz ist der Sicherheitsaspekt wahr-
scheinlich Beweggrund, sich innerhalb von Gruppen enger zusammenzuschliessen. Die grossen Ent-
fernungen nicht fihrender Weibchen zu Kitzen entsprechen den haufig peripheren Positionen dieser
Geissen und kénnen somit ebenfalls mit Vermeidung gegenseitiger Nahrungskonkurrenz erklart wer-
den. Die Individualdistanz ist Ausdruck eines Kompromisses zwischen optimalem Gruppenzusam-
menhalt und konfliktfreier Koexistenz der Gemsen (Richard und Pépin 1990). Da sich die Subpopula-
tionen nach dem Winterhalbjahr teilweise erst wieder formieren missen und die progressive
Integration der Kitze eine komplette Neuordnung des sozialen Gefliges erfordert (Pépin und Lamerenx
1995), ist die im Sommer sinkende Tendenz in den Abstanden verschiedener Sozialklassen durchaus
verstandlich: Die Tiere brauchen Zeit, um sich mit der neuen Situation am alten Ort vertraut zu ma-
chen. Ursachlich fiur die erhdhte Toleranzgrenze erweist sich vermutlich auch der Wandel im Nah-
rungsangebot: Sobald nicht mehr die Quantitat limitierend ist, fehlt ein Faktor, der grossere Distanzen
zwischen den Tieren begriinden konnte. Dies wirde zugleich erklaren, weshalb die mittlere Gruppen-
grésse und die durchschnittliche Distanz ein exakt gegenléaufiges Muster zeigten: Sie unterliegen den-
selben Mechanismen.

Im Juni erlebte ich die Tiere ziemlich verstreut im Gelande und Gruppen erreichten nie die Ausmasse,
wie sie im Spatsommer beobachtet werden konnten; ich halte es daher fir méglich, dass im Frihjahr
nur Tiere gemeinsam unterwegs waren, die bereits den Winter miteinander verbracht hatten. Durch-
mischung der Subpopulationen kommt im Winter durchaus vor: Im April 2000 notierte ich eine Gruppe,
die neben bekannten auch eine zuvor nie gesichtete markierte Geiss enthielt. Die Wiedervereinigung
einander im Winter fremd gewordener Individuen kann demzufolge nicht nur den gesamten Distanz-
verlauf, sondern vor allem auch den sprunghaften Anstieg der Geiss-Geiss-Distanzen im Juli begrin-

den. Eine zweite Erklarung sehe ich im Zusammenhang mit spéten Setzterminen: Nicht fihrende
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Weibchen ziehen sich vielleicht erst zurick, wenn fihrende Geissen sich in grosseren Gruppen zu
organisieren beginnen — in der Val dal Botsch passenderweise ab Juli. Im selben Monat wechselten
die Gemsen aus dem Legfohrenbereich vermehrt in offene Habitattypen. Dass der Gruppenzusam-
menhalt auf Rasen- und Schuttflachen auch bei lockerer Verteilung der Tiere gewahrleistet ist, méchte

ich deshalb als dritte Ursache fur grossere Distanzen zwischen den Tieren anfiihren.

Zur Beurteilung der Gruppengrosse gaben die Distanzuntersuchungen einen wichtigen Hinweis: Kitze
vermochten die raumliche Anordnung der Gemsen innerhalb einer Gruppe signifikant zu beeinflussen.
Dies erlaubt den Schluss, dass Kitze offensichtlich als eigenstandige Individuen wahrgenommen wer-
den. Dennoch folgen die Distanzen zum jingsten Gemsjahrgang nicht vollstdndig denselben Regeln
wie die Abstédnde zwischen adulten Tieren — wenigstens nicht, solange filhrende Geissen involviert
sind. Dies belegen auch die Entfernungen beim Liegen auf und neben Schnee. Wahrend die Unterla-
ge beziglich der Geiss-Kitz-Distanzen keinerlei Wirkung zeigte, bewog das Bedirfnis nach einem
Platz auf Schnee die filhrenden Geissen offensichtlich dazu, ihren Nachbarn gegeniber etwas tole-
ranter zu sein. Demzufolge ist die thermische Behaglichkeit fir adulte Geissen wichtiger als die Ein-

haltung der Individualdistanz.

Die Dynamik in der sozialen Organisation, erkennbar im Distanzverhalten wie auch im Positionie-
rungsmuster, spiegelt sich in exakt gleicher Weise, in der Zusammensetzung der Nachbarschaft
bestimmter Individuen. Der Juni zeichnete sich durch weitgehende lIsolation der filhrenden Geissen
mit ihren Neugeborenen aus. Kontaktarmut erlaubt den beiden, eine exklusive Beziehung zu knupfen,
indem sie einander individuell kennen und erkennen lernen kénnen (Richard-Hansen und Campan
1992). Zur gleichen Zeit bildeten Jahrlinge und kitzlose Geissen entweder Gemeinschaften mit jeweils
ihresgleichen oder untereinander. Die grosse Variabilitdt des engsten gesellschaftlichen Umfeldes im
Juli spiegelt womdglich den instabilen sozialen Status der Jahrlinge, primar aber einen Interessenkon-
flikt der fihrenden Geissen: Zum einen gilt es, die innere Verbundenheit mit den Kitzen zu festigen,
zum andern drangt aber auch der Herdentrieb, sich wieder mit Artgenossen, insbesondere Angehdri-
gen derselben Sozialklasse, zusammenzuschliessen (Pépin und Lamerenx 1995). Notgedrungen
missen Jahrlinge, erst sukzessive wieder in der Nahe der fiihrenden Geissen toleriert, Flexibilitat im
Vergesellschaftungsmuster zeigen (Richard-Hansen und Campan 1992). In der Auswertung zwar
nicht bericksichtigt, gab es dennoch vereinzelte, wahrscheinlich ausnahmslos mannliche Jahrlinge
(Schroder 1971), die sich ausser im Herbst hauptsachlich im Friihsommer mit Bocken assoziierten.

Insgesamt entpuppten sich Juni und Juli als Phase grosser sozialer Unbestandigkeit.

Im Laufe der beiden nachfolgenden Monate stieg mit zunehmendem Umfang die soziale Ordnung der
weibchendominierten Rudel. Die Durchmischung der verschiedenen Sozialklassen — Bdcke ausge-
nommen — erfolgte zwar auf Ubergeordneter Gruppenebene wesentlich freier, doch kristallisierte sich
aufgrund verbandsinterner Gruppierungen allmahlich ein regelmassigeres Nachbarschaftsmuster in-
nerhalb gleichgestellter Individuen heraus. Parallel dazu dirfte allerdings aus denselben Griinden,
weshalb in kleinen Gruppen die Positionierung starker dem Zufall unterliegt, in grossen Verbanden die
Nachbarschaft teilweise weniger bewusst ausgesucht werden. Diese Hypothese wird gestlitzt durch
die Annaherung der mittleren Nachbarschaftszusammensetzung nicht fihrender Geissen, mannlicher

und weiblicher Jahrlinge an die effektiven numerischen Verhéltnisse in der Population. Ein abnormes
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Muster zeigten im September lediglich die beiden jahrlingfihrenden Geissen und einer der dazugehd-
rigen Jahrlinge. Diese Tiere stehen fur ein Beispiel, dass Gemsen nicht nur als Vertreter einer So-
zialklasse, sondern auch als Individuen zu betrachten sind. Das Nachbarschaftsschema von Nr. 132
kommt demjenigen fuhrender Geissen nahezu gleich; einziger Unterschied bilden die vertauschten
Prozentzahlen der Jahrlinge und Kitze (vgl. Abb. 6.5). Das Muster von Nr. 149 verrat, dass sich diese
Geiss — im Gegensatz zu Nr. 132 — mitsamt ihrem méannlichen Jahrling den grossen Weibchenrudeln
weitgehend fernhielt. Eventuell beeinflusst das Verhalten des Jahrlings das Verhalten der Mutter stér-

ker als umgekehrt.

Im Oktober kehrten die restlichen untersuchten Gemsen ebenfalls zu verstarkter Individualitéat zurick.
Damit verbunden erkennt man auch einen erhféhten Anteil ungemischter Geissverbénde. Fur soziale
Mechanismen besonders aufschlussreich verhielten sich Nr. 147 und Nr. 150, das heisst jene mar-
kierten Geissen, welche Ende September beziehungsweise Anfang Oktober ihr Kitz verloren hatten.
Dass ohne eigenes Kitz der Prozentsatz benachbarter Kitze sank und in derselben Gréssenordnung
wie bei nicht fihrenden Geissen zu liegen kam, war zu erwarten. In Kombination mit Feldbeobachtun-
gen, wonach diese Geissen sehr rasch ihr Verhalten demjenigen nicht fihrender Geissen anglichen,
konnte dadurch allerdings auch folgende Hypothese von Hillman (1987) an Bedeutung gewinnen:
Anlasslich einer Studie Uber Elenantilopen gelangte er zur Einsicht, dass Aggregationen fiihrender
Weibchen womdéglich nur auf der physischen Anziehungskraft zwischen Kitzen beruhen. Nicht die
jungere folgt der alteren, sondern die altere der jingeren Generation — wie bereits bei nicht fihrenden
Geissen und deren Jahrlingen vermutet. Fallt diese Klammer weg, I6st sich ein Weibchen aus der

Gemeinschatft.

Als Fazit dieses Kapitels bleibt zu vermerken, dass Uber die gesamte Beobachtungsperiode die Grup-
penstruktur der Gemsen keinen hohen Organisationsgrad erkennen liess. Einheitliche und vor allem
kooperative Feindvermeidungsstrategien scheinen nur in Ansatzen vorhanden zu sein. Zu einer ana-
logen Aussage filhrten auch die Resultate zur gegenseitigen Orientierung der Tiere. Unabhangig von
der Art der benachbarten Tiere zeigte es sich, dass alle Entfernungs- und Sozialklassenkombinatio-
nen ein fast perfekt ausgewogenes Verhaltnis zwischen gleicher und ungleicher Orientierung ergeben.
Haufigere Gleichrichtung bei direkter Nachbarschaft scheint zwar die Regel, doch ist dies nur bei einer
einzigen Sozialklassenkombination gesichert. Daraus folgt, dass sich Gemsen zwar Uberproportional
parallel anordnen, dies aber nicht unter Beriicksichtigung der Ausrichtung ihrer Nachbarn tun. Nac h-
dem ich auch keinerlei Hinweis auf einen Einfluss der Windstarke habe finden kdnnen, erachte ich
deshalb das Gelande fur den richtungweisenden Faktor. Die Tiere orientieren sich quer zur Hangnei-
gung — entweder nach links oder nach rechts, was sich sowohl mit meinen subjektiven Eindriicken im
Feld als auch mit dem 1:1-Verhaltnis der Ausrichtungen vereinen lasst. So ergab die gegenseitige
Orientierung der Tiere keinen Hinweis auf allfillige Synergien mit Bezug auf die Uberwachung der

naheren Umgebung.
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Fazit und Bezug zum Modell

Es konnte gezeigt werden, dass soziale Aspekte neben der Standortwahl ganzer Verbande auch die
kleinraumige Verteilung der Individuen innerhalb einer Gruppe beeinflussen. Mit intraspezifischer
Konkurrenz und drohender Pradation lassen sich unter anderem grosse Distanzen nicht fihrender
Geissen und zentrale Positionen fuhrender Geissen in einem Rudel erklaren. Zeitliche Instabilitéat und
individuelle Variabilitat zeigten jedoch, dass Feindvermeidungsstrategien nicht in letzter Konsequenz

durchgezogen werden. Gemsgruppen sind im allgemeinen wenig oder einfach organisiert.
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7 Das Individuum und das Soziale: Ebene A

7.1 Konflikthaufigkeit

Speziell zu Beginn des Sommers waren Ansammlungen von Gemsen gleich welcher Sozialklasse
beinahe permanent von agonistischen Interaktionen begleitet @Abb. 7.1). Die Haufigkeit, mit welcher
Gemsen verschiedener Kategorien in Konfliktsituationen gerieten, erwies sich als gesichert da-
tumsabhangig (ACTUS, df = 16, 2% = 83.176, p « 0.01). Wahrend Boécke im Juni signifikant oft (AC-
TUS, p « 0.01), im Juli hingegen signifikant seltener (ACTUS, p < 0.01) in Auseinandersetzungen ver-

wickelt wurden, kaum

zeigten nicht fihrende Geissen ein exakt gegenséatzliches Verhalten:
Konfrontationen im Juni (ACTUS, p « 0.01), dafur signifikant haufiger (ACTUS, p < 0.01) im Juli. Auch

mannliche Jahrlinge interagierten im Juni nachweislich wenig (ACTUS, p < 0.01).

Anzahl agonistische Auseinandersetzungen
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Abb. 7.1 Frequenz agonistischer Auseinandersetzungen der Bécke, Geissen und Jahrlinge mit ihresgleichen
respektive Artgenossen von Juni bis Oktober. Beob achtungsdauer insgesamt: 154.9 Stunden.

Je mehr Individuen sich zusammenschliessen, desto grésser ist die Auswahl an méglichen Kon-
fliktpartnern. Doch nur im Juli (Spearman, n = 62, rs = 0.301, p < 0.05) und August (Spearman, n = 81,
rs = 0.228, p < 0.05) mehrten sich die Aggressionen mit Beteiligung fihrender Geissen parallel zur
Gruppengrosse. Zwischen Anzahl agonistischer Auseinandersetzungen nicht fihrender Geissen und
Rudelgrosse konnte gar nur im August eine signifikant positive Korrelation festgestellt werden
(Spearman, n = 40, rs = 0.539, p < 0.01).
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7.2 Konfliktpartner

Mit wenigen Ausnahmen zeigten Bocke keine agonistischen Handlungen mit andern Sozialklassen.
Geissen und Jahrlinge verfiigten, wie aufgrund ihrer Beteiligung an gemischten Verbanden zu erwar-
ten, Uber ein breiteres Spektrum an Konfliktpartnern. Die mengenmassige Verteilung ihrer unter-
schiedlichen Kontrahenten reprasentierte jedoch nicht die Zusammensetzung des weiblichen und
juvenilen Populationssegments, sondern stellte sich als zeitlich signifikant variabel heraus, sowohl bei
den fuhrenden (ACTUS, df = 8, 2% = 21.548, p < 0.01), als auch bei den nicht fihrenden Geissen (AC-
TUS, df = 8, 2% = 23.113, p « 0.05), den weiblichen (ACTUS, df = 8, 2% = 59.798, p « 0.01) und den
mannlichen Jahrlingen (ACTUS, df = 8, 2% = 39.607, p < 0.01). Tab. 7.1 zeigt, in welchen Monaten
sich welche Sozialklassen besonders haufig beziehungsweise selten gegeniliberstanden (ACTUS,
p < 0.01 - 0.05).

Tab. 7.1 Relative Haufigkeit der Auseinandersetzung zwischen Sozialklassen von Juni bis Oktober. In der linken
Spalte sind zu den einzelnen Monaten signifikant haufigere, in der rechten Spalte signifikant seltenere Antagoni-
sten aufgefuihrt. Mit Aktor ist die Sozialklasse des Fokustiers bezeichnet, mit Rezeptor die Sozialklasse des Kon-
fliktpartners. (f/nf)G (fuhrende / nicht fihrende) Geissen, (w/m)J (weibliche / mannliche) Jahrlinge, K Kitze.

signifikant haufiger signifikant seltener
Aktor fG nfG wJ mJ fG nfG wJ mJ
Juni _ G G
Juli o J G
August o) J
September P J K Kund G J J
Oktober x J

Die Struktur der Konfliktpartner der Jahrlinge liess deutlich mehr Signifikanzen, das heisst Abwei-
chungen von einer zufélligen Auswahl, erkennen als diejenige der adulten Weibchen. Fihrenden
Geissen konnte einzig systematisches Verhalten gegentber den Jahrlingen nachgewiesen werden:
Wahrend sie im August noch auffallend selten mit diesen in Konflikt gerieten, zéhlten einjahrige Tiere
bereits einen Monat spéter unerwartet oft zu den Antagonisten fiihrender Geissen. Nicht fihrende
Geissen stiessen sogar lediglich in einem Monat mit einer bestimmten Sozialklasse in nicht absehba-
rer Frequenz zusammen: im September mit Kitzen. Im Vergleich dazu zeigten Jahrlinge beider Ce-
schlechter zu Beginn des Sommers signifikant oft agonistische Handlungen mit adulten Weibchen,
gerieten weibliche Jahrlinge im Juli zwar kaum mehr mit Geissen, dafir umso haufiger mit Altersge-
nossen in Konflikt, und kadmpften mannliche Jahrlinge im September Uberproportional haufig sowohl
mit Kitzen als auch wieder mit Geissen. Untereinander zeigten Jahrlinge im Herbst jedoch kaum &a-
gressives Verhalten.

7.3 Rangordnung

Die Quantitat lasst hochstens subjektiv logische Schllisse Uber die Qualitat der agonistischen Interak-
tionen zu. Wer aus welchen Griinden eine Auseinandersetzung gewinnt oder verliert, ist aus der Kon-
flikth&ufigkeit einzelner Sozialklassen nicht ersichtlich. Dank markierter Gemsen kann dieser Frage in

der Population ,Val dal Botsch* auf individueller Ebene nachgegangen werden. In Tab. 7.2 sind drei
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nach verschiedenen Ansatzen mathematisch hergeleitete Rangordnungen unter Ausschluss der Bok-

ke (cf. Kap. 3.4) zum Vergleich nebeneinandergestellt.

Tab. 7.2 Rechnerische Rangordnungen nach verschiedenen Ansatzen. Mathematische Formeln siehe Methoden-
kapitel (Kap. 3.4, Seite 24). Rot bzw. rosa: die beiden altesten markierten Geissen, tirkis: die beiden jingsten
markierten Geissen, blau: die beiden Geissen, die wéahrend der Datenaufnahme ihr Kitz verloren haben, grin:
Jahrlinge. X nicht fihrende Geissen, ® weibliche Jahrlinge. TQ = Trefferquote. * Gemse Nr. 124 konnte nie bei
einer Interaktion mit einer ebenfalls markierten Gemse beobachtet werden. ? Das genaue Alter der Gemse Nr.
154 ist unbekannt, doch ordnete ich sie aufgrund ihres Verhaltens in die Gruppe der 11-jahrigen ein.

Relative Dominanz Bewertung der Rangordnung nach
nach Chadwick Direktbegegnungen Alter

Rang Gemse Dominanz Gemse Rangpkte. Gemse Alter
151 0.733 X 133 124.6 X 133 17
2 120 0.731 X 43 104.7 X 43 15
3 X 133 0.706 134 80.1 147 13
4 134 0.703 151 60.1 X 132 12
5 X 132 0.700 X 132 57.4 X 149 11
6 154 0.630 X 159 38.9 154 ? 11
7 50 0.608 X 149 33.1 161 11
8 161 0.577 161 23.7 151 10
9 X 159 0.564 162 20.1 X 159 10
10 114 0.545 120 17.6 120 9
11 162 0.538 50 15.7 134 9
12 0.490 114 12.8 150 9
13 47 0.474 154 -1.9 114 8
14 X 149 0.469 47 -3.9 162 8
15 *® 0.444 140 -4.6 140 5
16 147 0.417 147 -9.2 47 5
17 140 0.406 150 -17.7 50 5
18 0.400 -29.3 4
19 X 43 0.385 -44.0 3
20 0.353 *® -50.4 *® 1
21 0.341 *® -72.6 1
22 0.333 -93.9 1
23 150 0.250 -125.7 1
24 ® 0.156 -135.6 1
25 0.133 * *® 1
TQ = 67.1% 86.0% 91.6%

Basierend auf Chadwicks Formel (1977) zur Berechnung der relativen Dominanz entstand eine lineare
Rangordnung, die zu 67.1% mit den Resultaten im Feld beobachteter Direktbegegnungen uberein-
stimmt. Da durch reine Willkiir, ob Gemse A oder Gemse B eine Auseinandersetzung fir sich ent-
scheidet, eine Trefferquote von bereits 50% erzielt werden kann, erachtete ich Chadwicks Ansatz als
wenig zufriedenstellend. Uberdies irritierte mich, dass Gemse Nr. 43, eine erfahrungsgemass extrem
dominante Geiss, lediglich auf Platz 19 von 25 zu liegen kam und einzelne Jahrlinge noch vor Weib-

chen selbst fortgeschritteneren Alters rangierten. Ich suchte deshalb nach einer eigenen Formel.

Die Assoziationskoeffizienten (siehe nachstes Kapitel) lieferten die wegweisende Anregung, wie eine
Rangordnung ermittelt werden kann, die mit der qualitativen Einschatzung anhand der Feldbeobach-
tungen besser korrespondiert. Die stark divergierenden Koeffizienten machten deutlich, dass die ein-
zelnen Konfliktpartner berticksichtigt werden missen. Geiss Nr. 43 befand sich oft in Gesellschaft von
Nr. 133, dem unumstritten rangh6chsten markierten Weibchen, und erhielt im Ansatz nach Chadwick

aufgrund der zahlreichen Auseinandersetzungen mit diesem Tier haufig den Vermerk einer Niederla-
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ge. Analog bekamen Jahrlinge durch ihresgleichen die Gelegenheit, agonistische Begegnungen fur
sich zu entscheiden. Unter Einbezug des Alters beider Sozialpartner sowie derer gezeigten Verhal-
tenselemente (Tab. 3.4) erhielt ich eine zu 86.0% im Feld bestatigte Rangordnung. Die zwei altesten
Geissen besetzen gemeinsam das obere, die sechs Jahrlinge geschlossen das untere Ende der Ska-
la. Unmittelbar Uber den einjahrigen Tieren ist die jingste der erfassten adulten Geissen plaziert: Der
Deckungsgrad mit einer Ordnung nach Alter ist sehr hoch. Nicht in dieses Muster passt allerdings die
trotz ihrer Jahre relativ niedere Stellung der Geissen Nr. 147 und Nr. 150, jener Geissen also, die

noch vor Winterbeginn ihr Kitz verloren hatten.

Verlauf des sozialen Gefélles
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Abb. 7.2 Rangpunkte markierter Individuen im Vergleich zu deren Rang wéahrend der Sommersaison 1999. Poly-
nomische Trendlinie 3. Grades; R? = Bestimmtheitsmass.

Werden die aufgrund der Direktbegegnungen vergebenen Rangpunkte der absoluten Rangierung
gegenibergestellt, zeigt sich womaoglich eine Eigenheit der sozialen Hierarchie bei Gemsen: Der Kur-
venverlauf des sozialen Gefélles entspricht nicht einer Geraden, sondern ist geschweift (Abb. 7.2). Im
mittleren Bereich ist die Rangpunkteverteilung relativ flach; die wenigen ganz hohen und ganz tiefen

Rangstufen scheinen dagegen eindeutiger besetzt zu sein.

7.4 Vergesellschaftung

In diesem Kapitel geht es um das Assoziationsmuster der Gemsen auf Stufe Individuum. Gemsver-
bande sind keine starren Gebilde, sondern unterliegen einer fortwdhrenden Dynamik. Dennoch schei-
nen sich die Tiere nicht frei zu durchmischen. Uber kurze Zeitperioden vermochten sich gelegentlich
nahezu stabile Kerngruppen zu formieren, deren soziales Umfeld aber weiterhin variierte. Solch vor-
Ubergehend konstante Assoziationen bildeten sich wahrend des gesamten Sommerhalbjahres. In
Abb. 7.3 illustrieren Euklid’'sche Distanzmodelle der Assoziationskoeffizienten, wie eng sich die mar-
kierten Geissen und Jahrlinge der Val dal Botsch in den einzelnen Monaten zusammengeschlossen

haben.
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Abb. 7.3 Euklid’sche Distanzmodelle der Assoziationskoeffizienten markierter Gemsen. Je ndher die Punkte
zweier Individuen beieinander liegen, desto haufiger waren sie in derselben Gruppe vorzufinden. f steht fur fih-
rende Geiss, n fir nicht flihrende Geiss, w fiir weiblichen Jahrling und m fir mannlichen Jahrling.

Im Juni und Oktober tendierten die Gemsen im Vergleich zu andern Monaten am starksten zur Bil-
dung fester Kombinationen. Wahrend sich verschiedene Tiere einer dauerhaften Gruppierung entzo-
gen (im Juni zum Beispiel Nr. 47 oder Nr. 124, zwei sehr junge Geissen), verbrachten andere die mei-
ste Zeit im gleichen Verband. Im Juni waren drei (Ubergang 1./4. Quadrant, 2. Quadrant, 3. Qua-
drant), im Oktober vier (1. Quadrant, 1. Quadrant, Ubergang 2./3. Quadrant, Ubergang 3./4. Quadrant)
weitgehend feste Gemeinschaften erkennbar, wobei folgende Gemskombination durch geschlossenes
Auftreten in beiden Monaten auffielen: Nr. 50, Nr. 147 und Nr. 150, drei fihrende Geissen, ferner

Nr. 120, Nr. 140 und Nr. 154, ebenfalls drei fihrende Geissen und schliesslich Nr. 136, Nr. 149 und

Nr. 151, ein méannlicher Jahrling, seine nicht filhrende Mutter und eine fihrende Geiss.
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In den Zwischenmonaten fiel die Abgrenzung bestimmter Gruppierungen schwerer, die Geflige schie-
nen lockerer Natur zu sein. Die informativste Konstellation ergab sich im August: Zu keiner andern
Zeit konnten die Sozialklassen in den Distanzmodellen ahnlich klar getrennt werden. Die fuhrenden
Geissen verteilten sich in etwas asymmetrischer Weise auf den ersten und dritten Quadranten, die
nicht fihrenden Geissen besetzten — mit Ausnahme des wie gewohnt abweichenden Weibchens
Nr. 132 — den zweiten Quadranten. Wahrend die weiblichen Jahrlinge vollstandig integriert waren,
erweckten die mannlichen Jahrlinge, insbesondere Nr. 46 und Nr. 148, den Eindruck, in keiner Grup-

pierung permanenten Anschluss gefunden oder auch gesucht zu haben.

Wahrend der gesamten Beobachtungsperiode konnte ich beim Betrachten einzelner Punkte des Uh-
tersuchungsgebietes feststellen, dass sich bestimmte Individuen Gber mehrere Wochen nie zur selben
Zeit, sondern immer nur zeitverschoben dort aufhielten. Adulte weibliche und juvenile Gemsen unter-
schieden sich weniger in der raumlichen als vielmehr in der zeitlichen Nutzung des gemeinsamen

Sommerhabitats.

7.5 Diskussion

Der Bergfriihling erwies sich als eigentliche Konfliktsaison. Im Juni zeigten Bdcke Geschlechtsgenaos-
sen gegenuber auffallig agonistisches Verhalten. Schréder (1971) sieht dies als Ausdruck der Neu-
verteilung der Territorien. Die Situation der méannlichen Gemsen beruhigte sich jedoch sehr schnell
wieder; bereits am 15. Juli notierte ich die letzte Hetzjagd zweier Bocke. Wahrend die Aggressionen
der adulten Mannchen langst abflauten, erreichte die Konflikthaufigkeit der Jahrlinge und kitzlosen
Geissen dafiur ihr Hochstmass. In der Woche der letzten Bockhetzjagd konnte ich das einzige Mal

zwei Geissen, beide nicht fihrend, bei der Verfolgung beobachten: Nr. 133 trieb Nr. 132 talauswarts.

Im Juni herrschte gerade bei den nicht fihrenden Geissen noch explizite Friedfertigkeit. Dasselbe gilt
auch fir mannliche Jahrlinge, weniger jedoch fur weibliche. Beide Sozialklassen stiessen, wenn lber-
haupt, ausnehmend oft mit Geissen zusammen. Ich vermute dahinter die ersten — erfolglosen — Ver-
suche, wieder in der Nahe der kitzfhrenden Geissen akzeptiert zu werden. Aufgrund einer starkeren
Bindung durften sich diese Intentionen bei weiblichen Jahrlingen etwas heftiger und vor allem friiher
einstellen als bei mannlichen. Gestitzt wird diese Annahme durch signifikant seltenere Auseinander-
setzungen zwischen juvenilen und adulten Weibchen im Juli: Zu diesem Zeitpunkt hatten sich die
weiblichen Jahrlinge bereits in die Aufzuchtgruppen integriert, kamen nun allerdings mit den leicht
verzégert dazustossenden mannlichen Jahrlingen in Konflikt. Solche Auseinandersetzungen hatten
nicht zwingend ernsthaften Charakter, sondern konnten genauso gut spielerischer Natur sein. Dass
sich ganze Jahrlingsbanden von den Kapriolen der Kitze zu eigenem Spiel verleiten liessen, war ein
oft gesehenes Phanomen. Scheinkampfe oder lediglich agonistische Sequenzen sind feste Bestand-

teile des Jahrlingspiels (Kramer 1969).

Die hohe Konfliktfrequenz nicht fuhrender Geissen im Juli kénnte deren Schwierigkeit im Umgang mit
der verdnderten sozialen Situation zum Ausdruck bringen. Mit der Integration der Kitze findet in der
Population ein struktureller Wandel statt, auf den die nicht fihrenden Geissen hormonell nicht vorbe-

reitet sind. Ausserdem ist Kitzlosigkeit ein Zeichen ehemals oder gegenwartig schwacher Kondition,
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bedeutet aber zugleich, dass die Laktationsenergie fur agonistische Interaktionen zur Verfiigung steht.
Dementsprechend schlagt sich das Bestreben um zukiinftigen Fortpflanzungserfolg woméglich gerade
im Fruhjahr, wo die Vegetation zwar qualitativ hochstehend, aber quantitativ beschrankt ist, in gestei-

gerter Aggressivitat nieder.

Zwischen Frihling und Herbst 16st sich das Nahrungsproblem zumindest in bezug auf die Menge.
Allerdings nicht fir samtliche Sozialklassen: Die Kitze sind in der zweiten Sommerhéalfte vermehrt
gezwungen, nach Nahrung zu suchen. Es ist wahrscheinlich kein Zufall, dass Kitze in dieser Zeit
gleich mit zwei andern Sozialklassen gehauft agonistische Auseinandersetzungen gezeigt haben. Die
Mutter wollen ihren Nachwuchs entwdhnen, weisen ihn ab mit dem Resultat, dass die Kitze selbst bei
nicht fuhrenden Geissen Anschluss zu finden versuchen. Den verstossenen Jahrlingen bietet sich
damit die Gelegenheit, in die Nahe der filhrenden Geissen zurtickzukehren. Konsequenz dieser Ver-

suche waren ,Streitigkeiten“ sowohl mit Geissen als auch Kitzen.

Wahrend die Nahrungssituation bei Kitzen das Konfliktpotential in der sozialen Umwelt erhéht, senkt
sie es wahrscheinlich bei den restlichen Sozialklassen im Verlauf des Sommers. Die ansteigenden
Lufttemperaturen koénnten die energetischen Kosten fir Hetzjagden unverhaltnisméssig in die Hohe
schnellen lassen, was vielleicht als zusétzliche Erklarung fur die abfallende Konfliktkurve bedacht
werden sollte (Hamr und Czakert 1986). Den Hauptgrund fur verminderte Aggression sehe ich jedoch
in der anwachsenden Zeitspanne, wahrend der sich die Gemsen im selben geographischen Raum
aufhalten. Gemeinsame Zeit erlaubt, eine individuelle Hierarchie auszubilden, die nicht nur auf klas-
senmassig fixierten Rangunterschieden, sondern auf persénlichem Erkennen beruht (Kramer 1969).
Im Juni und Juli konnte ich verschiedentlich beobachten, wie Gemsen, die sich einer bestehenden
Gruppe naherten, auf offene Ablehnung stiessen und erst nach erfolgreich parierten Drohungen ve-
nigstens an der Peripherie des Verbandes geduldet wurden. Solange sich die Tiere — zurtickgekehrt in
ihre Sommerstreifgebiete — nicht individuell erkennen, sind sie gezwungen, die Ranghohe ihres Part-
ners anhand klassentypischer Gestaltmerkmale einzuschatzen. Gegenwartig ist immer noch umstrit-
ten, welche korperliche Eigenheit den Gemsen als konkreter Schliissel zur Dominanzbeurteilung
dient. Dieses Fehlen eines offensichtlichen Rangabzeichens bedeutet, dass bei Begegnungen gegen-
seitig unvertrauter Tiere die Rangverhaltnisse unklar sind und die soziale Hierarchie im Frihjahr durch

direkte Konfrontation neu definiert werden muss.

Fest steht, dass der Rang der Gemsen wie beim Mahnenschaf (Ammotragus spec.) (Cassinello 1995)
und Dickhornschaf Qvis canadensis) (Hass 1991) mindestens bis zum Beginn altersbedingter Ab-
bauprozesse positiv mit dem Alter korreliert ist (Locati und Lovari 1991). Da die Hornlange nur bedingt
altersabhéangig und aufgrund des jahrlichen Gehdrnzuwachses bei Gemsen ohnehin kein verlassli-
ches Rangabzeichen ist, bringen Locati und Lovari (1991) die Dominanz nicht mit der Horngrésse,
sondern mit dem Korpergewicht in Verbindung. Diese Autoren beobachteten, dass der prozentuale
Anteil erfolgreich demonstrierter Uberlegenheit ab einem Alter von etwa 8 Jahren zuriickgeht, das
heisst ab dem selben Alter, in dem der altersbedingte Gewichtsverlust einsetzt. Zu meinen Ergebnis-
sen aus dem Schweizerischen Nationalpark steht dieser Befund im Widerspruch: Altere und auch
leichtere Tiere besetzten nicht sukzessive tiefere Range, sondern genossen ganz im Gegenteil immer

unangefochtener ihre hohe Stellung. Nr. 133, die als am ranghtchsten eingestufte markierte Geiss in
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der Val dal Botsch, befand sich zur Zeit der Datenaufnahme schon in ihrem 18. Lebensjahr (vgl.
Tab. 2.2, Seite 15). Eine Ursache dieser unterschiedlichen Resultate liegt womdglich im fehlenden

Einbezug markierter Gemsen uber 7 Jahre in der Studie von Locati und Lovari (1991).

Gemass relativer Dominanz nach Chadwick nimmt zwar die zweitélteste markierte Geiss, Nr. 43 (vgl.
Tab. 2.2, Seite 15), eine relativ niedrige soziale Position ein, doch fihrte Chadwicks Berechnungswei-
se bei der von mir beobachteten Gemspopulation zu offensichtlich fehlerhaften Resultaten. Ich ver-
mute, dass das Problem im Konzept der Formel zu suchen ist: Chadwick zielte nicht darauf ab, ein-
zelne Individuen in einer Rangfolge zu ordnen, sondern ganze Sozialklassen. Bei einer Untersuchung
auf der Basis der Individuen scheint mir die Berlcksichtigung der Sozialpartner oder Handlungsob-
jekte unumganglich. So fuhrte denn auch die Auswertung der Direktbegegnungen zu einer individuel-
len Rangordnung, die wesentlich exakter die effektiven Verhaltnisse im Feld widerspiegelte — dank
genauer Kenntnisse lUber das Alter markierter Gemsen. Dass aber auch die Altersdifferenz den Sieger
einer Auseinandersetzung nicht im Alleingang bestimmen kann, zeigt die durch Ausreisser abge-

schwachte Korrelation zwischen Rang und Alter.

Die eigenartigste Abweichung zwischen der Bewertung der Direktbegegnungen und der Rangordnung
nach Alter ist die soziale Positionierung der Weibchen, deren Kitze den verfrihten Wintereinbruch
nicht Uberlebten. Weshalb die beiden Geissen Nr.147 und Nr. 150 Uber eine angesichts ihrer Jahre
ungerechtfertigt tiefe Stellung verfiigen, liesse sich aufgrund meiner Feldbeobachtungen héchstens
spekulativ beantworten, hingegen sehe ich einen ziemlich greifbaren Zusammenhang zwischen der
niederen Rangierung der Mitter und dem frilhen Tod der Kitze. Soziale Hierarchien haben die Funkti-
on, einzelnen Individuen prioritdren Zugang zu limitierten Ressourcen zu verschaffen, das Verlet-
zungsrisiko generell zu senken und das soziale Umfeld der Tiere besser voraussagbar zu gestalten
(Wilson 2000). Trotz der Vorteile, die eine Rangordnung auch weniger gut gestellten Tieren zukom-
men l&sst, verursachen soziale Hierarchien, dass die Schere zwischen dem konditionellen Zustand
eines ranghohen und eines rangtiefen Individuums umso weiter auseinanderklafft, je knapper die
Ressourcen sind. Bewegt sich eine Population an der Grenze der ,carrying capacity” eines Habitats,
weisen dominante Tiere deshalb eine Uber Erwarten gute Kondition auf und vermdégen entsprechend
mehr Energie in ihren Nachwuchs zu investieren als subordinate Individuen. Beim Dickhornschaf
konnte nachgewiesen werden, dass das Ausmass miutterlicher Fursorge in direkter Proportionalitat zur
sozialen Position steht und La&mmer dominanter Geissen die besseren Uberlebenschancen besitzen
(Hass 1991). Samtliche Vor- und Nachteile einer spezifischen hierarchischen Stellung Ubertragen sich
direkt vom Mutter- aufs Jungtier (Ingold und Marbacher 1991). Das kann, wie beim Gabelbock (Antilo-
capra americana) dokumentiert, selbst soweit gehen, dass junge Weibchen in agonistischen Ausein-
andersetzungen von ihren Muttern aktiv unterstitzt werden (Fairbanks 1994). In etwas geringerem
Ausmass scheint dies auch unter Gemsen vorzukommen: Mehrmals konnte ich beobachten, wie
Geiss Nr.132 ihrem weiblichen Jahrling Nr. 49 in akuter Bedrohungslage zu Hilfe eilte. Nr. 49 geriet im
Juli regelméssig mit dem mannlichen Jahrling Nr. 146 in Konflikt. Es fiel auf, dass dieser einzig dann
einen Zweikampf fir sich entscheiden konnte, wenn Nr. 132 die Auseinandersetzung gerade nicht

Uberwachte.
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Bei den Gemsen besteht der konkrete Nutzen eines hohen Ranges unter anderem in einer effiziente-
ren Nahrungsaufnahme: Die Bissrate subordinater Weibchen erreicht in Gegenwart dominanter Tiere
nicht dasselbe Niveau wie in konkurrenzfreier Situation (Lovari und Rosto 1985). Ranghohe Tiere
pflegen mit grosser Aufmerksamkeit zu beobachten, wo ihnen unterlegene Tiere auf anscheinend
schmackhafte Vegetation stossen, um sogleich an namlicher Stelle die Futterquelle zu annektieren
(Ingold und Marbacher 1991). Sind weite Teile des Habitats schneebedeckt, geraten rangniedere Tie-
re vergleichsweise rascher in Existenznot. Nicht die Frequenz agonistischer Auseinandersetzungen
erweist sich aus Sicht der subordinaten Individuen als problematisch, sondern deren Asymmetrie. Bei
Huftieren durfte allgemein gelten, dass zwischen sozialem Rang und absoluter Haufigkeit ausge-
sandter oder empfangener Aggression keine direkte Abhéngigkeit besteht (Fairbanks 1994). Hingegen
dirfte aufgrund meiner Beobachtungen der Individualitédt eine recht bedeutende Rolle zukommen.
Dem Verlauf des Ranggefalles entsprechend besetzten Geissen, die haufig bei agonistischen Interak-
tionen beobachtet werden konnten, meist mittlere soziale Positionen. Im Vergleich der markierten
Tiere wurden jedoch gleichzeitig klare individuelle Unterschiede sichtbar: Wahrend manche Geissen
Uber natirliche Autoritat zu verfigen schienen, mussten andere stets aufs neue ihre Dominanz bewei-

sen.

Konflikte verlangen von allen Beteiligten, unabhéngig vom Ausgang, ihren energetischen Preis. Die
Kosten-Nutzen-Frage stellt sich demnach im Bereich des Sozialverhaltens genauso wie etwa hinsicht-
lich des Raumverhaltens. Die Gemsen der Val Trupchun, nach meinem subjektiven Eindruck in bes-
serem konditionellen Zustand als die Tiere der Val dal Botsch, zeigten sich nervdser, schreckhafter
und aggressiver als ebendiese. Worin die Griinde fir dieses aktivere Auftreten auch immer liegen
mdgen, offensichtlich kénnen es sich die ,Trupchun“-Gemsen ,leisten“. Im August, als Konflikte im
Raum ,Val dal Botsch* — vermutlich aufgrund einer inzwischen eingespielten sozialen Hierarchie —
bereits auf grossere Verbénde beschrankt waren, wurden im Gebiet ,Trupchun“ selbst in kleinsten

Gruppen noch anscheinend unermudlich Differenzen ausgefochten.

Das Vergesellschaftungsmuster der ,Val dal Botsch*-Gemsen liess in dieser Periode zwar die sauber-
ste Trennung zwischen den Sozialklassen erkennen, doch gleichzeitig auch die geringste Tendenz zur
Kerngruppenbildung. Der abrupte Riickgang agonistischer Interaktionen ab Juli kdnnte zur Lockerung
der im Juni gezeigten Affinitdten zwischen spezifischen Individuen beigetragen haben. Kramer (1969)
fuhrt die Vereinigung zu sozialen Verbanden vor allem auf das anonyme Anschlussbedirfnis an be-
stimmte Klassen zuriick, weniger auf persénliche Bindungen. Geissen wirden sich demzufolge inner-
halb ihres gemeinsamen Lebensraums frei vermischen. Eine solche Hypothese liesse sich nur auf-
grund meiner Augustresultate bestatigen. Die Beobachtung, dass im Oktober teilweise dieselben
Individuen wie schon im Juni miteinander engeren Kontakt pflegten, erhartet jedoch die Annahme,
dass Beziehungen zwischen einzelnen Individuen durchaus existieren (Gerard und Richard-Hansen
1992). Halten sich bestimmte Geissen vermehrt in der gleichen Gruppe auf, bieten sich nach Ruck-
stuhl und Ingold (1998) bessere Gelegenheiten zu gegenseitiger Kitzbetreuung. Hinweise zu rezipro-
kem Helferdienst erhielten diese Autoren im Zusammenhang mit Beobachtungen an Salzlecken:
Statten Geissen solch konflikttrachtigen Orten einen Besuch ab, lassen sie ihre Kitze aus Sicherheits-

grinden in der Nahe eines andern Weibchens zurtick. Ende Juli sah ich die fihrende Geiss Nr.120
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ohne Begleitung, dafur in forschem Tempo zu einer Salzlecke in der Val Plavna queren; ihr Kitz hatte

sie entweder alleine oder aber, wie ich vermute, in einem Verband zurtckgelassen.

Fazit und Bezug zum Modell

Die soziale Organisation einer Tierart sollte sich naturgemass dahingehend entwickelt haben, dass
aktiv an der Erhaltung der Population beteiligte Tiere bevorzugt werden. Es widerspricht daher einer
gewissen Logik, in den obersten Rangen der sozialen Hierarchie fast ausschliesslich nicht filhrende
Geissen zu wissen. Generell hat sich gezeigt, dass die Komponenten des Sozialverhaltens wohl
mehrheitlich der Sparte ,agonistic* und nicht dem Bereich ,well-disposed” zuzuschreiben sind.
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8 Gesamtdiskussion

Das auf Seite 5 abgebildete Modell der naturlichen Bestandesregulation bei Gemsen stellt ein Bezie-
hungsnetz dar aus einzeln verifizierten oder nur postulierten Abh&ngigkeiten extrinsischer und intrinsi-
scher Faktoren. Samtliche durch meine Beobachtungen ermittelten Zusammenhange sind mit dem
vorgeschlagenen Modell vereinbar. Allerdings beschranken sie sich — wie die Hypothesen, die zum
Modell gefiihrt haben — meist auf Analysen einzelner Variablen. Ob das Modell als ganzes in sich
geschlossenes Wirkungsgefiige richtig ist, bleibt daher offen. Zudem erlaubt der einfache Charakter
des Schemas nicht, die einzelnen Faktoren und Mechanismen zu gewichten und feinere Unterschiede

in populationsdynamischen Prozessen zu erklaren.

Extrinsische Faktoren kdnnen einen Gleichgewichtszustand einer Population in ihrem Habitat stéren
oder gar verhindern (Newton 1998). Intrinsische, dichteabh&ngige Faktoren wirken solcherart, dass
sie entweder den durch extrinsische Faktoren unvorhergesehen eingeleiteten Niedergang eines Be-
standes abfangen oder aber ihrerseits hemmende Wirkung auf die Vermehrungsrate einer Spezies
austben. Je dominanter der Einfluss regulierender dichteabhangiger Faktoren ist, desto gréssere
Stabilitat zeigt eine Population (Newton 1998). Aus den starken Fluktuationen in den Individuenzahlen
der Gemsen des Schweizerischen Nationalparks lasst sich deshalb folgern, dass diese Tiere machti-
gen Umwelteinflissen ausgesetzt sind. Meine Daten zeigen: Die Standortwahl der Gemsen steht in
enger Beziehung zur Tagesmaximaltemperatur sowie zur aktuellen Niederschlagsart (Abb. 5.1, Seite
42). Auf Schneefeldern — eine im Sommer nur begrenzt und punktuell vorhandene Kihlungsressource
— werden die sonst Ublichen Distanzen zwischen den Tieren unterschritten @bb. 6.3, Seite 55). Die
Witterungsverhaltnisse wirken sich aber auch sehr direkt auf den Bestand aus. Wie sich eindrticklich
in der Val dal Botsch zeigte, kann einem verfriihten Wintereinbruch ein grosser Anteil der Kitze zum
Opfer fallen @Abb. 4.3, Seite 30). Aufgrund meiner Beobachtungen drangt sich die Hypothese auf,
dass das Wetter als effizienter Selektionsfaktor der zentrale limitierende Faktor im System der natuirli-
chen Bestandesregulation der Gemsen ist — mittels entweder direktem oder indirektem Einfluss via

Nahrungsressourcen.

Wo ausserordentliche und heftige Wetterereignisse in so kurzen Intervallen auftreten, dass erlittene
Verluste kaum je vor Eintreffen des néchsten Ereignisses wettzumachen sind, entstehen Populations-
grossenkurven mit Sagezahnmuster (Newton 1998). Mit Bezug auf Gemspopulationen im Alpenraum
registriert man in einigen Jahren schneereiche und nasskalte Perioden im oft kritischen Spatwinter
und Frihling, unter anderem 1968, 1975 und 1999. Die Tiere erreichen kaum je ein Bestandesniveau,
auf dem stabilisierende Mechanismen wirksam sind. Dichteunabhangige Faktoren verursachen Be-
standesschwankungen in einer Gréssenordnung, welche die Wirkung dichteabhéngiger, regulierender
Faktoren maskiert. In unberechenbarer Umwelt werden Populationen primar durch wiederkehrende
Katastrophen limitiert und bleiben womaéglich stets unter dem Niveau, das ohne sporadische Stérun-
gen theoretisch zu erreichen ware. Dies kann bedeuten, dass die Individuenzahlen zu keinem Zeit-

punkt die Kapazitatsgrenze des Habitats beriihren. Trotz der verhaltnismassig hohen Gemsdichte im
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Schweizerischen Nationalpark halte ich die Idee der stéandig rekonvaleszenten Population von Mac-
Arthur und Wilson (1967) fur erwagenswert. Periodische Rickschlage werfen die Gemsbestande im-
mer wieder in die Expansionsphase und bereiten dadurch den Boden fir r-Selektion. Ihre Fahigkeit,
auf unvorhergesehenes Ressourcenangebot mit rasch einsetzendem Populationswachstum zu reagie-
ren, hat die Gemse nicht nur durch sehr hochfrequente Bestandesschwankungen unter Beweis ge-
stellt, sondern auch durch zahlreiche ausserst erfolgreiche Kolonisationen, beispielsweise in Neusee-
land. Diese Eigenheit der Gemse zeigt sich alljahrlich auch im Wallis, indem die weitgehend leer
geschossenen Gebiete zwischen dem dichten Netz an Schonrevieren nach der Jagd jeweils relativ
rasch neu besiedelt werden. Die Gemse ist auf ein Leben unter wechselhaften Umweltbedingungen
spezialisiert (Lovari 1987). In ihrer Flexibilitdt weist sich die Gemse im Vergleich zu anderen Huftieren

ahnlicher Grdsse als entschiedener r-Stratege aus.

In Abb. 8.1 habe ich versucht, die beschriebenen Verhéltnisse zu veranschaulichen. Die Position der
Gemse liegt eher auf der rechten Seite dieses Schemas. Auf der linken Seite sind tendenzielle

K-Strategen in voraussagbarer Umwelt einzuordnen.

Instabiliat einer Gemspopulation im Spannungsfeld zwischen sozialem Umfeld und physischer Umwelt

: , , N
K-selection social environment : \‘\;\Tp@
O
density-dependent, e@‘}‘\ 'é@(\
intrinsic factors "
L

density-independent,
extrinsic factors

physical environment r-selection

Abb. 8.1 Zusammenhang der Instabilitat einer Population mit der Dominanz der bestandesbeeinflussenden Fak-
torkomplexe ,soziales Umfeld“ (dichteabhéngig) und ,physische Umwelt* (dichteunabhéngig) in ihrem Habitat,
nach Begon et al. (1996) und Newton (1998).

Die Gemsen beider untersuchter Populationen des Schweizerischen Nationalparks haben aufgrund
der vorliegenden Ergebnisse und Interpretation nicht mit der Kapazitatsgrenze ihres Habitats verbun-
dene Probleme. Vielmehr sind sie gefordert, ihren Bestand an diese Grenze heranzufiihren. Das so-
ziale Umfeld wirkt nicht in erster Linie limitierend, sondern unterstiitzt die Regeneration des Bestandes

innerhalb eines Gebietes und — durch Auswanderung — den Wiederaufbau reduzierter Besténde in
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benachbarten Raumen. Als dichteabhangiger Faktor hinkt das soziale Umfeld in seiner Wirkung den
Einflussen dichteunabhé&ngiger Faktoren hinterher. Der limitierende Effekt intrinsischer, dichteabhan-
giger Faktoren ist unter konstanten Lebensbedingungen, somit bei K-Strategen, wahrscheinlich um
einiges bedeutender als in einer Umwelt, in der die Populationen in unberechenbarem Ausmass spo-
radisch dezimiert werden. Je starker Wetter, Witterung und Klima reduzierend wirken, desto geringer
wird der begrenzende Einfluss der sozialen Organisation ausfallen. Desto bedeutsamer wird jedoch,
dass intrinsische Faktoren den Fortbestand der Population gewéhrleisten. Die Sozialstruktur samt
Territorialitdt und Rangordnung erleichtert Regulierungsmechanismen im Bereich hoher und niedriger
Dichte, eingeschlossen die bei einem abnehmenden Dichtegradienten nach aussen mutmasslich ge-
forderte Emigration.

Die soziale Organisation der Gemsen muss sich in einer veranderlichen Umwelt bewahren. Sie muss
fur physiologische und 6kologische Flexibilitat gentigend Freiraum lassen, damit erh6hte Mortalitat im
betreffenden Gebiet oder ausserhalb wieder ausgeglichen werden kann. Diese Fahigkeit, in ,leere”
Raume vorzustossen, konnte in Beziehung stehen mit dem — im Vergleich zu den hdher entwickelten,
abgeleiteten Capriden — relativ tiefen Niveau in der sozialen Evolution der Rupicapriden, wie dies
Geist (1987) vermutet. In Abb. 8.2 sind die Uberlegungen umgesetzt, welche Geist zu dieser Hypo-
these gefiihrt haben.

Einfluss des Habitats auf die soziale Evolution der Caprinae (nhach Geist, 1987)

social competition material resource competition
high
hypothetic position
of the chamois
state of the social
evolution
low
alpine character of the environment -
; . rugged, often hidden
open terrain « deficiency of forage 99 )
e richness in cover and forested terrain

Abb. 8.2 Einfluss der Beschaffenheit des Habitats beziliglich Deckungs- und Nahrungsangebot auf den Grad der
sozialen Evolution bei den Caprinae (Rupicaprini, Caprini, Oviboni) nach Geist (1971, 1985, 1987).

In der vergleichsweise Uppigen Vegetation der Val Trupchun erlebte ich die Gemsen lebhafter und
haufiger in agonistische Auseinandersetzungen verwickelt als in der mageren Vegetation der Dolomit-
landschaft der Vals dal Botsch und Plavna. Das Leben in kargem Gebirgsraum — wie es in weiten Tei-
len des Schweizerischen Nationalparks gefiihrt werden muss — ist gleichbedeutend mit einem Leben,
das durch intensive Nahrungskonkurrenz gepragt wird. Wo ein fortwahrender Kampf um gentigend

Energienachschub zur Deckung der reinen Lebenshaltungskosten den Tagesablauf bestimmt, bleibt



80 8 Gesamtdiskussion

fur soziale Konkurrenz wenig Zeit. Der Theorie von Geist (1971) zufolge erhélt die soziale, sexuelle
Selektion unter mannlichen Tieren selbst einer polygynen Art kaum entscheidenden Stellenwert ohne
wenigstens periodische Befreiung vom Nahrungswettbewerb. Koérperform und -grésse widerspiegeln
allein 6kologische Anpassungen, da das restriktive Energiebudget die phanotypische Ausbildung von
Luxusorganen nicht erlaubt (Geist 1985). Nach Geist (1987) ist geringer Sexualdimorphismus in u-
timlichen, eher solitdr lebenden Capridenformen zwar an kooperative Ressourcenverteidigung ge-
knlpft, doch kdnnte er bei der adaptiv gregaren Gemse auch Ausdruck intersexueller Konkurrenz sein
— ein Phéanomen, das in Erscheinung tritt, wenn die Nahrungskonkurrenz die soziale, intrasexuelle

Konkurrenz dominiert (vgl. Abb. 8.2).

Neben wenig limitiertem Futterangebot halt Geist (1971, 1985, 1987) die Offenheit des besiedelten
Gelandes fir die priméar treibende Kraft der sozialen Evolution (vgl. Abb. 8.2). Gestitzt wird diese An-
nahme durch die Hypothese von Jarman (1974), dass erhdhtes Pradationsrisiko aufgrund verbesser-
ter Sichtbarkeit der Tiere den Herdentrieb ausldst. Den Schritt in teils besser Uberschaubares Habitat
hat die Gemse gewagt — mit der von Geist (1987) postulierten morphologischen Konsequenz, dass die
dolchartigen Horner der primitiven Rupicapriden durch ein gekrimmtes Ende entschéarft wurden: Phy-
sisch destruktive Waffen sind mit dem Herdenleben inkompatibel. Doch im Gegensatz zu ihren héher
entwickelten Verwandten, entweder in produktiverer Umwelt beheimatet oder mit effizienterem Ver-
dauungsapparat ausgeristet, ist bei den Gemsen die Abwandlung der Horner nicht so weit fortge-
schritten, dass die ehemaligen Stichwaffen fiir verletzende Lateralangriffe nun fir Kommentkampfe
geeignet waren (Geist 1985, 1987). Die mittlere Wachstumsrate des Gehdérns wurde nicht derart ge-
steigert, dass merkliche Differenzen in der Horngrésse Uber das Krafteverhaltnis zwischen zwei Kon-
trahenten Auskunft geben kdnnten. Anscheinend ist die soziale Konkurrenz bei der Gemse zu wenig
ausgepragt, um ein — auch fir den Menschen sichtbares — Instrument zu schaffen, mit welchem sich

das gesellschaftliche Umfeld berechenbarer gestalten liesse.

Der mit dem vergleichsweise wenig entwickelten Sozialsystem verbundene Verzicht auf optisch klare
Ranganzeiger férdert agonistisches Verhalten, Ausweichen in andere Gebiete und damit auch die
okologische Anpassungsfahigkeit. Der soziale Druck wirkt lokal hohen Dichten entgegen. Bdcke erle-
ben ein dusserst spannungsgeladenes Frihjahr, bis die Verteilung der Sommerstreifgebiete fur eine
weitere Saison geregelt ist, und auch Geissen verhalten sich bei der Riickkehr aus den teils getrenn-
ten Wintereinstanden auffallend aggressiv (vgl. Abb. 7.1, Seite 65). Das flache soziale Gefélle im
mittleren Rangbereich der adulten Weibchen kénnte ebenfalls auf schwierige Taxierbarkeit der poten-
tiellen Konfliktpartner hinweisen (vgl. Abb. 7.2, Seite 68). Fir die betroffenen Geissen der hierarchi-
schen Mittelschicht — damit der hauptsachlich reproduzierenden Altersklasse (vgl. Tab. 7.2, Seite 67)
— bedeutete dies, dass soziale Unsicherheit noch in bereits etablierten Beziehungsnetzen einen per-
manenten Stressfaktor darstellt. Bei einer fiir die Kapazitat des Lebensraums allzu hohen Gemsdichte
liegt in diesem Stressmoment womdéglich ein effizienter Mechanismus der Bestandesregulation — sei

es via Senkung der Fertilitatsrate, sei es via Steigerung der Emigrationsrate (Begon et al. 1996).

Meinen subjektiven Eindriicken zufolge, aber auch nach objektiven Befunden haben dieser Mecha-
nismus sowie andere Kaskaden rein intrinsischer Faktoren auf Boden des Schweizerischen National-

parks kaum je limitierende Wirkung in erfassbarer Grossenordnung entfaltet. Wetter, Witterung und
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Klima — extrinsisch, daher dichteunabhéngig — agieren als reduzierende Variablen, wodurch die so-
ziale Organisation in erster Linie regenerierende oder wenigstens nicht hemmende Charakterziige
tragt. Dies gilt sowohl fir die Vals dal Botsch und Plavna als auch, noch in héherem Masse, fiir die Val
Trupchun. Die Tiere geniessen dort zwar die bessere Kondition, doch sehen sie sich zusatzlich dem
limitierenden, ebenso machtigen wie nicht regulierenden Faktor der interspezifischen Konkurrenz ge-

geniber.

Die Gemsen sind nicht ausgestorben, aber sie fristen im Alpenraum eine Randexistenz — dank phy-
siologischer und 6kologischer Flexibilitdt, die durch ein wenig ausdifferenziertes Sozialsystem kaum
eingeschrankt werden, allerdings eine ungefahrdete, sogar recht erfolgreiche, und dies seit mehr als
80'000 Jahren.
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9 Zusammenfassung

Die Gemse ist die einzige Huftierart, die den Schweizerischen Nationalpark seit seiner Grindung in
konstant hoher Dichte besiedelt, obschon das Ausmass kurzfristiger Bestandesschwankungen auf
erhebliche Instabilitdt der einzelnen Populationen schliessen lasst. Die Mechanismen hinter dieser
dynamischen Stabilitdt werden zur Zeit im von der Nationalparkdirektion initiierten Forschungsprojekt
.Populationsbiologie der Gemse Rupicapra rup. rupicapra im Schweizerischen Nationalpark® unter-
sucht. Die vorliegende Studie, basierend auf Daten aus dem Sommerhalbjahr 1999, bewegt sich im

Rahmen dieses Projekts.

Empirisch entstandene Hypothesen verschiedener Autoren uUber Wechselbeziehungen bestandesbe-
einflussender Faktoren bei Huftieren fligte ich zu einem allgemeinen Modell der natirlichen Regulati-
on von Gemspopulationen zusammen. Im Grundsatz besagt dieses Modell, dass das soziale Umfeld
der Individuen die Populationsgrosse reguliert: Je hoher die Bestandsdichte ist, desto kritischer ist die
Versorgungslage beziiglich Nahrungsressourcen, entsprechend aggressiver verhalten sich die Tiere.
Bei knapperen Ressourcen werden deshalb mehr subordinate Individuen gezwungen, in minderwerti-
ges Habitat auszuweichen. Der geschmaélerte Fortpflanzungserfolg dieser Tiere setzt die Reprodukti-
onsrate der gesamten Population herunter. Die Individuenzahlen sinken allmahlich, und der Druck auf
die Nahrungsgrundlage nimmt ab. Dieser Regelkreis findet jedoch nicht in einem geschlossenen Sy-
stem statt, sondern ist den Stérungen der physischen Umwelt ausgesetzt. Unter Einbezug der in un-
terschiedlicher Konkurrenz- und Nahrungssituation lebenden Gemspopulationen ,Val dal Botsch* und
LTrupchun“ wurde das vorgeschlagene Modell auf mehreren Beobachtungsebenen auf Widerspruchs-

freiheit gepruift.

Auf den Ebenen der Populationsentwicklung und -struktur liessen beide untersuchten Bestéande ein
zugunsten der Weibchen verschobenes Geschlechterverhéltnis erkennen. Es hat sich gezeigt, dass
die an sich erhohte Mortalitat der Bocke bei vergleichsweise guter Kondition der Individuen in schnee-
reichen Wintern zusatzlich ansteigt, wahrend die Geissen durch unvorhergesehene Nahrungsknapp-
heit seltener oder in geringerer Zahl an ihre Existenzgrenzen stossen. Nicht nur bei mannlichen Tie-
ren, sondern hauptsachlich auch bei Jahrlingen und Kitzen erwies sich der Winter als kritische Phase.
Ein verfrihter Wintereinbruch Ende September im Anschluss an einen nasskalten Sommer verur-
sachte zahlreiche Todesfalle unter den Kitzen. In der kargen Dolomitlandschaft der Val dal Botsch
zeigte sich die jungste Gemsgeneration besonders empfindlich. Dass die Geissen gerade zu dieser
Zeit die Entwéhnung von der Muttermilch vorantrieben, dirfte die ,Notlage der Kitze* verscharft a-

ben.

Auch auf der Ebene der rdumlichen Verteilung erwies sich das Wetter als einflussreicher Faktor: Mit
der aktuellen Niederschlagsart liess sich die Standortwahl der Gemsen zum grdsseren Teil, mit der
Maximaltemperatur des betreffenden Tages beinahe fehlerfrei erklaren. Die Standortwahl ihrerseits
wirkte gemeinsam mit der Jahreszeit auf die Grosse gemischter Geissverbédnde ein: Bei grosserer

Offenheit des Gelandes und weiter fortgeschrittenem Sommer wuchs deren Kopfzahl. Die kleinraumi-
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ge Verteilung der Tiere innerhalb dieser Gruppen liess ebenfalls eine zeitliche Variabilitdt erkennen,
erwies sich jedoch weitgehend als Funktion der beteiligten Sozialklassen. Geissen mit Kitz tendierten
im Vergleich zu Geissen ohne Kitz zu kiirzeren Individualdistanzen. Die Wirkung anwesender Kitze
auf die Entfernung ihrer Mutter zu dritten Tieren machte deutlich, dass Kitze von Artgenossen bereits
als eigenstandige Individuen wahrgenommen werden. Allgemein ergaben die mittleren Abstandswerte
eine ungefahr komplementare Kurve zum Verlauf der durchschnittlichen Gruppengroésse: Ab Juli be-
gannen sich die Individualdistanzen zu verringern. Dieses Resultat widerspiegelt sehr wahrscheinlich
den Jahr fur Jahr ablaufenden Prozess der sozialen Neuorganisation im Sommerstreifgebiet. Wie die
Struktur der Nachbartiere verriet, sondern sich trachtige Geissen im Juni wéhrend der Setzzeit ab und
stossen erst allmahlich wieder zu kleineren Gruppen aus Weibchen mit ebenfalls Neugeborenen.
Sukzessive schliessen sich Geissen ohne Kitz und Jahrlinge diesen Verbanden an. Die Ergebnisse,
dass Jahrlinge im Juni wider Erwarten oft mit Geissen in Konflikt gerieten und agonistische Auseinan-
dersetzungen in gemischten Geissverbanden im Juli am haufigsten zu beobachten waren, sprechen

fur dasselbe Zeitmuster sozialer Neuorganisation.

Auf der Ebene des Sozialverhaltens zeigte es sich, dass das soziale Gefélle der Weibchen im Bereich
der mittleren Alters- und Rangstufen vermutlich sehr flach verlauft. Im Gegensatz dazu schélte sich
bei den ranghohen und rangtiefen Tieren eine klare Hierarchie heraus. Die mehrfach beobachtete
Bildung temporér stabiler Untergruppen kdnnte als Strategie zur Verminderung des Konfliktpotentials

interpretiert werden.

Die Synthese samtlicher Resultate liess mich zum Schluss kommen, dass die Gemspopulationen des
Schweizerischen Nationalparks priméar durch den dichteunabhangigen, extrinsischen Wetterfaktor und
erst sekundar — wenn Uberhaupt — durch dichteabhéngige, intrinsische Variablen limitiert werden. Der
intrinsische Faktor der sozialen Organisation hat sogar eher regenerierenden Charakter. Das Sozial-
system der Gemsen ist auf einem relativ tiefen Evolutionsniveau stehengeblieben und garantiert damit
rasches Abfedern erh6hter Mortalitat, weil es fir physiologische und 6kologische Flexibilitat gentigend

Freiraum lasst.
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Feldarbeit ist mit pragenden Erlebnissen verbunden. Nicht nur die Gemsen stossen im Verlauf ihres
Daseins an Grenzen der verschiedensten Art, sondern auch ich habe wéahrend der Zeit im National-
park einige Grenzerfahrungen machen missen, machen dirfen: physisch und psychisch. Von einem
kraftigen Gewitter im Schuttkessel der Val Plavna uberrascht zu werden, nach heftigen Regenfallen
plétzlich durchnasst vor einem angeschwollenen Bergbach zu stehen, der einem den Riickzug ins Tal
versperrt (noch dazu am eigenen Geburtstag), die verzweifelte Hilfestellung einer Gemsgeiss mitan-
sehen zu mussen, die in ergreifender Weise mit Hufen und Hornern ihrem sterbenden Kitz wieder auf
die Beine zu helfen versucht — all das sind Ereignisse, welche die Arbeit im Feld nicht immer einfach

gestaltet, sich im Nachhinein aber als ungemein wertvoll und eben — pragend erwiesen haben.

Wahrend des Aufenthalts im Nationalpark, aber auch bereits im Vorfeld und erst recht bei der Aufbe-
reitung des Datenmaterials durfte ich von zahlreichen Personen grosse Unterstiitzung erfahren: in
fachlicher und — zeitweise mindestens so wichtig — in moralischer Hinsicht. Bei all diesen Menschen

mochte ich mich herzlich bedanken:

+ Prof. Dr. Bernhard Nievergelt. Als Betreuer hat er mir die grosstméglichen Freiheiten bei Konzep-
tion und Durchfiihrung meiner Diplomarbeit eingerdaumt; immer habe ich ihn jedoch unterstitzend

im Hintergrund gespurt.

+ Prof. Dr. Heinrich Haller (Nationalparkdirektor). Er hat als Mitbetreuer fungiert und mir die Erlaub-
nis erteilt, in einem Schutzgebiet der Kategorie 1 (Richtlinien der International Union for the Con-

servation of Nature IUCN) Daten zu erheben. Fir dieses Vertrauen danke ich ihm.

+ Flurin Filli (wissenschaftlicher Adjunkt des Schweizerischen Nationalparks). Er hat verschiedene

Datensatze zu den Huftieren im Nationalpark fr mich aufbereitet.

+ Mario Negri (technischer Leiter des Nationalparks), die Parkwachter und Peter Roth. Unterkunft im
Labor Il Fuorn* und in Parkhitten, Sicherheit durch Funkkontakt, Fallen erstellen, Gemsen fangen
und markieren — dies nur einige Stichworte zu Bereichen, wo ich die Dienste dieser Personen in
Anspruch nehmen durfte. Nicht zu vergessen sind auch all die aufmunternden Gesprache bei
wind und Wetter, die selbst einer Zircherin das Gefuhl vermitteln konnten, im Bindnerland nicht
ganz unwillkommen zu sein. Dass nun in der Val Trupchun eine Gemse meinen Namen tragt,

freut mich ganz besonders.

¢ Dr. Thomas Scheurer und die WNPK. Dr. Thomas Scheurer hat das Konzept zu meiner Diplomar-
beit kritisch durchgesehen und mit nitzlichen Kommentaren versehen. Die WNPK hat einen Teil

der Spesen Ubernommen.

+ Mathias Federspiel. Jager in der Val Plavna; mit seiner aufgeschlossenen Art hat er mir gezeigt,
dass bei gegenseitiger Akzeptanz selbst Jager und angehende Wildbiologinnen zu einem kon-
struktiven Dialog finden kdnnen. Ein grosses Danke auch fur das Zusenden seines selbstgedreh-

ten Films Uber die Val Plavna.
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+ PD Dr. Wolf Blanckenhorn und Dr. Werner Stahel. Sie appellierten an mein statistisches Gewis-
sen.

¢ Dr. Dieter Burckhardt. Man muss nicht alles wissen, man muss wissen, wo es steht. Danke flr
den entscheidenden Literaturhinweis betreffend Weltkriegsvergangenheit des Nationalparks.

+ Schweizerische Meteorologische Anstalt. Die SMA hat mir Wetterdaten der Station Buffalora zur
Verflgung gestellt.

+ Eliane Leuzinger. In mancher Hinsicht durfte ich von ihren Erfahrungen im Nationalpark profitie-
ren. Danke fir all die Karten und Telefonate, welche mich im Labor Il Fuorn“ erreichten, und fir
jegliche sonstige Unterstiitzung.

+ Cristina Boschi. Mit ihrer Diplomarbeit hat sie die Basis zur meinigen gelegt. Immer wieder haben
sich anregende Gesprache zwischen uns entwickelt.

+ René Giuttinger und Isabelle Minder. Besonders in der Anfangsphase habe ich von René Giittin-
ger wertvolle Gedankenanstésse erhalten. Isabelle Minder hat Zeit gesucht und gefunden, mein
Manuskript durchzusehen.

¢ Marion Schmid und Claude Steck. Allein schon Gedanken an Menschen, die sich in derselben
Situation befinden, kdnnen das eigene Schicksal erleichtern.

+ Susanne Reimann. Ihr mdchte ich fur die Unterstiitzung bei der graphischen Gestaltung des Titel-
blattes danken.

¢ Reto Pauli. Er hat die Datenbank zu meiner Diplomarbeit erstellt und mich in deren Benltzung
unterrichtet; ein Computerprogramm zum koordinatengetreuen Setzen von Punkten in Dreiecks-
diagrammen (Kap. 6 Die Gruppenstruktur) ist ebenfalls von ihm geschrieben worden — und er war
der einzige, der um 04:55 Uhr morgens im Nationalpark angerufen hat, um mir einen angenehmen
Tag zu winschen...

+ Meine Eltern. Sie haben mir das Studium ermdglicht und — sie haben ihre Tochter ziehen lassen,

als sie beschloss, zwei Sommer lang in der ,Wildnis* den Spuren der Gemsen nachzugehen.
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¢ Gemsbock Nr. 196 (1987 — 2000). Mein Kollege im Feld, der stets an meiner Seite weilte.
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