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Der Vogelzug als Anpassungsphinomen
Von Henrik Wallgren

Zoologisches Institut der Universitit Helsingfors, Finnland

Wenn wir von den bekannten Aufgaben der Beobachtungs- und Beringungs-
arbeit absehen, sind in den letzten Jahrzehnten die Zugauslésung und das Sich-
zurechtfinden der ziehenden Végel der hauptsdchliche Gegenstand der Zugforschung
gewesen. Das fundamentale biologische Problem ,Vogelzug als Adaptations-
phianomen’ hat die Aufmerksamkeit der Ornithologen nicht so oft gefesselt. Es ist
aber fiir das Verstdndnis des Zugmechanismus und der Entstehung des Vogelzuges
bedeutsam.

Wichtige Arbeiten auf diesem Gebiet sind die von Kenpeicr (1934, 1939, 1944,
1945, 1949), Twomey (1936), SeiBErRT (1949) und ScuiLpmacuer (1952). Der Verfasser
hat in den Jahren 1950 bis 1954 eine vergleichende Untersuchung iiber Warme-
haushalt und Temperaturtoleranz der Goldammer (Emberiza
citrinella) und des Ortolans (E. hortulana) ausgefiihrt (WarLcren 1952, 1954).
Diese Arten sind in Europa und Asien in vergleichbarer Weise verbreitet. Beide
sind Kérnerfresser und beweisen auch in anderen biologischen Punkten Verwandt-
schaft. Thre Zugverhiltnisse sind jedoch vollkommen verschieden. In der nach-
stehenden Besprechung werden die Temperaturtoleranz und die Ge-
wichtsschwankungen beider Arten kurz behandelt und die Korrelation
derphysiologischenBefundemitZugund Verbreitung diskutiert.

1. Temperaturtoleranz

Die Temperaturtoleranz beider Arten wurde durch Bestimmung der Respiration
in Standardbedingungen (niichtern und ruhend im Dunkel) in Temperaturen von
+ 42° bis —17° C studiert. Zimmeradaptierte Ortolane hatten eine obere
Lethalgrenze von etwa + 42° (relative Feuchtigkeit der Luft etwa 60%)
und eine untere von etwa —15° Die Goldammern hatten entsprechend
eine Toleranzzone von etwa + 36 oder +37° bis —40° (berechnet).
In feuchtigkeitsgesittigter Luft war die obere Lethaltemperatur beider Arten etwa
=+ 36 bis + 37°: Der Ortolan ist also fiir feuchte Hitze relativ empfindlicher als die
Goldammer. In Standardbedingungen ertrigtalsodie Goldammeretwa
20° niedrigere Temperaturen als der Ortolan, wiahrend der
Ortolan6° hé6here Temperaturen als die Goldammer aushilt,
wenn die Luft nicht zu feucht ist.

Die Adaptation zu natiirlichen Temperaturen wurde an Goldammern unter-
sucht, welche das ganze Jahr im Freien gehalten wurden. Im Winter verbesserte
sich infolge Verminderung des Umsatzes (zugleich natiirlich des Warmeverlustes)
die Kéilteresistenz stark. Es wurde auch gezeigt, dal das Gefieder zu verschiedenen
Jahreszeiten verschieden gut isoliert. Die oben erwihnten Toleranzgrenzen sind
also nicht stabil.
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Langer Aufenthalt in konstant hoher Temperatur hatte auf
beide Arten eine deutlichnachteilige Einwirkung. Diese Folgen traten
aber bei verschiedener Temperatur ein, ndmlich bei + 27,5° fiir die Gold-
ammer und bei +32,5° fiir den Ortolan. Wir finden hier denselben
Unterschied wie in den oberen Lethaltemperaturen. Végel, die
taglich 8 Stunden in der Kiihle waren, zeigten die nachteiligen Hitzefolgen nicht.

Der Grundumsatz und die Koérpertemperatur stimmen bei beiden Ammern
tiberein. Der wichtigste Grund der verschiedenen Temperatur-
toleranz ist beim Gefieder zu suchen. Bild 1 und 2 zeigen deutlich,
daB das Gefieder der Goldammer viel dicker ist als das des Ortolans. Dieser Unter-
schied erkldrt wahrscheinlich geniigend, warum die Goldammer Kilte besser und
Wirme schlechter als der Ortolan aushilt.

Bild 1 und 2.
Umrisse einer Goldammer (ausgezogen) und eines < %)
Ortolans (gestrichelt) von gleichem Gewicht, nach bei

+ 20° C (Abb. 1, links) und bei — 5,5° C (Abb. 2,

rechts) gemachten Aufnahmen gezeichnet.

2. Gewichtsschwankungen

Beobachtungen an verschiedenen Kleinvogelarten zeigen, dafl Fettansatz oft
mit dem Zug verbunden ist. Das Diagramm (Bild 3) veranschaulicht, wie ganz ver-
schieden sich darin die nicht-ziehende Goldammer und der ziehende Ortolan ver-
halten. Die Feistigkeit der Ortolane in Kéfigen ist aber nicht natiirlich: Man weif3,
daB freilebende Ortolane wiahrend der Zugzeit zwar Fett ansetzen, aber nie so
iiberm#fBig wie in der Gefangenschaft. Das Fett ist als Energiequelle fiir den Zug
wichtig. Das Wesentliche ist aber nicht der Fettansatz an sich, sondern vielmehr
das Vermégen, Fett schnell anzuspeichern, um es schnell
wieder zu verbrennen.

Man hat auf Grund der nur minimalen Steigerung des Futterverbrauchs
wihrend der Zugzeit friither vermutet, daB der Fettansatz der Kleinvégel mit einer
Verminderung des Grundumsatzes verkniipft sei. Eine solche Verminde-
rung wurdebeim Ortolannichtbeobachtet. Dies ist auch leicht ver-
stindlich: Eine Futtermenge, die im Verhiltnis zum Gesamtverbrauch klein ist, muB}
schnell zur Gewichtssteigerung fithren, wenn sie nicht sofort zur Energieproduktion
verwendet wird. Ein Kleinvogel friBt nimlich wegen seines groBen Energiever-
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brauchs so viel, daB eine Zunahme des Futterverbrauchs um nur 10%, die nicht
durch Verstirkung der Aktivitidt ausgeglichen wird, eine schnelle Gewichtssteige-
rung bewirken mufl. Paimcren (1944) hat beobachtet, dafl das Rotkehlchen un-
mittelbar vor Nachten mit Zugunruhe eine erhebliche Verminderung der Aktivitit
zeigt. Ein solches Phidnomen kann das Fettwerden erleichtern.
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Bild 3. Gewichtsschwankungen der Goldammem (oben) und des Ortolans (unten) als durch-
schnittliche Abweichungen von dem kleinsten beobachteten Gewicht (0 g), das durchschnittlich
26,4 g (26 Goldammem) und 22,0 g (24 Ortolane) betrug. Die Ziffern an jedem Kreis zeigen die

Zahl der Beobachtungen. Die senkrechten Linien geben die Standardabweichungen an.

Die Biochemie des Fettansatzes ist sehr wenig untersucht worden. Uber die
hormonale Regulation ist mehr gearbeitet worden, doch sind die Ergebnisse noch
nicht endgiiltig. Sehr beachtlich sind die Untersuchungen von MerkeL (1937, 1938)
und ScuiomacuHer & Rauvrteneerc (1952) iiber die Wirkung von kleinen Mengen
Thyroxin, die Zugunruhe hervorrufen und den Appetit steigern. Das Fettwerden
ist nur dann méglich, wenn der Vogel mehr frilt als er verbrennt; man weill aber
beinahe nichts von der Regulation des Appetits bei den Végeln. Eine Umstellung
dieses Mechanismus wihrend der Zugzeit scheint aber méglich. Sie mufl mit
nervosen Verdnderungen zusammenhédngen, da der Appetit wahrscheinlich teilweise
nervis reguliert wird.

Beim Studium dieser Probleme taucht der Gedanke auf, dafl mit dem Zug
—- der ja eine Zeit erheblicher Beanspruchung ist — spezielle Umstellungen des
.general adaptation syndrome” (vgl. SELYE 1950) bewirkt werden. Es kann vielleicht
das ,,ACTH-Cortison'*-System eingekoppelt sein. Wenn sich dieses System durch
Anstrengungen dndert, wird u. a. die Umbildung von Fett zu Zucker beschleunigt,
was offenbar fiir die Flugleistungen wahrend des Zugs wichtig sein kann.
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3. Temperaturund Tageslange

Experimentelle Resultate wie die im ersten Abschnitt erwidhnten diirfen nicht
direkt auf natiirliche Verhiltnisse iibertragen werden. Die Temperaturtoleranz
warmbliitiger Tiere ist auch von Tageslinge, Nahrungszufuhr, Schutz am Schlaf-
platz usw. abhiangig. Kenpeieu hat mit besonderem Nachdruck die Bedeutung der
Kombination Tageslinge—Tagestemperatur fiir das Energiegleichgewicht hervor-
gehoben.

In den Untersuchungen des Verfassers wurde unter diesen Gesichtspunkten
nur das Fettwerden der Ortolane studiert. Es ergab sich, daB die Ortolane in
+8 bis +9° mindestens 9 Stunden Licht im Tage brauchten,
um Fett ansetzen zu k6nnen, wihrend sie in +2 bis +3° schon
11Stunden Licht fiir eine kleine Gewichtssteigerung benétigten. Da sich
der Umsatz wihrend des Fettansatzes nicht dndert, haben diese Beobachtungen
vielleicht auch eine mehr allgemeine Bedeutung. Man kann theoretisch annehmen,
daB fiir den Ortolan eine Umgebungstemperatur von etwa 0° und eine Tageshellig-
keit von 10 Stunden eine kritische Grenze darstellt. Ein solcher theoretischer Wert
wire fiir die Goldammer etwa — 20° und eine Lichtperiode von 10 Stunden.

Diese berechneten Werte stimmen tatsidchlich gut mit den wirklichen Verhilt-
nissen iiberein. Der Verfasser hat alle zuginglichen Angaben iiber das Vorkommen
beider Arten wihrend aller Jahreszeiten zusammengestellt. Auch die Werte fiir
die Mitteltemperatur und die tidgliche Lichtperiode sind nach Orten und Monaten
ermittelt worden. Sie liegen den Climogrammen (Bild 4) zugrunde. Die Mittel-
temperatur und Tageslinge eines Orts zu einer bestimmten Zeit wurden in das
Koordinatensystem eingezeichnet. Wenn man die duBersten Punkte mit Linien
verbindet, erhilt man ein Vieleck, das die verschiedenen Kombinationen von Tages-
[ange und Mitteltemperatur im Verbreitungsgebiet der Art veranschaulicht. Die vier
Climogramme stellen die Verhiltnisse im Winter und im Sommer im Verbreitungs-
gebiet beider Arten dar.

Die schrige Linie links unten im Climogramm fiir die Goldammer zeigt
wiederum, daf} ein Vogel bei Temperaturabnahme eine Tagesverldngerung braucht,
um genug Nahrung zu finden. Dem entspricht, da die Goldammer im kalten Ost-
europa winters nicht so weit nérdlich vorkommt wie im relativ milden Skandinavien.
Die Extreme an den Endpunkten der schrégen Linie sind 6 Stunden 20 Minuten in
Kombination mit —9,8°, ferner 9 Stunden 30 Minuten in Kombination mit —19,8°,
also eine nicht zu schlechte Ubereinstimmung mit dem oben erwihnten theoretischen
Wert.

Die Climogramme zeigen auch, dafl die Ortolane winters und som-
mers in einer Umgebung leben, deren Temperaturschwan-
kungenetwa dieselben sind. Die héchste Schwankungsamplitude der Mit-
teltemperatur ist etwa 27°: Der entsprechende Wert fiir die Goldammer ist 45°
Das Verhalten beider Arten gewédhrleistet ihnen etwa die
gleiche Sicherheitszone zwischen den beobachteten kritischen Tempe-
raturgrenzen und den klimatischen Extremen.

Wahrscheinlich haben die verschiedenen temperatur-
physiologischen Merkmale fiir die Entwicklung der Zugver-
hédltnisseentscheidende Bedeutung gehabt. Der Goldammer wiirde
ein ausgepridgter Zug nur geringe Vorteile bringen. Dagegen ist fiir den Ortolan
Wegzug aus dem ganzen Brutgebiet im Herbst eine Lebensbedingung. Es erscheint
andererseits wahrscheinlich, daB die Ortolane in ihren Winterquartieren wegen zu
hoher Temperatur und Feuchtigkeit nicht nisten kénnen. Der Friihlingszug nord-
wirts scheint fiir das Fortleben der Art ebenso wichtig wie der Herbstzug nach
dem Siiden.
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Die Bedeutung der Wirme geht auch daraus hervor, dafl die Goldammer nicht
so weit siidlich vorkommt wie der Ortolan. Beide Arten briiten in den siidlichsten
Teilen ihrer Verbreitungsgebiete nur in den kiihleren Bergen.

Fir die Herausbildung des heutigen Zeitpunkts des
Ortolan-Herbstzuges ist vielleicht das Fettwerden aus-
schlaggebend gewesen. Der fiir den Zug notwenige Fettansatz kann nicht
in der Kilte stattfinden. Frither Wegzug hat also einen positiven Selektionswert
gehabt.
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Bild 4. Climogramme iiber Mitteltemperatur (Ordinate) und Tageslichtdauer (Abszisse)
in den Verbreitungsgebieten von Goldammer und Ortolan.

4. Allgemeine SchluBfolgerungen

Es gibt also groBle Unterschiede in der Temperaturtoleranz einiger ziehenden
und nichtziehenden Kleinvégel. Diese Unterschiede haben offenbar die Evolution
des Zuges beeinfluflt, und in verschiedenen Fillen kdnnen sie vielleicht kausale
Beziehungen auch zu den heutigen Zugverhiltnissen haben. Die biologische Be-
deutung des Zuges ist sehr gut beim Ortolan erkennbar.

Im Lichte der hier erwidhnten neueren Untersuchungen wird es offenbar, daf3
in den Termini ,innenweltbedingte’” und ,,auBlenweltbedingte Zugvégel” (Purzic
1938) vielleicht ein zu scharfer Unterschied gemacht wird. Man kann ohne genaue
Analyse nicht mit Sicherheit behaupten, dafl ein Vogel unabhingig von duBleren
Faktoren zieht, wie regelméaBig der Zug auch erscheinen mag. Das Klima ist seit
dem Beginn der Eiszeiten so verinderlich gewesen, dafl in den gemiBigten Gebieten
ein stereotyper, von duBeren Faktoren unabhiéngiger Jahreszyklus kaum hat ent-
stehen kénnen. Der adaptive, dynamische Charakter des Zuges ist nicht genug
beriicksichtigt worden.

5 Drostund Schiiz, Die Vogelwarte
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Sehr interessant sind die Untersuchungen von Wacner & Stresemann (1950)
und von Lack (1950 a, b), Moreav (1950), Skurcu (1950) und Voous (1950) iiber
die Faktoren, die auf den Nistbeginn einer Anzahl Arten in verschiedenen, meistens
tropischen Regionen einwirken. Sie zeigen, daBl die Végel von nahrungs- und nist-
okologischen Umstinden, von der Witterung usw. beeinflult werden. Es ist offen-
bar, daB Brutdisposition lange Zeit vorliegen und daBl das Briiten bei mancherlei
Vogelarten von verschiedenen duBleren Faktoren ausgel6st oder gehemmt werden
kann. So verhilt es sich auch wahrscheinlich mit dem Zug.

Vergleichende Untersuchungen sind unter dem Gesichtspunkt der Entwicklung
des Zuges wichtig. Sie geben auch eine Méglichkeit, die biologische Bedeutung des
Zuges zu analysieren. Die Methode erscheint deswegen besonders wichtig, weil sie
uns das Problem des regulierenden und auslésenden Mechanismus systematisch zu
studieren erlaubt. Fiir ein erfolgreiches Abgrenzen der entscheidenden Unter-
schiede zwischen ziehenden und nichtziehenden Arten ist eine méglichst vielseitige
Untersuchung der betreffenden Arten die Voraussetzung. Dazu ist die Mitarbeit
von Spezialisten auf vielen Gebieten erforderlich. Man muBl méglichst viele Vogel-
typen untersuchen, da eine einheitliche Erklirung simtlicher Zugerscheinungen von
vornherein unwahrscheinlich erscheint. Die verschiedenen Zugvégel weichen in
Hinblick auf Charakter und Entstehung des Zuges gar zu sehr voneinander ab.
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