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Zur Populationsökologie und Raumnutzung der Steppenwühlmaus Mi-
crotus brandti (Radde, 1861) in der Fortpflanzungsperiode1

U. Zöphel & N. Dawaa (†)

Abstract

During the growing season between 1988 and 1990 the population biology of Brandt’s vole
(Microtus brandti) was observed in a population near Ulaanbaatar. Mark-recapture techniques
(1.438 markings, 19.606 recaptures in total) and complementary methods were used. The density
maximum was observed in July with 98 (1988); 169 (1989) and 94 (1990) individuals/ha and
the population fluctuated by a factor of 7,4.

At the beginning of reproductive period the males disperse over a minimum distance of one
female home range whereas the females do not migrate after winter. The typical mating system
is promiscuity. Youngsters have been recorded from the beginning of May until the middle of
August (rarely until the beginning of September). After hibernation the females can give birth
three times during one season. Females born in May become sexually active after one month
and give birth twice before the inset of winter. In contrast to that those females born in June
or later reproduce only in the next year. On average one litter comprises 7,6 specimens with
5,4 getting independent. The fertility of females belonging to different cohorts (birth months)
is significantly different. Reproductive males suppress the sexual maturation of the immature
males usually until the next spring.

At the end of April on average 2 females (1-5) and 1 male (seldom up to 4 specimens) live at one
winter burrow. The home range of an adult male is roughly 2.500m2 often overlapping those of
neighboring males. The spatial demands of adult females are less with home range sizes of about
1.500m2. They raise their young in special nests - sometimes together with other females. In the
middle of August the mother families (”Sippen”) start to defend territories with a diameter of
40m. Within these areas the winter burrows are being built. For modelling population dynamics
the different ecological strategies of the cohorts have to be taken into account. The understanding
of the population cycles requires the combination of the investigations of sub-populations with
observations at the population level.

Keywords population ecology, rodent, steppe, Arvicolidae, Microtus brandti, abundance, re-
production, social organization, home range.

Einleitung

Kleinsäuger beeinflussen in den Steppengebieten der Mongolei durch das Graben von Bauen, das
Anlegen unterirdischer Futtervorräte und ihre Fraßtätigkeit die Ökosysteme nachhaltig (Kuce-
ruk, 1985). Dadurch lösen sie Sukzessionsreihen der Bodenbildung und Vegetationsentwicklung
aus, bedingen die Mosaikhaftigkeit der Steppen (Dmitriev et al., 1990) und sind letztlich ein
wichtiger Faktor für deren Dynamik und Vielfalt. Eine herausragende Rolle spielt dabei die
Steppenwühlmaus Microtus brandti infolge ihrer ausgeprägten Massenvermehrungen. In Wei-
degebieten gerät die Art in Gradationsphasen aber auch in Futterkonkurrenz zum Vieh und
verursacht wirtschaftliche Probleme (Dawaa, 1985; Avirmed, 1989).

Daraus erwächst die Notwendigkeit einer Überwachung der Populationsentwicklung von Mi-
crotus brandti und der Prognose des raum-zeitlichen Musters der Gradationen. Die im Rah-
men der kooperativen Forschungstätigkeit der Universitäten Halle und Ulaanbaatar geführten

1Results of the Mongolian-German Biological Expedition since 1962, No. 253.
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populationsökologischen Untersuchungen sollen dazu zum besseren Verständnis der Bionomie
der Steppenwühlmaus beitragen.

Material & Methoden

Das Beobachtungsgebiet Davaany Sörlög liegt 28 kmWNW der mongolischen Hauptstadt Ulaan-
baatar (47◦ 56’N/106◦ 25’ E, 1.380m ü. NN) am Nordrand des geschlossenen Verbreitungsgebie-
tes der Art. Die Vegetation ist hier in einer weiten Talsenke am SW-Rand des Chentej-Gebirges
ihrem Charakter nach Wiesensteppe, jedoch durch übermäßige Beweidung mit Pferden, Scha-
fen, Ziegen und Rindern stark degradiert. Die Vegetation wächst geschlossen selten über 10 cm
Höhe hinaus und bietet dadurch der Steppenwühlmaus günstige Lebensbedingungen. Dominie-
rend sind Pflanzenarten wie Carex duriuscula, Artemisia adamsii, Heteropappus altaicus und
Cleistogenes squarrosa, die eine Überweidung anzeigen. Der Boden im Bereich der untersuch-
ten Ansiedlung der Steppenwühlmaus ist ein verhältnismäßig tiefgründiger Kastanosem über
verschütteten, fossilen Bodenhorizonten.

Die streng kontinentalen Klimabedingungen mit ausgeprägtem Tages- und Jahresgang der
Lufttemperatur (Monatsmittel der Lufttemperatur im Januar -26,5 ◦C, im Juli 17,6 ◦C) prägen
die Lebensbedingungen stark. Der Winter ist sehr lang und schneearm, eine geschlossene Schnee-
decke bildet sich kaum aus. Die Hauptniederschläge fallen im Sommer (Anfang Juni bis Ende
Juli ca. 180mm, das entspricht ca. 3/4 des Jahres-Niederschlages; Daten aus Nazagdorž, 1988).

Auf einer 10 ha großen Untersuchungsfläche wurde eine relativ isolierte Ansiedlung der Step-
penwühlmaus in der Nähe eines Brunnens durch Fang-Wiederfang untersucht. Ab August 1988
bis Anfang Oktober 1990 wurde während der Vegetationsperiode mit 58 Sykora- und 20 Sturz-
fallen (Sykora, 1973) in monatlichem Turnus die gesamte Ansiedlung etappenweise abgefangen.
Dabei wurden die Fallen jeweils über drei Tage an gleicher Stelle exponiert. Als Köder dienten
mit Sonnenblumenöl getränkte Weißbrotstücken. Die Standorte der in Gruppen zu vier bis
fünf Stück pro Bau gestellten Fallen lagen vor stark belaufenen Eingängen. Die Fallen wurden
zwischen ca. 06:00 und 18:00 Uhr Ortszeit in stündlichem Rhythmus kontrolliert. Bei starker
Einstrahlung und Windstille waren nahezu unausgesetzte Kontrollen erforderlich, da die Tiere
sonst unter Wärmestreß litten. Zeitweise mußten die Fallen in den Mittagsstunden geschlossen
werden.

Während der Untersuchung wurden 1.438 Tiere individuell markiert und 19.606 Wiederfänge
getätigt, d. h. durchschnittlich jedes Tier fast 14mal wiedergefangen. Dabei wurden jeweils in ei-
nem Kunststoffbeutel Geschlecht, Masse, Kopf-Rumpf-Länge und Reproduktionsmerkmale (Va-
ginalperforation, Laktation, offensichtliche Trächtigkeit bei den ~~; Lage und Größe der Testes
bei den ||) untersucht sowie Fangzeit und Aufenthaltsort ermittelt. In vielen Fällen konnten
Wurfgeschwister aufgrund gleichen Entwicklungszustandes und räumlich engen Vorkommens er-
faßt und durch die räumliche Beziehung, vorher festgestellte Trächtigkeit und weitere Indizien
Muttertieren zugeordnet werden.

Ergänzend zum Lebendfang erfolgten in der Umgebung der Ansiedlung monatlich Schlagfal-
lenfänge auf mindestens fünf Bauen. Die dabei erlangten Tiere wurden gewogen, vermessen und
der Reproduktionszustand genauer untersucht, bei den ~~ durch Quetschpräparation (Zöphel,
1991). Als Bezugsfläche bei der Abundanzbestimmung diente der von den Tieren beständig
genutzte Raumbereich mit 20m Radius um besetzte Winterbaue.

Weiterhin erfolgten an farbmarkierten Tieren (Pikrinsäure, Nyanzol D) visuelle Beobach-
tungen zum Verhalten, der Tagesrhythmik und der Größe der Aktionsbereiche von einem 3m
hohen Ansitz aus mittels Fernglas 10 x 50. Zusätzlich zur kontinuierlichen Beobachtung wurden
in 5min-Intervallen Aufenthaltsort und Verhaltensformen von den ausgewählten Tieren proto-
kolliert. Grabungen an Bauen und diverse Kartierungen dienten als weitere Untersuchungsme-
thoden.
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Abbildung 1: Verlauf der Populationsdynamik vom Microtus brandti (Individuen/ha) in Davaany Sörlög
nach Lebend- (10 ha) und Schlagfallenfängen

Ergebnisse & Diskussion

Populationsdynamik im Untersuchungsgebiet Davaany Sörlög

Die 1988 bis 1990 untersuchte Ansiedlung der Steppenwühlmaus befand sich in einer Phase
geringer Populationsdichte. Die maximalen Abundanzen jeweils im Juli erreichten 98 (1988); 169
(1989) und 94 (1990) Individuen/ha. Im Extrem lebten dabei im April 1989 mindestens 79 und
im August des Jahres 581 Tiere gleichzeitig in der Ansiedlung. Die Subpopulation vergrößerte
sich tendenziell über die drei Jahre hin, was sich in der Zahl der besetzten Winterbaue im Herbst
wiederspiegelte: 1987 - 13 oder 14 (Rekonstruktion); 1988 - 23; 1989 - 37; 1990 - 36.

Im Zentrum der Ansiedlung kam es zu einer Verdichtung der Winterbaue von 4 auf 10
Baue/ha. Auch in der Umgebung des Untersuchungsgebietes entstanden isoliert neue, kleinere
Ansiedlungen bzw. wuchsen bestehende an. Dargestellt sind auch die mittels Schlagfallen-Fang
in kleinen, isolierten Ansiedlungen ermittelten Abundanzwerte. Zumeist liegt die Dichte unter
der in der größeren Teilpopulation, die mittels Lebendfang untersucht wurde.

Die Zahl der Tiere in der Ansiedlung fluktuierte zwischen April und Juli im Jahre 1989 mit
einem Faktor von 7,4; 1990 aber nur von 2,6 (Abbildung 1). Im Jahre 1990 verhinderten erhöhte
Jungenverluste, offensichtlich bedingt durch hohe Niederschläge im Juni und Juli, und vermehrte
Krankheitsfälle unter den Alttieren den erwarteten weiteren Populationsanstieg. Der auffällige
Rückgang der Abundanz im August eines jeden Jahres rührt nicht von erhöhten Verlusten her,
sondern begründet sich in der beginnenden Anlage neuer Winterbaue. Dadurch vergrößert sich
die Bezugsfläche.

Als Predatoren traten Hochlandbussard (Buteo hemilasius), Sakerfalke (Falco cherrug), Rö-
telfalke (Falco naumanni) und Korsak (Vulpes corsac) in Erscheinung. Die dadurch bedingte
Mortalität im Sommerhalbjahr liegt für die kontrollierte Ansiedlung langfristig schätzungsweise
bei etwa einem bis zwei Individuen/Tag. Verluste durch Emigration sind nicht zu beziffern.
Direkte Nachweise einer Abwanderung aus der Ansiedlung gelangen in vier Fällen bei Kon-
trollfängen in der Umgebung in Distanzen zwischen 410 und 640m.

Das Geschlechterverhältnis (GV; Anzahl ~~/Anzahl ||) unterliegt regelmäßigen Schwan-
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Tabelle 1: Geschlechterverhältnis der reproduktionsaktiven Individuen (= GV ~~/||) und Anteil der
reproduktionsaktiven || (= Anteil ||) in einer Ansiedlung der Steppenwühlmaus (Davaany Sörlög
1988–1990).

GV ~~/|| Anteil ||
Monat 1988 1989 1990 1988 1989 1990

April - 2,04 1,61 - 30,6 38,3
Mai - 1,91 1,47 - 9,8 20
Juni - 1,9 1,42 - 5,4 12
Juli - 2,88 2,36 - 2,8 5,8
August 2,5 3,33 2,15 1,8 2,1 3,2
September 2 3,89 1,91 2 1,7 3,5

kungen (Tabelle 1). Im April überwiegen in der Teilpopulation nach der Zerstreuung unter den
Überwinterern die ~~ um den Faktor 1,82 (n=296) gegenüber den ||, während bei hohem
Anteil diesjähriger Tiere im September das GV insgesamt fast ausgeglichen ist (0,95; n=1.382).
Unter den reproduktiven Individuen dominieren zu diesem Zeitpunkt dagegen die ~~ noch
stärker als im Frühjahr (GV: 2,62; n=94). Der Anteil reproduktionsaktiver || in der Popula-
tion sinkt ab April außerordentlich rasch ab und liegt im Juli deutlich unter 10%.

Nach den Angaben von Dawaa (1986) und Dmitriev (1986) über das räumliche Verteilungs-
muster der Art handelt es sich auf der Untersuchungsfläche vermutlich nur um eine zeitweilig
bestehende Ansiedlung, nicht um einen Überlebensort. Wahrscheinlich haben die Steppenwühl-
mäuse hier erst in jüngerer Zeit zugenommen. Aus alten Bauen und Kotresten war erkennbar,
daß nur wenige Jahre zuvor unweit des Brunnens ein dichtes Vorkommen des Daurischen Pfeifha-
sen (Ochotona daurica) bestand. Daraus ist zu schließen, daß die Degradation der Wiesensteppe
durch Weidevieh und damit die Begünstigung der Steppenwühlmaus erst vor wenigen Jahren
erfolgt sein konnte.

Nach Kuceruk & Dunaeva (1948) sind in Spitzenjahren Herbstdichten bis über 1.000 Indivi-
duen/ha zu beobachten. Dawaa (1986) ermittelte mit Lochtretmethodik saisonale Abundanz-
schwankungen um das 1,5 bis 9-fache. Gemäß den von Chruscelevskij (1954b) bei Abfängen
auf jeweils 20 Bauen und Linientaxierungen der Baue konstatierten Abundanzen lagen die
Fluktuations-Faktoren in Transbaikalien zwischen 1,8 und 8,3. Nach Bannikov (1954) kann eine
Population im Laufe einer Saison real um einen Faktor größer als 15, nach Dmitriev (1986) sogar
um einen von 30 anwachsen.

Dmitriev et al. (1980) schätzten bei einer Lebendfang-Untersuchung im August/September in
einer Ansiedlung mit höherer Populationsdichte den Anteil von Emigranten mit 9% pro Woche
ab. In der untersuchten Teilpopulation war der Wert mit Sicherheit niedriger.

Dmitriev (1986) fand in Steppen des Changai unter den adulten Tieren noch stärkere Ver-
schiebungen des GV. Nach der Überwinterung überwogen die ~~ um das 3fache. Im Au-
gust/September lag das GV bei 4, in einer Ansiedlung in der Trockensteppe nach Dmitriev
et al. (1980) bei 5.

Zerstreuung am Beginn der Reproduktionsperiode

Eine auffällige Differenz zwischen den Geschlechtern besteht im Grad der Verlagerung der Ak-
tivitätszentren (= Ort höchster Wiederfanghäufigkeit) vor und nach der Überwinterung (Ab-
bildung 2). Unter Ortstreue wird eine Verlagerung des Ortes der höchsten Wiederfanghäufigkeit
zwischen zwei Fangperioden bis höchstens 20m verstanden. Die in der Abbildung 2 gewählte
Klasseneinteilung von 40m entspricht etwa dem Durchmesser des Belaufgebietes eines ~.
Die vorjährigen || siedeln aus der Überwinterungsgemeinschaft im Mittel mindestens 80m
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Abbildung 2: Umfang der Zerstreuung im Frühjahr bei Microtus brandti (Davaany Sörlög, 1988–1990).

(n=77) um. Damit haben sie sich eindeutig aus ihrem Wohngebiet vom Vorherbst heraus bege-
ben und den Aktionsbereich mindestens einer Sippe überquert. Eine Vorzugsrichtung ist nicht
erkennnbar. Nur ein geringer Anteil von ca. 10% (n=5) der || ist in diesem Zeitraum als
ortstreu zu bezeichnen. Wahrscheinlich überwindet eine unbestimmte Zahl von || bei der
Zerstreuung auch weitere Entfernungen. So waren zwei || aus dem Untersuchungsgebiet ab-
gewandert (570 und 640m Entfernung), ihr Wiederfang erfolgte bei Kontrollfängen im Umfeld
der Untersuchungsfläche. Diese beiden Nachweise von Emigration aus der Ansiedlung gelangen
jedoch erst im Juni/Juli. Aber die betreffenden Tiere konnten nach der Überwinterung auf der
Kontrollfläche nicht mehr gefangen werden.

Die ~~ dagegen verhalten sich nach der Überwinterung mehrheitlich ortstreu, ca. 70%
(n=109) der Tiere wurden im Wohngebiet der Wintergemeinschaft vom Vorherbst wiedergefan-
gen. Die mittlere Wiederfangentfernung beträgt 12m (n=152). Sie liegt damit deutlich unter
dem Radius des Aktionsbereiches eines ~. Die wenigen Umsiedlungen innerhalb der Ansiedlung
(bis 78m) erfolgen ungerichtet. Es gibt keine Hinweise darauf, daß überwinterte ~~ aus der
Ansiedlung abwanderten.

Hinweise auf Immigration nach der Überwinterung liefern Fänge unmarkierter Tiere (19
||, 14 ~~). Angesichts des GV in der Subpopulation besteht auch hier ein deutlicher ||-
Überschuß.

Da Chruscelevskij (1954a) Ende März noch ein ausgeglichenes GV in den Ansiedlungen fest-
stellte, kann angenommen werden, daß bis 50% der || bei der Zerstreuung emigrieren. Daraus
kann auch abgeleitet werden, daß die Zerstreuung der || mit Auflösung der Wintergemein-
schaften Anfang April erfolgt und die Fortpflanzungszeit einleitet. Das wird wiederum durch
Chruscelevskij (1954a) gestützt, der Ende März/Anfang April in Transbaikalien eine sehr hohe
Laufaktivität der || feststellte und beobachtete, daß sie sich bis zu 200m von ihren Bauen
entfernen. Er stellte dieses Verhalten in einen unmittelbaren Zusammenhang zur Paarungsakti-
vität.

Nach Bannikov (1954) fördert bei hoher Populationsdichte der Nahrungsmangel im Frühjahr
um die Baue die Auswanderung. Dabei sollen nach Chruscelevskij (1949) Entfernungen bis 20–
25 km zurückgelegt werden. Wenn nach Bannikov (1954) die Zerstreuung in direktem Zusam-
menhang mit dem Nahrungsmangel stünde, müßten die ~~ in gleichem Maße dieses Verhalten
zeigen. Unserer Ansicht nach ist dieses geschlechtsspezifische Ansiedlungsverhalten mit dem
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Tabelle 2: Reproduktionsparameter von Microtus brandti-~~ aus Davaany Sörlög (1988–1990).

Reproduktionsparameter ∅ Min Max s n

Anzahl Gelbkörper 7,9 5 13 1,8 136
Anzahl Embryonen 7,6 3 12 2 66
Anzahl Uterusnarben 6,9 4 11 1,4 58
Anzahl selbständige Junge 5,4 1 9 1,9 182

Eintritt der Geschlechtsreife der || verbunden. Es verringert auch den Inzucht-Grad innerhalb
einer Ansiedlung und kann bei erfolgreicher Immigration der || zum Genaustausch zwischen
Subpopulationen führen. Weiterhin können abwandernde || Pioniere bei der Besiedlung aktu-
ell nicht besetzter Räume sein.

Reproduktion und Entwicklung der Jungtiere

Die Reproduktionszeit der Steppenwühlmaus ist zeitlich stark beschränkt. Die || werden ver-
mutlich ab Ende März geschlechtsaktiv. Die reproduktionsaktiven || sind durch ihre Körper-
größe und die dunkle Pigmentierung der ”scrotalen” Bereiche kenntlich. Ein gutes Gradmaß
für ihre Fortpflanzungsaktivität ist die Länge der Testes. Sie erreicht ihr Maximum im Juni.
Im August beginnt eine rasche Regression der Gonaden, so daß ab September die Fortpflan-
zungsaktivität der || ruht. Ab April muß auch die Geschlechtsreife der ~~ eintreten. Erste
Ovulationen führen oft nicht zu einer Trächtigkeit, wovon Anfang Mai die vorhandenen Follikel-
reste zeugen. Würfe wurden ab Anfang Mai bis in die zweite Augusthälfte festgestellt, wenige
Geburten erfolgten noch Anfang September.

Als Paarungssystem herrscht wahrscheinlich Promiskuität vor. Das konnte in zwei Fällen
durch Beobachtung individuell farbmarkierter Tiere bestätigt werden. Bei der visuellen Beob-
achtung wurde festgestellt, dass sich ein ~ vor- und nachmittags mit verschiedenen || paarte.
Ein anderes ~ kopulierte innerhalb einer Stunde mit unterschiedlichen Partnern. Es wurde auch
beobachtet, daß ~~ bestimmte || zur Paarung auswählten und andere wegbissen. Kopulatio-
nen wurden nur am frühen Morgen und am späten Nachmittag beobachtet.

Die aus dem Gesamtmaterial der Tot- und Lebendfänge ermittelten Reproduktionsparameter
sind tabellarisch zusammengestellt (Tabelle 2). Daraus ist auch die Höhe der prä- und postnata-
len Mortalität abschätzbar, die bei 13% bzw. 28% liegt. Bei ca. 8% der Trächtigkeiten wurden
aufgrund von Diskrepanzen zwischen der Anzahl der Gelbkörper und der der Embryonen eineiige
Zwillinge festgestellt.

Die Jungen werden in 15 bis 25 cm großen unterirdischen Nestern geboren und aufgezogen.
Dazu wird nicht das Überwinterungsnest genutzt, sondern entweder ein Nest in einem alten
Winterbau im Außenbereich einer ehemaligen Vorratskammer neu errichtet oder ein spezieller
Sommerbau angelegt. Die Jungen liegen inmitten einer Kugel aus fein zerfasertem Pflanzenma-
terial. Im Mai zogen in ca. 20% (n=23) der Fälle zwei (bis drei) ~~ ihre Jungen im gleichen
Bau und wahrscheinlich in einem Gemeinschaftsnest auf. In einzelnen Fällen erfolgte eine ge-
meinschaftliche Jungenaufzucht auch zu späterem Zeitpunkt, wie beim Ausgraben eines Baues
Anfang Juli direkt bestätigt werden konnte. Zweimal wurden Jungentransporte zur Verlagerung
des Neststandortes bis etwa 20m beobachtet. Dieses Verhalten kann mit aggressiven Auseinan-
dersetzungen reproduktiver ~~ und der Vergrößerung ihrer Aktionsbereiche im Jahresverlauf
zusammenhängen.

Ein ~ ist befähigt, in seinem Geburtsjahr bis zwei, nach der Überwinterung bis drei Würfe
innerhalb einer Reproduktionsperiode aufzuziehen. Gehäuft wurden Geburten Ende Mai und
Mitte Juli beobachtet. Der erste Gipfel ergibt sich aus der ziemlich gleichzeitig einsetzenden
Reproduktion nach der Überwinterung, der zweite durch die Geschlechtsreife der im Mai und
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Abbildung 3: Verteilung erfolgreicher Würfe von Microtus brandti 1989 und 1990 und Hodenlänge re-
produktiver Männchen (1988–1990).

Anfang Juni geborenen Weibchen im Geburtsjahr. Die Daten des Jahres 1989 zeigen dabei inso-
fern den typischeren Verlauf als 1990 eine Reihe von Juniwürfen in einer frühen Aufzuchtphase
durch anhaltende Niederschläge scheiterte (Abbildung 3). Die Daten über die erfolgten Geburten
beziehen sich aber auf die an der Bodenoberfläche erscheinenden Jungtiere. Die Fertilitätskurve
zeigt die Reproduktionsstrategie der ~~ aus den einzelnen Cohorten (Geburtsmonaten). Die
im Mai und ein geringer Teil der im Juni geborenen ~~ reproduzieren demnach bereits in
ihrem Geburtsjahr, während die ab zweiter Junidekade geborenen ~~ generell erst nach der
Überwinterung gebären.

Der Reproduktionserfolg der ~~ der einzelnen Cohorten ist unterschiedlich und sinkt mit
saisonal späterem Geburtszeitpunkt (Abbildung 4). Hier geht neben der Wurfgröße, der Wurf-
zahl und dem Aufzuchterfolg auch die Sterblichkeit der ~~ mit ein. Dabei wirkt sich auf den
Gesamt-Reproduktionserfolg der ~~ des zweiten und dritten Wurfes die mehr als halbjährige
Überwinterungsphase besonders aus. Die ~~ aus dem ersten Vermehrungscyclus im Mai besit-
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Abbildung 4: Fertilität von Microtus brandti-~~ unterschiedlicher Cohorten (Davaany Sörlög, 1989–
1990).

zen im Vergleich mit denen späterer Würfe die höchste Fitness. Ein besonderer Vorteil besteht
bei jahreszeitlich frühem Reproduktionsbeginn, der eine Voraussetzung für ein rasches Popu-
lationswachstum ist. Letzteres wird weiter befördert, wenn auch die im Juni geborenen ~~
noch vor ihrer Überwinterung zur Vermehrung schreiten. Hier ist über die Witterung (Tempe-
ratur und Niederschläge im Frühjahr, zeitliche Lage und Intensität der Sommerniederschläge)
ein deutlicher abiotischer Einfluß auf die Populationsentwicklung zu erkennen.

Die Geschlechtsreife juveniler || wird durch die Anwesenheit adulter || unterdrückt und
tritt normalerweise nicht im Geburtsjahr sondern erst nach der Überwinterung ein (Zöphel,
1994). Nach Kutscheruk & Dunaeva (1948) und Bannikov (1954) beginnt die Reproduktionspe-
riode in der Mongolei allgemein ab Ende April/Anfang Mai, kann aber abhängig von der Witte-
rung bereits im März einsetzen. Da auch das Ende der Fortpflanzungszeit zwischen den Jahren
um einen Monat differieren kann, schwankt deren Dauer jahrweise um über zwei Monate (2,5 bis
5 Monate). Dmitriev (1986) beschreibt ebenfalls drei Würfe pro Saison. Nach Bannikov (1954)
werfen überwinterte ~ in günstigen Jahren bis vier-, vielleicht sogar fünfmal in einer Saison.
In Transbaikalien ziehen die im Juni geborenen Tiere in ihrem Geburtsjahr regelmäßig einen
Wurf auf Chruscelevskij (1954a). Allerdings scheint dort auch die Vermehrungsperiode länger
zu währen. Nach Stubbe et al. (1986) können 49 Tage alte ~~ erstmals gebären.

Übersicht zur Raumnutzung

Ende April bewohnen durchschnittlich zwei (1 bis 5) ~~ und ein (selten bis 4) | einen Winter-
bau. Während die ~~ klar einem bestimmten Winterbau zugeordnet werden können, nutzen die
reproduktiven || nach der Überwinterung einen größeren Aktionsraum. Bei beiden Geschlech-
tern ist auch nach mehr als 15 Wiederfängen die Größe der Aktionsbereiche aus Lebendfangdaten
nur unzureichend erschließbar und stark streuend, weshalb hier nur die Daten aus der visuellen
Beobachtung herangezogen werden (Tabelle 3).

Die Aktivität der Tiere konzentriert sich auf den Bauen (vorjährige Winterbaue, Sommer-
baue, ältere, teilweise verfallene Winterbaue), die untereinander durch ein Netz von oberirdi-
schen, vegetationsfreien Wechseln verbunden sind. Auf diesen Wechseln bewegen sich die Tiere
rasch vorwärts, während ihre Fortbewegungsgeschwindigkeit beim Springen bereits in niedriger
Vegetation wesentlich geringer ist. In das Netz von Wechseln sind besonders an Fraßplätzen
unterirdische Schutzlöcher und -gänge eingebunden, die im Laufe der Vegetationsperiode - be-
sonders intensiv aber im August und Anfang September (Dmitriev & Zöphel 1990) - weiter
ausgebaut werden. Dieses komplizierte System aus Bauen, Gängen und Wechseln, das bereits
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Tabelle 3: Größe der Aktionsgebiete der Steppenwühlmaus nach visuellen Beobachtungen (Davaany
Sörlög 1989).

Gebiet Parameter Größe

|| Gesamtgebiet Fläche 2.490± 1.550m2 n=9
max. Durchmesser 83± 27m n=9

Kerngebiet Fläche 360± 150m2 n=9
max. Durchmesser 45± 15m n=9

~~ Gesamtgebiet läche 1.520± 960m2 n=11
max. Durchmesser 60± 21m n=11

Kerngebiet Fläche 400± 470m2 n=11
max. Durchmesser 33± 19m n=11

mehrfach beschrieben wurde (Kazanskij 1930, Chruszelevkij et al. 1952, Dawaa 1985, Schauer
1987), bietet den tagaktiven Tieren Schutz vor überraschend angreifenden Jägern (besonders
Falco cherrug, Falco naumanni) und Ansitzjägern (Buteo hemilasius). Es verwundert deshalb
nicht, daß die Steppenwühlmäuse ihre Wohngebiete nicht verlassen und sich besonders deren
Kerngebiete über mehrere Wochen kaum verlagern.

Während sich bei den reproduktiven || die Aktionsbereiche von Nachbarn randlich weit
überlappen, werden dagegen die Kerngebiete aggressiv verteidigt und exklusiv genutzt. Markiert
werden jedoch offensichtlich größere Bereiche als diese Kerngebiete. Auffällig ist ein Verhalten,
bei dem in den Vormittags- und späten Nachmittagsstunden fast der gesamte Aktionsbereich
abgelaufen, vor Eingangslöchern der Boden mit den Hinterfüßen weggescharrt und anschließend
neben Kot und Harn sicher auch Sekret aus der deutlich vergrößerten Präputialdrüse abgegeben
wird. Auch die Flankendrüsen sind bei diesen Tieren vergrößert und dürften bei der Geruchs-
markierung von Gängen eine Rolle spielen. Offensichtlich suchen die reproduktiven || während
dieser ”Markierungsläufe” auch nach östrischen ~~.
Dagegen können sich bei den überwinterten ~~ am Beginn der Reproduktionsperiode die

Zentren der Aktionsbereiche weitgehend überlappen. Die ~~ ziehen dann vermutlich gemein-
sam die Jungen des ersten Wurfes auf. Späterhin isolieren sich ihre Aktionsbereiche stärker.
Dabei fallen aggressive Verhaltensweisen jedoch kaum auf. Aufgrund der geschlechtsspezifischen
Größenunterschiede der Heimgebiete überstreicht ein adultes | in seinem Hauptaufenthaltsbe-
reich die Gebiete von etwa drei adulten ~~, insgesamt von durchschnittlich etwa acht adulten
~~. Durch die weitgehende Überlappung der ||-Gebiete wird ein von einem adulten ~ be-
wohnter Bau wiederum von zwei bis drei || in unterschiedlicher Intensität besucht.

Mit der wachsenden Zahl von Jungen vergrößern die reproduktiven ~~ ihre Aktionsbereiche
ab Mai/Juni relativ kontinuierlich. Die erweiterten Mutter-Familien (”Sippen”) verändern mit
dem beginnenden Ausbau der zukünftigen Winterbaue sehr stark ihr Verhalten. Ab etwa Mitte
August verteidigen sie gegenüber benachbart wohnenden Sippen Territorien von ca. 40m Durch-
messer, die den zukünftigen Überwinterungsbau und die Nahrungsvorräte einschließen. Dieses
Verhalten wird besonders von den reproduktiven ~~ getragen, die ähnlich den adulten || in
der Reproduktionsperiode früh und abends dieses Territorium ablaufen, wahrscheinlich mittels
Sekreten der Analdrüsen markieren und Angehörige benachbarter Sippen energisch vertreiben.
Die zur Wintergemeinschaft gehörenden Jungtiere zeigen Elemente des territorialen Verhaltens
in mehr spielerischer Form. Die Winterbaue und die durch ihre Lage daran gebundenen potenti-
ellen sowie die aktuellen Nahrungsvorräte stellen so eine wichtige, räumlich begrenzte Ressource
dar, die von den adulten ~~ und möglicherweise der gesamten Sippe verteidigt wird.

Diese Voraussetzung ergänzt die Hypothese über die Territorialität der ~~ von Ostfeld
(1985) für eine Situation außerhalb der Fortpflanzungsperiode. Danach kann auch bei relativ
gleichmäßiger räumlicher Verteilung der Nahrung unter ~~ grasfressender Microtus-Arten ter-
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ritoriales Verhalten ausgeprägt werden. Die begrenzt vorhandene Ressource ist hier der Bau
und die breit verteilte Nahrung erhält durch die räumliche Bindung daran eine fleckenhafte
Verteilung. Die Wertigkeit von Bauen als Ressource sollte darüberhinaus auch in der Fortpflan-
zungszeit Beachtung finden.

Die adulten || geben mit der im August nachlassenden Reproduktionsaktivität ihr territo-
riales Verhalten auf. Sie reduzieren ihren Aktionsbereich stark, beteiligen sich nicht am Ausbau
der zukünftigen Winterbaue und halten sich isoliert. Wahrscheinlich können sie im Spätherbst
aber noch Anschluß an Wintergemeinschaften finden, da ein | zweimal überwinterte.

Schlußfolgerungen

Die Steppenwühlmaus verkörpert mit ihrem hohen Reproduktions- und Ausbreitungspotential
den Typ eines k-Strategen. In ihrer sozialen Organisation läßt sie sich jedoch nicht einfach in die
von Viitala & Hoffmeyer (1985) aufgestellten Typen eines ”non-regulators” bzw. ”regulators”
einordnen, die die soziale Kontrolle der Geschlechtsreife der Jungtiere und weitere Merkmale
des Sozialverhaltens betreffen. Während sich in der Fortpflanzungsperiode das Verhalten der
~~ zumindest der Mai-Cohorte gut dem ”non-regulator”-Typ zuordnen läßt, weisen die ||
eine Reihe Abweichungen von diesem Typ auf. Dazu gehören das Markierungsverhalten, das
anhaltende Besetzen von Territorien und die Unterdrückung der Geschlechtsreife der jungen
||. Diese Besonderheiten sehen wir im Zusammenhang mit der Notwendigkeit der Bildung
ausreichend großer Sippen eng verwandter Tiere zur Überwinterung.

Microtus brandti bietet ein weiteres interessantes Beispiel für die hohe Variabilität im So-
zialverhalten der Gattung und deshalb sind weitere Untersuchungen auch von heuristischem
Wert. Die Rolle von Bauen und sich daraus ergebende Konsequenzen fanden bisher zu wenig
Beachtung in Hypothesen zu Gründen der räumlichen Organisation bei Wühlmäusen.

Die sozialen Effekte zwischen den Geschlechtern und Altersgruppen sowie die differierenden
Reproduktionsstrategien der Cohorten (besonders ausgeprägt bei den ~~) sind bei der Model-
lierung der Populationsdynamik unbedingt zu berücksichtigen. Darüber hinaus sind zukünftig
analoge Untersuchungen bei hoher Populationsdichte erforderlich, weil unter diesen Bedingungen
spezifische Verhaltensweisen und –effekte auftreten können, die von grundsätzlicher Bedeutung
sind.

Die Ergebnisse zur Populationsbiologie der Steppenwühlmaus auf der Ebene der Subpopu-
lation können die Erscheinungen des Massenwechsels nicht klären. Dazu sind Untersuchungen
auf dem Populationsniveau erforderlich, die Untersuchungsflächen von mehreren Quadratkilo-
metern erfordern. In diesem Maßstab sind andere Untersuchungsmethoden anzuwenden. Die
Größe der Winterbaue und die Übersichtlichkeit der Steppe gestatten es, die Luftbild-Fotografie
anzuwenden, um die räumliche und zeitliche Dynamik der Entwicklung der Subpopulationen
zu erfassen. Für die Interpretation der Ergebnisse ist die detaillierte Kenntnis der Phänomene
in den Subpopulationen wiederum eine wichtige Voraussetzung. Über die zahlreichen vorliegen-
den Ergebnisse hinaus, sind weitergehende Untersuchungen an Subpopulationen um ein genaues
Studium der Aus- und Einwanderung von Tieren zu erweitern und mit den Untersuchungen auf
Populationsebene zu verbinden. Darüber hinaus sind Methoden zum Ermitteln der Habitatqua-
lität der Steppenwühlmaus zu entwickeln, um so ein besseres Verständnis für die Raumnutzung
zu erzielen. In einer Synthese der Ergebnisse läßt sich dann die geforderte Prognose der Popu-
lationsdynamik der Steppenwühlmaus ableiten.

Als Perspektive für ein Management sehen wir ein angepasstes Weideregime des Viehs, das
Tierverluste und wirtschaftliche Einbußen verringern und die Dynamik und langfristige Produk-
tivität der Steppen sichern würde. Der seit vielen Jahren praktizierte Gifteinsatz gegen die Art
ist dazu keine Alternative.
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Kučeruk, V.V., Dunaeva, T.N. (1948): Materialy po dinamike cislennosti polevka Brandta. -
In: Fauna i ekologija gryzunov. Moskva, 3: 111—174.

271
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