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1. Einleitung

Verfrachtungsversuche haben eine lange Tradition. Sie gehdren zu den éltesten experimentellen Ein-
griffen, mit denen man das Verhalten von Végeln zu analysieren versucht; die ersten fanden bereits
um die Jahrhundertwende statt. Die Fragestellungen waren und sind durchaus vielfiltig: So wollte
Loos (1907) z. B. iiber Verfrachtungen die Fluggeschwindigkeit von Schwalben und Staren messen,
an deren Heimkehr er keinen Zweifel hegte. Haufig stehen auch populationsékologische Gesichts-
punkte wie Bindung an den Heimatort mit im Vordergrund (z. B. Creutz 1949, WINKEL 1974,
RALPH & MEWALDT 1975, WINKEL & WINKEL 1990), und in einigen Fillen versuchte man, iiber Ver-
frachtungen Vé6gel.in neuen Gebieten anzusiedeln (Zusammenfassung: MAUERSBERGER 1957).

Die weitaus meisten Verfrachtungsversuche waren und sind jedoch Fragen der Orientierung
gewidmet. Schon im letzten Jahrhundert unternahmen ExNER (1883) und REYNAUD (1900) Versuche
mit Brieftauben, die eine bestimmte Navigationshypothese, niamlich Tragheitsnavigation, iiber-
priifen sollten. Autoren wie SCHNEIDER (1906) und WaTsoN & LasHLEY (1915) waren dagegen
zunichst vor allem bemiiht, bei Brieftauben und bei wildlebenden Vogeln den allgemeinen Rahmen
der Leistungsfahigkeit abzustecken. Ihre Versuche waren die ersten einer langen Reihe von Ver-
frachtungsversuchen zu Orientierungsfragen, mit denen sich die vorliegende Arbeit befassen will.

Die Mehrzahl der Versuche, vor allem in den letzten Jahren, wurde mit Brieftauben durchge-
fiilhrt. Es mag zundchst iberraschen, daB ein domestiziertes Tier, seit mehr als 4500 Jahren in
menschlicher Obhut (IsseL 1978), auf diesem Gebiet eine solch prominente Rolle spielt. Der Grund
liegt nicht etwa darin, daf} das Orientierungsvermdgen von Brieftauben besonders gut entwickelt
wire. Zwar kehren sie in den Taubenrennen regelmaBig aus grof3en Entfernungen zuriick, doch sind
die Anforderungen an das Orientierungsvermégen dabei vergleichsweise gering: Brieftauben
werden immer im Schwarm und fast immer aus der gleichen Richtung aufgelassen. Wir miissen im
Gegenteil davon ausgehen, da3 wildlebende Vogel iiber weit bessere Fihigkeiten verfiigen und
spontan (d. h. ohne vorheriges Training) aus weit groBeren Entfernungen heimkehren kénnen.
Doch die methodischen Vorteile — leichte Beschaffbarkeit, Haltung und Handhabbarkeit, die
GewiBheit, daB sie sofort nach dem Freilassen mit dem Heimflug starten, und die Uberpriifbarkeit
des Heimkehrerfolgs — haben das ,Haustier* Brieftaube zum bevorzugten Versuchsvogel werden
lassen, wenn es um die Analyse der Mechanismen geht, die den Vogeln eine Heimkehr aus groBen
Entfernungen erlauben.

Bei den Verfrachtungsversuchen mit Wildvogeln lag und liegt eines der Hauptprobleme in der
Beschaffung einer ausreichenden Anzahl geeigneter Versuchsvdgel. Es kommt daher nicht von
ungefihr, dal man sich bevorzugt mit koloniebriitenden Arten befaf3te, mit Seevogeln wie Sturm-
tauchern, Seeschwalben und Méwen, aber auch mit Uferschwalben oder anderen Schwalbenarten,
bei denen viele Individuen auf relativ engem Raum zu finden sind. Arten, die Nistkésten benutzen,
sind ebenfalls vergleichsweise gut untersucht. Andere Vogelarten sind in der Regel nur im Winter-
halbjahr durch Netzfinge an Futterstellen in geniigender Zahl zu beschaffen. Eine Ausnahme bilden
Zugvogel, die auf dem Durchzug an Beringungsstationen in groBer Zahl gefangen werden. Doch
sind Verfrachtungen wihrend des Zuges mit Verfrachtungen aus einem Heimatgebiet grundsitzlich
nicht vergleichbar, denn hier ist der Zielort der V6gel vom Ausgangsort verschieden; es ist nicht zu
erwarten, daf3 solche Végel zum Fangort zuriickkehren.
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Auch sind Verfrachtungsversuche mit Wildvogeln haufig mit methodischen Schwierigkeiten
behaftet: Es ist vom Verhalten her vielfach nicht mdglich, die Anfangsorientierung — bei Brief-
tauben ein sehr wichtiges Kriterium — zu messen, da viele wildlebende Vogel nicht direkt abfliegen,
sondern zundchst einmal Deckung aufsuchen. Die Feststellung der Heimkehr ist ebenfalls oft von
gewissen Unsicherheiten geprégt, denn es besteht immer die Gefahr, daB heimgekehrte Vogel iiber-
sehen wurden. Dazu gibt es Hinweise, daB es durch den Fang gelegentlich sogar wihrend der Brut-
zeit zu einer gewissen Vergramung kommen kann (z. B. GRIFFIN 1940). Der genaue Zeitpunkt der
Heimkehr 148t sich nur in Ausnahmefillen nachweisen. Insgesamt ist die Datenmenge, die iiber
wildlebende Végel vorliegt, wesentlich geringer als die, die sich auf Brieftauben bezieht, und es han-
delt sich meist nicht um gezielte Fragen nach Orientierungsmechanismen, sondern eher um eine
Dokumentation der allgemeinen Leistungsfahigkeit und ihrer Rahmenbedingungen.

Die vorliegende Arbeit soll das Verhalten verfrachteter Vogel beschreiben, wie es sich nach der
Literatur darstellt, und zwar in Hinblick darauf, welche Riickschliisse sich daraus auf das Orientie-
rungssystem ergeben. Dabei wird die umfangreiche Kenntnis iiber das Verhalten der Brieftauben
notgedrungen im Vordergrund stehen; die Datenbasis unseres Frankfurter Schlags liefert die Bei-
spiele. Daten wildlebender Vogelarten werden herangezogen, wo immer sie vorliegen, wobei ich
versuchen will, die in der Literatur verstreuten Befunde zu einem Gesamtbild zu ordnen. Da die
untersuchten Wildvogelarten verschiedenen systematischen und 6kologischen Kategorien angehoren
und sich in ihrem spontanen Ortsverhalten drastisch unterscheiden — es gibt unter ihnen sehr orts-
stete Standvogel, weit umherstreifende Arten und ausgeprigte Zugvogel — lassen sich hier Bezie-
hungen zwischen Verhalten nach der Auflassung, Orientierungs- und Heimkehrleistung und dem all-
gemeinen Ortsverhalten aufzeigen, was durch Versuche mit Brieftauben allein nicht méglich wére.
Deshalb kénnen gerade die wenigen Daten von Wildvogeln dazu beitragen, das Orientierungssystem
der Vogel und seine Leistungen als Teil des Ortsverhaltens im Zusammenhang mit der allgemeinen
Bewiltigung des Raums zu verstehen, die ja bei Vogeln wegen der Flugfahigkeit und der damit ver-
bundenen hohen Mobilitat unter ganz anderen Rahmenbedingungen stattfindet als bei anderen
Tieren.

Die Betrachtung beschrénkt sich auf Verfrachtungen, bei denen Végel von einem ,Heimatort weg verfrachtct
wurden. Die groBriaumigen Versetzungen von Végeln auf dem Durchzug, die von den Vogelwarten Rositten, Hel-
goland und Arnheim durchgefiihrt wurden (KRrATZIG & ScHUz 1936; DrosT 1938; Scuiiz 1938, 1949, 1950 a,b;
RuppeELL 1944, RUPPELL & ScHUz 1948; PERDECK 1958, 1964, 1967) werden aus den oben genannten Griinden
nicht mitberiicksichtigt. Entsprechendes gilt auch fiir dic kontinent-weiten Verfrachtungen aus den Winterquar-
tieren, die Anfang der 60er Jahre in den USA durchgefiihrt wurden (z. B. HaMILTON 1962, MEWALDT 1963, 1964);
auch hier war mit einer unmittelbaren Heimkehr zum Fangort nicht zu rechnen. — Die umfangreichen Befunde,
die sich auf das Verhalten experimentell manipulierter Tauben bezichen, und die wenigen cntsprechenden Ergeb-
nisse bei wildlebenden’ Vogeln (z. B. KLunver 1935, RUPPELL & ScHEIN 1938, 1941; Wobzicki ct al. 1939, Wos-
TUSIAK et al. 1979, 1980; MATTHEWS 1952; FiascHI et al. 1974, WaLLRAFF & HuND 1982) bleiben cbenfalls ausge-
klammert; sic wiirden den vorliegenden Rahmen sprengen.

2. Bindung an den Heimatort

Wenn man Befunde aus Verfrachtungsversuchen in Hinblick auf die Orientierungsleistungen inter-
pretieren will, muf3 man beriicksichtigen, daf3 neben der Orientierungsfahigkeit als solcher und dem
physiologischen Zustand, der die Bewiltigung der geforderten Flugstrecke erlauben muf3, auch
Fragen der Motivation eine ganz entscheidende Rolle spielen: Die Vogel miissen ,willens sein,
zuriickzukehren, d. h. sie missen eine Heimkehr, die gegebenenfalls einen lingeren Flug durch
unbekanntes Gelinde bedeutet, dem Verweilen am AuflaBort vorziehen. Dies ist im konkreten Fall
nur nachzuweisen, wenn sie wirklich zuriickkommen. Doch man kann Bedingungen nennen, unter
denen man mit einiger Sicherheit von einer hohen Bereitschaft zur Heimkehr ausgehen kann.
Von Brieftauben weil3 man, daf} sie zu jeder Jahreszeit und unter allen Bedingungen versuchen,
ihren Schlag wieder zu erreichen — sie sind seit ihrer Domestikation auf dieses Ziel hin geziichtet
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worden. Bei Wildvégeln werden aus praktischen Griinden viele Verfrachtungsversuche mit brii-
tenden Vogeln durchgefiihrt, denn man geht mit Recht davon aus, da3 die Bindung an das Nest und
die Jungen die notwendige sichere Grundlage fiir die Motivation, heimzukehren, bietet. Doch ist
erfolgreiches Heimkehren keineswegs auf die Brutzeit und auf britende Vogel beschrankt. Vogel,
wie auch andere Tiere, die ein festes Heimareal besitzen, sind generell bestrebt, dorthin zuriickzu-
kehren. Der Aufenthalt in vertrautem Gelande mit Nahrungsquellen, Rastplitzen, Verstecken etc.,
deren Lage bekannt ist, bietet offensichtlich erhebliche Vorteile gegeniiber dem Verweilen in einem
fremden Gebiet, in dem sich die Tiere diese Kenntnis erst wieder miihsam erwerben miifiten. Bei
Angehorigen anderer Wirbeltiergruppen sind die Vorteile von Ortskenntnis vielfach belegt: Sie
liegen in einer allgemein héheren Chance zu tiberleben, da es besser gelingt, FreBfeinden zu ent-
gehen (z. B. METZGAR 1967 fiir Miuse und WEeNTRAUB 1970 fiir Eidechsen), Uberlegenheit bei der
Revierverteidigung, im Streben nach sozialen Positionen und der Méglichkeit, stabile Beziehungen
zu den Nachbarn zu unterhalten (z. B. StickeL 1968 fiir Mause und Stamps 1987 fiir Anolis) und
nicht zuletzt dem effizienteren Ausnutzen der vorhandenen Nahrungsquellen. Fiir Vogel diirfte Ent-
sprechendes gelten.

Es sind jedoch auch Fille dokumentiert, da3 Vogel langere Zeit am AuflaB3ort blieben und sich
dort ansiedelten, ihn also zu ihrem neuen ,Heimatort‘ machten. Hier handelt es sich in der Mehrzahl
um Vogel, die noch nicht lange am Fangplatz anséssig waren, d. h. um Jungvogel, aber auch um
adulte Vogel, die neu ins Fanggebiet eingewandert waren. Dies gilt fiir Verfrachtungen im Winter-
quartier (RaLPH & MEWALDT 1975) genauso wie fiir Verfrachtungen zu Beginn der Brutzeit (WINKEL
& WINKEL 1990, SokoLov & Vysorzky 1991).

Damit stellt sich die Frage, unter welchen Bedingungen ein Ort zum ,Heimatort* wird. Von
Brieftauben ist bekannt, daB man sie, will man sie an einem neuen Schlag ansiedeln, im Alter von 3
bis 4 Wochen dort hinbringen muf, in einem Alter also, in dem sie noch nicht fliegen konnen. Hier
sprechen die Beobachtungen dafiir, daf sie ihren Heimatort in einem pragungahnlichen Vorgang
etablieren, sobald sie frei herumfliegen kénnen. Spitere Umsiedlungen gelingen nur noch in Aus-
nahmefillen. Bei vielen wildlebenden Vogelarten gibt es Hinweise, da Vogel ihren spéteren Brut-
ort bevorzugt in dem Gebiet wihlen, in dem sie selber aufwuchsen oder das sie wihrend der Disper-
sionsphase durchstreiften (e.g. v. HAARTMAN 1949, MAUERSBERGER 1957, SokoLov 1976, BERNDT &
WINKEL 1979; Zusammenfassung: SokoLov 1988). Aufzuchtsversuche machten deutlich, daf3 junge
Zugvogel im Friihjahr nur in ein Gebiet zuriickkehren, in dem sie vor dem Wegzug eine gewisse Zeit-
lang frei umhergeflogen sind (LOHRL 1959, SokoLov et al. 1984). Dies sowie die Tatsache, daf die
Heimkehrrate von Jungvogeln bei Verfrachtungen im Winterquartier umso héher wird, je spéter
die Verfrachtung stattfand (RaLPH & MEWALDT 1975, BENVENUTI & l0ALE 1983) weisen daraufhin,
daB sich eine Bindung an einen Ort als Heimatort vielleicht nur langsam entwickelt. Doch spielen fiir
eine erfolgreiche Heimkehr neben diesen psychologischen méglicherweise auch orientierungsphysio-
logische Griinde eine Rolle: Ein lingerer Aufenthalt gibt den Végel mehr Gelegenheit, umherzu-
fliegen und dabei das Gebiet und die dortige Verteilung von Navigationsfaktoren besser kennenzu-
lernen (SokoLov et al. 1984). Vogeln, die neu im Gebiet sind, fehlt neben der Motivation vielleicht
auch die Information, dorthin zuriickzukehren.

3. Der Heimkehrbereich

Es stellt sich zunichst die Frage, aus welchen Entfernungen iiberhaupt eine erfolgreiche Heimkehr
mdglich ist. — Hier sind allein aufgrund der GroBe und der Flugfihigkeit der verschiedenen Arten
groBBe Unterschiede zu erwarten.

3.1. Heimkehrbereich von Brieftauben

Die Brieftaubenrennen, die normalerweise iiber Distanzen bis zu 1000 km, in Ausnahmefillen
sogar iiber 1600 km (,,/000 miles“, SNYDER 1971) gehen, sind wenig aussagekriftig, denn die
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Tauben werden durch Auflassungen in steigenden Entfernungen systematisch auf die weiten
Rennstrecken hin trainiert. Beim letzten Rennen iiber die groBte Entfernung ist ihnen die Heim-
route weitgehend bekannt. Tabelle 1 gibt deshalb Heimkehrraten von Brieftauben wieder, die an
verschiedenen wissenschaftlich betriebenen Taubenschligen bei Auflassungen in unbekanntem
Gelande ermittelt wurden. Zum Vergleich sind die Heimkehrraten von Felsentauben, der
Stammform der Brieftaube (es handelte sich allerdings um Individuen, die von gefangenen Eltern
geziichtet worden waren) und von verwilderten Haustauben, die sich in Stidten und Dérfern
ansiedeln, mitaufgefiihrt.

Tabelle 1: Heimkehrraten von Tauben (Columba livia) aus groBeren Entfernungen

Table 1: Return rate of pigeons (Columba livia) from greater distances
Entfernung Heimatschlag heim/aufgelassen Quelle
Distance home returned/released reference

Felsentauben (Rock doves):
80 km Toscana, 1 35 = 60% ALLEVA et al. (1975)

Stadttauben (Feral pigeons):

20 km Weedsport, NY 27/50 = 54% EpricH & KEeTON (1977)
42 km Mecklenburg, NY 10/32 = 31% EpricH & Kegton (1977)
80 km Florenz, 1 7/343 = 20% CHeLAzz1 & PiNEscHI (1974)

Brieftauben, untrainierte Erstflieger (Homing pigeons, untrained):

145 km Weedsport, NY 312 = 25% KEeeton (1973)

150 km Wilhelmshaven, D 27/109 = 25% WALLRAFF (1970)
300 km Nordenham, D 10/44 = 23% WALLRAFF (1970)
345 km Seewiesen, D 7153 =13% WALLRAFF (1970)

Trainierte Brieftauben (Homing pigeons, trained):

300 km Frankfurt, D 128/151 = 85% ScHMIDT-KOENIG (1970)
400 km Frankfurt, D 23/40 = 58% ScHMIDT-KOENIG (1970)
500 km Toskana, I* 16/71 = 23% IoALE et al. (1983)

520 km Frankfurt, D 8/16 = 50% Ffm-Daten

680 km Toskana, I* 2100 = 2% IoaLE et al. (1983)

* Verfrachtung iber die Alpen nach Deutschland. Bei den Erstfliegern handelt es sich um Tauben, die zur Zeit der Versuche voll-
standig ausgewachsen waren; sie waren 4 bis 9 Monate alt. — * Displaced across the Alpes to Germany. The untrained pigeons
were fully grown at the time of release; their age varied between 4 and 9 month.

Es wird deutlich, da3 der Heimkehrbereich keine feste Grofle darstellt. Generell nehmen die
Heimkehrraten mit der Entfernung ab, allerdings auf ganz verschiedenem Niveau (siehe auch
Abschnitt 5.2) und keineswegs so schnell, wie von friiheren Autoren oft behauptet wurde (z.B
Riviere 1923, HEINROTH & HEINROTH 1941, GRIFFIN 1952a, u. a.). In der Uberlegenheit der Brief-
tauben iiber die anderen Angehdrigen der Art Columba livia macht sich die an den Anforde-
rungen der Taubenrennen orientierte ziichterische Auslese bemerkbar, die neben einer Steige-
rung der kérperlichen Leistungsfahigkeit auch eine sehr starke Bindung an den Heimatort for-
derte. Dariiberhinaus wird deutlich, daB erfahrene Tauben iiber weitere Strecken erheblich
hohere Heimkehrraten zeigen als unerfahrene — Trainingsflige steigern die Entfernung, aus der
Tauben noch heimkehren konnen, nicht unbetrichtlich. Wenn man die Taubenrennen miteinbe-
zieht, kann man von einer VergréBerung des Heimkehrbereichs um rund zwei Zehnerpotenzen
ausgehen.
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3.2. Heimkehrrekorde von Wildvogeln

Jedoch erscheinen selbst die Heimkehrleistungen trainierter Brieftauben recht bescheiden, wenn
man sie mit denen mancher Wildvogel vergleicht. Tabelle 2 gibt eine Ubersicht iiber die
Angaben, die in der Literatur iiber Heimkehrerfolge verschiedener Vogelarten bei Verfrach-
tungen wihrend der Brutzeit zu finden sind; Tabelle 3 faBt entsprechende Angaben fiir Verfrach-

Tabelle 2: Heimkehrerfolg nach Verfrachtung wahrend der Brutzeit (weiteste Entfernung, aus der mehr als
1 Individuum zuriickkehrte)

Table 2: Homing success after displacement during the breeding season (largest distance from which at least
two individuals returned)

Vogelart Heimatregion Entfernung heimgekehrt Quelle
Bird species home region distance returned reference

Hochseeviogel (Oceanic birds):

Laysan-Albatros Pazifik 5120 km 24 = 50% Kenyon & Ricke (1958)
Schw.Sturmtaucher Europa, GB 660 km 1820 = 90% MATTHEWS (1953a)
Audubon-Sturmtaucher  Karibik 530 km SI5 = 100% HaTcH (1974)
Wellenlaufer Kanada, NB 4700 km 47 = 57% BiLLINGS (1968)

Seevogel der Kiiste (Seabirds of the coast):

Adelie-Pinguin Antarktis 340 km 1220 = 60% EMLEN & PENNEY (1964)
BaBtolpel Kanada, PQ 340 km* 1117 = 65% GrirrIN & Hock (1949)
Noddi-Seeschwalbe Karibik 1050 km 272 = 100% WaTsoN & LasHLEY (1915)
RuBseeschwalbe Karibik 1370 km 22 = 100% WaTtsoN (1908)
Kiistenseeschwalbe Europa, D 410 km* 23 = 61% DiRrcKSEN (1932)
FluBseeschwalbe USA, Mass. 720 km 420 = 20% GRIFFIN (1943)

Silberméve USA, Mass. 1400 km* 811 = 73% GRIFFIN (1943)
Heringsmove Europa, GB  530—690 km 923 = 39% MaATTHEWS (1952b)

Luftplankton-Jiger (feeding aerial plancton):

Alpensegler Europa, CH 1620 km 1226 = 46% ScHIFFERLI (1942)
Mauersegler Europa, B 250 km* 812 = 67% SPAEPEN & DacHy (1953)
Purpurschwalbe USA, Mich.  600—950 km 35 = 60% SOUTHERN (1968)

Amer. Klippenschwalbe ~ USA, Ca. 185 km* 319 = 16% MAYHEW (1963)

Siidafr. Klippenschwalbe Sidafrika 100 km 75/158 = 47% EARLE (1987)
Rauchschwalbe Europa, D 1800 km 420 = 20% RoPPELL (1937)
Mehlschwalbe Europa, D 720 km 46 = 67% RUPPELL (1936)
Uferschwalbe USA, Wisc. 280 km 39 = 33% SARGENT (1962)

Andere Vogelarten (other species):

WeiBstorch Europa, PL 2260 km 34 = 5% Wobzicki et al. (1938)
Ringelschnabelmove USA, Il 240 km 410 = 40% SOUTHERN (1970a)
Wendehals Europa, D 900 km* 25 = 40% RopPELL (1937)
Gartenrotschwanz Europa, D 480 km 27 = 29% STIMMELMAYR (1932)
Rotschulterstirling USA, N.Y. 340 km 21 = 29% MANWELL (1941)
Winter-Junco USA, Va. 560 km 25 = 40% NoLAN et al. (1988)
Feldsperling Europa, PL 7—-11 km 33 = 100% Wortusiak et al. (1946)
Haussperling Europa, PL 13 km 10131 = 32% BoucHer & SEDIVY (1959)
Star Europa, D 900 km 426 = 15% RuppELL (1937)

Unter ,heimgekehrt" ist angegeben: Zahl der heimgekehrten Vogel/ Zahl der in dieser Entfernung freigelassenen Vogel. * bei See-
vogeln: Inland-Auflassungen — bei anderen: Verfrachtungen iibers Meer. — ,returned- gives the relation number of birds returned/
number of birds displaced at this distance.* for sea birds: released inland — for others: displacement across the sea.
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Tabelle 3:  Verfrachtungsversuche auBerhalb der Brutzeit (weiteste Entfernung, aus der mehr als 1 Individuum
zurlickkehrte)

Table 3: Displacement experiments out of the breeding season (largest distance from which at least two indivi-
duals returned)

Vogelart Fangregion Entfernung heimgekehrt Queclle
Bird species capture distance returned reference

Standvégel und Angehérige nicht-ziehender Populationen (Non-migrants):

Seidensanger Europa, I 8 km 427 = 15% IoAaLE & BENVENUTI (1983)
Samtkopfgrasmiicke Europa, 1 8 km 218 = 11% IoALE & BENVENUTI (1983)
Kohlmeise Europa. D 24 km 315 = 20% WINKEL (1974)

Blaumeise Europa, D 33 km 24 = 50% KrATzIG (1939)
Sumpfmeise Europa, D 7 km* 45 = 80% HawmeE (1936)
Schwanzmeise Europa. I 8 km 347 = 6% IoaLE & BENVENUTI (1983)
Goldammer Europa, CH 8-9 km 941 = 22% ScHIFFERLI (1936)
Buchfink Europa, CH 8 km 6/18 = 33% ScHIFFERLI (1936)
Feldsperling Europa, D 47 km* 7/228 = 3% Creutz (1969)
Haussperling Europa, D 39 km* 47 = 57% Bus (1962)

Star Europa, D 165 km 412 = 30% BIRNER et al. (1968)

Standvégel und Wintergiste zusammen (Non-migrants and wintering birds together):

Stockente Europa, GB  100~-250 km 2224 = 2% MATTHEWS (1961)
Monchsgrasmiicke Europa, 1 8 km 976 = 12% IoALE & BENVENUTI (1983)
Sommergoldhidhnchen Europa, I 4.5 km 1128 = 39% IoaLE & BeNvVENUTI (1983)

Amsel Europa, D 225 km 5146 = 11% HiLprecHT (1935)
Zaunkonig Europa, I 8 km 352 = 6% IoaLE & BENVENUTI (1983)
Griinling Europa, D 290 km* 9303 = 3% CRreutz (1941)

Gimpel Europa. D 5 km* 812 = 67% SUNKEL (1934)

Zugvogel im Winterquartier (Migrants in their winter quarters):

BlaBhuhn Europa, CH 660 km 6/31 = 19% RUPPELL & ScHIFFERLI (1939)
Lachmdve Europa, D 700 km 6/78 = 8% RUPPELL & ScHIFFERLI (1939)
Heckenbraunelle Europa, I 32 km 9/26 = 35% IoaLE & BENVENUTI (1983)
Rotkehlchen Europa, I 64 km 6/46 = 13% IoaLE & BENVENUTI (1983)
Ammerfinken USA, Ca. 150 km 10/64 = 16% RaLPH & MEWALDT (1976)
Pieperwaldsinger Venezuela 65 km 22 = 100% ScHwARTZ (1963)
Fichtenzeisig USA, Okl. 10 km 2112 = 17% Kx~oprF (1983)

~
Die mit * gekennzeichneten Verfrachtungen verteilten sich iber das ganze Jahr (die Brutzeit weitgehend ausgenommen), die
tibrigen fanden vorwiegend im Spatherbst und Winter statt. — * marks displacements during the entire year, mostly leaving out the
breeding season; the others took place predominantly in late fall and winter.

tungen auBerhalb der Brutzeit zusammen. Um Zufillen nicht zu viel Gewicht einzurdumen, ist
jeweils die grofite Entfernung angegeben, aus der mindestens zwei Individuen der betreffenden
Art noch wihrend der selben Saison heimkehrten.

Es wird deutlich, da} die Heimkehrleistung in sehr enger Beziehung zur jeweiligen GréBe des
Aktionsraumes der verfrachteten Arten, aber auch deren allgemeiner Flugfahigkeit steht. Nicht
umsonst stammen die eindrucksvollsten Leistungen von Hochseevogeln, die normalerweise riesige
Meeresgebiete durchstreifen und durch den dynamischen Segelflug ohne besondere Kraftanstren-
gungen weite Strecken iiberwinden konnen. Neben den aufgefithrten Daten sind noch einige sehr
spektakuldre Einzelfille bekannt, wie die Riickkehr eines von den Midway-Inseln nach den Philip-
pinen verfrachteten Laysan-Albatros‘ iiber 6600 km (KENYON & Rice 1958) und die Heimkehr eines
Schwarzschnabelsturmtauchers, der die rund 4900 km lange Strecke von Boston iiber den Nord-
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atlantik nach Skokholm, Wales, in 12 Tagen zuriicklegte (MATTHEWS 1953a; siehe auch Tab. 7).
Hohe Heimkehrraten iiber groBe Entfernungen werden ferner bei anderen Seevogelarten beob-
achtet, selbst bei Pinguinen, die zwar nicht fliegen kdnnen, jedoch daran angepaft sind, zu Ful3 oder
schwimmend groRe Entfernungen zuriickzulegen. Hier wurde sogar berichtet, daB3 2, vielleicht sogar
3, von 5 Individuen nach Verfrachtung iiber 3800 km in der nachsten Saison am alten Brutplatz nach-
gewiesen wurden (EMLEN & PENNEY 1964).

GroBe Landvigel sind vergleichsweise wenig untersucht. Neben Stérchen wurden nur Habichte
verfrachtet, von denen aus 200 km zunéchst nur 1 von 5 in der gleichen Saison zuriickkehrte (RUp-
PELL 1937). ScHMIDT-KOENIG (1982) berichtet jedoch iiber Einzeltiere, die wiederholt iiber Strecken
von bis zu 180 km zuriickkehrten. Die weiteste Entfernung, iiber die ein Habicht zuriickkehrte,
betrug 600 km (RUpPELL 1940). Bei anderen Landvdgeln sind die héchsten Heimkehrraten aus
groBen Entfernungen bei Seglern und Schwalben belegt, die als Luftplanktonjéger ihren Nahrungs-
bedarf wihrend des Fliegens decken kdnnen. — AuBerhalb der Brutzeit erscheint die Heimkehrlei-
stung oft schon bei kiirzeren Entfernungen relativ niedrig. Allerdings ist zu beachten, daf3 hier vor
allem kleine Singvogel verfrachtet wurden und da man im Winter nicht in dem MaBe wie zur Brut-
zeit gezielt nach den Riickkehrern suchen kann.

Insgesamt stellt sich der Bereich, aus dem eine Heimkehr moglich ist, fiir die einzelnen Vogel-
arten sehr unterschiedlich dar, wobei die aufgefiihrten weitesten Entfernungen keinesfalls absolut zu
nehmen sind. Sie spiegeln jedoch die GroBe des Aktionsraums der betreffenden Arten und deren
Flugfahigkeit wider, was dafiir spricht, daB eine erfolgreiche Heimkehr vor allem von diesen beiden
Faktoren abhéngt.

4. Das Abflugverhalten

Bereits SCHNEIDER (1906), WATSON & LasHLEY (1915) und spiter Wobzicki & Wostusiak (1934) ver-
suchten, bei verfrachteten Végeln die Abflugrichtungen zu beobachten. Als MATTHEWS (1951) und
KRAMER & v. SAINT PAUL (1952) zeigen konnten, daB auch Brieftauben nach Verfrachtung meist in
Richtungen abflogen, die in enger Beziehung zum Heimkurs standen, riickten die Verschwinderich-
tungen in den Mittelpunkt des Interesses, denn sie machten die Orientierung der Vogel direkt
meBbar.

4.1. Die Anfangsorientierung

Zur Messung der Anfangsorientierung werden Vogel einzeln in offenem Gelinde aufgelassen,
das nach allen Seiten etwa gleichmiBig gute Sicht bietet. Man verfolgt ihren Weg mit Fernglisern,
bis sie nicht mehr aufgeldst werden konnen, was bei Brieftauben im allgemeinen nach 2 bis 5 min
etwa 2 bis 3 km vom AuflaBort entfernt der Fall ist. Dabei werden fiir jeden Vogel zwei Parameter
gemessen, Verschwinderichtung und Verschwindezeit, die dann die Grundlage der weiteren
Betrachtungen bilden. Eine Stichprobe umfaft iiblicherweise 10 bis 15 solcher Werte.

4.1.1. Die Verschwinderichtungen

Als Verschwinderichtung wird die Richtung, in der die Taube zuletzt gesehen wurde, mit einem
KompaB angepeilt. Sie gilt als MaB fiir die Richtungswahl; in den Fillen, wo die Végel nicht
geradlinig vom Beobachter wegfliegen, charakterisiert sie zumindest die Summe des Richtungs-
verhaltens bis zum Zeitpunkt des Verschwindens.

Bei Tauben geht man im allgemeinen davon aus, daB die Verschwinderichtungen widerspie-
geln, wo sie am AuflaBort in der gegebenen Situation ihre Heimrichtung vermuten. Ob neben der
,Antwort‘ des Orientierungssystems auch andere Faktoren die eingeschlagene Richtung beein-
flussen, ist gelegentlich Gegenstand von Spekulationen gewesen (z. B. WALLRAFF 1967). Bei ver-
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frachteten Wildvégeln ist die Situation weniger klar. Es wurde mehrfach berichtet, daB Vogel
nach dem Freilassen nicht abflogen, sondern zunichst ihr Gefieder ordneten, Deckung auf-
suchten, auf Nahrungssuche gingen und/oder sich in der Nihe weilenden Artgenossen
anschlossen (z. B. Wobzicki et al. 1939, Fox 1940, DAFFNER 1983). Hier stellt sich die Frage, ob
diese Vogel sofort mit dem Heimflug beginnen, denn anders als Brieftauben sind sie ja nicht auf
schnelle Heimkehr hin geziichtet und trainiert. Trotzdem konnten auch bei verschiedenen Arten
von Wildvogeln Abflugrichtungen registriert werden, die in Beziehung zur Heimrichtung stehen
(Abb. 1).

Calonectris diomedea Columba livia Riparia riparia
var. domestica

Abb. 1:  Abflugrichtungen von (a) Gelbschnabelsturmtauchern, (b) Brieftauben und (c) Uferschwalben. Es han-
delt sich auch bei den Brieftauben um Vogel, die das erste Mal verfrachtet wurden; die Entfernungen
betragen bei den Gelbschnabelsturmtauchern 950 km, bei Brieftauben und Uferschwalben rund 120
km. Die Heimrichtung ist durch einen gestrichelten Radius markiert. Die Symbole an der Peripherie
der Kreise geben die Verschwinderichtungen einzelner Vogelindividuen an, die Pfeile stellen die daraus
errechneten mittleren Vektoren dar, deren Liange proportional dem Kreisradius gezeichnet ist. — Initial
orientation of (a) Cory’s Shearwater (b) Homing Pigeon and (c) Bank Swallows. The birds were dis-
placed for the first time; the distances were 950 km for Cory’s Shearwater and about 120 km for Pigeons
and Bank Swallows. Home directions are given as dashed radius. The symbols at the periphery of the
circle mark the vanishing bearings of individual birds, the arrows represent the mean vectors with the
lengths proportional to the radius of the circle. — (a) nach RopRrIGUEZ-TEDERO et al. (1984), (b) Ffm-
Daten und (c) nach BALDAcCINI et al. (1986)

Normalerweise verhalten sich Vogel einer Gruppe, die am gleichen Ort aufgelassen wird,
gerichtet in dem Sinne, daB ihre Verschwinderichtungen nicht zufillig verteilt sind, sondern mehr
oder weniger eng beisammen liegen. Die Mittelrichtung liegt meist ungeféhr in Heimrichtung,
kann aber auch erheblich davon abweichen. Abb. 1 gibt Beispiele. Dies zeigt, dal Vogel ihr Ziel
— Brieftauben den heimatlichen Schlag, Wildvogel ihr Heimgebiet — vom AuflaBort gezielt
ansteuern kénnen, wenn dabei auch gelegentlich betrachtliche Abweichungen vom Heimatkurs
beobachtet werden (s. Abschnitt 4.4).

Aus den Verschwinderichtungen wird durch Vektoraddition ein mittlerer Vektor berechnct, der dann das
Richtungsverhalten einer Vogelgruppe bei der Auflassung charakterisiert. Seinc Richung a,, spicgelt dic Lage der
Richtungswahlen der Vogelgruppe wider, die Vektorlidnge ry, stellt ein MaB dafiir dar, wic gut Richtungswahlen
der einzelnen Individuen ibereinstimmen, d. h. wic ,einig* sich die V6gel in ihrer Entscheidung waren. Die Vek-
torlinge kann Werte zwischen 0 und 1 annchmen, wobei 1 der vélligen Ubereinstimmung der Richtungswahlen
und 0 einer Gleichverteilung der Richtungswahlen um den Kreis entsprache. Statistisch wird mit dem Rayleigh-
Test (BatscHELET 1981) iiberpriift, ob man bei einer gegebenen Verteilung von einer Richtungsbevorzugung aus-
gehen kann.
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Um eine Vorstellung davon zu vermitteln, welcher Art Werte bei der Anfangsorientierung nor-
malerweise auftreten, zeigt Abb. 2 die Haufigkeitsverteilung der Abweichungen von der Heimrich-
tung und der Vektorldngen fiir Tauben unseres Frankfurter Schlags.
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Abb. 2 beruht auf 720 Auflassungen an 135 AuflaBorten, die mit trainierten Tauben in den Jahren 1976 bis
1988 durchgefiihrt wurden. Da das Oricntierungsverhalten in hohem MaBe ortsspezifisch ist (s. Abschnitt 4.4),
wurde fiir jeden Ort fiir die betrachteten Parameter der Medianwert (= Zentralwert) berechnet. Die Haufigkeits-
verteilung dieser 135 Medianwerte ist in Abb. 2 dargestellt. Auch fiir weiterc Betrachtungen der Anfangsorientie-
rung und der Heimkehrleistung bilden die Medianwerte der Orte aus dieser Frankfurter Datenbasis dic Grundlage
(im folgenden: ,Ffm-Daten’).

Bei verschiedenen wildlebenden Vogelarten war es ebenfalls moglich, Abflugrichtungen zu
messen. Bei vielen von ihnen war gleichfalls eine Beziehung zur Heimrichtung zu beobachten. Als
Beispiele seien hier Rauchschwalben (Wostusiak et al. 1937, Nastase 1982), Purpurschwalben
(SouTtHERN 1968) und Uferschwalben (SARGENT 1962, DoWNHOWER & WINDSOR 1971, DAFFNER 1983,
BaLDAccINT et al. 1986), aber auch Heringsméwen (MATTHEWS 1952), Silberméwen (SOUTHERN
1970a), Schwarzschnabelsturmtaucher (MaTTHEWS 1953a) und Gelbschnabelsturmtaucher (Rop-
RIGUEZ-TEDEIRO et al. 1984) genannt (vgl. Abb. 1). Viele dieser Daten sind nur in zusammengefaf3ter
Form verdffentlicht worden, so da man keine Aussage iiber das Verhalten bei einzelnen Auflas-
sungen machen kann. Nur bei Uferschwalben liegt eine gro8ere Datenmenge zur Anfangsorientie-
rung vor, die sich mit den Befunden bei Brieftauben vergleichen 148t; hier lagen die Vektorliangen
meist ebenfalls zwischen 0.42 und 0.83 (DowNHOWER & WINDSOR 1971, BALDACCINI et al. 1986, BaL-
DACCINI et al. 1989).
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Es gibt jedoch Vogelarten, bei denen die Verschwinderichtungen keine Beziehung zur Heim-
richtung zeigen. Die Anfangsorientierung dieser Arten ldBt sich zwei Kategorien zuordnen:
(1) Ungerichtete Abfliige in alle Richtungen, die einer Zufallsverteilung gleichkamen. Solches Ver-
halten wurde bei manchen Seevogeln, wie Wellenlaufern und BaBtolpeln (GrirriN 1940, GRIFFIN &
Hock 1949) festgestellt. Daneben wurde vereinzelt beobachtet, daB manche Arten, die im Nah-
bereich heimgerichtet abfliegen, in groBeren Entfernungen ungerichtete Abfliige zeigen. Diese
Abhingigkeit der Anfangsorientierung von der Entfernung wird im Abschnitt 4.3 ausfiihrlicher dis-
kutiert.
(2) Wohlgerichtete Abfliige, die aber nicht in Heimrichtung lagen, sondern unabhéingig vom Ver-
frachtungsort immer in die gleiche Kompafrichtung wiesen. Dies wurde fiir FluBseeschwalben
(GriFFIN & GoLpsmiTH 1955), Kistenseeschwalben (HatcH 1975), junge Ringschnabelméwen
(SouTHERN 1969) und die Abwanderrichtungen von Adelie-Pinguinen (PENNEY & EMLEN 1967)
beschrieben. Das wohl beriihmteste Beispiel lieferten die Abflugrichtungen verschiedener Enten-

Anas
platyrhynchos

Abb. 3:  Nonsense’-Orienticrung englischer Stockenten, die unabhingig von der Richtung zum Fangort (als
gestrichelter Radius eingezeichnet) nach NW abfliegen — ,Nonsense’-orientation of English Mallards;
the birds fly northwest irrespective of the direction to the capture site (indicates by a dashed radius). —
(Nach MAaTTHEWS 1961).
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arten, fiir die Abb. 3 ein Beispiel zeigt (BELLROSE 1963, Zusammenfassung: MATTHEWS 1984). MATT-
HEWS (1961) hat dies Verhalten bei Enten als nonsense orientation charakterisiert, weil diese Rich-
tungen die Vogel nicht nach Hause fiihren.

Die Deutung dieser Richtungstendenzen fillt nicht ganz leicht. Bei Seevogel wurden sie mit
Richtungen in Verbindung gebracht, die auf genetischen Komponenten beruhen und das Verhalten
normalerweise in einem anderen Zusammenhang bestimmen: Die stidostlichen Tendenzen der See-
schwalben und Ringschnabelméwen stimmen mit der Herbstzugrichtung iiberein (vgl. SOUTHERN
1969), die nordéstlichen Richtungstendenzen der Adelie-Pinguine mit der Richtung, die sie in der
Antarktis zu ihren Futtergriinden fiihrt und die auch schon bei Jungvogeln beobachtet werden
konnte, die selbst noch nie zum Packeisrand gewandert waren (die 6stlich Komponente wurde als
Kompensation fiir die Westdrift des Packeises diskutiert, vgl. PENNEY & EMLEN 1967). — Bei den
Entenvogeln, bei denen die Richtungen populationsspezifisch sind, wenn auch nordwestlich Rich-
tungen vorherrschen, steht eine Deutung noch aus. Die Frage nach der Funktion der ,Nonsense’-
Orientierung ist trotz intensiver Bemiithungen bis heute noch nicht befriedigend beantwortet
(Zusammenfassung MATTHEWS 1984).

Bavrpaccint und Kollegen (1986) beobachten, da Uferschwalben in groeren Entfernungen
unabhéngig von der Heimrichtung hiufig nach Westen flogen, was sie zunachst ebenfalls als eine Art
,Nonsense‘-Orientierung deuteten. Allerdings ist das Verhalten wegen der spiter erkannten Ten-
denz, nahe FluBliufe anzufliegen (BALDACCINI et al. 1989) nicht leicht zu beurteilen.

4.1.2. Das zeitliche Verhalten

Neben den Abflugrichtungen wird mit der Stoppuhr bestimmt, wie lange die V6gel brauchen, um
aus dem Gesichtsfeld der Beobachter zu verschwinden. Diese Verschwindezeiten wurden oft als
MaB fiir die Zeitdauer gewertet, die die Richtungsentscheidung in Anspruch nimmt; MATTHEWS
(1951) hat sie entsprechend als ,orientation time‘ bezeichnet. Sie streuen jedoch innerhalb einer
Auflassung sehr stark; wir miissen davon ausgehen, daB sie nicht nur vom Orientierungsprozef3
als solchem, sondern — neben trivialen Faktoren, die mit der Beobachtung zusammenhéngen, wie
Sichtweite, Farbe des Vogels, Kontrast zum Hintergrund — auch von der Motivation und anderen
Umstidnden der Auflassung abhingen. Da sie in der Regel nicht normal-verteilt sind, wird meist
der Medianwert zur Charakterisierung der Auflassung angegeben, d. h. der Wert, der die geord-
nete Reihe der Verschwindezeiten in zwei gleich groBe Hilften teilt.

Abb. 2c zeigt die Haufigkeitsverteilung der medianen Verschwindezeiten fiir die Tauben
unseres Frankfurter Schlags an den 135 untersuchten Orten. Dabei unterliegen die Medianwerte
von Auflassung zu Auflassung betrachtlichen Schwankungen. An einem einem Ort 30 km nérd-
lich vom Frankfurter Schlag lagen sie bei sonnigem Wetter zwischen 2:05 min und 6:11 min, ohne
daB irgendwelche Griinde fiir die Schwankungen ersichtlich gewesen wiren, was bei der Interpre-
tation von Verschwindezeiten beriicksichtigt werden sollte.

Beim Gelbschnabelsturmtaucher wurden Verschwindezeiten zwischen 2:55 und 5:52 (Rob-
RIGUEZ-TEDERO et al. 1984), bei Uferschwalben zwischen 2:54 und 6:03 (BaLDAccINI et al. 1986)
gemessen. Sie liegen also formal in der gleichen GréBenordnung wie bei Tauben, doch ist hier die
unterschiedliche GréBe der Vogel zu bedenken — die Uferschwalbe ist viel kleiner, der Gelb-
schnabelsturmtaucher merklich groBer als eine Brieftaube.

4.2. Das Verhalten am AuflaBBort

Die groBe Streuung der Verschwindezeiten macht deutlich, daB der Weg, den die Vigel vom
Freilassen bis zum Verschwinden zuriicklegen, keineswegs immer geradlinig ist (vgl. MATTHEWS
1951). Sie fliegen hin und her, oft mit jahen Richtungswechseln im Zickzack oder in mehr oder
weniger unregelmiBigen Kreisen, wobei man bei Tauben allerdings mit einiger Ubung am Flugstil
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erkennen kann, wann mit dem Heimflug begonnen wird. Beispiele fiir Flugwege am AuflaBort
sind bei SCHNEIDER (1906) und ELsSNER (1978) veroffentlicht.

4.2.1. Deutung des Umherfliegens am AuflaBort

HeiNroTH & HEINROTH (1941) maBen dem verzogerten Abflug, dem Kreisen und den hiufigen
Richtungsinderungen ihrer Tauben am AuflaBort groBe Bedeutung bei und deuteten es als
Suchen nach bekannten Landmarken. Auch in spiteren Jahren nahm man vielfach an, Umher-
fliegen am AuflaBort stelle einen notwendigen Schritt im Orientierungsproze dar. Aber nicht
alle Vogel zeigen dieses Verhalten. Ausgesprochenes ,Kreisen‘ wird eher selten beobachtet; meist
bevorzugen die Tauben auch bei ihren anfanglichen Umherfliegen bereits deutlich den Sektor, in
dem spiter ihre Verschwinderichtung liegen wird (z. B. WALLRAFF 1959b, R. WiLTscHko 1991).
Geradlinige, schnelle Abfliige, die auch an vollig unbekannten Orten haufig beobachtet werden,
machen deutlich, daB ein Umherfliegen am Ort zur Orientierung nicht notwendig ist. SOUTHERN
(1968) beobachtete Umherfliegen auch bei einem Teil der von ihm verfrachteten Purpur-
schwalben; einen Zusammenhang mit irgendwelchen Parametern der Orientierung oder der
Heimkehrleistung konnte er jedoch nicht feststellen.

Bei Tauben 148t sich ein Zusammenhang zwischen dem Umherfliegen am AuflaBort und der
Motivation zur Heimkehr beobachten: Tauben, die in ,Witwerschaft’! fliegen oder Eier oder
Junge zu versorgen haben, verlassen die AuflaBstelle in der Regel schnell und direkt und haben
dementsprechend kiirzere Verschwindezeiten (KeeToN, miindl. Mitt. und eigene Beobach-
tungen). Ich neige dazu, das Umbherfliegen am AuflaBort im Zusammenhang mit der Schwarmbil-
dung zu sehen, zumal die Tauben in dieser Phase haufig ,griiBen’: Wenn ein Schwarm wilder
Tauben gemeinsam vom Feld aufbricht, fliegen die ersten am Ort hin und her und warten, bis sich
auch die letzten dem Schwarm angeschlossen haben. Die Bewegungen der einzeln aufgelassenen
Versuchstauben, die als soziale Vigel ungern allein fliegen, sind diesem Umherfliegen nicht
unihnlich und konnten sich auf das entsprechende Verhalten zuriickfiihren lassen.

Tauben, die in kleinen Gruppen aufgelassen werden, fliegen in der Tat meist ohne Zogern
sofort ab (KraMmER 1957). Dennoch kénnen Beobachter vom Flugzeug aus auch hier eine Anfangs-
phase des Heimflugs unterscheiden, die durch niedrigere Geschwindigkeit, hiufigere Richtungs-
wechsel, gréfere Flughohe (oft 70 bis 100 m) und andere Flugformation (aufgelockerter Schwarm)
als bei der spiteren Uberlandflugphase charakterisiert ist (GRIFFIN 1952b, Lamp 1986). Dabei werden
in hiigeligen Gebieten gern erhohte Geldndepunkte angeflogen. HrrcHcock (1952) interpretierte
entsprechende Beobachtungen als ,Orientierungsfliige’, doch konnten sie auch rein flugtechnische
Griinde haben.

4.2.2. Zeitpunkt der Richtungsentscheidung

Es bleibt die Frage, wann und unter welchen Umstanden die Vogel ihre Richtungsentscheidung
treffen. Messungen der Flugrichtungen von Tauben in bestimmten Zeitintervallen nach dem Auf-
lassen (z. B PRATT & THOULESS 1955; WALLRAFF 1959b, 1970; GroNaU 1971) ergaben Hinweise,
daB die Mehrzahl bereits nach 10 bis 20 s ungefihr in die Richtung strebten, in die sie spiter ver-
schwanden (Abb. 4). Dabei nihert sich die Flugrichtung sehr rasch der spiteren Verschwinde-
richtung. Die Auswertung einer Frankfurter Versuchsserie (R. WiLTscHko 1992) ergab, daf
bereits 1 Minute nach dem Freilassen in 65% der Falle eine signifikant gerichtete Verteilung auf-
tritt, nach der 2. Minute sogar in 74% der Fille, wobei die mediane Abweichung von der Ver-

1 Ein Verfahren, das zur Erhohung der Motivation bei Taubenrennen héufig angewendet wird: Der Tauber wird
von seinem Weibchen getrennt und darf nur nach erfolgreicher Riickkehr vom Rennen mit ihr zusammensein.
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schwinderichtung von 23° auf 14° abnimmt. Nach der 3. Minute ist keine Verbesserung zu beob-
achten, was aber daran liegt, daB viele der Tauben, die entschlossen und schnell abfliegen, bereits
aus dem Gesichtskreis verschwunden sind und keine Werte mehr liefern. Ahnliche gerichtete
Tendenzen in den ersten Minuten nach dem Freilassen waren auch bei Stockenten (MATTHEWS
1961) und Uferschwalben (BaLpAccINI et al. 1986) zu beobachten.

10s
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Abb. 4: Die Flugrichtungen von Tauben in bestimmten Zeitabstanden nach dem Freilassen (kleinc Punkte) und
beim Verschwinden (groBere Punkte). Die Heimrichtung ist als gestrichelter Radius dargestellt. — The

bearing of pigeons at certain intervals after release (small symbols) and the vanishing bearings (larger
symbols). The home directions are given as dashed radius. — (a) nach KraMEeR (1959), (b) Ffm-Daten.

Ganz offensichtlich bedarf es fir die Richtungsentscheidung keines langen Umherfliegens,
und so wurde wiederholt versucht, die Richtungswahlen verfrachteter Vogel in geeigneten
Kifigen aufzuzeichnen. Bei Lachméwen (PREcHT 1956, GERDES 1962) und Adelie-Pinguinen
(PeNNEY & EMLEN 1967) lieen sich Richtungstendenzen in Heimrichtung oder in die Verschwin-
derichtung feststellen; auch bei Uferschwalben war eine gute Ubereinstimmung zwischen dem
Richtungsverhalten in einem Rundkéfig und den Verschwinderichtungen zu beobachten (SAR-
GENT 1962). — Bei Tauben fiihrten entsprechende Versuche jedoch zunichst nicht zu schliissigen
Ergebnissen (WALLRAFF 1967, BECKER 1968, KEETON 1974). Erst CHELAZZI & ParDI (1972), die
die Ausbruchsversuche von Tauben in einem achteckigen Kifig beobachteten, waren in dieser
Hinsicht erfolgreich. KowaLskr & WiLtscHko (1986) konnten ebenfalls eine weitgehende Uber-
einstimmung zwischen den Richtungen, in denen Tauben einen seitlich offenen Kifig verlie3en,
und deren Verschwinderichtungen feststellen, doch erwies sich das Verhalten als recht anfillig
gegeniiber dulleren Stérungen, zum Beispiel durch Wind.

Insgesamt sprechen die Beobachtungen am AuflaBort dafiir, daB der Navigationsprozef3
nicht ans Fliegen gebunden ist. Die Végel scheinen ihre Sollrichtung bereits vor dem Freilassen
zumindest ungeféhr zu kennen; die Informationen, auf denen sie basiert, miissen ihnen also auch
vorher zuginglich sein.

4.3. Faktoren, die die Anfangsorientierung beeinflussen

Im Hinblick auf moégliche Orientierungsmechanismen wurde den Faktoren, die das Orientie-
rungsverhalten beeinflussen, traditionellerweise recht viel Aufmerksamkeit geschenkt. Systemati-
sche Untersuchungen liegen allerdings nur fiir Brieftauben vor; bei wildlebenden Végel
beschrianken sich die Daten auf Einzelbeobachtungen.
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4.3.1. Abflugverhalten in Abhdngigkeit von der Entfernung

Erste Studien mit Brieftauben aus den 60er Jahren schienen eine Entfernungsabhangigkeit der
Anfangsorientierung aufzuzeigen. und zwar dergestalt, daB die Orientierung in einem ,mittleren
Bereich, etwa zwischen 20 km bis 100 km vom Schlag, wesentlich schlechter war als in der Nihe
des Schlags und in groBeren Entfernungen (SCHMIDT-KOENIG 1964, 1966, 1968). ScHMIDT-KOENIG
(1966) pragte dafiir den Begriff der tofen Zone. Diese wurde zunichst als Hinweis auf zwei ver-
schiedene Orientierungsmechanismen — einen fiir die Fern- und einen fiir die Nahorientierung —
gedeutet. die einander nicht ganz iiberlappten (z. B. MATTHEWS 1963b, WALLRAFF 1974). Doch
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Abb. 5: Die Abweichung von der Heimrichtung, & h, und die Vektorldnge, r,,, fiir 135 Orte um den Frank-
furter Schlag. Aufgetragen ist jeweils der Medianwert der Entfernungsstufc und, durch die kleincren
Symbole markiert, der Bereich zwischen der 1. und 3. Quatrtile, in dem die mittleren 50 % der Werte
liegen. Die Anzahl der Orte in jeder Entfernungsstufe ist iber der Abszissc angegeben. — Deviation
from the home direction, & h, and vector length r, of 135 sitcs around the Frankfurt loft. The larger
symbols indicate the median value of the distance class, the small symbols mark the 1st and 3rd quartile,
i.e. the range containing the central 50 % of the data. The number of sites within cach distance class is
given above the abscissa. — (Ffm-Daten).
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als eine groBere Datenmenge auch von anderen Schlidgen zur Verfiigung stand, wurde deutlich,
daB es sich keineswegs um ein allgemeines Phdanomen handelte: In Ithaca, New York, in der Tos-
kana und an unserem Frankfurter Schlag waren Tauben auch in der ,toten Zone* teilweise exzel-
lent orientiert, mit geringen Abweichungen von der Heimrichtung und langen Vektorldngen.

Die Daten unseres Frankfurter Schlages zeigen weder fiir die Abweichung von der Heimrich-
tung noch fiir die Verschwindezeit eine Abhingigkeit von der Entfernung (Abb. 5). Zu beob-
achten ist allerdings eine Tendenz, da die Vektorlidnge, und damit die Ubereinstimmung der
Tauben einer Gruppe untereinander, bei weiteren Entfernungen im Mittel etwas abnimmt: jen-
seits von 150 km sank der Medianwert, der anfangs um 0.8 lag, auf 0.56 ab, was aber immer noch
orientiertes Verhalten bedeutet (Ffm-Daten; bis auf zwei Ausnahmen liegen unsere AuflaBorte
nicht weiter als 200 km vom Schlag). Es ist keineswegs so, daB3 in groeren Entfernungen regel-
miBig desorientierte Abfliige auftreten; Auflassungen mit kurzen Vektoren sind vereinzelt in
allen Entfernungsstufen zu beobachten, und auch in groBen Entfernungen sind Auflassungen mit
langen Vektoren keine Seltenheit (s. Abb. 1). Eine systematische Verschlechterung, die auf
grundsitzliche Schwierigkeiten bei der Orientierung in groBeren Entfernungen schlieBen lieBe,
tritt nicht auf.

Bei manchen wildlebenden Vogelarten wurde jedoch eine ausgepragte Entfernungsabhingig-
keit der Anfangsorientierung beobachtet, und zwar flogen die Végel in der Ndhe des Heimatortes
gerichtet ab, zeigten aber ab einer bestimmten Entfernung vom Heimatort keine Richtungsbevor-
zugung mehr. Die Entfernungen, ab denen ihre Abfliige ungerichtet wurden, waren sehr unter-
schiedlich: bei Uferschwalben trat dies zwischen 40 km und 80 km ein (SARGENT 1962); fiir Purpur-
schwalben gibt SouTHERN (1968) Entfernungen um 400 km an, wéahrend er fiir Silberméwen Ent-
fernungen um 40 km nennt (SOUTHERN 1970a).

Die Verschlechterung der Anfangsorientierung scheint auf den ersten Blick dafiir zu sprechen,
daB das Orientierungssystem dieser Arten im Gegensatz zu dem der Tauben in grofleren
Entfernungen nicht mehr so leistungsfiahig ist. Doch die Tatsache, daB die desorientierten
Abfliige nicht mit einer entsprechenden Verschlechterung der Heimkehrleistung verbunden sind
(s. Abb. 10), spricht gegen prinzipielle Schwierigkeiten bei der Orientierung. Hier spielt moglicher-
weise eine gednderte Motivationslage eine entscheidende Rolle; im Abschnitt 6.1 soll naher darauf
eingegangen werden.

4.3.2. EinfluB von Witterungsbedingungen

Taubenziichter versuchen, Rennen bei Wetterbedingungen wie bedecktem Himmel, Regen,
schlechter Sicht usw. zu vermeiden. Auch die Wissenschaftler, die Versuche mit Tauben durch-
fibrten (MATTHEWS 1951, KRAMER 1957, WALLRAFF 1960, 1966), berichteten zunichst iiber
Schwierigkeiten ihrer Tauben bei bedecktem Himmel: Der Abflug war verzogert, die Streuung
meist sehr viel groBer als bei Sonne. Bei vollig bedecktem Himmel waren die Verteilungen der
Verschwinderichtungen bis auf seltene Ausnahmen so wenig gerichtet, daB man die Sonne als
wesentlichen Orientierungsfaktor ansah.

Doch wahrscheinlich war diese Abhéngigkeit von sonnigem Himmel dadurch induziert, daf
man Brieftauben iiblicherweise nur bei gutem Wetter auflieB. Tauben, die gewohnt waren, bei
bedecktem Himmel zu fliegen, waren auch ohne Sonnensicht vergleichbar gut orientiert (KEETON
1969); die Streuung und die Verschwindezeiten waren, wenn iiberhaupt, nur ganz geringfiigig
groBer als bei Sonne. Ein EinfluB der Bew6lkung auf die Lage der Mittelrichtung war nicht festzu-
stellen (KeeTON 1969, 1973; WinDsor 1975). Dem entsprechen auch unsere Beobachtungen am
Frankfurter Schlag: Es ergab sich weder fiir die Abweichung von der Heimrichtung noch fiir die
Vektorldnge einen Zusammenhang mit dem Bewolkungsgrad. Nur die Verschwindezeit nahm mit
zunehmender Bewolkung geringfiigig zu (Ffm-Daten).
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Die wenigen Daten, die bei Wildvégeln zum EinfluB von Witterungsbedingungen vorliegen,
sind in sich widerspriichlich: Oft, aber keineswegs immer, war bei bedecktem Himmel eine ver-
groBerte Streuung zu beobachten (z. B MATTHEWS 1953a, GRIFFIN & GoLDSMITH 1955, RODRI-
GUEZ-TEUERO et al. 1984 u. a.). — Allein die ,nonsense’-Orientierung der Stockenten schien
streng an klaren Himmel gebunden, denn bei bedecktem Himmel waren die Abfliige sowohl tags
wie nachts zufallsverteilt (MATTHEWS 1963a).

Die vorliegenden, meist an Brieftauben gewonnenen Befunde sprechen insgesamt dafiir, daB
der Effekt, der von der Himmelsbedeckung ausgeht, vor allem ein gewisses Zogern beim Abflug
widerspiegelt. Dies scheint umso geringer, je mehr die Vogel gewohnt sind, bei bedecktem
Himmel zu fliegen. Die Orientierung als solche scheint von Witterungsbedingungen weitgehend
unabhéngig zu sein.

In einer groBangelegten Auswertung untersuchte WALLRAFF (1960) den EinfluB einer ganzen Reihe weiterer
Wettervariabler auf die Anfangsorientierung. Zu erwéihnen wire hier ein gewisser Einflu des Windes; er ist
jedoch gering und l4Bt sich weitgehend durch mechanische Behinderung erkldren. Uber jahreszeitliche Schwan-
kungen der Giite der Anfangsorientierung liegen einander widersprechende Daten vor (WALLRAFF 1959b,
GRroNAU & ScHMIDT-KOENIG 1970): ein EinfluB etwa der Temperatur, der mehrfach diskutiert wurde (z. B. Foa et
al. 1984). lieB sich nicht direkt nachweisen.

4.3.3. Einfliisse der Topographie

Gelegentlich wurde ein Einfluf von Geldndestrukturen vermutet (z. B. GRIFFIN 1952a, ARNOULD-
TAaYLER & MALEWSKI 1955, DOWNHOWER & WINDSOR 1971), vor allem in dem Sinne, dafl Vogel
von bestimmten Landmarken angezogen wiirden, wenn diese Strukturen der Heimatregion gli-
chen. Dies lieB sich in der Regel nicht bestédtigen. Zwar sind Félle bekannt, wo die Anfangsorien-
tierung offensichtlich von der Topographie beeinflut wird, doch handelt es sich dabei um Aus-
nahmesituationen, die von den Autoren als solche beschrieben wurden. — Hier wire einmal die
Abneigung von Brieftauben zu nennen, auf grole Wasserfldchen hinaus zu starten. Bei Auflas-
sungen auf dem Meer steuerten sie, wenn Land zu sehen war, die néchste Kiiste an. Aufer Sicht-
weite von Land wurde eine Tendenz beobachtet, in feste KompaBrichtungen zu fliegen (Par1 &
ParDI 1968, PaPI et al. 1971), die bei Tauben aus einem kiistennahen Schlag mit der Richtung
ibereinstimmte, die sie an der heimischen Kiiste am schnellsten an Land zuriickgebracht hitte.

Am besten dokumentiert ist der EinfluB topographischer Strukturen durch WAGNER (1968,
1970, 1972, 1974), der Tauben mit dem Hubschrauber verfolgte und sich bei seinen Unter-
suchungen die verschiedenen Geldndestrukturen in der Schweiz auf elegante Weise nutzbar
machte. In engen Alpentilern aufgelassen, zeigten Tauben zweigipflige Verteilungen entlang der
Tal-Achse. Auch Seen beeinfluBten die Anfangsorientierung im oben beschriebenen Sinn: Vom
Boot aus aufgelassen, strebten sie ungeachtet der Heimrichtung zunéchst dem néchsten Ufer zu;
lag der Schlag auf der anderen Seite des Sees, so folgten sie meist dem Uferverlauf (Abb. 6;
WAGNER 1968). — Dies galt aber nur fiir die Flugphase unmittelbar nach dem Start; waren die
Tauben einmal auf Kurs, wurden Seen oder Felswinde ohne Zogern tiberflogen (WAGNER 1970).

Wenn Tauben in der Alpenregion zu Zeiten, in denen das Schweizerische Mittelland von dichtem Hochnebel
bedeckt war, von Bergen aufgelassen wurden, so zeigten sie eine Tendenz, zunéchst Berge und Hiigel anzufliegen,
die nahe der Heimrichtung inselartig aus dem Nebel ragten, oder aber sie tauchten zu Beginn der Nebelschicht
unter den Nebel und flogen extrem niedrig, so daB sie Sichtkontakt zum Boden behielten (WAGNER 1978). Ein
Eintauchen in die Nebelschicht wurde nie beobachtet. Tauben sind offensichtlich bestrebt, nie vdllig ohne visuelle
Marken zu fliegen, denn Sicht auf strukturiertes Gelidnde und/oder Zielmarken erleichtern das Einhalten eines
geraden Kurses.

Auch fiir einige wildlebenden Arten ist ein EinfluB von Geldndestrukturen beschrieben. Méwen
und Seeschwalben folgen zum Beispiel der Kiiste; auch wurden sie von lokalen Gewissern ange-
zogen, wo einige von ihnen landeten (z. B. GrRIFFIN 1943, GriFFIN & Hock 1949, GriFrIN & GoOLD-
sMITH 1955, GoLpsMITH & GRIFFIN 1956, SOUTHERN 1970b, WiLLIAMS et al. 1974). Ahnliches galt fiir
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Abb. 6:

Abfliige von Bricftauben am Ufer des Boden-
sees. Der Pfeil im WSW gibt die Heimrichtung
an; am inneren Kreis sind die Flugrichtungen
40 s nach der Auflassung, am duBeren Kreis
die Verschwinderichtungen der Tauben aufge-
tragen. — Initial orientation of pigeons re-
leased at the bank of Lake Constance. The
arrow in WSW markes the home direction; the
flight directions after 40 s arc given at the inner
circle, the vanishing bearings at the outer
circle.- (Aus WAGNER 1968).
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verfrachtete Stockenten, besonders, wenn sie die Wasserflichen kannten (MaTTHEWS & Cook 1977).
- Der deutlichste bisher bekannte Einflufl der Topographie auf das Abflugverhalten wurde kiirzlich
von BarLpaccint und Kollegen (1989) beschrieben: In groBerer Entfernung von ihrer Heimkolonie
zeigten Uferschwalben eine sehr ausgeprigte Tendenz, den nichsten FluBlauf anzufliegen.

Bei einigen dieser Reaktionen scheinen spontane Priaferenzen und unterschiedliche Motiva-
tionslagen zum Ausdruck zu kommen, wie etwa beim Verhalten gegeniiber Wasserflichen. In
anderen Fillen dirfte das Verhalten vor allem flugtechnische Griinde haben: Seevogel finden an der
Kiiste giinstige Bedingungen (z. B. GrRIFFIN & Hock 1949). Hinweise, daB die Orientierung als
solche betroffen wire, ergeben sich nicht.

4.3.4. Einflisse von Alter und Erfahrung auf die Orientierung

Bei Tauben ist die Entwicklung der Anfangsorientierung mit Zunahme von Alter und Erfahrung
in vielfacher Weise dokumentiert (z. B. R. WiLTscHko 1991b), so daB ich mich hier auf eine kurze
Zusammenfassung und das Nennen der Quellen beschrinken kann: In einer sehr kurzen Anfangs-
phase direkt nach Beginn des spontanen Umherfliegens wird zunichst gute Orientierung beob-
achtet, die auf Wegumkehr, einem einfachen Orientierungsmechanismus, zuriickgefiihrt werden
kann (R. WiLTscHKO & WILTscHKO 1985). AnschlieBend ist die Anfangsorientierung untrainierter
Tauben in der Regel durch betrichtliche Streuung und teilweise grofe Abweichungen von der
Heimrichtung gekennzeichnet, obgleich gelegentlich auch sehr gut heimgerichtete Abfliige mit
langen Vektorlidngen beobachtet werden. Das Verhalten solcher untrainierter Ersiflieger ist unter
anderem bei MATTHEWS (1953b), KRAMER (1957), HoFFMANN (1959), WaLLRAFF (1970, 1986) und
W. WiLtscHko & WILTsCHKO (1982) dargestellt; die Daten von WALLRAFF (1959a, 1982) und
WALLRAFF et al. (1989) erlauben einen direkten Vergleich der Orientierung von Erstfliegern und
trainierten Tauben an den gleichen Orten. Dabei zeigt sich, da vor allem Flugerfahrung, die den
Tauben meist durch ein Trainingsprogramm vermittelt wird, die Anfangsorientierung ganz erheb-
lich verbessern kann. Am Frankfurter Schlag ergeben sich fiir éltere untrainierte Tauben als
Medianwerte der Abweichung von der Heimrichtung und der Vektorldnge 43° und 0.44, wihrend
die entsprechenden Werte fiir trainierte Tauben 29° und 0.71 betragen (vgl. Abb. 2a,b). Daten,
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die aufzeigen, wie steigende Flugerfahrung die Anfangsorientierung kontinuierlich verbessert,
sind u. a. bei ScHMIDT-KOENIG (1963a) zu finden.

Die Verbesserung der Anfangsorientierung durch Erfahrung ist dabei keineswegs auf das
Gebiet beschrankt, das die Tauben im Rahmen des Trainingsprogramms kennenlernen, sondern
betrifft auch weiter entfernte, vollig unbekannte Orte. Es handelt sich um eine generelle Verbesse-
rung der Orientierung, was man darauf zuriickfiihren kann, daB Tauben wihrend des Trainings
die Region um ihren Schlag gut kennenlernen und aufgrund der dort gewonnenen Erfahrung den
Verlauf der Navigationsfaktoren auch in unbekanntem Gelidnde immer besser einzuschitzen
lernen.

Der EinfluB von spezieller Ortskenntnis hingt vom allgemeinen Erfahrungsstand der Tauben
ab: In Gebieten, in denen sich die Tauben ohnehin gut auskennen, beeinfluBt Ortskenntnis die
Anfangsorientierung kaum, wihrend sie diese in Gegenden, die den Tauben nur sehr wenig oder
fast gar nicht bekannt sind, entscheidend verbessern kann (GrRUTER & WIiLTSCHKO 1990). An
Orten, an denen die Abweichung von der Heimrichtung zunédchst sehr groB war (s. Abschnitt
4.4), fihrt steigende Ortskenntnis dazu, daB die Abweichung mit der Zeit kleiner wird (KowALSK1
& WiLTscHKO 1987).

Ob eine dhnliche Verbesserung der Anfangsorientierung durch Erfahrung auch bei wild-
lebenden Végeln auftritt, 1aBt sich nicht sagen. Hier liegt nur eine Beobachtung vor: SARGENT
(1962) sah bei Uferschwalben, die er zum zweiten Mal auflieB3, keine Tendenz zur Verbesserung
der Anfangsorientierung. Allerdings fanden die Versuche in Entfernungen statt, in denen Ufer-
schwalben normalerweise keine heimgerichteten Abfliige mehr zeigten — wenn dies, wie zu ver-
muten (s. Abschnitt 6.1) tatsichlich auf Anderung der Motivationslage zuriickzufiihren ist, hitte
eine etwaige Verbesserung gar nicht sichtbar werden kénnen.

4.3.5. Verhalten im Schwarm

Dariiber, wie sich Richtungswahl und Streuung 4ndern, wenn man Végel in kleinen Schwirmen
auflaBt, die dann eine gemeinsame Richtungsentscheidung treffen, liegen bei Tauben gegensitz-
liche Beobachtungen vor: KEeTon (1970b) beobachtete keine systematische Anderung, wihrend
Tamm (1980) iiber eine verringerte Streuung und eine Tendenz zur Verringerung der Abweichung
von der Heimrichtung berichtet. Eine Untersuchung an unserem Schlag, die sich auf ein wesent-
lich umfangreicheres Datenmaterial stiitzt (NIcKEL-MALEIKA 1990), ergab bei der Richtungswahl
keinen Unterschied. Allerdings war die Streuung bei kleinen Schwérmen meist geringer, und die
Verschwindezeiten waren signifikant kiirzer. Letzteres spricht dafiir, da3 Tauben im Schwarm
wirklich entschlossener abfliegen, denn eine Gruppe von mehreren Tauben miiite man noch in
groBeren Entfernungen beobachten kénnen als einzelne Tauben.

4.4. Ortsspezifisches Verhalten — ,Ortseffekte’

Man geht allgemein davon aus, daB Vogel nach der Freilassung nach Hause fliegen wollen und
daB die Verschwinderichtungen ihre Richtungsentscheidungen mehr oder weniger genau wider-
spiegeln. Um so iiberraschender ist es deshalb zunéchst, daB8 diese Verschwinderichtungen nur
selten mit der Heimrichtung iibereinstimmen — bei Tauben ist eine solche Ubereinstimmung eher
die Ausnahme als die Regel. Die beobachteten Abweichungen sind von sehr unterschiedlicher
GroBle; meist sind sie so gering, dafl die Mittelrichtung noch im Bereich des heimzugewandten
Quadranten oder doch innerhalb des Heim-Halbkreises liegt, doch kénnen sie in manchen Fillen
bis zu 180° betragen (vgl. Abb. 2a).

Erste Beispiele fiir solche Abweichungen von der Heimrichtung sind schon bei MATTHEWS
(1951, 1953b) zu finden. WaLLRAFFs (1959b) umfangreiche Studie iiber das Heimkehrverhalten
von Brieftauben im Wilhelmshavener Raum ergab, daB diese Abweichungen an den entspre-
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chenden AuflaBplitzen jeweils typische Muster aufweisen. WALLRAFF fiihrte daher den Terminus
Ortseffekt ein, der spiter von KeetoN (1973) als release site bias ins Englische iibersetzt wurde.

4.4.1. Kriterien fiir ,Ortseffekte’

Im konkreten Fall stellt sich die Frage, ab welcher GroBe der Abweichung man davon ausgehen
muB, daB nicht die Heimrichtung, sondern eine andere Richtung bevorzugt wird. Die Statistik
bietet ein einfaches Kriterium: Entscheidend ist, ob sich die Mittelrichtung signifikant von der
Heimrichtung unterscheidet oder nicht (BATSCHELET 1981). — Entsprechend kann man drei Ver-
teilungstypen von Verschwinderichtungen unterscheiden (vgl. W. WiLTscHKoO et al. 1987a,b):
(1) Die Vektorlinge ist so kurz, daB man keine Richtungsbevorzugung annehmen kann. — Diese
Verteilungen werden meist als als ,ungerichtet® bezeichnet und oft dahingehend interpretiert, da3
die Vogel in der gegebenen Situation keine sinnvolle Richtungsentscheidung treffen konnten.
Allerdings kdmen scheinbar ,ungerichtete Verteilungen auch dann zustande, wenn die Vogel
Orientierungsentscheidungen treffen, die untereinander nicht tibereinstimmen. Statistisch 143t
sich eine Ubereinstimmung einer gegebenen Verteilung mit einer Zufallsverteilung nicht nach-
weisen. Es konnte sich also auch um stark gestreute Verteilungen handeln, deren Richtungsbe-
vorzugung etwa wegen der geringen Anzahl der MeBwerte (noch) nicht nachzuweisen ist.

(2) Die Verteilung ist gerichtet, und das Konfidenzintervall der Mittelrichtung schliet die Heim-
richtung ein. Diese Art von Verteilungen wird der Einfachheit halber als . heimorientiert
bezeichnet. Allerdings 148t sich eine Ubereinstimmung mit der Heimrichtung nicht nachweisen;
unter ,heimgerichteten‘ Verteilungen kénnen sich also auch solche verbergen, die eigentlich eine
Abweichung besitzen, welche aber aktuell nicht nachweisbar ist (s. Tab. 4).

(3) Die Verteilung ist gerichtet, das Konfidenzintervall schliet die Heimrichtung nicht ein. In
diesem Fall fliegen die Vogel eine von der Heimrichtung abweichende Richtung. Dabei ist es
zunichst unerheblich, wie groB3 die Abweichung ist. Allerdings kann man bei gut gerichteten Ver-
teilungen mit langen Vektorldngen und groBer Stichprobengréf3e bereits kleinere Abweichungen
als solche erkennen als in Fillen, wo nur wenige Verschwinderichtungen vorliegen oder diese
stark streuen.

4.4.2. Ortsspezifitdt des Verhaltens

Abweichungen von der Heimrichtung treten nicht zufillig auf, sondern das Abflugverhalten ist
jeweils fir einen gegebenen Auflalort charakteristisch. An Orten mit Oruseffekt erwiesen sich die
Abweichungen von der Heimrichtung im allgemeinen als gut reproduzierbar (vgl. WALLRAFF
1959b).

KEeTON (1973) war der erste, der das Verhalten an einem seiner AuflaBplitze systematisch
analysierte. Er wihlte dazu den Ort Castor Hill, 143 km NNE von seinem Schlag in Ithaca, New
York, wo die Abweichung etwa 60° im Uhrzeigersinn betriagt: Die Mittelwerte von 15 Stich-
proben lagen zwischen 236° und 294°, alle rechts von der Heimrichtung 200° Auch im Frank-
furter Raum haben wir einige AuflaBBplitze systematisch untersucht, wobei sich unterschiedliche
Ortscharakteristika ergaben. Abb. 7 zeigt typische Beispiele von Orten, an denen mindestens 15
Auflassungen stattfanden; Tabelle 4 gibt die numerischen Daten fiir 10 solcher Orte wieder.

An den einzelnen Orten werden Unterschiede in der Lage zur Heimrichtung und in der Vektor-
linge deutlich, und zwar sind sowohl die Medianwerte als auch die Streuung betroffen (vgl. auch
GRrUTER et al. 1982): In Lich liegen die Mittelrichtungen auf engstem Raum, an den Orten im Siiden
und Siidwesten streuen sie dagegen betréchtlich. An allen Orten wurden einzelne Auflassungen mit
signifikanten Abweichungen von der Heimrichtung beobachtet; deren Anteil schwankt jedoch zwi-
schen 12% und 61%. In Obermérlen liegen sie alle links, in Lich fast alle rechts von der Heimrich-
tung, was insofern bemerkenswert ist, da die Entfernung zwischen diesen beiden Orten nur ca. 12 km
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Abb. 7:  Orientierungsverhalten an hiufig benutzten AuflaBorten um Frankfurt a.M. Die Heimrichtung ist
jeweils durch einen gestrichelten Radius angegeben. Die Pfeile stellen die Mittelvektoren cinzelner
Auflassungen (bezogen auf den Radius des Kreises = 1) dar; diec Symbole an der Peripherie der Kreisc
markieren die Lage der Mittelrichtung und geben an, ob es sich um ,heimgerichtete’ Auflassungen
(offene Dreiecke), Auflassungen mit Ortseffekt (ausgefiillte Dreiecke) oder um nicht-gerichtete Auf-
lassungen (offene Kreise) handelt. — Orientation behavior at frequently used sites around Frankfurt
a.M. The home direction is given by dashed radius. The arrows represent the mean vectors of individual
releases (in relation to the radius = 1); the symbols at the periphery mark the mean directions of the
individual releases and indicate, whether the distribution of bearings was ,homeward oricnted* (open
triangles), showing a bias (solid triangles) or non-significant (open circles). — (Ffm-Daten).

Luftlinie betrdgt. In Linsengericht fliegen die Tauben im Mittel ,heimgerichtet* ab; alle anderen Orte
weisen einen Ortseffekt auf in dem Sinne, daf die zusammengefaB3ten Verschwinderichtungen signi-
fikant von der Heimrichtung abweichen: An diesen Orten stellt also nicht die Heimrichtung, sondern
die von der Heimrichtung abweichende Richtung die lokale Sollrichtung dar. Darauf hatte schon
ScumipT-KOENIG (1961, 1966) hingewiesen.
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Tabelle 4:  Ortsspezifisches Verhalten
Table 4: Site specific behavior

Lage des Anteil (%) Abw. heim Vektorlinge Sichtzeit
Ort AuflaBorts N n.s. heim bias  Med. Ber. 50% Med. Ber. 50%  Med. Ber. 50%

Direction Percentage  Dev. of home vector length  Van. Interval
Site distance N n.s. home bias med. range 50% med. range 50% med. range 50%
Obermorlen 185°,29.5km 16 0 44 56 - 23° 25° 0.80 0.24 3:29 87s
Lich 192°,40.6 km 27 4 84 12 + 7° 9 0.88 0.14 4:45 145s
Biidesheim 231°,133km 16 13 31 56 —26° 29° 0.88 0.30 3:44 134s
Linsengericht 262°, 40.0 km 17 6 53 41 + 2° 43° 0.84 0.18 5:04 190s
Grifenhausen 16°,21.7km 19 16 37 37 — 15° 43° 0.69 0.37 4:40 138s
Gernsheim 16°,42.0km 25 16 20 64 — 63° 82° 0.67 0.19 4:08 91s
Gau-Bickelheim 57°,56.4km 17 18 35 47 + 40° 74° 0.68 0.28 3:32  65s
Wallau 67°,21.3km 44 35 20 45 + 37° 66° 0.65 0.32 4:09  96s
Kiedrich 76°,42.4km 18 6 33 61 + 25° 28° 0.84 0.30 4:38  87s
Main-Taunus 88°, 9.1 km 17 12 70 18 + 7° 28° 0.91 0.18 3:41  36s

N = Anzahl der Auflassungen; n.s., heim, bias = Anteil der Stichproben, die in die jeweilige Kategorie einzustufen sind. Med.
Medianwert; zur Abschatzung der Streuung ist jeweils unter ,Ber. 50%" die GroBe des Bereichs angegeben. der von der 1. und 3.
Quartile begrenzt wird und also 50% der Werte enthilt (Ffm-Daten). — N = Number of releases; n.s.. home, bias = percentage of
samples belonging to the respective category. med. = median; to allow an estimation of variance, .range 50%* indicated the size of
the range between 1st and 3rd quartile which includes 50% of the values (Ffm-Daten).

Es wurden auch AuflaBorte bekannt, an denen die Tauben selten eine signifikante Richtungs-
bevorzugung zeigen. Dieses Verhalten ist fiir die betreffenden Orte ebenfalls kennzeichnend (z. B.
ScHMIDT-KOENIG 1963b, GRUTER et al. 1982). Der wohl berithmteste dieser Orte ist der von KEETON
(1974) erstmals beschriebene Jersey Hill in Upstate New York, wo Tauben des Schlags in Ithaca sehr
selten orientiert abfliegen. Nur bei etwa einem Viertel der Auflassungen ist eine signifikante Rich-
tungstendenz zu beobachten; eine Zusammenfassung der 984 dort gemessenen Abflugrichtungen
ergab einen mittleren Vektor mit der Linge von nur 0.0065 (WaLcoTT & BRoWN 1989). Dies spricht
dafiir, daf die Orientierungsfaktoren an diesem Ort sehr schwer zu interpretieren sind. Interessan-
terweise gilt dies aber nur fiir Tauben aus dem Schlag in Ithaca, New York; Tauben aus anderen
Schlédgen fliegen dort gut gerichtet ab.

Daneben gibt es Orte, an denen das Verhalten offenbar extrem variabel ist. In der Frankfurter
Gegend ist der Ort Hiinfelden bei 40 km NW so charakterisiert: Bei Zusammenfassung aller Ver-
schwinderichtungen ergibt sich dort keine Richtungsbevorzugung — bei den einzelnen Auflassungen
sind die Tauben dort aber meist gut orientiert; 7 von 10 Auflassungen zeigen signifikante Vektoren,
die sich allerdings auf alle vier 4 Quadranten verteilen. — Nach unseren Erfahrungen sind solche
Orte sehr selten.

Abb. 8 stellt das Orientierungsverhalten an 60 AuflaBorten um Frankfurt dar. — Es zeigt sich,
daB die Orte mit verschiedener Charakteristik nicht regelméfig, aber auch nicht véllig unregelmiBig
verteilt sind. An benachbarten Orten zeigen die Tauben meist dhnliches Verhalten. Auch fillt auf,
daB Orte, an denen die Tauben im Mittel heimgerichtet abfliegen, sich in kurzen Entfernungen vom
Heimatschlag keineswegs hdufen, wie auch die beiden Orte, an denen sich bei Zusammenfassung
aller Daten keine Richtungsbevorzugung nachweisen 148t, in mittleren Entfernungen liegen (der Ort
nordwestlich vom Schlag ist der erwdhnte Ort Hiinfelden, der sich durch variables Verhalten aus-
zeichnet).
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Abb. 8: Orientierung erfahrener Tauben des Frankfurter Schlags an 60 hiufig benutzten Orten, fiir die minde-
stens 30 Verschwinderichtungen aus mindestens 3 Stichproben vorliegen. Die Heimrichtung ist jeweils
gestrichelt, der Pfeil gibt den mittleren Vektor an. Durchgezogene Ortskreise: mindestens 50 Werte aus
mindestens S Stichproben, die anderen Ortskreise sind gestrichelt. Ortskreise offen: ,heimgerichtet’;
schraffiert: Ortseffekt im Gegenuhrzeigersinn, gerastert: Ortseffekt im Uhrzeigersinn, dunkel
umrandet: Ortseffekt im heimabgewandten Halbkreis; dunkel umrandet mit dunklem Ring: keine signi-
fikante Richll;ngsbcvorzugung (Ffm-Daten, in Entfernungen iiber 50 km ergénzt durch Daten aus
1989). — Orientation behavior of experienced pigeons of the Frankfurt loft at 60 frequently used sites
with at least 30 bearings from at least 3 samples. The home directions are dashed, the mean vectors are
indicated by arrows. Continuous circles: Site with at least 50 bearings from at least 5 samples, other
circles dashed. Open circles: ,homeward’; hatched circles: counterclockwise biases, dotted circles:
clockwise biases, encircled dark: bias larger than 90°; encircled dark with a dark ring: no significant
directional preference (Ffm-Daten, beyond 50 km supplemented by data from 1989).

Die Werte von AuflaBorten, die wir iber Jahre benutzen, zeigen, daf die Ortseffekte im allge-
meinen langfristig konstant bleiben oder nur leicht schwanken. So wurden die in Abb. 7 dargestellten
Daten von Obermérlen und Lich jeweils iiber einen Zeitraum von 12 Jahren gesammelt. Ahnliches
gilt auch fiir die amerikanischen Orte Castor Hill und Jersey Hill (KeeToN 1973, 1980; WaLcotT &
BrownN 1988). WALLRAFF (1959b) beschreibt allerdings ein Beispiel, daB sich das Orientierungs-
verhalten an einem Ort von einem Jahr zum anderen um etwa 90° dnderte.

Ortseffekte werden an allen daraufhin untersuchten Schlagen beobachtet. Ihr Ausmaf und ihre
Haufigkeit konnen aber durchaus verschieden sein, und auch ihre rdumlichen Verteilungen kénnen
sich stark unterscheiden: Das unruhige Erscheinungsbild der Ortseffekte um Frankfurt ist in seiner
Weise typisch. An anderen Schligen sind die Verteilungen zum Teil durch groBBere Gebiete mit
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gleichsinnigem Verhalten charakterisiert (z. B. SCHMIDT-KOENIG & HEILIG 1989), wenn auch eine
wirklich regelmiBige Verteilung der Ortseffekte eher die Ausnahme darstellt. — Entsprechende Bei-
spiele fiir die rdaumliche Verteilung der Anfangsorientierung sind u. a. bei WALLRAFF (1959b, 1982),
ScuMIDT-KOENIG (1963b), GRAUE (1970), WINDSOR (1975) und GANZHORN & ScHMIDT-KOENIG (1988)
zu finden.

Abb. 9:  Vergieich der Anfangsorienticrung von Tauben und Uferschwalben aus der Gegend von Ithaca an zwei
Orten in Upstate New York, an dencn die Verschwinderichtungen von der Heimrichtung abweichen.
Darstellung wic in Abb. 1. Oben: Castor Hill, 143 km NNE; unten: Meridian, 85 km N — Comparison
of inital orientation of Pigeons and Bank Swallows from the rcgion of Ithaca, N.Y at two sitcs in
Upstate New York with release site biases. Symbols asin Fig. 1. — Upper diagrams: Castor Hill, 143 km
NNE; lower diagrams: Meridian, 85 km N. — (Nach Keeron 1973, 1974)
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4.4.3. Ortseffekte bei wildlebenden Végeln?

Auch bei wildlebenden Vogelarten wurden Abflugrichtungen beobachtet, die von der Heimrich-
tung abwichen (vgl. Abb. 1). Viele Autoren versuchten, sie auf duflere Storeinflisse, Land-
schaftsstrukturen usw. zuriickzufithren, doch kann man sie meist genau so gut als Ortseffekte
deuten. Am besten dokumentiert sind entsprechende Abweichungen bei Uferschwalben: Hier
konnte KeeToN (1973, 1974) fiir mehrere Orte zeigen, daf3 die Art der Abweichungen bei Tauben
und bei Uferschwalben, die beide aus der Gegend von Ithaca, New York, stammten, weitgehend
iibereinstimmte (Abb. 9). Dies macht deutlich, daB3 Ortseffekte keine Besonderheit des Verhal-
tens von Tauben darstellen. KEETONs Beobachtungen sind als Hinweis auf Gemeinsamkeiten im
Orientierungssystem ganz verschiedener Vogel zu sehen: Die Faktoren, die Ortseffekte hervor-
rufen, beeinflussen Tauben und Uferschwalben offensichtlich in gleicher Weise.

Das Auftreten von Ortseffekten ist fiir Uberlegungen zur Orientierung von groBer theori-
scher Bedeutung, denn es stellt ein grundsitzliches Charakteristikum der Anfangsorientierung
dar. Es macht deutlich, daB die ,Antwort’ des Navigationssystems die Heimrichtung an vielen
Orten eben nicht exakt, sondern mit regelméafligen kleinen Fehlern angibt.

5. Der Heimflug

Der Heimflug — von dem Moment an, in dem der Vogel am Aufla3ort aus dem Gesichtskreis ver-
schwindet, bis zu dem Zeitpunkt, an dem er am Zielort wieder gesichtet wird — ist dem Beob-
achter nur in Ausnahmefillen zugénglich. Im Normalfall versucht man, indirekte Informationen
dariiber aus Parametern wie der Heimkehrrate, d. h. des Anteils der Vogel, die spater wieder am
Fangort nachgewiesen werden, und der Heimkehrgeschwindigkeit abzuleiten. Bei letzterer ist das
Vorgehen der Wertung bei Taubenrennen abgeleitet: Die Heimkehrzeiten werden in Flug-
geschwindigkeiten umgerechnet, um die Ergebnisse von Auflassungen in verschiedenen Entfer-
nungen vom Heimatort miteinander vergleichen zu konnen. Dabei legt man die Luftlinie AuflaB-
ort-Schlag bzw. AuflaBort-Fangort zugrunde.

5.1. EinfluB der allgemeinen korperlichen Leistungsfahigkeit

Gerade die Parameter der Heimkehrleistung spiegeln die korperliche Leistungsfahigkeit und das
Durchhaltevermégen der untersuchten Vogel in hohem MaB wider. Bei Taubenziichtern ist schon
lange bekannt, daB sich Rennen nur gewinnen lassen, wenn die Tauben kérperlich in ,Hochform*
sind (KNIERIEM 1943). In manchen Phasen des Brutzyklus ist die korperliche Leistungsfahigkeit
von Tauben deutlich niedriger — Brieftauben, die ovulieren oder kleine Junge mit Kropfmilch zu
versorgen haben, werden aus diesem Grund nicht auf weite Rennen gesetzt. Ob bei Wildvgeln
hnliches gilt, ist unklar. MATTHEWS (1953a) beobachtete bei Schwarzschnabelsturmtauchern und
SouTHERN (1968) bei Purpurschwalben gegen Ende der Fiitterperiode eine Abnahme der Heim-
kehrrate, was moglicherweise mit der allgemeinen kérperlichen Beanspruchung der Elternvogel
in Zusammenhang steht.

Auch junge Tauben sind generell noch nicht so leistungsfahig wie erwachsene. Zwar ist bei
ihnen wihrend der ersten Monate ein deutlicher Anstieg der Heimkehrleistung zu beobachten
(HorrMANN 1959), doch den Hohepunkt ihrer Leistungsfihigkeit erreichen Brieftauben, wie die
Taubenrennen zeigen, erst etwa im 3. oder 4. Lebensjahr. Jungtauben im Geburtsjahr kénnen
trotz Training noch nicht so schnell und ausdauernd fliegen; auch Trainingsfliige konnen diese
Unterschiede zunichst nicht vollig ausgleichen (Tab. 5; s. HIRSINGER & WAGNER 1968). Selbst
Jéhrige’, d. h. Tauben im 2. Lebensjahr, erweisen sich élteren Tauben im allgemeinen als unter-
legen.
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Tabelle 5:  EinfluB von Alter auf die Heimkehrleistung trainierter Brieftauben

Table 5: Effect of age of homing performance of trained pigeons

Zahl der adulte Tauben: diesjihrige Tauben:
Entfernung Orte Hkg HR Hkg HR

Number adult pigeons: pigeons born this year:
distance of sites Hsp RR Hsp RR
bis 15 km 5 28.5 km/h 100% 19.4 km/h 100%
15-35 km 8 28.4 km/h 100% 15.0 km/h 97%
35—-45 km 8 34.6 km/h 100% 17.5 km/h 96%
55—80 km 8 27.3 km/h 100% 20.2 km/h 91%
iiber 120 km 6 21.2 km/h 86% 6.6 km/h 84%

Hkg = Heimkehrgeschwindigkeit der heimgekehrten Tauben, HR = Heimkehrrate. — Hsp = homing speed of the pigeons that
returned, RR = return rate. — (Ffm-Daten).

Entsprechendes diirfte auch fiir wildlebende Végel gelten, besonders, wenn es sich um gro-
Bere Arten handelt, die im 2. Lebensjahr noch nicht vollig ausgewachsen sind und z. B. noch
nicht ihre vollstandige Brutreife erreicht haben. Doch selbst bei Singvogeln gibt es Hinweise auf
entsprechende Unterschiede: EARLE (1987) verfrachtete briitende Siidafrikanische Klippen-
schwalben und konnte deutliche Unterschiede zwischen einjéhrigen und élteren Schwalben fest-
stellen (Tabelle 6); hier kam allerdings hinzu, daf} es sich bei den einjdhrigen meist um Zuwan-
derer handelte, die sich im Gebiet vielleicht noch nicht so gut auskannten. Auch bei Winterver-
frachtungen diirfte die geringere korperliche Leistungsfihigkeit neben der vielleicht geringeren
Bindung an den Fangort und eine allgemein geringere Ortskenntnis zu den durchweg niedrigeren
Heimkehrraten und der langsameren Heimkehr der Jungvégel beitragen (z. B. Creurz 1949, Bub
1962, Winkel 1974).

Tabelle 6:  Altersabhidngige Heimkehrrate von Siidafrikanischen Klippenschwalben
Table 6:  Age-dependend return rates of South African Cliff Swallows

Verfrachtung tiber

Distance of displacement 10 km 50 km 100 km
iltere Schwalben (older birds): 79/115 = 69% 83/122 = 68% 68/124 = 55%
einjahrige Schwalben (st year): 21/46 = 46% 15/42 = 36% 6/34 = 18%

(Daten aus EARLE 1987)

5.2. Die Heimkehrleistung und ihre Abhédngigkeit von der Entfernung

Fiir Uberlegungen zur Orientierung war die Frage, wie sich die Heimkehrleistung mit steigender
Entfernung 4ndert, von groBer Bedeutung, denn bevor man dazu iibergegangen war, die An-
fangsorientierung zu messen, war es unklar, ob Vogel ihr Heimatgebiet direkt ansteuern konnten
oder ob sie auf Umhersuchen angewiesen waren. Im letzteren Fall hitte man eine Abnahme der
Heimkehrrate, vor allem aber eine starke Abnahme der Heimkehrgeschwindigkeit mit zuneh-
mender Entfernung erwartet.
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5.2.1. Die Heimkehrrate

Die Tabellen 1 und 5 zeigen Heimkehrraten von Brieftauben bei Verfrachtung iiber verschiedene
Entfernungen; die Daten unseres Frankfurter Schlages sind in Abb. 13 enthalten. Dabei wird
deutlich, da die Heimkehrrate mit steigender Entfernung abnimmt, doch ist diese Abnahme im
Bereich bis 200 km, in dem Taubenversuche normalerweise stattfinden, relativ gering. Die Kurve
féllt ab 120 km etwas stéirker ab, was vielleicht damit im Zusammenhang steht, da aus etwa dieser
Entfernung nicht mehr alle Tauben am Versuchstag heimkehren. Hier spielen versuchsfremde
Griinde mit herein: Tauben, die abends in fremden Schligen Unterschlupf suchen, werden von den

Taubenziichtern oft eingesperrt und am Weiterfliegen gehindert. Trainingsfliige erhéhen die Heim-
kehrrate deutlich (vgl. Tab. 1).

-
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Abb. 10: Heimkehrraten bei Verfrachtung wiihrend der Brutzeit bei Verfrachtungsentfernungen bis zu 1000
km. Daten verschiedener Autoren zu der gleichen Vogelart sind getrennt dargestellt. — Return rates
of breeding birds displaced up to 1000 km. Data of the same species by different authors are given sepa-
rately. Solid symbols: sea birds; open symbols: land birds. — (Sc: MATTHEWS 1953a; We: GRIFFIN 1940,
BILLINGS 1968; Fl: GRIEFIN 1943; Kii: HaTcH 1975; Si GrirrIN 1943, 1952a; He: MATTHEWS 1952; Wei:
WobzickK! et al. 1938, 1939; Ra: Wobpzickl & WosTusiak 1934, WostusiAk et al. 1937, Wortusiak &
FERENs 1938, RUPPELL 1936, 1937; Uf SARGENT 1962; St: RuppELL 1935, 1936, 1937).

Auch fiir Wildvogel stellt sich die Frage, auf welche Weise die Heimkehrrate von der Entfer-
nung abhidngt. Abb. 10 stellt Daten aus der Literatur fiir zehn Arten zusammen, die verschie-
denen 6kologischen Gruppen angehoren. Es zeigt sich, dal Wildvogel, die zunéchst grundsitzlich
,untrainiert‘ sind, aus Entfernungen von iiber 500 km in grofen Zahlen heimkehren. Das Dia-
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gramm wirkt recht uniibersichtlich und ist von starken Schwankungen gekennzeichnet — es wird
jedoch deutlich, daB hier keineswegs eine kontinuierliche, gleichméBige Abnahme mit zuneh-
mender Entfernung vorliegt, wie man sie etwa erwarten wiirde, wenn die Abnahme der Heim-
kehrrate durch Grenzen der Orientierungsleistungen bedingt ware. Die Daten sprechen eher
dafiir, daB die jeweilige Heimkehrrate in starken MaB von Faktoren beeinfult wird, die von Fall
zu Fall stark variieren.

HR
100 %

i
30 40 (km)
i i . . " . Entfernung
Nicht-Zieher: Zugvdgel im Winterquartier:
@ Kohlmeise @ Feldsperling O Heckenbraunelle
® Blaumeise A Goldammer © Rotkehichen
B Haussperling ¥ Star A Ammerfinken

Abb. 11: Heimkehrraten einiger Singvogelarten bei Verfrachtung auBerhalb der Brutzeit. Daten verschiedener
Autoren zu der gleichen Vogelart sind getrennt dargestellt. — Return rates of passcrine birds displaced
out of the breeding season. Data of the same species by different authors are given separately. Solid
symbols: non-migrants; open symbols: migrants in winter quarters. — (Ko: CReUTZ 1949, WINKEL
1974, GLUCKLER 1990; Bl: CREUTZ 1949; Ha: BuB 1962; Fe, Go ScHIFFERLI 1936, St: BIRNER et al. 1968.
He, Ro: IoaLE & BENVENUTI 1983, Am: RaLPH & MEWALDT 1975).

In Abb. 11 sind die entsprechenden Heimkehrraten von Winterverfrachtungen fiir einige
Singvogelarten dargestellt. Es fillt zunachst auf, dal zwischen Nicht-Ziehern und Zugvégeln im
Winterquartier keine prinzipiellen Unterschiede zu bestehen scheinen. Der Anteil der Heim-
kehrer ist oft von vorn herein sehr niedrig und nimmt im allgemeinen bei zunehmender Entfer-
nung sehr rasch weiter ab. Hier ist allerdings zu bedenken, daB die Wiederfundrate gerade auBer-
halb der Brutzeit stark von den Nachweismethoden abhéngt (vgl. RUPPELL & ScHIFFERLI 1939,
BIRNER et al. 1968, GLUCKLER 1990). Mit einem 100 %igen Nachweis ist gar nicht zu rechnen, wie
Studien, bei denen Vgel zur Kontrolle nach dem Fang ohne Verfrachtung freigelassen wurden,
deutlich machen. Bei Feld- und Haussperlingen lag die Nachweisrate nicht-verfrachteter Vogel
nur um 20% (Creutz 1969, GoLLE 1980). IoALE & BENVENUTI (1983) geben fiir nicht-verfrachtete
Drosselvogel, Grasmiickenarten und Heckenbraunellen in Italien Wiederfundraten zwischen
15% und 64% an; bei einer Studie in Senegal schwankten die entsprechenden Werte zwischen 0
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und 63% (BaiLLoN & BENVENUTI 1990). Bei Kohlmeisen erzielten IoaLE & BENVENUTI eine Wie-
derfangrate von 50%, wihrend bei farbberingten Kohlmeisen 81% der nicht-verfrachteten Vogel
spéter wieder nachgewiesen werden konnten (GLUCKLER 1990). Ein Teil der niedrigen Riickkehr-
raten auBerhalb der Brutzeit ist sicher auf solche Unterschiede zuriickzufiihren.

Auch tritt bei manchen Arten im Winter das Problem auf, daB es im Einzelfall schwierig ist,
ansissige Vogel von umherstreifenden Individuen zu unterscheiden — bei letzteren ist wenig Bin-
dung an den Fangort und daher auch wenig Intention zur Riickkehr zu erwarten. BIRNER et al.
(1968) fanden zum Beispiel bei Staren, die im Winter in Nistkésten libernachteten, eine deutlich
hohere Heimkehrrate als bei Staren, die sie bei Frost an einer kiinstlich offen gehaltenen Wasser-
stelle in Japannetzen fingen.

Ein direkter Vergleich der Heimkehrraten bei Verfrachtung zur Brutzeit und im Winter (vgl.
Tab. 2 und 3) ist leider nur beim Star moglich. Bei Angehérigen der nicht-ziehenden Population, die
in Nistkdsten libernachtend gefangen wurden, betrugen die Heimkehrraten aus Entfernungen von
ca. 30 km, 60 km, 90 km und 165 km 72%, 53%, 66% und 33% (BIRNER et al. 1968). Diese Werte
liegen in der gleichen GroBenordnung wie die, die RUPPELL (1934a) wihrend der Brutzeit iiber
vergleichbare Entfernungen erhalten hatte. Man kann also nicht unbedingt annehmen, daf3 die
Heimkehrraten bzw. die maximalen Entfernungen, aus denen verfrachtete Vogel zuriickkehren, im
Winter generell geringer sind als zur Brutzeit.

5.2.2. Die Heimkehrgeschwindigkeit von Brieftauben

Aus einem Vergleich der Heimkehrgeschwindigkeit mit der Fluggeschwindigkeit der betref-
fenden Art erhoffte man sich Riickschliisse auf die Geradlinigkeit des Heimflugs. Aber selbst bei
Brieftauben, bei denen man annehmen kann, daf3 sie nach dem Freilassen sofort in einem Zug
nach Hause fliegen, treten erhebliche Streuungen auf:

Bei den meisten Taubenauflassungen sind die Heimkehrzeiten nicht normal-verteilt (vgl.
auch ScHMIDT-KOENIG 1966, 1970): Einige Tauben kommen mit Geschwindigkeiten um 60 bis
70 km/h zuriick, was ungefahr ihrer normalen Fluggeschwindigkeit entspricht; die Geschwindig-
keit der Mehrzahl liegt etwa bei 20 bis 30 km/h. Andere Tauben kommen viel spéter heim, oft erst
am Abend des AuflaBtages, und einzelne kehren erst am nichsten Tag oder in den folgenden
Tagen zuriick; im letzten Fall 148t sich keine sinnvolle Geschwindigkeitsangabe mehr machen.

n Heimkehrgeschwindigkeit
30 25.0 km/h

20

10

Hkg

60 50 40 A A A 10

Abb. 12: Haufigkeitsverteilung der Heimkehrgeschwindigkeit der Frankfurter Tauben; Medianwerte von 130
AuflaBorten. Darstellung wie in Abb. 2. Dunklere Schraffur: Orte in Entfernungen von iiber 100 km.
— Frequency distribution of homing speed of the Frankfurt pigeons; medians of 130 rclease sites. Pre-
sentation as in Fig. 2. Dark hatching: Site in distances of more than 100 km. — (Ffm-Daten).
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Innerhalb einer Auflassung streuen die Heimkehrgeschwindigkeiten also sehr stark. Ebenso gro
ist die Streuung von Auflassung zu Auflassung. Die Medianwerte der Heimkehrgeschwindig-
keiten liegen meist um 30 km/h, doch gibt es Auflassungen mit Medianwerten iiber 50 km/h, wih-
rend andererseits stark verlingerte Heimkehrzeiten auftreten kénnen, ohne daf3 dafir ein Grund
zu erkennen ist. — Abb. 12 gibt die Haufigkeitsverteilung der medianen Heimkehrgeschwindig-
keiten fiir die Frankfurter Tauben wieder.

Viele der fritheren Autoren, die mit Brieftauben arbeiteten (z. B. RIVIERE 1923, HEINROTH &
HEINROTH 1941, GRIFFIN 1952a u.v.a.), hatten iiber eine starke Abnahme der Heimkehrgeschwin-
digkeit mit der Entfernung berichtet. Eine erste systematische Untersuchung von SCHMIDT-
KOoENIG (1970) schien einen solchen Trend in gewissem Umfang zu bestitigen. Hier wurde aller-
dings die ,Heimkehrleistung' als Index aufgetragen, bei dem nicht-heimgekehrten Tauben die
Geschwindigkeit ,0* zugewiesen wurde, was bei Verlusten den Index stark senkte, sodaf3 der Index
die wirklichen Verhiltnisse nur unvollkommen widerspiegelt.
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Abb. 13: Heimkehrgeschwindigkeit, Hkg (Kreise), und Heimkehrrate, HR (Dreiecke), fiir 130 Orte um den
Frankfurter Schlag. Darstellungsweise wic in Abb. 5. — Homing speed (Hkg, circles), and Return rate
(HR, triangles), of 130 sites around the Frankfurt loft. Presentation as in Fig. 5. — (Ffm-Daten).

Abb. 13 zeigt die medianen Heimkehrgeschwindigkeiten und Heimkehrraten fiir 130 AuflaB-
orte in Entfernungen von 8 bis 200 km um den Frankfurter Schlag, zusammengefaft in 9 Entfer-
nungsstufen. Die Heimkehrgeschwindigkeiten sind durchweg niedriger als die normale Flugge-
schwindigkeit der Tauben. Ab etwa 150 km kommt die Mehrzahl der Tauben nicht mehr am Tag
der Auflassung nach Hause. Hier ist zu beriicksichtigen, daB entferntere Auflassungen wegen der
langeren Anfahrt im allgemeinen spiter am Tage beginnen; den zuletzt aufgelassenen Tauben
bleibt oft nicht mehr geniigend Zeit, den Schlag noch am Auflaf3tag zu erreichen. Es ist keines-
wegs so, dafl die Geschwindigkeit aller Tauben bei groeren Entfernungen geringer wird. Im
Gegenteil, die Verteilung wird eher zweigipflig: Die Tauben, die aus Entfernungen von iiber 150
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km noch am Tag der Auflassung heimkehren, fliegen durchweg schneller als bei Auflassungen aus
kirzeren Entfernungen — ihnen steht dann ein steigender Anteil anderer gegeniiber, die eben
erstam 2. Tag eintreffen. Eine entsprechende Tendenz zur Zweigipfligkeit driickt sich in der Lage
der Quartilen aus; in den Daten von ScHMIDT-KoENIG (1970) deutet sie sich ebenfalls an.

5.2.3. Die Heimkehrgeschwindigkeit von Wildvégeln

Uber Heimkehrgeschwindigkeiten von Wildvogeln liegen, wie zu erwarten, wesentlich weniger
Daten vor. Hier wird ein Vergleich durch die unterschiedlichen Verfrachtungsentfernungen
erschwert, die fiir kleine Singvogel haufig unter 100 km liegen, beim Laysan-Albatros aber erst ab
2000 km beginnen. In vielen Fillen war es den Vogeln unméglich, ihren Heimort am gleichen Tag
zu erreichen. Da zudem die Ankunftszeit meist nur ungefiahr ermittelt wurde, gestaltet sich die
Angabe von Heimkehrgeschwindigkeiten schwierig. In Tabelle 7 sind einige dieser Werte zusam-
mengestellt (Angaben in km/d = Kilometer pro Tag). Es handelt sich um gerundete Medianwerte
aus dem Entfernungsbereich um 400 km, die wegen der enorm gro8en Streuung nur ungeféhre
Anhaltspunkte geben koénnen. (Ahnliche Tabellen fiir andere Entfernungsbereiche wurden von
Wobzicki et al. 1938 und GrIFrFIN & Hock 1949 veroffentlicht).

Viele dieser Werte erscheinen zunichst sehr niedrig, wenn man sie mit den Fluggeschwindig-
keiten der betreffenden Arten vergleicht. Hier ist jedoch zu beriicksichtigen, daB die verfrach-
teten Végel in den angegebenen Fillen in der Regel mehrere Tage unterwegs waren und da8 sie

Tabelle 7: Heimkehrgeschwindigkeiten wild lebender Vogel (km/Tag) bei Verfrachtung iber ca. 400 km
Table 72 Homing speed of wild birds (km/day) displaced approx. 400 km

Vogelart Median
Species median

Rekord (iiber Strecke)  Quelle
record (distance) reference

Seevigel — Seabirds:

Schwarzschnabelsturmtaucher 140 km/d 540 km/d (4880 km) Lack & LockLEy (1938),
MATTHEWS (1953a)

Audubonsturmtaucher 55 km/d 200 km/d (200 km)* HartcH (1974)

Wellenldufer 65 kmv/d 345 km/d (4770 km) GRIFFIN (1940), BiLLINGs (1968)

BaBtélpel 170 kmv/d 340 km/d (340 km)* GrirrIN & Hock (1949)

Noddiseeschwalbe 200 kmvd 245 kmv/d (740 km) WatsoN & LasHLEY (1915)

RuBseeschwalbe 145 km/d 255 km/d (1370 km) WartsoN & LasHLEY (1915)

Kiistenseeschwalbe 315 kmvd 410 km/d (410 km)* HarcH (1975)

FluBseeschwalbe 125 km/d 420 kmv/d (630 km) GRIFFIN (1943)

Silbermowe 100 km/d 335 kmv/d (1390 km) GoETHE (1937), GRIFFIN (1943),
MATTHEWS (1952)

andere Vogel — other birds:

Wendehals 30 kmv/d 125 km/d(1500 km) RuUPPELL (1937)

Purpurschwalbe 295 knvd 385 km/d (385 km)* SOUTHERN (1968)

Rauchschwalbe 125 kmvd 210 km/d (630 km) RuUPPELL (1934b, 1935, 1937),
Wortusiak & FERENS (1938, 1946)

Winter-Junco 20 km/d 25 km/d (330 km) NoLaN et al. (1988)

Star 30 km/d 135 km/d (670 km) RupPELL (1935, 1936, 1937)

Median‘ = gerundeter Medianwert der Heimkehrgeschwindigkeiten bei Verfrachtungen im Bereich zwischen ctwa 300 km und
500 km. ,Rekord* gibt die hochste gemessene Heimkehrgeschwindigkeit der betreffenden Art an sowic die Strecke, iiber dic diese
erzielt wurde; * kennzeichnet die Fille, in denen die Vogel bereits am nachsten Tag zuriickgekehrt waren. — ,median’ = rounded
medians of homing speeds recorded from displacements between ca. 300 km and 500 km; .record‘ names the fastest speed measured
together with the respective distance; * marks the cases where the birds returned the next day.
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schlieBlich einen Teil ihrer Zeit der Nahrungssuche widmen muBten. Bemerkenswert sind auch
die nicht in der Tabelle aufgefithrten Geschwindigkeiten der Laysan-Albatrosse, die bei Entfer-
nungen iiber 2000 km vielfach mehr als 300 km/d betrugen (KenyoN & RiIce 1958), sowie die Lei-
stung der Adelie-Pinguine, die, obgleich sie nicht fliegen kénnen, bei 300 km mit einem Median-
wert von 13 km/d und Maximalwerte von 25 km/d (PENNEY & EMLEN 1967) Geschwindigkeiten

aufweisen, die iiber denen mancher Singvogel lagen.
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Abb. 14:  Heimkehrgeschwindigkeit, Hkg, in Abhingigkeit von der Entfernung. Die Daten der gleichen Art von

verschiedenen Autoren sind getrennt dargestellt. — Homing speed as a function of distance of displace-
ment. Data of the same species by different authors are given separately. Solid symbols: sea birds:
open symbols: land birds.- (Sc: MATTHEWS 1953a; Au: HATCH 1974; We: GRIFFIN 1940, BILLINGS 1968:
Fl: QMFFIN 1943; Ru, No: WATSON & LASHLEY 1915; Si: GOETHE 1932, GRIFFIN 1943, MATTHEWS 1952;
Wei: RUPPELL 1937; Ra: Wobzickl & WorTusiak 1934, Wortusiak et al. 1937, WosTusiak & FERENS
1938, RUPPELL 1934b, 1936, 1937; Wi: NoLaN ct al. 1988; St: RUppELL 1935, 1936, 1937).



3.4
1992 ] R. Wiltschko: Das Verhalten verfrachteter Vogel 281

In Gegensatz zu den Untersuchungen an Brieftauben erhielten die Autoren, die mit wild-
lebenden Vogeln arbeiteten, keinerlei Hinweise auf eine systematische Abnahme der Geschwin-
digkeit mit steigender Entfernung. Im Gegenteil, vielfach stieg die Heimkehrgeschwindigkeit mit
der Entfernung sogar an (z. B. Lack & LockLEY 1938, GRrIFFIN 1940, MATTHEWS 1952, 1953a, BIL-
LINGS 1968, HaTcH 1974) oder sie stieg zunichst an, um bei groBeren Strecken etwa gleich zu
bleiben (Zus. WosTusiak 1949). Abb. 14 gibt Beispiele. Die meisten der in Tab. 7 aufgelisteten
Rekordgeschwindigkeiten kamen bei weiteren Entfernungen zustande, sofern sie nicht Heimkehr
am nichsten Tag bedeuteten. Dies l1aBt darauf schlieBen, daB die Végel die zuriickzulegende
Distanz irgendwie abschitzen kénnen — wenn sie es noch in einem Tag schaffen kénnen, oder bei
weiten Strecken eilen sie sich entsprechend.

In den Heimkehrgeschwindigkeiten spiegelt sich die allgemeine Beweglichkeit der verschie-
denen Arten sehr deutlich wider: Vigel, die ohnehin die meiste Zeit ihres Lebens in der Luft ver-
bringen. wie Seevogel und Luftplankton-Jéger, haben wesentlich hohere Heimkehrgeschwindig-
keiten als Arten, die normalerweise nicht so viel umherfliegen. Bei Singvogeln sind die Heimkehr-
geschwindigkeiten auBer bei den Schwalben durchweg niedrig. Rotschulterstérlinge, die bis zu 200
km verfrachtet wurden, hatten in der Regel Geschwindigkeiten unter 10 km/d (MANWELL 1941),
Kuhstarlinge tiber die gleiche Entfernung um 40 km/d. Doch kommen gelegentlich Ausnahmen vor
wie der Fall eines Kuhstirlings, der nach Verfrachtung iber 170 km bereits am nichsten Tag wieder
am Fangort eintraf (Fox 1940).

Hkg
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401
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( ]
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50 100 150 200 Entfernung (km)
Wildvégel: Brieftauben:
© Noddiseeschwalben A aus Durham, N.C., USA
O Rauchschwalben @ aus Frankfurt a.M., D
A Weillstérche @ aus Ithaca, N.Y., USA

Abb. 15:  Hcimkehrgeschwindigkeit, Hkg, in Abhingigkeit von der Entfernung, Vergleich Wildvogel mit Brief-
tauben aus drei verschicdenen Schligen — Homing speed as a function of distance; comparison bet-
ween wild birds (open symbols) and homing pigeons of three lofts (solid symbols). — (No: WaTtsoN
1908, Ra: Wobzicki & Wortusiak 1934 and WoITUsliAK et al. 1937), We: Wobzicki et al. 1938; Brief-
tauben: Durham, N.C.: ScumipT-KOENIG 1966; Frankfurt, ScHMIDT-KOENIG 1970; Ithaca, N.Y.: W

WILTSCHKO et al. 1976, 1984, 1987b).
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Heimkehrgeschwindigkeiten, die mit denen von Brieftauben direkt verglichen werden konnen.
wurden nur bei wenigen Arten bei Verfrachtungen iiber kiirzere Entfernungen ermittelt; sie sind in
Abb. 15 zusammengestellt, mit den Heimkehrgeschwindigkeiten trainierter Tauben als Vergleich.
Auffallend ist der unterschiedliche Verlauf der Kurven: Noddis und Schwalben kehren iiber kiirzere
Entfernungen recht langsam heim, wihrend ihre Heimkehrgeschwindigkeiten aus gréeren Entfer-
nungen denen der Tauben vergleichbar oder sogar iiberlegen sind.

Fiir die Verfrachtungen auflerhalb der Brutzeit lassen sich in den meisten Fillen keine sinn-
vollen Heimkehrgeschwindigkeiten angeben, was mit den methodischen Schwierigkeiten des Nach-
weises zusammenhangt. Es wurde nicht immer regelmaBig kontrolliert, und viele Vogel wurden erst
nach lingerer Zeit, oft erst in der folgenden Brutsaison oder im Sommer wieder nachgewiesen. Bei
Haussperlingen lagen die schnellsten Heimkehrgeschwindigkeiten bei Verfrachtungen zwischen 10
und 40 km durchweg unter 8 km/d (Bus 1962); bei farbberingten Kohlmeisen streuten die Heimkehr-
zeiten bei Verfrachtung iiber 4 km zwischen weniger als 2 Stunden und 75 Tagen, wobei der Median-
wert bei S Tagen lag (GLUCKLER 1990). WINKEL (1974), der seine Rickkehrer bei néchtlichen Nist-
kastenkontrollen registrierte, fand den ersten Heimkehrer aus 10 km am 11. Tag. Dies alles deutet
auf langsamere Heimkehr aulerhalb der Brutzeit hin. Bei Starenverfrachtungen im Winter iiber
Entfernungen bis zu 165 km (BIRNER et al. 1968) ergaben sich fiir die schnellsten Heimkehrer mit 40
km/d allerdings Geschwindigkeiten, die den wihrend der Brutzeit registrierten vergleichbar waren
(RuppELL 1935, vgl. Tab. 7).

Insgesamt verhilt sich die Heimkehrleistung bei Brieftauben und bei wildlebenden Vogeln mit
steigender Entfernung in einer Weise, die klar dafiir spricht, daf3 der Heimatort auch aus grofleren
Entfernungen gezielt angeflogen wird. In Anbetracht der allgemeinen Schwierigkeiten, die mit dem
Heimfliegen iiber weitere Strecken verbunden sind, 148t nichts darauf schlieBen, daB die Orientie-
rung in groBeren Entfernungen prinzipiell schwieriger wire als in der Umgebung des Heimbereichs.

5.3. Faktoren, die die Heimkehrleistung beeinflussen

Die starken Schwankungen der Heimkehrleistung fiihren zu Fragen nach deren Ursachen. Hier
sind einmal die Umstdnde der Verfrachtung zu nennen, die besonders bei den ilteren Versuchen
infolge der damaligen Verkehrssituation mit erheblichem Stress verbunden sein konnten und
unter ungiinstigen Bedingungen sogar die korperliche Konstitution der Vigel erheblich beein-
trachtigten (z. B. WaTsoN & LAsHLEY 1915). Doch auch Faktoren wie Witterungsbedingungen,
das zu iiberquerende Terrain, Erfahrung, sowie saisonale Schwankungen kénnen die Heimkehr-
leistung unter Umsténden beeinflussen, wobei die Heimkehrgeschwindigkeit meist stirker
betroffen ist als die Heimkehrrate.

5.3 1. Meteorologische Faktoren

Von Taubenrennen bei ,schlechtem Wetter mit Bewdlkung, Niederschlidgen und schlechter Sicht
kehren Brieftauben langsamer heim, und ein héherer Anteil geht verloren (vgl. DorNFELD 1977,
ScHIETECAT 1988). Fiir die im Gegensatz zu den Renntauben einzeln aufgelassenen Versuchs-
tauben lieB sich dies nicht durchweg bestitigen. MaTTHEWs (1951) und WALLRAFF (1960)
berichten zwar iber teilweise stark verzogerte Heimkehr bei dichter Bewdlkung — KEETON
(1969), der seine Tauben auch bei bedecktem Himmel trainierte, fand dagegen nur einen
geringen EinfluB der Bew6lkung auf die Heimkehrzeiten. Auch am Frankfurter Schlag sind die
Tauben gewohnt, unter bedecktem Himmel zu fliegen; hier ergibt sich kein Zusammenhang zwi-
schen Bewdlkungsgrad und Heimkehrgeschwindigkeit oder Heimkehrrate. Vom Wind geht, wie
zu erwarten, ein starker mechanischer EinfluB aus: Riickenwind erhéht, Gegenwind senkt die
Heimkehrgeschwindigkeit (KraMER & SEILKOPF 1950, WALLRAFF 1960). Dabei ist die Wirkung des
Windes jedoch nicht so groB, wie sie aufgrund der mechanischen Schubkraft sein sollte. Mogli-
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cherweise gleichen die Tauben also einen Teil der Windwirkung durch entsprechende Anpassung
ihrer Fluggeschwindigkeit aus (DORNFELD 1977).

Bei wildlebenden Vogeln wurden widrige Witterungsbedingungen gelegentlich zur Erklarung
von unerwartet niedrigen Heimkehrraten herangezogen (z. B. WATsoN & LasHLEY 1915, RUp-
PELL 1937, GRIFFIN 1943). Versuche von Wobzicki & Woitusiak (1934) zu dieser Fragestellung
ergaben allerdings, daB starke Bewolkung. schlechte Sicht, Regen und Wind die Heimkehrrate
von Rauchschwalben weitgehend unbeeinfluflt lieBen; nur die Fluggeschwindigkeit war etwas
geringer. Aus geringen Entfernungen kehrten die Schwalben aber sogar im dichten Nebel zuriick.
Auch beim Schwarzschnabelsturmtaucher schien bedeckter Himmel die Heimkehr zu verzdgern
(MatTHEWS 1953a), doch bei Purpurschwalben war sogar ein Anstieg der mittleren Heimkehr-
geschwindigkeit mit zunehmender Bewolkung zu beobachten (SOUTHERN 1968).

Insgesamt scheint fiir die Heimkehrleistung das gleiche zu gelten wie fiir die Anfangsorientie-
rung: Die verschiedenen Wetterbedingungen iiben, von extremen Fillen vielleicht abgesehen,
nur einen relativ geringen EinfluB aus, der iiberdies wohl nicht auf Beeintrichtigung der Orientie-
rung zuriickgefithrt werden muB. Dies ist nicht Giberraschend, denn wildlebende Vogel miissen ja
bei jedem Wetter Nahrung suchen.

5.3.2. Topographische Faktoren

Fiir die Wirkung topographischer Strukturen sprechen etwa die Daten von Brieftauben bei Ver-
frachtung iiber 500 km (vgl. Tab. 1): Die Heimkehrrate der Frankfurter Tauben, in Flensburg
aufgelassen, war etwa doppelt so hoch wie die der italienischen Tauben, die auf ihrem Heimflug
die Alpen iiberqueren muBten; auch war deren Heimkehr verlangsamt. WosTusiak und Kollegen
(1937) beobachteten bei Rauchschwalben, die ein Gebirge iiberqueren mufBten, ebenfalls lang-
samere Heimkehrgeschwindigkeiten, allerdings keine merkliche Absenkung der Heimkehrrate.

Neben echten topographischen Hindernisse konnen moéglicherweise auch 6kologische Bar-
rieren die Heimkehr beeinflussen: Die Heimkehrraten von Silberméwen und Seeschwalben
waren bei Inlandauflassungen merklich niedriger als bei Auflassungen im Kiistenbereich, ohne
daB jedoch die Heimkehrgeschwindigkeit in systematischer Weise beeinfluit war (GRIFFIN 1943).
Haus- und Feldsperlinge kehrten dagegen aus dem Wald langsamer zuriick als aus offenem
Gelinde (BoucHER & SEDIVY 1959). — Insgesamt ist der EinfluB} des zu iiberfliegenden Geldndes
noch weitgehend unklar, obgleich Unterschiede im Terrain schon lange als Grund fiir die unter-
schiedliche Heimkehrleistung bei gleicher Verfrachtungsentfernung diskutiert werden (z. B. RUp-
PELL 1937). h

5.3.3. Allgemeine Erfahrung und Ortskenntnis

Bei Brieftauben ist eine Verbesserung der Heimkehrleistung durch Trainingsfliige gut dokumen-
tiert (z. B. K. HorFmMaNN 1959, WALLRAFF 19592, SCHMIDT-KOENIG 1963a u.a), und zwar handelt
es sich hier wie bei der Anfangsorientierung um eine allgemeine Steigerung, die sich nicht auf die
Orte beschrinkt, die die Tauben vom Training her kennen. Spezielle Ortskenntnis bewirkt
zumindest in weniger bekannten Gegenden eine weitere Erhdhung der Heimkehrgeschwindigkeit
und der Heimkehrrate (GrUTER & WILTSCHKO 1990).

Ob dies auch fiir wildlebende Vogel gilt, ist schwer abzuschitzen. Deren Erfahrung, die
zunichst grundsitzlich auf spontanen Fliigen beruht, ist mit der der Brieftauben nicht direkt zu
vergleichen. Sie hingt mit dem allgemeinen Ortsverhalten der betreffenden Arten zusammen.
Bezeichnend sind hier vielleicht die unterschiedlichen Heimkehrraten, die bei der gleichen Art in
unterschiedlichen Gebieten gefunden wurden (Tab. 8). An der deutschen Nordseekiiste und an
der amerikanischen Ostkiiste zeigten Silbermowen bessere Heimkehrleistungen als an der Nord-
westkiiste Englands oder an den amerikanischen GroBen Seen. Dies steht moglicherweise damit
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in Zusammenhang, daB die Populationen an der Nordsee und der amerikanischen Atlantikkiiste
spontan viel weiter umherstreifen als die Population in Nordwestengland, die sich weitgehend auf
die Irische See beschridnkt, oder die Binnenlandpopulationen an den GroBen Seen. MATTHEWS
(1952) beobachtete tatsichlich geringfiigis hohere Heimkehrraten, wenn er die Mdwen bei
gleichen Entfernungen in, wie er meinte, bekanntem Geldnde auflieB (s. auch GrirrIN 1943), und
SouTHERN (1970) diskutiert Hinweise auf hohere Heimkehrraten bei Verfrachtung nach Norden
im Zusammenhang mit Umherstreifen von Jugendlichen in diesen Gebieten. Bei Zugvogeln war
dagegen keine eindeutige Verbesserung der Heimkehr zu beobachten, wenn man sie in Gebieten
auflie, die thnen vom Zug her bekannt sein sollten (Wobzickt & Wostusiak 1934, RUpPELL
1935).

Tabelle 8: Heimkehrraten von Silberméwen aus verschiedenen Heimatregionen

Table 8:  Return rates of Herring Gull of various home regions
Heimatregion Entfernung heim/aufgelassen Quelle
home region distance returned/released reference
Nordseekiiste, D 200 km 55 = 100% GoOETHE (1937)
445 km 22 = 100%
USA, Mass. 160—360 km 96/99 = 96% GRIFFIN (1943)
720—860 km 16/20 = 80%
1400 km 811 = 73%
NW-England, GB 50-210 km 18/28 = 64% MATTHEWS (1952)
210-370 km 6/17 = 35%
370—-530 km 1029 = 34%
USA, Mich. 25—-80 km 13/18 = 65% SOUTHERN (1970a)
82-200 km 710 = 70%

Auch in den Fillen, in denen bei Wildvogeln die gleichen Individuen mehrfach verfrachtet
wurden, ist ein moglicher Effekt von ,Training’ meist schwer abzuschitzen. Zum einen muf3 immer
unklar bleiben, in welchem MaBe die vorausgegangenen Fliige die Erfahrung wildlebender Végel
wirklich erweitern. Zum anderen sind die betreffenden Daten leider oft so mit anderen zusammenge-
fafit, daB eine etwaige Verbesserung nicht sichtbar werden kann. Bei Blaumeisen und Kohlmeisen
gibt es zwar Hinweise, daBB die Heimkehrraten bei mehrfacher Verfrachtung anstiegen (Creutz
1949, GriickLEr 1990); doch mag dies auch daran liegen, daB Individuen, die sich nicht an den Fang-
ort gebunden fiihiten oder die Behandlung als solche veriibelten, fiir eine zweite Verfrachtung gar
nicht mehr zur Verfiigung standen. Auch die schnellere Heimkehr von Sperlingen nach neuerlichen
Verfrachtungen an unbekannte Orte (BoucHEr & SEDIVY 1959) hingt moglicherweise damit
zusammen, daB die Vogel sich an die Behandlung gewShnten. Beobachtungen, da Noddis (WaTson
& LasHLEY 1915) und Rauchschwalben (Wortusiak & Ferens 1946) von einer zweiten Verfrachtung
zum gleichen Ort wesentlich schneller heimkehrten, werden dagegen allgemein als eine Steigerung
der Heimkehrleistung durch Erfahrung angesehen. Allerdings waren RijppELLs (1935) Beobach-
tungen an Staren in dieser Hinsicht widerspriichlich.

Daneben werden in der Literatur episodenhaft Mehrfachverfrachtungen mit einzelnen Vogelindividuen
berichtet. Als Beispiele seien hier Fox (1940: Kuhstérling), CReutz (1957: Griinling), ISENBUGEL (1960: Haussper-
ling), Bus (1962: Haussperling), BIRNER et al. (1968: Star), WINKEL (1974: Kohlmeisen) und ScHMIDT-KOENIG
(1982: Habicht) genannt.
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5.3.4. Auflassungen im Schwarm

Bei Brieftauben geht man im allgemeinen davon aus, daB Auflassung im Schwarm die Heimkehr-
rate erh6ht, auch wenn, wie bei den Taubenrennen, die Schwirme in Sub-Schwirme und kleine
Gruppen aufbrechen. Echte Vergleichsdaten wurden dazu jedoch bisher nicht veréffentlicht. Bei
schwarmbildenden Wildvogeln ist das Phanomen ebenfalls nur wenig untersucht. Die Beobach-
tungen von KNopF (1983} an Fichtenzeisigen und von Creutz (1949) an Meisen sprechen eher
gegen einen Anstieg der Heimkehrrate bei Gruppenauflassungen. SUMMER-SMITH (1956) zitiert
sogar ein Beispiel, daB mindestens 4 von 9 einzeln aufgelassenen Haussperlingen zuriickkehrten,
wihrend keiner aus zwei am gleichen Ort aufgelassene Gruppen von 5 und 7 Végeln wieder nach-
gewiesen werden konnte.

5.3.5. Jahreszeitliche Einflisse bei Zugvégeln

Bei Zugvogeln kommt als zusitzlicher Faktor hinzu, daB sie zweimal im Jahr ihren ,Heimatort*
groBraumig verlegen. Das Bestreben, zum Fangort zuriickzukehren, diirfte mit Herannahen der
Zugzeit abnehmen, besonders, wenn bei der Riickkehr weite Strecken zuriickgelegt werden
mussen.

Die Ergebnisse groBraumiger Verfrachtungen bestitigen dies: Von 308 Trauerschnippern,
die zu Beginn der Brutzeit 1000 km verfrachtet worden waren, kehrten 6 noch in der selben
Saison zuriick und briiteten am Fangort (8 weitere wurden in der nédchsten Saison wieder am
Fangort nachgewiesen). Von 148 am Ende der Brutzeit tiber 400 km verfrachteten Trauerschnip-
pern kehrte dagegen kein einziger in der selben Saison zuriick, 24 jedoch in der nachsten Brut-
saison (PoLiwaNow 1956 und Treus & USPENSKD 1956, zit. nach MAUERSBERGER 1957). Auch die
Heimkehrrate von nur 12%, die BRUDERER & NEUSSER (1982) bei Hausrotschwinzen aus kurzen
Entfernungen von 8—12 km fanden, diirfte damit zusammenhéingen, da8 die Verfrachtungen
Anfang September, also praktisch zu Beginn der Zugzeit, stattfanden.

Bei Verfrachtungen im Winterquartier wurde Ahnliches beobachtet: Unmittelbar vor Beginn
des Friithjahrszugs nahm die Riickkehrrate ab. Viele Vogel blieben offensichtlich zunéchst am Ort
der Freilassung, aber alle Altvogel und die Mehrzahl der Jungvogel kehrten im néachsten Herbst
an den Fangort zurick (RALPH & MEwALDT 1975, 1976). Auch nach den kontinent-weiten Ver-
frachtungen von Sidkalifornien nach Louisiana und Maryland wurden alle Riickkehrer erst im
folgenden Winter nachgewiesen. Hier mufl man wohl davon ausgehen, daf3 die Vogel zunéchst ins
Brutgebiet zuriickkehrten und ihr angestammtes Winterquartier spiter im Rahmen eines nor-
malen Herbstzuges aufsuchten (MEwALDT 1963, 1964).

5.4. Beziehung zwischen Anfangsorientierung und Heimkehrleistung

Es bleibt die Frage, welcher Zusammenhang zwischen der Anfangsorientierung und der Heim-
kehrgeschwindigkeit besteht. Bereits MATTHEWS (1951), WALLRAFF (1959b) und ScHmMIDT-KOENIG
(1965) berichteten, da3 Tauben, die in einem Sektor von 30° um die Heimrichtung abflogen, im
Mittel etwas schneller nach Hause kamen als die anderen. KEeTON (1974), der die Werte von Ein-
zeltauben von iiber 1000 Auflassungen miteinander korrelierte, konnte jedoch keinen solchen
Zusammenhang zwischen der Lage der Verschwinderichtung und der jeweiligen Heimkehr-
geschwindigkeit beobachten. Er fand dagegen eine signifikante Korrelation zwischen den Ver-
schwindezeiten und den Heimkehrgeschwindigkeiten: Tauben, die rasch und entschlossen
abflogen, kehrten unabhingig von ihrer Abflugrichtung bei einer gegebenen Auflassung auch
schneller heim als ihre z6gernden Artgenossen.

Neben diesen Beziehungen innerhalb der Gruppe von Végeln, die im Rahmen der gleichen
Auflassung freigelassen werden, interessiert auch die Frage, ob zwischen den Werten verschie-
dener Auflassungen entsprechende Beziehungen bestehen. Hier ergab sich ein interessanter
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Zusammenhang: Bei der Auswertung von Auflassungen, die am gleichen Ort durchgefiihrt
wurden, zeigte sich eine deutliche Tendenz, daB die Heimkehrgeschwindigkeit um so groBer war,
je niher die Mittelrichtung bei der Heimrichtung lag. Dies ist nicht iiberraschend, da eine Ab-
weichung von der Heimrichtung letztlich einen Umweg bedeutet. — Betrachtete man dagegen die
Medianwerte aller AuflaBorte der Frankfurter Tauben, so ergab sich kein signifikanter Zu-
sammenhang zwischen der Anfangsorientierung und der Heimkehrgeschwindigkeit (Ffm-Daten).

Dieses zunichst widerspriichlich erscheinende Ergebnis macht deutlich, dall die Heimkehr-
geschwindigkeit zum einen von der Linge des zuriickgelegten Weges, zum anderen aber auch von
dem zu iiberfliegenden Terrain abhéngt. Bei Betrachtung der am gleichen Ort gewonnenen Daten
fallt der zweite Faktor nicht ins Gewicht, da er fiir alle Auflassungen gleich ist — hier bedeutet
eine grole Abweichung von der Heimrichtung tatsichlich einen Umweg und senkt so die Heim-
kehrgeschwindigkeit. Bei Betrachtung der Medianwerte der verschiedenen Orte 148t sich dies
jedoch nicht mehr nachweisen. Der Effekt der Anfangsorientierung und dieses Umwegs scheint
klein zu sein gegeniiber der Streuung, die durch das unterschiedliche zu iiberfliegende Gelidnde
induziert wird. Dies ist ein indirekter Hinweis, dal Gelandestrukturen doch einen gewissen Ein-
fluB auf die Heimkehrgeschwindigkeit ausiiben kénnen.

Fir Wildvogel scheint zu gelten, daB sich die Abflugrichtungen von erfolgreichen Heimkeh-
rern nicht prinzipiell von denen der Vogel unterschieden, die ausblieben (z. B. GRIFFIN 1943,
GrIFFIN & Hock 1949, MaTTHEWS 1967, SOUTHERN 1970b). Auch bei Arten wie den Purpur-
schwalben, die ab einer bestimmten Entfernung nicht mehr heimgerichtet abfliegen, war diese
Verschlechterung der Anfangsorientierung keineswegs mit einer abrupten Verschlechterung der
Heimkehrleistung verbunden (SouTHERN 1968). Bei Arten, die wie FluBseeschwalbe oder Adelie-
Pinguin anfangs iiberhaupt kein heimgerichtetes Verhalten zeigen, sind die Heimkehrgeschwin-
digkeiten ebenfalls nicht grundsétzlich niedrig (vgl. Tab. 7 und Abb. 14).

Eine generell enge Beziehung zwischen Anfangsorientierung und Heimkehrgeschwindigkeit,
wie man sie spontan vielleicht erwarten kénnte, besteht also nicht (vgl. auch MATTHEWS 1953b).
Eine gute Anfangsorientierung ist also durchaus nicht immer von einer entsprechend guten Heim-
kehrleistung begleitet, wie auch schlechte Anfangsorientierung nicht notwendigerweise schlechte
Heimkehrleistungen nach sich ziehen muB. Dies spricht dafiir, da Vogel ihre am AuflaBort
getroffene Entscheidung spéter iiberpriifen und aufgrund neuer Information gegebenenfalls revi-
dieren.

5.5. Der Flugweg

Da die Heimkehrgeschwindigkeiten in der Regel erheblich langsamer sind als die Geschwindig-
keiten, die Vogel normalerweise fliegen miissen, um sich in der Luft zu halten, ergibt sich die
Frage, wie der Heimflug im einzelnen verlauft. Wiederfunde, die Auskunft iiber die zuriickge-
legten Wege geben koénnten, sind bei Brieftauben nicht selten, denn Tauben schlieBen sich gern
anderen Tauben an, und die Taubenziichter sind gehalten, fremde Tauben den Besitzern zu
melden. Allerdings werden solche Funde in gewissem Umfang von der iiblichen Reiserichtung
von Taubenschwidrmen und der Verteilung der Taubenschlige beeinfluBt. Die Mehrzahl der
Funde liegt trotzdem etwa in Heimrichtung. Dies spricht dafiir, da auch viele der Tauben, die
nicht heimkommen, zunéchst auf Heimkurs waren (z. B. WaLLRAFF 1970). Fiir die wenigen
Funde von Wildvogeln gilt Entsprechendes (z. B. RUPPELL 1937, GLUCKLER 1990).

5.5.1. Verhalten wihrend des Heimflugs

Der groBte Teil der Kenntnis iiber das Verhalten auf dem Heimflug und die zuriickgelegten Flug-
wege stammt aus Versuchen, bei denen Vogel mit dem Flugzeug verfolgt und beobachtet wurden.
Die oft geduBerte Befiirchtung, Végel wiirden sich angesichts des ihnen folgenden Flugzeug oder



1992 ] R. Wiltschko: Das Verhalten verfrachteter Vogel 287

Hubschraubers abnormal verhalten und Fluchtreaktionen etc. zeigen, trifft normalerweise nicht
zu, wie alle Beobachter iibereinstimmend berichten.

Das Verhalten von Taubenschwarmen auf dem Heimweg ist mehrfach beschrieben worden (vgl.
GRIFFIN 1952b, HrrcHCOCK 1952, WAGNER 1970, 1974, 1975, Lamp 1986): Nach einer Anfangsphase,
die durch groBere Flughohe, hiufige Richtungswechsel und aufgelockerte Flugformation gekenn-
zeichnet ist und gelegentlich bis zu 15 min dauern kann, gehen die Tauben in den Uberlandflug iiber.
Dieser Ubergang kann recht abrupt erfolgen; die Fluggeschwindigkeit erh6ht sich, und der Flugweg
wird geradliniger. Die Flugformation ist jetzt hiufig eine leicht in Flugrichtung konvexe Linie, wobei
die Abstande zwischen den einzelnen Tauben geringer sind als wiihrend der Anfangsphase; eine feste
Formation scheint es aber nicht zu geben. Positionswechsel innerhalb der Formation kommen vor
(HrrcHcock 1952, WAGNER 1975); groBere Schwirme teilten sich manchmal in Teilschwirme auf.

Die Flughthe ist normalerweise mit ca. 30 m bis 50 m tiber Grund niedriger, als man vielleicht
erwarten wiirde. HrrcHcock (1952) beschreibt sie als ,about the level of treetops”, und auch
MIcHENER & WaLcoTT (1967) berichten, daB einzeln aufgelassene Tauben nur knapp iiber dem Kro-
nendach ausgedehnter Wilder entlangzogen. Nur im Gebirge werden Tiler in der Hoéhe der umlie-
genden Bergwinde iiberflogen (WAGNER 1970). Die Ubersicht iiber die Landschaft ist also ver-
gleichsweise gering.

Weiter berichten alle Autoren iibereinstimmend, dal Tauben wihrend des Uberlandﬂugs
Landmarken, Landschaftsstrukturen etc. wenig Beachtung schenken. Waren sie einmal auf Kurs
und trafen dann auf ein Hindernis, so wurde dieses ohne Zogen iiberflogen, Felswinde selbst dann,
wenn dies serpentinenartigen Steigflug erforderte (WAGNER 1970). Auffallende Richtungswechsel an
markanten lokalen Strukturen wurden normalerweise nicht beobachtet; die Geldndeformation
konnte bei niedrig fliegenden Schwirmen wohl die lokale, nicht aber die allgemeine Flugrichtung
beeinflussen. GRIFFINs (1952b) Tauben zeigten manchmal eine gewisse Tendenz, linearen Strukturen
wie Eisenbahnlinien, Autobahnen und Seeufern zu folgen, was andere Autoren jedoch nicht in dem
Malle beobachten konnten. WAGNER (1970) hilt eine solche ,Leitlinienwirkung® nur fiir sehr klein-
raumig wirksam. Es war kein Unterschied im allgemeinen Verhalten festzustellen, ob die Tauben
iber bekanntes oder unbekanntes Gelande flogen.

Der Heimflug verlduft iiber groBe Strecken recht geradlinig. Richtungsdnderungen werden in
den meisten Fillen allmihlich vorgenommen; abrupte Richtungswechsel sind selten. Dabei fiihren
die Richtungsinderungen nicht immer zu einer Annaherung an den direkten Heimkurs; es kommt
gelegentlich vor, daB der neue Kurs stirker als der vorige vom Heimkurs abweicht. — Nur auf dem
letzten Teil des Flugwegs in der Nihe des Heimatschlags scheint dies anders zu sein: MICHENER &
WavLcotT (1967) stellten fest, daB ihre Tauben aus Cambridge, Massachussetts, den Schlag auf den
letzten 3 bis 4 km immer direkt anflogen, oft nach abrupter Richtungsanderung. Die Autoren ver-
muteten, daB heimkehrende Tauben bei normaler Flughdhe etwa aus dieser Entfernung die Hoch-
hauser der Stadt Cambridge sehen konnten, die vorher durch das hiigelige Terrain verdeckt waren,
diese erkannten und als Orientierungsmarken fiir den Endanflug benutzten.

Beobachtungen von Hircrcock (1955) und MICHENER & WaLcotT (1966, 1967) an einzeln auf-
gelassenen Tauben ergaben im Prinzip das gleiche Verhaltensbild wie bei Schwiarmen. Einzelflieger
wirken unentschlossener, und abrupte Richtungséinderungen sind offenbar haufiger. Aber in Flug-
hohe, allgemeinem Verhalten usw. unterscheiden sie sich nicht wesentlich von kleinen Schwirmen.

5.5.2. Flugwege

In einigen Fillen versuchte man, die Strecke, die die Vogel zuriicklegten, iiber Senderpeilung
oder Verfolgung mit dem Flugzeug festzustellen. Die ersten Flugwege, die aufgezeichnet wurden,
stammen von im Binnenland einzeln aufgelassenen Seevogeln; GRIFFIN (1943) und GrIFFIN &
Hock (1949) gewannen dabei den Eindruck, die Végel flogen ungerichtet nach allen Richtungen.



i D
288 R. Wiltschko: Das Verhalten verfrachteter Vogel [\'ogcll\\e'anc

Diejenigen, dic dabei die Kiiste erreichten, kehrten schneller heim als die anderen (GRIFFIN &
Hock 1949). SouTHERN (1970b) zeichnete die Flugwege von Silbermdwen auf; auch er beobach-
tete erratische Fliige, die zumindest in der Anfangsphase wenig heimgerichtet waren. Kreisen,
Zick-Zack-Fliegen und geradlinige Strecken von bis zu 15 km Lange l6sten einander ab. Zwischen
erfolgreichen Heimkehrern und Vogeln, die nicht heimkehrten, traten keine prinzipiellen, son-
dern eher graduelle Unterschiede auf.

Die veréffentlichten Flugwege von Brieftauben — hier wurden meist kleine Schwirme aufge-
lassen — sind dagegen in der Regel heimgerichtet, wenn auch der heimatliche Schlag durchaus
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Abb. 16: Flugwege von Taubenschwirmen von Gau-Bickelheim (56.4 km SW) auf den Frankfurter Schlag zu.
Der Leitstrahl in Heimrichtung (57°) ist als gestrichelte Gerade, dic Entfernung 2 km vom AuflaBort.
etwa die Grenze bei visuellen Beobachtungen, ist durch einen gestrichelten Kreis markiert. Bcbauung
(gerastert) und Autobahnen sind im iberflogenen Gebiet cingezeichnet. Die verbundenen Symbole
markieren die Aufenthaltsortc im Minutenabstand. Offenc Symbole: jeweils 1. Flug, geschlossene
Symbole: jeweils 4. Flug vom AuflaBort. Die anfingliche Abweichung nach links ist Ausdruck cines
Ortseffekts, vgl. Tab. 4 und Abb. 7. (Dic Beobachtung endete, wenn dic Kontrollzonen des Frank-
furter Flughafens cine weitere Verfolgung mit dem Flugzeug unméglich machte). — Flight paths of
flocks of pigeons released at Gau-Bickelheim (56.4 km SW) towards Frankfurt. The dircct connection
to home (57°) is given as a dashed line, the distance of 2 km from the release site (about thc limit of
visual bearings) is given by a dashed circle. Building areas (dotted) and major highways in the relevant
arca are marked. The joint symbols indicate the location of the birds after each minute. Open symbols:
1st flight from the site, solid symbols: 4th flight from the site. The initial deviation to the left of the
home course reflects a release site bias, sec Table 4 and Fig. 7. (The obscrvation ecnded when the con-
trol zone of Rhein-Main-Airport made it impossible to follow the birds). — (Nach MENzENBACH 1987).
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nicht immer auf dem direkten Weg angesteuert wird (z. B. Hrrcacock 1952, 1955; GrIFrFIN 1952b,
WaGNER 1972, 1974 u. a.). Selbst von bekannten Orten flogen die Tauben oft nicht auf kiirzestem
Wege heim. und die Wege, die sie auf den verschiedenen Heimfligen vom gleichen Ort
benutzten. unterschieden sich zum Teil betrichtlich (MicHENER & WaLcotT 1967). Der Charakter
der Flugwege dnderte sich mit zunehmender Ortskenntnis nicht wesentlich; nur anfinglich beob-
achtete groBere Abweichungen von der Heimrichtung direkt nach dem Freilassen wurden mit der
Zeit meist geringer. Abbildung 16 gibt Beispiele fiir den Anfangsteil von Heimfliigen aus Gau-
Bickelheim. 56.4 km siidwestlich vom Frankfurter Schlag (vgl. Tab. 4 und Abb.7) — es handelt
sich jeweils um Gruppen von etwa 10 Tauben.

Dies fiihrt zu der Frage, wie die Flugwege an Orten mit groBen Ortseffekten verlaufen, wo
die Verschwinderichtungen weit von der Heimrichtung abweichen. — Winpsor (1975) und Teys-
SEDRE (1986) verfolgten Tauben auf dem ersten Teil des Heimwegs durch Senderpeilung; sie
berichteten. daB sich viele Flugwege der Heimrichtung noch in der Reichweite des Senders, die
etwa 9—13 km betrug, merklich anniherten. Dies war vor allem bei AuflaBorten in nicht zu
groBer Entfernung vom Schlag der Fall; ab 100 km war eine solche Anniherung nicht mehr in
dem MaBe zu beobachten (Abb. 17).

Abb. 17: Erster Teil des Flugwegs von Tauben an AuflaBorten in verschiedenen Entfernungen vom Schlag,
ermittelt durch Sender-Peilung. Dic Heimrichtung ist als gestrichelter Radius angegeben. Dic Wege
setzen sich aus 5 Teilstiicken zusammen, beginnend im Zentrum: 1. die Richtung zu dem Punkt, der
der visucllen Verschwinderichtung entspricht (Beginn des Sender-Kontakts), und 2. bis 5. jeweils die
Richtung zu dem Punkt, an dem sich die Taube nach jeweils 25 %, 50 %, 75 % und 100 % des Zeit-
raums befand, iiber den Senderkontakt bestand. — Initial part of the homing flight at releasc sites at
different distances from home, as measured by radio tracking. The home course is marked as dashed
radius; the routes are given in 5 parts, starting in the center: 1st, direction to the point representing the
visual vanishing bearing (begin of radio tracking), and 2nd to Sth, continuing to the directions where
the pigeon was recorded after 25 %, 50 %, 75 % and 100 % of the interval of radio contact. — (Aus
WIiNDsoR 1975).

5.5.3 Nicht-direkte und verzogerte Heimfliige

Zwei Aufzeichnungen iiber Flugwege verfrachteter Wildvogel verdienen besonderes Interesse, da
sie zeigen, daB3 bei wildlebenden Vogeln nicht immer mit einer direkten Heimkehr gerechnet
werden darf. WiLLIams und Kollegen (1974) beobachteten, daB Silbermdwen, die auf See aufge-
lassen wurden, zunichst die nichstgelegene Kiiste anflogen und dann der Kiistenlinie zu ihrer
Brutkolonie folgten. Hier wurde offenbar ein giinstigerer Flugweg vor dem direkten bevorzugt.

AsLE und Kollegen (1984) lieBen Walddrosseln in 6.5-17.5 km Entfernung vom Fango'rt
frei; auch sie beobachteten das Ortsverhalten iber Senderpeilung. Dabei zeigte sich, déB die
Heimkehr, die sich iiber mehrere Tage hinzog, in kurzen Fliigen von ca. 2 km vorwiegend in dc.:r
Morgendammerung stattfand. Wahrend des iibrigen Tages bewegte sich der Vogel nur wenig in
der Umgebung der jeweils erreichten Stelle. Die Orientierung war von Anfaqg an r.echt gut }md
wurde auch mit Annaherung an den Fangort nicht besser. Mindestens drei der sieben Vogel
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erreichten nach drei und mehr Tagen ihren Heimatort (iiber den Verbleib der anderen ist nichts
bekannt, da die Sender nicht mehr funktionierten).

Diese letzte Beobachtung macht deutlich, daB nicht alle Singvogel auf Verfrachtung so rea-
gieren wie etwa Schwalben, von denen direkte Heimfliige mit Geschwindigkeiten von bis zu 40
km/h berichtet werden (Wostusiak & FERENs 1946; vgl. Abb. 19). Die gerichteten Flugstrecken
der Walddrosseln zeigen, daB3 diese die Lage des Heimatortes durchaus kannten, die verzogerte
Heimkehr also wohl nicht durch schlechte Orientierung bedingt war. Hier spielen eher andere
Faktoren eine Rolle: Die Végel miissen zunachst den Schock von Fang und Ausriistung mit Sen-
dern iiberwinden und firr die eigene Erndhrung sorgen. Auch ist es leicht vorstellbar, da3 Insek-
tenfresser, die sich ihre Nahrung am Boden und in der Vegetation suchen und sich meist in Dek-
kung aufhalten, wenig geneigt sind, auerhalb der Zugzeit groBere Strecken durch offenes
Geldnde zu fliegen.

6. Sind Brieftauben und Wildvogel vergleichbar?

Die bisher dargestellten Beobachtungen zeigen folgende wichtige Eigenschaften des Navigations-
systems auf, die ich hier nochmals kurz zusammenfassen will:

(1) Vogel konnen ihr Ziel aus groBeren Entfernungen auch aus véllig unbekanntem Geldnde
gerichtet anfliegen.

(2) Die Entscheidungen erfordern keine ausgedehnten Fliige am AuflaBort.

(3) Die eingeschlagenen Richtungen stimmen nur selten genau mit der Heimrichtung tberein; die
Abweichungen sind allerdings meist nicht allzu groB.

(4) Es gibt keine Hinweise darauf, da die Heimkehr aus groBerer Entfernung nach anderen
GesetzméBigkeiten ablduft oder von der Orientierung her grundsitzlich schwerer ist als aus
kurzen Entfernungen.

(5) Das Navigationssystem ist von den herrschenden Witterungsbedingungen weitgehend unab-
hingig.

(6) Es besteht keine enge Beziehung zwischen Anfangsorientierung und Heimkehrleistung; die
erste Entscheidung am AuflaBort wird offensichtlich iiberpriift und gegebenenfalls revidiert.

Es bleibt die Frage, in welchem Umfang man diese weitgehend auf Daten von Brieftauben
basierenden Aussagen zum Navigationssystem der Vogel verallgemeinern darf — kann man wirklich
davon ausgehen, daf sie auf alle Vogel zutreffen, zumal sich in einigen Punkten tatsichlich Unter-
schiede andeuten?

Viele Beobachtungen weisen darauf hin, da3 Anfangsorientierung und Heimkehrleistung nicht
allein von der Orientierungsfihigkeit abhidngen, sondern in ganz entscheidender Weise von Faktoren
wie Reaktion auf Fang und Transport und dem damit verbundenen StreB3, der Motivationslage und
dem Durchhaltevermogen beeinfluit werden. Bereits HEINROTH & HEINROTH (1941) wiesen auf die
unterschiedliche Situation bei Brieftauben und Wildvégeln hin: Letztere sind im Gegensatz zu Brief-
tauben Verfrachtungen nicht gewohnt, und man muf damit rechnen, daB sie die Behandlung als viel
grofleren Eingriff erleben. Dazu kommt, daB3 wildlebende Végel sich selbst um Nahrung kiimmern
miissen, wahrend Brieftauben aus Erfahrung wissen, daf sie bei der Heimkehr Futter und Wasser
vorfinden werden.

6.1. Verhalten am AuflaBBort

Bei Brieftauben ist anzunehmen, daf sie sofort mit dem Heimflug beginnen, und sie fliegen in der
Tat im allgemeinen ziigig und mehr oder weniger heimgerichtet ab. Im Gegensatz dazu kann man
nicht grundsitzlich davon ausgehen, da das Verhalten verfrachteter Wildvogel allein vom
Bestreben, wieder heimzukehren, bestimmt wird. Gewisse ,Schock-Reaktionen® sind nicht auszu-
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schlieBen, wobei verschiedene Arten und innerhalb der gleichen Art verschiedene Individuen in
der gleichen Situation durchaus unterschiedlich reagieren kénnen. Vor diesem Hintergrund ist es
letztlich nicht verwunderlich, daB bei wildlebenden Vgeln oft verzogertes Abfliegen und nicht-
heimgerichtete Richtungswahlen beobachtet wurden.

Hier bieten sich in den einzelnen Fillen unterschiedliche Deutungsméglichkeiten: ,Desorien-
tiertes” Verhalten von im Inland aufgelassenen Seevdgeln (z. B. GrirrIN 1940, 1943, GRIFFIN &
Hock 1949) spiegelt vielleicht vor allem deren Verwirrung angesichts der ungewohnten Umge-
bung wider. Die Verschlechterung der Anfangsorientierung, die bei einigen Arten in groferen
Entfernungen beobachtet wird (s. Abschnitt 4.2), ohne daB sie generell mit einer entsprechenden
Verschlechterung der Heimkehrrate einhergeht, konnte damit zusammenhingen, daB das
Bestreben, heimzukehren, zunachst in den Hintergrund tritt, wenn der Heimatort nicht in relativ
kurzer Zeit erreicht werden kann. Die ungerichteten Abfliige sind vielleicht als Ausdruck eines
Bestrebens zu deuten, sich zunichst einmal irgendwo in sicherem Abstand um die Wiederinstand-
setzung des Federkleids und um Nahrung zu kiimmern. Beobachtungen, daf} verfrachtete Ufer-
schwalben in groeren Entfernungen eine sehr ausgeprigte Tendenz zeigten, den néchsten FluB-
lauf anzufliegen (BALDAcCINT et al. 1989), sprechen dafiir: Die Vegetation eines FluBlaufs bietet
auch in vollig unbekanntem Geldnde mit groBer Wahrscheinlichkeit ein gutes Nahrungsangebot.
— Die Sender-Beobachtungen von ABLE und Mitarbeitern (1984) zeigen ebenfalls klar, daB das
Bestreben, heimzukehren, das Verhalten der Walddrosseln nur zeitweilig in den frihen Morgen-
stunden bestimmte: Der Rest des Tages war den normalen, der Nahrungssuche und anderen der
Erhaltung dienenden Aktivititen gewidmet.

Auch fiir gerichtete, aber nicht heimgerichtete Abfliige bieten sich verschiedene Erklarungen
an. Die Beobachtungen von WiLLiaMs et al. (1974) zeigen, daB3 die von den Vogeln gewihlten
Routen nicht immer der kiirzesten Strecke entsprechen miissen. Entsprechend 148t sich das Ver-
halten von auf dem Meer aufgelassenen Tauben erkldren: Sie versuchen zunichst, auf dem
schnellsten Wege zum Land zuriickzukehren, und schlagen dabei die KompaBrichtung ein, die
dies nach ihrer bisherigen Erfahrung am besten gewihrleistet (Par1 et al. 1971). — In anderen
Fillen koénnten nicht-heimbezogene Abfliige in bestimmte feste Kompafirichtungen, wie sie bei
Seeschwalben und Adelie-Pinguinen beschrieben wurden, ebenfalls bedeuten, dafl die Végel hier
zunichst auf Sollrichtungen zuriickgriffen, die normalerweise in einen anderen Zusammenhang
gehoren, ehe sie die Heimrichtung in einem Navigationsprozel bestimmten. Die hohen Heim-
kehrleistungen der betreffenden Arten (vgl. Tab. 2 und 7) lassen sich ohne die Fahigkeit zur Navi-
gation, d. h. einen Zielort anzusteuern, nicht erkliren; das nicht-heimorientierte Verhalten darf
in diesen Fillen nicht mit Unfihigkeit, die Heimrichtung zu bestimmen, gleichgesetzt werden.

6.2. EinfluB von Konstitution und Motivationslage auf die Heimkehr

Die Heimkehr selbst scheint in noch stirkerem Mafe als die Anfangsorientierung von Faktoren
beeinflult zu werden, die nicht mit der Orientierung als solcher zusammenhéngen. Die Heim-
kehrleistung, die sich fir die einzelnen Vogelarten ergibt, steht in auffilliger Beziehung zum
Aktionsraum der betreffenden Arten und deren Flugvermégen. Es fillt jedoch auf, da3 die Brief-
taube, die von der Felsentaube, einem Standvogel, abstammt, vergleichsweise gut abschneidet,
zumindest iiber Entfernungen bis etwa 500 km. Die Brieftaube ist in dieser Hinsicht ein Sonder-
fall: Thre Stammart ist zwar sehr ortsstet, unternimmt aber regelmifig weite Nahrungsflige.
Fliige von 16 km — 20 km sind fiir Felsentauben keine Seltenheit (MUrTON & WESTWOOD 1966,
ALLEVA et al. 1975); selbst bei Stadttauben wurden dhnliche Strecken beobachtet (HavLiN 1979).
Von dieser Ausgangslage aus wurden Tauben dann systematisch darauf geziichtet und trainiert,
Strecken von bis zu 1000 km in einem Stiick zu fliegen. Der EinfluB dieser Zucht macht sich bei
Brieftauben aus Versuchsschldgen auch dann bemerkbar, wenn dort nicht iiber so lange Strecken
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trainiert wird. Dies bedeutet, da Brieftauben praktisch nie iber Entfernungen verfrachtet
werden, die sie nicht ohne Unterbrechung (mit Ausnahme von kurzen Trinkpausen) zuriicklegen
konnten.

Bei wildlebenden Vogel ist die Situation dagegen ganz anders: Sie sind gar nicht darauf ein-
gestellt, so groBe Strecken kontinuierlich zu fliegen. Dies gilt auch fiir die Zugvégel unter ihnen:
AuBerhalb der Zugzeit befinden sie sich in einer Phase, in der in der Regel keine weiten Fliige
von ihnen gefordert werden. Zwar sind sie wihrend des Zuges durchaus in der Lage, grofle
Strecken zuriickzulegen, doch geht diese zusitzliche Belastung mit physiologischen Anpassungen
und jahresperiodischen Umstellungen des Stoffwechsels einher. Trotzdem sind beim Zug die
Tagesleistungen, wenn man langfristige Mittel bildet, vergleichsweise gering: Fiir die Gartengras-
miicke, einen Weitstreckenzieher, der siidlich der Sahara tGiberwintert, ergab sich aus den Wieder-
funden beringter Vogel auf dem Herbstzug nur eine Durchschnittsgeschwindigkeit von 76 km/d
(KLEIN et al. 1973). In dieser GroBenordnung liegen auch die durchschnittlichen Zuggeschwindig-
keiten anderer nachtziehender Singvégel; bei Tagziehern wurden sogar meist nur Geschwindig-
keiten um 50 km/d errechnet (HILDEN & SauroLa 1982). — Von verfrachteten Végeln wird
dagegen gefordert, daB sie teilweise langere Strecken quasi ,aus dem Stand‘ meistern, wobei sie
noch einen Teil des Tages der Nahrungssuche nachgehen miissen, wihrend Nachtzieher den Tag
zur Nahrungssuche zur Verfiigung haben.

Allein diese Unterschiede in der korperlichen Einstellung auf weite Flige machen klar,
warum Brieftauben in der Regel aus kurzen und mittleren Entfernungen schneller heimkommen
als viele wildlebende Végel und warum unter diesen die Seevdgel und die Schwalben, die ohnehin
viele Stunden fliegend verbringen, die besten Heimkehrleistungen aufweisen. Im Gegensatz zu
den Brieftauben bleiben ihre Heimkehrgeschwindigkeiten iiber weite Entfernungsstufen prak-
tisch gleich, und auch ihre Heimkehrrate nimmt nicht so rapide ab. In dieser Hinsicht sind Wild-
vogel mit einem groBen Aktionsraum den Tauben merklich iiberlegen.

Die niedrigen Heimkehrraten selbst tiber kurze Entfernungen, die bei ausgesprochenen
Standvogeln beobachtet wurden (vgl. Tab. 3 und Abb. 11), haben dazu gefiihrt, daBl gelegentlich
eine prinzipielle Uberlegenheit von Zugvdgeln gegeniiber verfrachteten Nichtziehern diskutiert
wurde (RUPPELL 1937, Creutz 1941, HEINROTH & HEINROTH 1941, WorTusIaK et al 1946, BELL-
ROSE 1972 u. a.). Diese muB aber nicht notwendigerweise in einer Uberlegenheit der Orientierung
begriindet sein. Fiir ortsstete Standvogel spielt sich der Hauptteil ihres Lebens in einem Bereich
von weniger als 2—3 km Radius ab (z. B. Kratzic 1939, SUMMER-SMITH 1956 u. a.) — infolge-
dessen sind sie iiberhaupt nicht daran angepaBt, tiber ldngere Strecken ausdauernd zu fliegen. Die
oben angesprochenen physiologischen Probleme, die geforderten Distanzen iiberhaupt zuriickzu-
legen, wirken sich bei ihnen sicher viel gravierender aus als bei Zugvogeln, die immerhin zweimal
im Jahr Entsprechendes leisten miissen. Schon aus diesen Griinden ist bei ihnen mit einer lang-
sameren Heimkehr zu rechnen. Dazu kommt, daf3 mit Dauer des Fernseins vom Heimatort die
Gefahrdung durch Freffeinde und Unfille zunimmt, wihrend die Motivation, heimzukehren,
sinken kann. Beides trigt dazu bei, den meBbaren Heimkehrerfolg der langsamer fliegenden
Nicht-Zieher weiter zu senken.

Auch ist zu bedenken, daf3 viele der Versuche mit Standvogeln auBerhalb der Brutzeit statt-
fanden und zum Teil V6gel miteinschloB, die nur geringe Bindung an den Fangort hatten. Die Tat-
sache, dafi einige im Winter verfrachte Vogel am Ort der Freilassung blieben (z. B. HiLPRECHT 1935,
ScHIFrerLI 1936, CREUTZ 1949 u. a.), eine Heimkehr also gar nicht versuchten, ist als Hinweis in
diese Richtung zu sehen. Hiervon scheinen vor allem junge Vogel betroffen zu sein, die vielleicht
noch kein endgiiltiges ,Heim* etabliert hatten (WINKEL 1974). Auch bei den im Westen der USA
lebenden sozialen Nacktschnabelhahern waren es ausschlieBlich junge Végel, die sich der Schwarm-
gemeinschaft am Auflalort anschlossen, wihrend die erwachsenen Vogel grundsitzlich zu ihrem
alten Schwarm zuriickkehrten, auch wenn sie dabei das Gebiet mehrerer anderer Schwirme zu
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durchqueren hatten (BALDA & BATEMAN 1971, MARZLUFF & BaLpa 1989). Bei den Verfrachtungen
im Winterquartier waren es ebenfalls vorwiegend junge Végel, die am Ort der Freilassung blieben;
die, die im nachsten Winter dorthin zuriickkehrten, waren alle jung (RaLPH & MEWALDT 1975).

Allerdings lassen sich nicht alle Fille von Ansiedlung am AuflaBort auf junge Végel zuriick-
fiihren. Altvogel, die am AuflaBort bleiben, werden besonders bei relativ weiten Verfrachtungen
beobachtet (vgl. ScHIFFERLI 1936, CREUTZ 1949, WINKEL & WINKEL 1990). Dabei scheinen die 6kolo-
gischen Bedingungen im AuflaBgebiet die Motivation zur Heimkehr mitzubeeinflussen: Bei den in
der UdSSR durchgefiihrten weitraumigen Verfrachtungen wurden Trauerschnipper zu Beginn der
Brutzeit iiber 1000 km in ein Gebiet verfrachtet, in dem man durch Aufhingen zahlreicher Nist-
késten fiir sie glinstige Bedingungen zu schaffen suchte — den 2% Végeln, die nachweislich noch in
der gleichen Brutsaison heimkehrten, stehen 8% gegeniiber, die im AuflaBgebiet verblieben und
dort briiten (TReUs & UsPENSKD 1956 zit. nach MAUERSBERGER 1957). Auch GLUCKLER (1990) erhielt
bei Kohlmeisen Hinweise, da8 die kologische Qualitéit des Fanggebiets und des AuflaBortes die
Riickkehrrate und die Ansiedlungsrate beeinflussen kénnen.

6.3. Gleiche Orientierungsmechanismen?

Insgesamt lassen sich viele der beobachteten Unterschiede im Verhalten zwischen wildlebenden
Voégeln und Brieftauben auf unspezifische Reaktionen auf die Verfrachtung, auf die unterschied-
liche Anpassung an lange Fliige und auf unterschiedliche Motivationslagen zuriickfilhren. Ob
daneben auch Unterschiede in den Orientierungsmechanismen als solchen vorhanden sind, 148t
sich bei der derzeitigen Datenlage nicht eindeutig beantworten. Die Aufgabe, die in der Bewilti-
gung raumlicher Probleme liegt, ist fiir alle V&gel zunédchst gleich. Doch bei den sehr unterschied-
lichen GroBen der Aktionsradien — sie reichen von weniger als 2 Kilometern etwa beim Haus-
sperling bis zu Tausenden von Kilometern bei Hochseevogeln wie dem Laysan-Albatros — kann
man unterschiedliche Mechanismen nicht von vornherein ausschlieBen. Andererseits weisen die
wenigen Daten, die zur Analyse des Orientierungsystems bei wilden Vogeln vorliegen, wie zum
Beispiel die dhnlichen Abweichungen an Orten mit Ortseffekt bei Brieftauben und Schwalben
gleicher Herkunft (vgl. Abb. 9), eher auf Gemeinsamkeiten hin.

Man ist daher geneigt, die Brieftaube, was die Orientierungsmechanismen angeht, als Modell
fiir andere Vogel anzusehen, und man geht im allgemeinen davon aus, daf die an Tauben gewon-
nenen Erkenntnisse mit gebiihrender Vorsicht und Beriicksichtigung der speziellen Eigenheiten
anderer Arten verallgemeinert werden diirfen.

7. Zum Vergleich: Das Verhalten anderer Tiere nach Verfrachtung

Bei keiner weiteren Tiergruppe ist das Orientierungsverhalten dhnlich gut untersucht wie bei den
Vogeln. Zwar liegt eine ganze Reihe von Verfrachtungsversuchen mit Angehorigen anderer Tier-
klassen vor, doch nicht immer ist ein direkter Vergleich mit den an Végeln gewonnenen Befunden
moglich. Ich moéchte hier einige dieser Versuche vorstellen. Die Auswahl, die etwas willkiirlich
erscheinen mag, wurde vor allem unter dem Gesichtspunkt der Vielfalt der Verhaltensweisen
getroffen, um ein weites Spektrum an moglichen Reaktionen auf Verfrachtung aufzeigen.

7.1. Verfrachtungsversuche mit Wirbellosen

Die meisten wirbellosen Tiere scheinen nicht in der Lage, Verfrachtungen zu kompensieren und
zum alten Aufenthaltsort zuriickzukehren. Sie reagieren jedoch mit Verhaltensweisen, die im
natiirlichen Lebensraum geeignet sind, die Folgen etwaiger Versetzungen auszugleichen.

Tiere, die an der Grenze zwischen Land und Meer leben, sind unter normalen Umstidnden
durchaus in der Lage, wieder in den fiir sie ginstigen Grenzbereich zuriickzukehren. An Felsen
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lebende Schnecken der Gattung Nerita strebten nach Verfrachtung iiber 20—50 m auf einen bei
Ebbe trockenfallenden Strand dem nichsten Kiistenfelsen zu (CHELAZZI & VANNINI 1976, 1980).
Ihr Verhalten wurde durch lokale visuelle Eindriicke gesteuert und enthielt keine heimgerichtete
Komponente, obgleich Beobachtungen des spontanen Verhaitens nahelegen. da die Schnecken
am Ende jedes ihrer kurzen Ausfliige zum Ausgangsort zuriickkehrten (VANNINI & CHELAZZI
1978). Auch keiner der Arthropoden unter den Strandbewohnern, wie die Amphipoden Talitrus
und Orchestia, steuerte nach Verfrachtung den Fangort an. Vielmehr zeigten sie deutlich ausge-
prigte Tendenzen in die KompaBrichtung, die an ihrem heimischen Strand der Achse Land -
Meer entspricht; welches Ende dieser Achse sie bevorzugen, hdngt von der jeweiligen Feuchtig-
keit ab. Die Sollrichtung fiir diese KompaBorientierung kann dabei durch Erfahrung erworben
oder weitgehend vererbt sein (Zusammenfassung PARDI & ScaPiNi 1987). Lokale Faktoren wie
Hangneigung und Landschaftskonturen kénnen den Orientierungsvorgang ebenfalls beeinflussen
(Zusammenfassung UGOLINI et al. 1988).

Die meisten landlebenden Arthropoden sind offenbar ebenfalls nicht in der Lage. nach Ver-
frachtung gezielt heimzukehren. Die Waldgrille Nemobius sylvestris strebt am Waldrand dem
nédchsten Baum zu; bei Versuchen an Waldwegen ergaben sich allerdings Hinweise. daB iltere
Tiere die von ihnen bewohnte Wegseite bevorzugten (BEUGNON et al. 1983). Auch die Wiisten-
ameise Cataglyphis kann passive Verfrachtungen nicht kompensieren: Sie schldgt die Richtung
ein, die sie vom Fangort nach Hause gebracht hitte, was zur Folge hat, daf3 sie um den Betrag der
Verfrachtung verschoben an ihrem Heim vorbeilduft. Nach Zuriicklegen der entsprechenden
Strecke beginnt sie mit Suchldufen; nur wenn in der Ndhe des Nesteingangs gut bekannte Land-
marken zur Verfiigung stehen, kann sie anhand dieser das Nest finden (WEHNER 1982).

Einzig bei fliegenden Hymenopteren gibt es Hinweise, daf} sie nach Verfrachtung in gréBerer
Zahl heimfinden: Solitire Bienen der Gattung Xylocopa kamen aus Entfernungen von 12 km
heim (Rau 1929). Von Prachtbienen der Art Euplusia surinamensis, die in Entfernungen von
rund 20 km freigelassen wurden, kehrten iiber die Hilfte noch am gleichen Tag zuriick (JANZEN
1971;s. Abb. 19). Bei Honigbienen ist Heimkehr aus bis zu 7 km dokumentiert, wobei die Heim-
kehrrate mit der Entfernung stark abnahm (UcHipa & KuwaBara 1951). Ob es sich hier um
erfolgreiche Suchfliige oder orientiertes Heimfinden handelt, ist offen, denn die Autoren dieser
Studie unternahmen keine Versuche, die Anfangsorientierung zu messen. Bei Wespen wie Poli-
stes gallicus und Hornissen wurden dagegen aus 1000 bis 2000 m Entfernung heimgerichtete
Abfliige beobachtet. Die Heimkehrraten schienen von der GroBe des Aktionsraums, teilweise
aber auch von der KorpergroBe und damit von der korperlichen Konstitution der betreffenden
Tiere abzuhdngen; Koniginnen hatten hohere Heimkehrraten als Arbeiterinnen (UGoLINT 1981.
UGoLINI et al. 1987).

Bei Bienen und Wespen handelt es sich um Arten, die ihre Nester verproviantieren, oder um
staatenbildende Arten; bei ihnen, die ein festes Heim besitzen, ist eine Bindung an das Nest zu
erwarten und ein daraus resultierendes Bestreben, heimzukehren. Uberraschenderweise wurde
Heimkehr aber auch bei einer Goldwespe nachgewiesen, die ihre Eier in Nestern anderer Hyme-
nopteren unterbringt (TREXLER 1984). Offensichtlich ist eine Bindung an einen bestimmten
,Heimort* auch bei Wirbellosen viel weiter verbreitet, als man zunichst annehmen méchte.

7.2. Verfrachtungsversuche mit Wirbeltieren

Wirbeltiere sind infolge ihrer KorpergroBe den meisten Wirbellosen an Ortsbeweglichkeit auch
dann iiberlegen, wenn sie nicht fliegen konnen. Sie scheinen generell in der Lage, passive Ver-
frachtungen zu kompensieren. Bei ihnen geht es nicht nur um das Aufsuchen giinstiger Habitate
— vergleichbare Habitate, in denen Artgenossen erfolgreich iiberleben, werden auf dem
Heimweg ohne Zdgern durchquert — sondern um die Riickkehr zu einem bestimmten Heimatort:
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Nach einer Phase des Umherstreifens in der Jugend etablieren sie ein Revier, in dem sich ihr
Leben dann abspielt, zu dem sie gegebenenfalls nach periodischen Wanderungen zuriickkehren
und das gewShnlich nur dann aufgegeben wird, wenn die Umstiinde dazu zwingen. Riickkehr an
diesen Ort bedeutet. daB die Tiere von den Vorteilen einmal erworbener Ortskenntnis profitieren
konnen. die ihnen schnelle und effiziente Wege in ihrem Heimbereich erlaubt. So ist es nicht
uberraschend, daB aus allen Wirbeltiergruppen heimgerichtetes Verhalten und erfolgreiche
Heimkehr berichtet werden.

Hier kénnen nur wenige Beispiele vorgestellt werden: So war die Wiederfangrate von Aalen
(Anguilla anguilla) nach Verfrachtung iber bis zu 150 km im Vergleich zu nicht-verfrachteten
Tieren so hoch. daB man mit der Heimkehr von mehr als 50% der Tiere rechnen mu8; Fénge aus
den dazwischenliegenden Gebieten sprechen fiir Heimkehr auf sehr geraden Wegen (TEscH 1967,
DeeLper & TescH 1970). Amphibien zeigen in entsprechend kleineren raumlichen Dimensionen
dhnliche Leistungen: Molche der Gattung Taricha kehrten zum Fangplatz zuriick, nachdem sie bis
zu 8 km iiber Bergriicken hinweg verfrachtet worden waren; auch hier sprachen Fallenfiange im
dazwischen liegenden Gelénde fiir sehr direkte Routen bei der Heimkehr (TwrrTy et al. 1964,
1967).

Bei Kréten wurde nach Verfrachtung in Freiland ebenfalls heimorientiertes Verhalten beob-
achtet (z. B. HEUSSER 1958, SINscH 1987 u. a.). Bei Tests in Arenen zeigten Frésche, Kréten und
Molche, die auf der Laichwanderung gefangen worden waren, jedoch oft keine Beziehung zum
Fangort. Sie behielten stattdessen ihre Wanderrichtung bei (z. B. FERGUSON et al. 1967, Tracy &
Dotk 1969, ENDLER 1970 u.a), oder sie orientieren sich in Richtungen, die zur Uferlinie des heimi-
schen Gewissers senkrecht standen (z. B. LANDRETH & FErGUSON 1967, Tracy 1971 u.v.a.). Die
letztgenannte Verhaltensweise wurde von FERGUSON (1967) als Y-Achsen-Orientierung bezeichnete;
es handelt sich um eine erlernte KompaBrichtung, die bei Sonne mit dem Sonnenkompal} aufgesucht
wird (z. B. FERGUSON et al. 1967).

Bei Reptilien sind vor allem Schildkréten und Krokodile vergleichsweise gut untersucht. CHE-
Lazzi & Francisct (1979) berichten, da8 Griechische Landschildkréten (Testudo hermanni) nach
Verfrachtung iiber bis zu 1.5 km auf mehr oder weniger direkten Wegen heimkehrten (Abb. 18).
Krokodile, die wesentlich beweglicher sind, kehrten aus 30 km Entfernung heim (WEBB et al. 1983).
Bei Sdugern ist die Heimkehrleistung der einzelnen Gruppen aufgrund der GréBe und Beweglichkeit
ebenfalls sehr verschieden. Kalifornische Seeléwen, auf Inseln verfrachtet, kehrten aus 240 km Ent-
fernung zur heimischen Kiiste zuriick (RIDGwAy & RoBINsoN 1985), Fledermause aus bis zu 90 km
innerhalb einer Nacht (MUELLER 1966). Die meisten Daten liegen jedoch zum Heimkehrverhalten
kleiner mauseartiger Nager vor (Zusammenfassung JOsLIN 1977; s. Abb. 19). Bei ihnen nimmt die
Heimkehrleistung mit der Verfrachtungsentfernung so rasch ab, dal manche Autoren (z. B.
RoBiNsoN & FaLLs 1965, FURRER 1973) zu der Annahme neigten, sie seien zu orientierter Heimkehr
nicht fihig, sondern kidmen nur heim, wenn sie beim Suchen zufillig auf bekanntes Gebiet stie3en.
Als BoveT (1978) versuchte, iiber ein groBangelegtes Fangprogramm AufschluB iiber den Verbleib
der Nicht-Heimkehrer zu erhalten, zeigte sich, daB unabhingig von der Verfrachtungsentfernung
jeweils ein gewisser Prozentsatz am Ort der Freilassung verblieb und sich dort in der Ndhe ansiedelte,
also wohl gar nicht zur Heimkehr motiviert war. Die, die in gewissem Abstand vom FreilaBort in
Fallen registriert wurden, bewegten sich vorwiegend in Heimrichtung. Beobachtungen KARrLssoNs
(1984) machen die groBe Bedeutung der Motivationslage ebenfalls deutlich: Heimgerichtete Ten-
denzen lieBen sich bei der Rotelmaus (Clethrionomys glareolus) in geeigneten Kéfigen nachweisen,
aber nur bei erwachsenen, territorialen Tieren; Jugendliche in der Dispersionsphase zeigten kein
gerichtetes Verhalten.

Den Verfrachtungsversuchen gingen oft Studien voraus, die die GroBe der Heimareale
bestimmten, und es zeigte sich, daB die maximale Entfernung, aus der die Tiere heimkehrten, mit
der GroBe der Heimareale und dem allgemeinen Ortsverhalten der betreffenden Art in enger Bezie-
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hung steht (z. B. STICKELS 1968, ANDERSON et al. 1977). Da die Heimkehr sich bei den nicht-flie-
genden Arten in kleineren rdumlichen Dimensionen und zudem meist viel langsamer abspielt als bei
Vogeln, lassen sich diese Tiere auf dem Heimweg leichter iiberwachen (z. B. MapisoN & SHoop
1970; CHELAZZ1 & FraNcisct 1979 u. a.). In vielen Fillen liegen Verhaltensbeobachtungen vor, die
ein ganz anderes Bild von ihrer Leistungsfihigkeit vermitteln als das Betrachten von Heimkehrraten
allein; sie weisen auf Sachverhalte hin, die auch bei der Interpretation der Heimkehrleistungen ver-
frachteter Wildvogel bedacht werden sollten.

Beobachtungen nach dem Freilassen sprechen im allgemeinen dafiir, daf sich die Tiere gezielt
auf den Heimatort zubewegen. Allerdings wurde deutlich, daB nicht immer sofort mit der Heimkehr
begonnen wird. Viele Tiere verblieben zunachst Stunden oder Tage in der Nahe des Ortes der Frei-
lassung (Abb. 18), bevor sie sich plotzlich auf den Heimweg machten, der schnell und ziigig auf sehr
direkter Route zurtickgelegt wurde (z. B. MaDIsoN & SHooP 1970, WEINTRAUB 1970, CHELAZZI &
Francisci 1979, Roppa 1984b). Auch die Bedeutung von natiirlichen und kiinstlichen 6kologischen
Barrieren wurde evident: Felsbewohnende Eidechsen zogerten, freie Flichen zu iiberqueren, und
wihlten nach Moglichkeit Wege, auf denen sie sich von Fels zu Fels dem Heimatort ndhern konnten
(z. B. WEINTRAUB 1970). Bei Alligatoren kam es zu einer signifikanten Abnahme des Heimkehrer-
folgs, wenn die Tiere auf dem Heimweg Habitatsbarrieren wie sehr dichte Vegetation oder tiefes
Wasser iiberwinden mufiten (Roppa 1984).

Bei verfrachteten nordamerikanischen Rothdrnchen (Tamiasciurus hudsonicus) beschrieb
Bover (1984) eine uberraschende Verhaltensweise: Nach anfanglichem Aufenthalt am Ort der Frei-
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Abb. 18: Heimwege verfrachteter Griechischer Landschildkréten (Testudo hermanni): Die Punkte mit den
Zahlen geben den Aufenthaltsort am jeweiligen Tag an, wobei Tag 1 der Tag der Verfrachtung war. —
Homing routes of displaced tortoises (Testudo hermanni): The symbols with numbers mark the place
where the tortoise stayed on the respective day, the day of displacement being day 1. — (Aus CHELAZZI
& Francisct 1979, verandert).



R. Wiltschko: Das Verhalten verfrachteter Vogel 297

lassung bewegten sich die Tiere zunichst recht geradlinig vom AuflaBort weg in Richtungen entlang
einer Achse, deren eines Ende etwa nach Heim zeigte. Nach einer gewissen Strecke machten die
Tiere eine scharfe Wendung und liefen wieder in die Nihe des Ortes der Freilassung zuriick, um
dann erneut recht geradlinig in eine andere Richtung zu laufen. BoveT konnte keinen duBeren AnlaB
fiir die Anderungen der Laufrichtungen feststellen; doch es fiel auf, daB die zuriickgelegten Strecken
im Mittel mit ca. 250 m groBenordnungsmiBig der Distanz entsprachen, die Rothérnchen sich aus
ihrem heimischen Revier entfernen, wenn sie spontane Ausfliige unternehmen. Bover (1984, 1987)
vermutet daher. daB es sich um eine kritische Entfernung handelt, bestimmt durch ReviergréBe und
Vorerfahrung des jeweiligen Individuums, die das Tier maximal in einer Richtung zuriicklegt. Ent-
sprechendes Verhalten stellt bei Erkundungslaufen durch die Riickkehr zum Startpunkt des Heim-
wegs sicher. daB die Rothérnchen, die in der Regel sehr ortsstet sind, sich nicht unbegrenzt weit von
ihrem heimischen Revier entfernen; es erhéht damit unter natiirlichen Bedingungen die Heimkehr-
wahrscheinlichkeit.

7.3. Unterschiede und Gemeinsamkeiten

Die angefiihrten Beispiele aus den verschiedenen Tiergruppen zeigen neben ungerichtetem
Umbhersuchen mégliche Reaktionen auf passive Versetzung auf, die man grob in drei Kategorien
zusammenfassen kann: (1) Reaktion auf lokale Faktoren, (2) gerichtete Bewegungen in festen
KompaBrichtungen und (3) mehr oder weniger gezieltes Ansteuern des Heimatorts.

Dabei entspricht die Art der Reaktion durchaus den normalen Bediirfnissen der Tiere in
ihrem Lebensraum: Sich nach lokalen Faktoren zu richten, die mit den angestrebten Bedingungen
in ursdchlichem Zusammenhang stehen, bringt das Tier in der Regel am schnellsten wieder in
seinen optimalen Lebensraum, was fiir das aktuelle Uberleben entscheidend sein kann. So ist fiir
felsbewohnende Schnecken bei Verfrachtung wichtig, zunichst wieder irgendeinen Kiistenfels zu
erreichen; indem sie auf die nichste groBe, dunkle Stelle am Horizont zukriechen, stellen sie
sicher, daB dies auf dem kiirzesten Weg geschieht. — Entsprechende Marken stehen aber nicht in
jedem Lebensraum in geeigneter Form zur Verfiigung. Strandbewohnende Arthropoden
bedienen sich stattdessen der stabilen Richtungsbeziehung Meer — Strand und schlagen die ent-
sprechende Richtung mit Hilfe von KompafBmechanismen ein, ein Verhalten, das geeignet ist, die
Tiere unter natiirlichen Bedingungen an die Grenze zwischen Land und Meer zuriickzubringen,
ohne daB die genaue Stelle hier so wichtig sein diirfte. Da die Arthropoden dabei gleichzeitig auf
Hangneigung, Landschaftskonturen, Wind etc. reagieren und die einzuschlagende Richtung
durch Erfahrung modifiziert werden kann (UcoLINt & Macchr 1988), handelt es sich bei der
Orientierung auf der Achse Land — Meer schon um eine hochkomplexe, multimodal gesteuerte
Verhaltensweise, die im Einzelnen an die jeweilige Situation angepafBt ist.

Bei Tieren, die ein festes Heim besitzen — ein Nest, ein Territorium — und also zu einem
ganz speziellen Ort zuriickkehren miissen, sind entsprechende Fahigkeiten zur Heimkehr zu for-
dern. Wespen und viele Wirbeltiere steuern nach Verfrachtung ihr Heim gezielt an, vielfach sogar
sofort nach dem Freilassen. Thr Verhalten erscheint als die héchstentwickelte Reaktionweise, da
es die komplexesten Orientierungsfihigkeiten voraussetzt. Interessanterweise beobachtete man
aber hiufig direkt nach dem Freilassen zunichst desorientiertes Verhalten oder Verweilen am
AuflaBort, was sich als StreBreaktion interpretieren 148t (z. B. FISLER 1967 u. a.). Bei Amphibien
finden sich neben Verhalten, das geeignet wire, die Tiere zu ihrem Heimatort zuiickzubringen,
immer wieder Orientierungstendenzen entlang der Raumachse, die auf der heimischen Uferlinie
senkrecht steht, was formal durchaus dem Verhalten der strandbewohnenden Arthropoden
gleicht. Dies zeigt, daB selbst Tiere, die prinzipiell zum Heimkehren féhig sind, nicht in jedem
Fall in der entsprechenden Weise reagieren.

Die Einteilung der Reaktionen auf Verfrachtung, die sich bei diesen Uberlegungen ergibt, zeigt
eine verbliiffende Ubereinstimmung mit einer Klassifizierung von Orientierungsweisen, die auf
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GrrrFIN (1952b, 1955) zuriickgeht: Er hatte zwischen Typ I, Orientierung nach bekannten Land-
marken, Typ II, Richtungsorientierung, und Typ 111, echte Navigation (engl.: piloting, directional
orientation und true navigation, s. KEETON 1974) unterschieden; hier muB3 man allerdings bei Typ I
,Orientierung nach bekannten Landmarken* durch ,Orientierung nach lokalen Faktoren® ersetzen.
GRIFFIN hatte mit seinen ,Orientierungstypen’ jedoch allein das unterschiedliche Verhalten von
Végeln nach Verfrachtung charakterisieren wollen, und in der Tat lassen sich Parallelen zu den oben
fiir andere Tiere beschriebenen Reaktionen auch bei Vogeln beobachten. Sie treten besonders bei
den wildlebenden Arten auf, die nicht wie die Brieftaube durch Zucht und Haltung auf schnelle
Heimkehr ausgerichtet sind. Das Verhalten eines Kleinvogels, der nach dem Freilassen zunéchst den
nichsten Baum anfliegt, entspricht durchaus dem der Schnecke Nerita, die aufgrund visueller Ein-
driicke den Ort ansteuert, der ihren momentanen Bediirfnissen entgegenkommt — der Kleinvogel
wird aber spiter in der Regel versuchen, zu seinem Heimatort zuriickkehren. Im Verhalten einiger
Arten, nach Verfrachtung eine konstante KompaBrichtung einzuschlagen, kénnte man Parallelen
zum Verhalten der Strandbewohner und der Y-Achsen-Orientierung der Amphibien sehen, die auf
eine feste Sollrichtung zuriickgreifen. Doch auch diese Orientierung wird bald aufgegeben, wie die
Heimkehrerfolge der betreffenden Arten zeigen. — Insgesamt kann man wohl davon ausgehen, da8
Vogel letztlich ihr Heim gezielt aufsuchen und daB andere Verhaltensweisen nur voriibergehenden
Charakter haben.

Auch viele der anderen bei den verschiedenen Wirbeltieren nach dem Freilassen und auf dem
Heimweg gemachten Beobachtungen finden bei Vogeln ihre Entsprechung: Dies gilt fiir die Reak-
tion auf die Verfrachtung selbst, den verzogerten Beginn der Heimkehr genau so wie fiir den
Umstand, daB nicht zur Heimkehr motivierte Tiere in der Nihe des FreilaBortes bleiben und sich
dort ansiedeln. Die Bedeutung 6kologischer Barrieren sollte man auch bei Vogeln nicht unter-
schitzen. Zwar stellen sie theoretisch fiir ein fliegendes Tier kaum ein Hindernis dar, praktisch
konnen sie sich aber durchaus auswirken. Selbst bei Tauben wurden gewisse Einfliisse der Land-
schaftsstruktur beschrieben (z. B. GRAUE & PRATT 1959). Bei wildlebenden Végeln muf3 man gege-
benenfalls damit rechnen, daf3 sie in viel stirkerem MaB davor zuriickschrecken, Habitate zu tiber-
queren, die die Art in der Regel meidet. Fiir Kleinvogel, die sich normalerweise im Wald oder
Gebiisch aufhalten, konnen ausgedehnte offene Felder ohne Gehdolze fast uniiberwindliche Hinder-
nisse darstellen.

Die Beobachtungen Bovers (1984) an Rothdrnchen bergen moglicherweise einen Schliissel zum
Verstindnis der durchweg schlechten Heimkehrleistungen von Standvogein. Dem Rothérnchen war
es offenbar unmdoglich, Strecken zuriickzulegen, die seinen iiblichen Aktionsraum um ein Mehr-
faches iiberstiegen. Vielleicht treten, wie Bover (1987) fir Rothérnchen vermutet, bei ortssteten
Tieren grundsatzliche Hemmungen auf, sich weiter als eine bestimmte Distanz in einer Richtung
fortzubewegen, die selbst bei orientiertem Verhalten nicht iiberwunden werden konnen.

Insgesamt zeigt der Uberblick iiber das Ortsverhalten der verschiedenen Tiergruppen, daB
zumindest die Tiere, die ein festes Heim besitzen, auch uber entsprechende Orientierungsfihig-
keiten verfiigen. Aus welchen Entfernungen sie erfolgreich heimkehren kénnen, hiangt weniger von
ihrer systematischen Zugehdrigkeit als vielmehr von ihrer Beweglichkeit ab (Abb. 19). Die Bezie-
hung zwischen der GroBe des Aktionsraums, der Beweglichkeit und der Fahigkeit, aus groferen
Entfernungen heimzukehren, die innerhalb der Vogel deutlich wurde, gilt ganz allgemein: Fleder-
méuse als fliegende Tiere sind den gleichgroBen Méausen hoch iiberlegen, aber auch Feldwespen und
Bienen zeigen bessere Heimkehrleistungen als viele kleine Wirbeltiere, die sich am Boden fortbe-
wegen. Die Heimkehrleistung der solitdren Biene Euplusia, die in den tropischen Wildern von Mit-
telamerika an weit verstreut wachsenden Bliiten sammelt, ist sogar besser als die vieler Standvégel
mit kleinem Aktionsraum, wobei zu beriicksichtigen ist, da3 bei Euplusia nur die Heimkehrer am
ersten Tag gezihlt wurden, wihrend viele der iiber vergleichbare Distanzen verfrachteten Haussper-
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linge fiir ihre Heimkehr Zeitraume brauchten, die die Lebensdauer von Euplusia vielleicht schon
iberstiegen.

Der Verlauf der Kurven in Abbildung 19 zeigt gemeinsame Grundprinzipien im Ortsverhalten
der verschiedenen Tiergruppen auf: Wie weit rechts die Kurven im Koordinatensystem liegen. wird
von der GroBe des Aktionsraums und der Geschwindigkeit und Ausdauer bei der Fortbewegung
bestimmt; das Orientierungsvermogen erweist sich dabei als den Bediirfnissen der Tiere angepaBt.
Vor diesem Hintergrund erscheinen selbst die auflergewohnlichen Leistungen der Sturmvégel und
ihrer Verwandten nur als der Endpunkt einer kontinuierlichen Reihe.

Danksagung: Die eigenen hier zitierten Arbeiten wurden von der Deutschen Forschungs-
gemeinschaft im Rahmen des SFB 45 ,Vergleichende Neurobiologie des Verhaltens' unterstiitzt: die
Rechenarbeiten wurden am Hochschulrechenzentrum der Universitat Frankfurt a.M. durchgefihrt.
Ich danke R.P BaiLpa, R. Beason, E. Curio, F.W. MEeRkeL, K.H. ScHmIDT, der Vogelwarte
Radolfzell und der Vogelschutzwarte in Frankfurt-Fechenheim fiir wertvolle Hinweise und Hilfe bei
der Beschaffung von Literatur und ihnen und den Kollegen des AK POV fiir viele anregende Diskus-
sionen.

8. Zusammenfassung

Das Verhalten verfrachteter Vogel wird im Hinblick auf die Orientierung geschildert, wobei das umfangreiche
Datenmaterial, das tiber Brieftauben vorliegt, durch die Befunde an wildlebenden Vogeln erganzt wird. Hier han-
delt es sich meist um Seevogel, aber auch Schwalben und Stare sind vergleichsweise gut untersucht.

Vogel kehren nicht nur zur Brutzeit, sondern zu allen Jahreszeiten an ihren Heimatort zuriick; dies gilt auch
fir Zugvogel im Winterquartier. Gelegentlich allerdings bleiben verfrachtete Végel am AuflaBort: hier handelt es
sich meist um junge Vogel oder um neu eingewanderte Vogel, die vielleicht noch keine feste Bindung an den Fang-
ort entwickelt hatten.

Der Heimkehrbereich stellt keine feste GroBe dar, sondern steht in enger Beziehung zum Aktionsraum und
der Flugfihigkeit der betreffenden Art. Heimkehr aus den gréBten Entfernungen wurden bei Seevogeln beob-
achtet; unter den Landvogeln wiesen die Luftplanktonjager vergleichsweise gute Heimkehrleistungen aus gro-
Beren Entfernungen auf. Bei kleinen Singvogeln ist dic Heimkehrrate selbst aus Entfernungen unter 10 km oft
gering.

Bricftauben zeigen in der Regel gerichtete Abfliige, die in enger Beziehung zur Heimrichtung stehen. Auch
bei vielen wildlebenden Végeln wurde Orientierung in Heimrichtung beobachtet. Einige Arten zeigten allerdings
ungerichtete Abfliige, und andere fliegen unabhingig von der Heimrichtung in konstante Richtungen. cin Ver-
halten, das bei Enten als ,nonsense’-Orientierung bezeichnet wurde. — Beobachtungen am AuflaBort ergaben.
daB Umbherfliegen zur Richtungsbestimmung nicht notwendig ist. Die Anfangsorienticrung ist in groBerer Entfer-
nung nicht wesentlich schlechter als in der Umgebung des Heimatortes. Erfahrung kann eine merkliche Verbesse-
rung der Anfangsorientierung bewirken; meteorologische und topographische Bedingungen beeinflussen sic nur
in extremen Fillen.

Das Abflugverhalten von Brieftauben ist fiir den jeweiligen Ort typisch. Es gibt Orte, an denen regelméiBig
Abweichungen von der Heimrichtung auftreten, die meist iiber Jahre mehr oder weniger konstant bleiben. Solche
Ortseffekte’ scheinen fiir die Orientierung von Végeln charakteristisch zu sein: Sie sind nicht auf Brieftauben
beschrinkt, sondern wurden bei Uferschwalben in gleicher Weise beobachtet.

Die Heimkehrraten und Heimkehrgeschwindigkeiten variieren bei den verschicdenen Arten sehr stark. Vor
allem bei Verfrachtungen auBerhalb der Brutzeit lassen Schwierigkeiten beim Nachweis der Riickkehrer die
Heimkehrleistung oft geringer erscheinen, als sie tatsichlich ist. Die Heimkehrrate von Altvogeln ist bei Wild-
vdgeln wie bei Brieftauben groBer als die von Jungvégeln; Vogel, die sich noch nicht lange in einem Gebiet auf-
halten, zeigen durchweg geringere Heimkehrraten als solche, die schon langer dort leben. Dies gilt fiir Brutgebiet
und Winterquartier gleichermaBen. Vergleichbare Daten aus Brutzeit- und Winterverfrachtungen liegen nur beim
Star vor; sie sprechen dafiir, daB die Heimkehrleistung im Winter nicht generell schlechter ist als zur Brutzeit.

Die Heimkehrrate nimmt mit der Entfernung ab, aber in einer Weise, die gegen Orientierung als begren-
zenden Faktor spricht. Die Medianwerte der Heimkehrgeschwindigkeit liegen durchweg unter der normalen Flug-
geschwindigkeit der betreffenden Art. Bei Brieftauben nimmt die mediane Heimkehrgeschwindigkeit mit der Ent-
fernung ab, wobei sich die beobachteten Spitzengeschwindigkciten jedoch erhohen kénnen, wihrend bei wild-
lebenden Végeln, die tiber groBe Strecken verfrachtet wurden, insgesamt eher eine Tendenz zu schnellerer Heim-
kehr bei weiteren Entfernungen zu beobachten ist. Dies zeigt, daB der Heimatort auch aus groBerer Entfernung
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gezielt angeflogen werden kann. Witterungsbedingungen und Topographie scheinen die Heimkehrrate nur in
extremen Fillen zu becinflussen. Dic Befunde zum EinfluB der Witterung auf dic Heimkehrgeschwindigkeit sind
widerspriichlich; das dberflogene Terrain scheint unter bestimmten Bedingungen einen gewissen EinfluB auszu-
iben. Erfahrung steigert bei Brieftauben die Heimkehrleistung deutlich; bei Wildvogeln 1Bt ein solcher EinfluB
sich nicht abschatzen. weil deren sclbst erworbenc Erfahrung nicht bekannt ist. Allerdings wurden bei Popula-
tionen der Silberméwe, die weit umherstreifen, bessere Heimkehrleistungen beobachtet als bei Populationen,
deren Aktionsraum begrenzter ist.

Einc enge Bezichung zwischen Anfangsorientierung und Heimkehrleistung besteht nicht, was fir Kurskor-
rekiuren wihrend des Heimflugs spricht. GréBere Abweichungen von der Heimrichtung werden in der Nihe des
Heimatortes schr bald. in groBerer Entfernung erst spiter korrigiert. — Verhaltensbeobachtungen wihrend des
Heimflugs zcigen. daB Tauben relativ niedrig fliegen und sich in bekanntem Gelidnde nicht anders verhalten als in
unbekanntem. Sic steuern ihr Ziel meist relativ geradlinig an. Bei der Aufzeichnung der Flugwege von wildle-
benden Vogeln wurde deutlich. daB deren Verhalten nicht ausschlieBlich von dem Bestreben, heimzukehren,
bestimmt wird. Ein giinstiger Weg kann dem kiirzeren vorgezogen werden, und der Heimflug kann in vielen
kurzen Etappen zu bestimmten Tageszeiten stattfinden.

Dic Unterschicde. die zwischen Bricftauben und wildlebenden Végeln beobachtet werden, lassen sich teil-
weise darauf zuriickfiihren. daB die Brieftauben durch Zucht und Training darauf ausgerichtet sind, sofort mit
dem Heimflug zu beginnen und Strecken von bis zu 1000 km an einem Stiick zu fliegen. Wildvogel empfinden eine
Verfrachtung oft als Schock und kénnen auch die geforderten Flugleistungen nicht in der gleichen Weise
erbringen. zumal sie sich auch noch selbst um den Nahrungserwerb kiimmern miissen. Hinweise auf Unterschiede
im Orientierungssystem selbst liegen nicht vor, so daB man die Brieftaube trotz allem mit gebiihrender Vorsicht als
Modell fiir die anderen Vogel ansehen kann.

Eine Betrachtung der Reaktion anderer Tiere auf Verfrachtung zeigt viele Parallelen zwischen ihnen und den
Vogeln auf. z. B. verzogerter Beginn der Heimkehr, Bewegungen in konstante Richtungen oder dic Bedeutung
Okologischer Barrieren. Das Verhalten der Végel erscheint nicht prinzipiell anders als das der anderen flugfihigen
Tiere. wenn auch der Heimkehrbereich vieler Vigel infolge deren groBen Beweglichkeit erheblich groBer ist.

9. Summary

The paper reviews what is known about the behavior of displaced birds and discusses the findings in view of avian
orientation. The orientation and homing performance of homing pigeons, Columba livia f. domestica, the domesti-
cated form of the Rock dove, is well documented, in contrast to the homing abilities of displaced wild living birds,
where only few species have been systematically investigated. Most of these studies took place during the breeding
season involving colonially brecding species, scabirds like shearwaters, terns and gulls, and Bank Swallows. Other
swallows and starlings are also relatively well studied. Studies on homing outside the breeding season mainly used
birds wintering in nest boxes or birds netted at feeding stations, mostly small passerines. .

Working with homing pigeons, one can be fairly sure that the birds will try to return to their loft at all times of
the year. Normally, ,home" is for them the location where they have spent the first weeks afterllhey became able to
fly. In wild birds, homing is likewise not restricted to returning to the nest site during the breeding season. S‘cde.tary
birds return in winter, and migrants return to their wintering site. Occasionally, however, there werc indications
that some displaced birds remained near the release site. These were mostly young birds or birds that'had newly
immigrated into the catching area, suggesting that birds must spend some time in an area before it becomes
Jhome’

The distance from which birds home successfully varies greatly between species. In pigeons, it is greatly
enlarged by the breeding selection of pigeon racers and by training flights ("l‘"ahA 1). I.n wild birés, ic distamfgs
from which they are able to home are closely rclated to the specics normal spatial bch.avmr and‘ their fhght Capab]-ll-
ties. Homing from the longest distances is reported for sea birds; among the land birds, species feeding on actnal
planction show comparatively good homing performances (Tab. 2) The return rates of many small passerines
appear rather low even from short distances (Tab. 3). _ _ o

Homing pigeons normally leave the releasc site in oriented flight, w1th.mcan dircctions clo§c to thg h9m°
course, their vanishing bearings resulting in long vectors (Fig. 1,2). The san.1c 1§ true for @any speges of wild birds
(Fig. 1). But some species show non-oriented behavior, and others depart in fixed directions wh.1ch shlow no rela-
tion to the current home course. This latter behavior observed in ducks was termed ,nonsense’-orientation (Fig. 3).
Frequently, birds do not leave the release site immediately, but fly around for SO{ne minutes before they tal.(c off.
These flights are not necessary to determine the home direction, however, since pigeons were founfﬂ to be oriented
already within 10 or 20 s after release (Fig. 4). Initial orientation near the home area is not substantially better than
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at greater distances (Fig. 5). Experience improves orientation; weather and topography (Fig. 6) affect orientation
only under extreme conditions.

The initial orientation of homing pigeons is typical for the specific release site used (Tab. 4). For example,
there are sites where pigeons regularly prefer directions that deviate significantly from the true home course in a
constant way (Fig. 7), a behavior remaining constant for years. Around our Frankfurt loft, these ,release site
biases* do not seem to form regular patterns (Fig. 8). Release site biases seem to be a general characteristic of bird
orientation, since at the same sites, the same type of deviation from the home course was found in pigeons and
Bank Swallows having the same home area (Fig. 9).

Return rates and homing speeds vary greatly between species. They seem especially low in small passerines
displaced outside of breeding season; here, however, it is most difficult to determine whether birds have returned,
so that the true return rates often may be higher than the ones reported. Data on European Starlings suggest that
the return rates during the breeding season and during winter are comparable. Return rates of adult birds are gene-
rally higher than the ones of young birds, which is true in homing pigeons (Tab. 5) as well as in wild birds (Tab. 6).
Return rates decrease with increasing distance (Fig 10, 11 for wild birds, Fig. 13 for pigeons). but not in a regular
way, suggesting that other factors rather than orientation limited the distance from which birds can return.

Homing speeds are generally lower than the normal flying speed of the respective species. In homing pigeons,
it is roughly half of the flying speed (Fig. 12, Tab. 5), remaining fairly constant up to 150 km when many of the
birds do not return on the day of release any longer (Fig. 13). In wild birds, homing speeds vary greatly between
species, with the fastest returns observed in terns and swallows (Tab. 7). Long distance displacements indicate that
homing speeds of wild birds tend to increase with increasing distance (Fig. 14, Fig. 15), indicating that the birds are
able to head home in a goal oriented way even when released far away. Meteorological and topographical factors
affect the return rate only when extreme. The effects of weather variables on homing speed are inconsistent; an
effect of the terrain to be crossed may occur.

The homing perfomance of homing pigeons increases greatly with increasing experience (Table 1); in wild
birds, a role of experience is hard to assess because their self-obtained experience is unknown. Herring Gulls of
populations with a large home range, however, seemed to show better homing performances than conspecifics of
populations that range only within a limited area (Tab. 8). ~ There is no close relationship between initial orienta-
tion and homing speed, suggesting that birds check their course on the way home and correct it when necessary.

Airplane observations of pigeons during homing flights indicate a flight altitude of 30 to 50 m. The behavior of
pigeons over familiar terrain is not different from that over unfamiliar terrain (Fig. 16). Near home, deviations
from the home directions are corrected soon after release; at greater distances these corrections take place later
(Fig. 17). Only little is known on the homing flights of wild birds. The flight paths of Herring Gulls suggest that
most convenient routes may be preferred over the direct route, and recordings on displaced Wood Thrushes sug-
gest that their behavior was controlled by the urge to return only early in the morning, while they devoted the rest
of the day to normal maintainance activities.

There are some differences between homing pigeons and wild birds, but most of them can be attributed to the
fact that pigeons are selected by breeding and training to start the homing flight at once after being released, and to
fly non-stop distances of up to 1000 km. Wild birds may be stressed by the displacement itself to a much greater
extend than homing pigeons; often, they cannot cover the required distances in non-stop flights, thus needing
more than one day, and they have to search for their own food. At present, none of the data suggest differences in
the orientational system between homing pigeons and wild birds, so that with due caution, pigeons may be taken as
a model for all birds as far as orientation is concerned.

A survey of the reactions of other displaced animals shows many parallel between them and birds, like
delayed start of homing (Fig. 18), orientation in fixed directions and an effect of ecological barriers. The behavior
of birds does not appear to be fundamentally different from that of other flying animals (Fig. 19), even if the
greater mobility of many birds allows them to home over much larger distances.
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11. Anhang: Wissenschaftliche Namen der genannten Vogelarten

Die Abkiirzungen hinter der Familie geben den Verbreitungsschwerpunkt (bei Zugvogeln: Lage des Brutgebiets)
der betreffenden Art an:

Af = Afrika, Ant = Amz;.rktis, Eu = Europa, EuA = Eurasien, KnO = Kiisten nordische Ozeane, NA = Nord-
amerika, nAt = nérdlicher Atlantik, nPa = nordlicher Pazifik, trO = tropische Ozeane. () = cingefiihrt.

Adelie-Pinguin, Pygoscelis adeliae (Spheniscidae), Ant

Alpensegler, Apus melda (Apodidac), Eu

Amerikanische Klippenschwalbe, Hirundo pyrrhinota (Hirundinidae), NA
Ammerfinken, hier: Zonotrichia leucophrys und Z. atricapilla (Emberizidae), NA
Amsel, Turdus merula (Muscicapidae), Eu

Audubonsturmtaucher, Puffinus lherminieri (Procellariidae), trO

BaBtolpel, Sula bassana (Sulidac), nAt

BlaBhuhn, Fulica atra (Rallidae), Eu

Blaumeise, Parus caeruleus (Paridac), Eu

Brieftaube, Columba livia f. domestica (Columbidae), EuA, (NA)
Buchfink, Fringilla coelebs (Fringillidae), EuA

Feldsperling, Passer montanus (Passeridac), EuA
Felsentaube, Columba . livia (Columbidae), Eu
Fichtenzeisig, Carduelis pinus (Fringillidae), NA
FluBsceschwalbe, Sterna hirundo (Sternidae), EuA, NA

Gartengrasmiicke, Sylvia borin (Sylviidae), Eu

Gartenrotschwanz, Phoenicurus phoenicurus (Muscicapidae) EuA
Gelbschnabelsturmtaucher, Calonectris diomedea (Procellariidae), nAt
Gimpel, Pyrrhula pyrrhula (Fringillidae), Eu
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Goldammer, Emberiza citrinella (Emberizidae), Eu
Griinling, Carduelis chloris (Fringillidae), Eu

Habicht, Accipiter gentilis (Accipitridae), Eu
Hausrotschwanz, Phoenicurus ochurus (Muscicapidae), Eu
Haussperling, Passer domesticus (Passeridae), EuA, (NA)
Heckenbraunelle, Prunella modularis (Prunellidae), Eu
Heringsmowe, Larus fuscus (Laridae), Eu

Kohlmeise, Parus major (Paridae), EuA
Kuhstarling, Molothrus ater (Icteridae), NA
Kiistenseeschwalbe, Sterna paradisea (Sternidae), KnO

Lachmowe, Larus ridibundus (Laridae), EuA
Laysan-Albatros, Diomedea immutabilis (Diomedeidae), nPa

Mauersegler, Apus apus (Apodidae), Eu
Mehlschwalbe, Delichon urbica (Hirundinidae), EuA
Monchsgrasmiicke, Sylvia atricapilla (Sylviidae), Eu

Nacktschnabethiher, Gymnorhinus cyanocephalus (Corvidae), NA
Noddiseeschwalbe, Anous stolidus (Sternidae), trO

Pieperwaldsénger, Seiurus noveboracensis (Parulidac), NA
Purpurschwalbe, Progne subis (Hirundinidae), NA

Rauchschwalbe, Hirundo rustica (Hirundinidae), EuA, NA
Reisstirling, Dolichonyx orizivorus (Icteridae), NA
Ringschnabelmowe, Larus delawarensis (Laridae), NA
Rotkehlchen, Erithacus rubecula (Muscicapidae), Eu
Rotschulterstarling, Agelaius phoeniceus (Icteridae), NA
RuBseeschwalbe, Sterna fuscata (Sternidae), trO

Samtkopfgrasmiicke, Sylvia melanocephala (Sylviidae), Eu
Schwanzmeise, Aegithalos caudatus (Aegithalidac), EuA
Schwarzschnabelsturmtaucher, Puffinus puffinus (Procellariidae), nAt
Seidensinger, Cettia cetti (Sylviidae), Eu

Silbermowe, Larus argentatus (Laridae), EuA, NA
Sommergoldhahnchen, Regulus ignicapillus (Sylviidae), Eu

Stadttaube, Columba livia f. domestica (Columbidae), Eu, (NA), verwildert
Star, Sturnus vuigaris (Sturnidae), Eu, (NA)

Stockente, Anas plathyrynchos (Anatidae), EuA, NA

Sturmmowe, Larus canus (Laridae), EuA, NA

Siidafrikanische Klippenschwalbe, Hirundo spilodera (Hirundinidae) Af
Sumpfmeise, Parus palustris (Paridae), Eu

Trauerschnipper, Ficedula hypoleuca (Muscicapidae), EuA
Uferschwalbe, Riparia riparia (Hirundinidae), EuA, NA

Walddrossel, Hylocichla mustelina (Muscicapidae), NA
WeiBstorch, Ciconia ciconia (Ciconiidae), Eu

Wellenlaufer, Oceanodroma leucorhoa (Hydrobatidae), nAt,nPA
Wendehals, Jynx rorquilla (Jyngidae), Eu

Winter-Junco, Junco hyemalis (Emberizidae), NA

Zaunkonig, Troglodytes troglodytes (Troglodytidae), EuA



