zur Kausalanalyse der dkologischen und geographischen
Verbreitung der Viogel Nordeuropas.

Von

Pontus Palmgren, .Helsingfors.

Mit 2 Abbildungen und 8 Karten im Text.

Die vorliegende Studie bringt in der Hauptsache Gesichtspunkte,
zu denen ich durch meine Untersuchungen iiber die Végel Finnlands
sowie an der Hand der einschlidgigen Literatur gekommen bin und die
auch richtunggebend fiir vorgesehene und zum Teil schon in Angriff
genommene Spezialuntersuchungen gewesen sind. Ich faBite sie fiir
einen Vortrag zusammen (Dezember 1937 in der Physikalisch-Okonomi-
schen Gesellschaft zu Kénigsberg und Ortsgruppe Kénigsberg der Deut-
schen Geographischen Gesellschaft), zuniichst ohne eine Veroffent-
lichung zu beabsichtigen. Die Umarbeitung fiir den Druck geschah
auf freundliche Anregung der Herren Prof. O. KoEnLER und Dr. B.
RENscH, in der Hoffnung, da$ die hier vorgelegten Gedanken vielleicht
auch weitere Kreise von Ornithologen und Tiergeographen inter-
essieren konnten. Die Darstellung macht keinen Anspruch auf Voll-
§té.ndigkeit, namentlich hitte eine erschopfende Literaturiibersicht bald
s Uferlose gefiihrt. An der Hand der angefithrten Literaturstellen
und gréBeren Handbiicher wird aber auch der ornithologisch weniger
Orientierte leicht die zustindige vogelkundliche Literatur erschlieBen
konnen, Besonders beziiglich der ,,historischen Faktoren® konnte fast
fIUIChgehend auf Exmans klassische Arbeit verwiesen werden, obwohl
lch einzelne Verbreitungsbilder dank der neueren geologischen Unter-
Suchungen in einem etwas anderen Lichte sehe; da aber sein Buch als
Sc__hWedisch geschrieben nicht so allgemein bekannt ist, wie es verdiente,
d.urfte es vielleicht nicht unangebracht sein, die einwanderungsgeschicht-
‘¢ten Probleme so ausfiihrlich zu behandeln, wie es hier geschehen ist.
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Die Faktoren, welche die 6kologische und geographische Verbreity,
der Tiere bestimmen, kénnen wir bekanntlich in zwei Gruppen ey,
teilen: in Umweltfaktoren einerseits,innere Faktoren andererseits_
Aber diese Faktoren wirken nicht nur heute; die Verteilung der Tiey,
spiegelt bekanntlich auch lingst vergangene Entwicklungsziige qe,
Erde wieder. Diese Verhiltnisse pflegt man unter der Rubrik , hist,.
rische Faktoren zu beriicksichtigen als Gegensatz zu den aktuellep,
DaB die Trennung keine Wesensverschiedenheit bedeutet, wird gy
Geniige aus dem Folgenden hervorgehen.

Historische Faktoren.

Nordeuropa bildet ein dankbares Untersuchungsgebiet in bezug auf
die historischen Faktorenkomplexe. In der Zeit, die seit der Eiszeit
verflossen ist, haben sich gewaltige Veranderungen des Landschafts-
bildes vollzogen, Veranderungen, die heute durch die blithende quartsr-
geologische Forschung ziemlich gut bekannt sind. In dieser kurzen Zeit
von etwa 13 000-15 000 Jahren hat sich die Besiedelung des Raumes
durch die Lebewelt hauptséichlich vollzogen.

Als Grundlage der folgenden Darstellung sei in aller Kiirze die post-
glaziale Geschichte Finnlands sowie die heute waltende biologisch-
regionale Gliederung des Landes in ihren Grundziigen entworfen (vgl.
besonders Sauramo, Hyvpri).

Vor ca. 10 400 Jahren traten mit einer Zwischenzeit von ein paar
Hundert Jahren zwei ca. 200 Jahre dauernde Pausen in dem Abschmel-
zen des Eises ein. Der Eisrand stand fast unbeweglich. Als gewaltige
Randmorinen entstanden die bekannten Salpausselkis. Frither hat
man angenommen, dal der Eisrand bei diesem Stadium in der Gegend,
wo Salpausselks in Ostfinnland undeutlich wird, weiter in der Haupt-
sache in nordéstlicher Richtung verlief und da8 Lappland sehr spif
eisfrei wurde. Wie aber Untersuchungen aus den letzten Jahren nach-
wiesen, bog in dem Salpausselkistadium der Eisrand in Ostfinnland
scharf gegen Norden ab und verlief in nordlicher Richtung weiter:
Das éstliche Karelien und Nord-Lappland waren schon eisfrei (Karte 1)
Am spitesten wurde die nordwestliche Umgebung des Bottnische?
Meerbusens eisfrei. Die letzten Kontinentaleisschilder schmolzen et
vor ca. 7000 Jahren ab. ,

Als das Eis verschwand und die Belastung auf der Erdkruste sich
verminderte, hob sich diese; die Landhebung, die immer neue Afe“,c
aus dem Wasser steigen lie, nimmt zwar stetig ab, aber sie ist noch
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den Gegenden des Bottnischen Meerbusens betrichtlich, bis zu ca. 100 cm
im Jahrhundert. Auf die verschiedenen Binnensee- und Meeresstadien
Jer Ostsee kann hier nicht eingegangen werden.

7u den am meisten iiberraschenden und biologisch bedeutungs-
vollsten Ergebnissen der quartir-geologischen Forschung gehort die
Feststellung, daBl die Waldvegetation, erst Birke, sehr bald darauf auch
Kiefer und Erle sowie spérlich auch Fichte und sogar edle Laubbiume,

Karte 1. Eisrandlage zur Zeit des Endes des 2. Salpausselki-Stadiums (ca. 8000 v. Chr.).
In der Hauptsache nach SAURAMO, 1937.

dem zuriickweichenden Eise sehr schnell folgten. Sogar in Lappland
Waren wenigstens die tieferen Lagen schon beidem spéteren Salpausselki-
Stadium (ca. 8000 v. Chr.) oder dem frithen Yoldia-Stadium (ca. 7500
v. Chr.) bewaldet (Karte 2), als das Eis noch die Gegenden des Bott-
hischen Meerbusens bedeckte (Hyvppi, 1936). Das Klima der Vegeta-
ti(.)llsperiode war offenbar mit dem heute in den nicht arktischen Teilen
Finnlands hetrschenden ziemlich vergleichbar. Das postglaziale Klima-
OPtimum (Litorinazeit, ca.4500-1500 v. Chr.) lieB Walder mit edlen
Laubbiumen (Eiche, Ahorn, Lindenbaum, Esche) eine weitere Ver-

Teitung als heute erreichen. Um etwa 4000 v. Chr. erfolgte eine massen-

afte Vermehrung der Fichte, im Osten beginnend. Die Fichte eroberte

33 Geliinde von guter bis mittlerer Bonitét und wurde so zum domi-

Archiv £, Naturgeschichte, N. F. Bd. 7, Hett 2. 16
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nierenden Waldbildner in Siid- und Mittelfinnland. Die Kiefer behje)
die schlechteren Boden. Die Klimaverschlechterung nach 1000 v. Cp,
lie§l die edlen Laubbdume zuriickweichen und sie sind heute nur in dg,
siidlichen Gegenden spérlich in der Vegetation vertreten.

Im &uBersten Norden ist ein Streifen Tundra iibrig geblieben. De,
Ubergang in den Wald ist ein allméhlicher; er wird von einer Zone mj
kriippelnden, lose stehenden Feldbirken vermittelt; dieser Zone schliefy,
sich in Finnland eine Zone des reinen Kiefernwaldes an. Die nérdlichstey
Kiefernwilder sind wenig dicht und licht; aber der Baumbestang
schlieBt sich immer mehr, je stidlicher man kommt. SchlieBlich wird dje
Fichte auf frischen Béden dominierend.

Der Mensch traf schon frith ein. Ackerbau hat es vielleicht seit etws,
2000-3000 " Jahren gegeben, aber die Kulturgegenden haben sich erst
langsam ausgedehnt. Der bewohnte Raum umfaf3te noch um 1500 n. Chr,
nur die Kiistengegenden und immer noch ist Finnland ein Land des
Waldes. Aber der Wald ist jetzt mit offenem Gelidnde, mit ,,Kultur-
steppe’ mehr oder weniger durchlochert. Auch das Waldbild ist ver-
andert, in erster Linie durch die Brandwirtschaft, die urspriingliche
Form des Ackerbaues in Finnland. Der Wald wurde gefillt und gebrannt.
Aus dem von der Asche gediingten Boden erhielt man 2 bis 3 Ernten,
dann muBten neue Waldareale gebrannt werden; usw. Die alten Brand-
flichen wurden aber am schnellsten von der Birke und Grauerle be-
siedelt; erst ganz langsam entwickelt sich darauf die pflanzliche
,, Klimax‘-Gesellschaft, der Nadelwald, nur um wieder der Brandwirt-
schaft geopfert zu werden. Gewaltige Fliachen rings um die Siedlungen
wurden so von lichten Laubwildern eingenommen. In Westfinnland
wurde die Brandwirtschaft am frithesten aufgegeben, und die Walder
konnten sich natiirlich entwickeln. Aber in Ostfinnland hat sie zum
Teil immer noch Bedeutung; und dort beherrschen heute lichte Birken-
wilder oder stark birkendurchmischte Mischwilder das Landschaftsbild.

StEeMANN (1936) will die Végel der paliarktischen Fauna in sieben
groBe okologisch-geographische Gruppen, , Faunentypen®, einteilen:
arktische, sibirische (= Taigavogel), europiische, mediteI"
rane, mongolische, tibetanische, chinesische. Von diesen sind
die drei ersten primir in Finnland reprisentiert: Die arktische Grupp
(Arten wie Plectrophenax niwalis, Calcarius lapponicus, Lagopus mautls)
auf den Fielden; die Taiga-Gruppe entsprechend der Ausbreitung des
Nadelwaldes und des ostlichen Verbreitungszentrums in dem grofSte?
Teile des Landes, aber mit einer ausgesprochenen Konzentration auf
die norddstlichen Gegenden der hochborealen Zone (Arten wie T' wrd®
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MUSTCUS und pilaris, Bombycilla garrula, Parus cinctus, Emberiza rustica
and pusilla, Fringilla montifringilla, die Loxia-Arten, Pinicola enucleator,
Perisoreus wnfaustus, Picoides tridactylus, Striz nebulosa lapponica,
Tetrao urogallus, Tetrastes bonasia; vgl. STEGMANN, 1932). Die Vertreter
der europdischen Laubwaldfauna sind gemaB ihrer ékologischen Natur
und Herkunft mehr auf die siidlichen und westlichen Kiistengegenden
konzentriert, und ihre Verbreitung stimmt mit derjenigen der an-
spruchsvolleren Gewidchse in groBen Ziigen iiberein (vgl. Karte 4-5):
Coccothraustes coccothraustes (sporadisch vorkommend), Parus caeru-
leus, Phylloscopus sibilatriz, Sylvia nisoria, borin, atricapilla, Turdus
merula, Picus viridis, Iynwz torquilla). Dank der Rodung des Waldes
haben sekundédr auch Arten, deren Verwandtschaftsbeziehungen und
(Okologie unzweifelhaft auf die ariden mediterran-innerasiatischen Ge-
biete verweisen, Ausbreitungsmoglichkeiten gefunden und sich zum
Teil bis iiber den Polarkreis hinaus verbreitet (Emberiza hortulana,
Passer domesticus, Lanius collurio, Alauda arvensis u. a.).

Ich méchte aber nicht versuchen, die ganze Vogelfauna Nord-
europas in die an und fiir sich unzweifelhaft gut begriindeten STEGMANN-
schen Kategorien einzuordnen. Es bleiben doch viele Arten, die eine
derart weite Verbreitung in der paldarktischen oder sogar holarktischen
Zone haben, daB man gezwungen ist, anzunehmen, daf} sie schon vor
der Eiszeit oder in den fritheren Interglazialperioden sich sehr stark
verbreitet hatten. Es gehéren zu dieser Gruppe auBer vielen Arten der
Kiisten und der Moore auch eine Reihe von mehr oder weniger an den
Wald gebundenen Arten, die aber ausgesprochen euryék sind, wie
Corvus coraz (auch vom Walde unabhingig), Garrulus glandarius, Frin-
gilla coelebs, Parus atricapillus (von STEGMANN zur Taiga-Gruppe ge-
rechnet), dccipiter gentilis u. a., und die dementsprechend in den nicht
arktischen Teilen Nordeuropas mehr oder weniger gleichmaBig ver-
breitet sind. ’

' Nach dieser Ubersicht iiber die grundlegenden Voraussetzungen fiir
die jetzige Verbreitung der Vogelwelt sei der Einflufl der histerischen
Ffftktoren an einigen auffallenden Beispielen niher besprochen. Es ist,
Ve schon erwihnt, eine geologisch gesehen unerhort kurze Zeit seit
dem Abschmelzen des Eises verstrichen. Und das spiegelt sich in der

thewelt wieder. Eine groBe Zahl von Arten hat in dem letzten Jahr-
ilsl;ndert ihr Verbreitungsgebiet in Nordeuropa bedeutend erweite?t oder

)re;;llffallend haufiger geworden. Die Zeit, die wir in bezug auf .dle Ver-
sehy ul?gSVerhéltnisse der Tierwelt direkt iiberblicken konnen, ist zwar

Wz, Sie fingt eigentlich mit LINNE an. Aber die groBie Zahl

16*
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dieser Arten und die Tatsache, daB sich unter ihnen viele befinden’ die
in keiner Weise von der Kultur abhingig sind und also nicht voy der
Ausdehnung des besiedelten Raumes Nutzen gezogen haben, zeugt g,
von, dal wir in dieser Erscheinung das Nachklingen der Eiszeit o
blicken diirfen. ExMaN hat in seiner groien Arbeit iiber die Einwayg,
rungsgeschichte der Fauna der skandinavischen Halbinsel als besongey,
charakteristisch gerade die noch nicht abgeschlossene Besetzung des
vom Eise befreiten Raumes hervorgehoben, eine Erscheinung, die ayg),
floristisch gleich auffallend ist. In einem solchen jungen Gebiet trit
die Ausbreitungstendenz der Arten besonders klar zutage.

Ich méchte hier einige besonders typische Beispiele hervorhehey.
Emberiza rustica, Lullula arborea, Parus caeruleus, Muscicapa hypoleuc,
M. parva, Phylloscopus sibilatriz, Acrocephalus scvrpaceus, Turdys
merula, Picus viridis, Striz aluco, Circus aeruginosus, Milvus migrans,
Ardea cinerea, Spatula clypeata, Nyroca ferina, Podiceps cristatus,
Vanellus vamnellus, Larus ridibundus, L.minutus, Rallus aquaticus,
Fulica atra.

Von diesen Arten ist die Waldammer besonders interessant; sie
ist eine ausgesprochen boreale Art, und ihre Einwanderung kann des-
halb kaum mit einer evtl. voriibergehenden rezenten Klimaverbesse-
rung in Zusammenhang gebracht werden; es sel indessen vorausgeschickt,
dal eine solche in bezug auf viele Arten offenbar mit eingewirkt hat
(vgl. 8. 248—249).

Aber wir konnen die Nachwirkung der Eiszeit nicht nur in der noch
dauernden Einwanderung spiiren. Auch einige Arten, die heute offen-
bar schon ziemlich stabilisiert sind, haben Verbreitungen, die ohne Be-
riicksichtigung der Lage des Eisrandes wihrend der spiteren Abschmel
zungsstadien kaum zu erkliren sind. Solche Arten sind z. B. Emberizt
pusilla, Pinicola enucleator, Phylloscopus borealis, ferner Acrocephalts
schoenobaenus, Circus cyaneus, Limosa lapponica, Anas acuta, Nyroc
fuligula, Mergus albellus, Podiceps griseigena und awritus.

Die Verbreitung der Zwergammer und des nérdlichen Laubvoge!
(Karte 2) in nord-siidlicher Richtung erstreckt sich von der Grenze der
Tundra bis in die Nihe der Laubwaldzone; die Végel sind offenbar nicht
stark klimaempfindlich. Auffallend ist es, wie die Westgrenze ihres
Verbreitungsgebietes sich der Lage des 6stlichen Eisrandes zur sl
pausselki-Zeit oder frithesten Yoldia-Zeit anschmiegt.

Fiir die anderen Arten (mit Ausnahme von Pinicola, Limosa, M."r’
gus) ist es charakteristisch, daf sie in Siidskandinavien oder sitdh! ‘
der Ostsee, in Finnland und Nordskandinavien vorkommen, aber it der I
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mittleren Skandinavien eine Verbreitungsliicke haben; diese scheint
Jie auch nordlich umgreifende Befreiung Nordeuropas von der letzten
Verelsung wiederzuspiegeln. Auch die Verbreitung des Rassenkreises
Luscinia svecica kénnte vielleicht zu diesem Typus gerechnet werden.

Den genannten Vogeln sowie einer Reihe von anderen Arten, die in
Fennoskandia eine ausgesprochen hochboreale und norddstliche Ver-
preitung haben, die aber zum Teil in RuBland bedeutend siidlicher

2,

Karte 2. Eisrandlage zur Zeit des Yoldiameeres (ca. 370 Jahre nach dem Stadium der
Karte 1). In der Hauptsache nach SAURAMO, 1937.

Brutgegenden tiir Phylloscopus borealis @ und Emberiza pusilla O.
vorkommen, hat EXMAN besondere Beachtung als Reprasentanten der
D?Ch fortdauernden postglazialen Einwanderung gewidmet und er will
die Ausbreitungsliicke in den mittleren Breiten Skandinaviens damit
etkliren, daf der Bottnische Meerbusen die Verbreitung gehemmt hat,
W.éihrend die fraglichen Végel sowohl vom Siiden wie nérdlich des Bott-
Plschen Meerbusens leichter einwandern konnten. Ich mochte hierin
‘0 ester Linie eine Erstarrung eines schon zu spitglazialer Zeit sozu-
$4gen ringsum die noch vorhandenen Eismassen bzw. iiberfluteten Um-
&ebungen des Bottnischen Meerbusens erreichten Verbreitungsstadiums
erblicken_

Besonders die spéter (8. 252) zu besprechende schnelle Einwanderung
& TeiChrohrséingers iiber die Ostsee hinweg deutet meines Erachtens
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darauf, daB bei Zugvégeln so schmale Meeresscheiden von kleiner Be.
deutung sind, wenn die Arten sich in Expansion befinden.

Exmans Annahme einer Rassenbildung infolge der Klimaansprijgy,
ist natiirlich moglich, aber meiner Ansicht nach nicht notwendjg

Es gibt unzweifelhaft auch in einem solchen Gebiete wie Fennoskandl&l
das weder geologlsch noch in bezug auf die Pflanzen- und Tierwelt, g
gereift ist, alle Uberginge von Arten, die in schneller Ausbreitung .
griffen sind, zu solchen, deren Verbreitungsareale wie erstarrt sind; upq
wenn man bedenkt, welche groe Spanne von Klima- und Landschaft.
typen den Lebensanspriichen der jetzt in Frage stehenden, von Feny,.
skandia bis zu Ostasien, von der Grenze der Tundra bis weit in die ge-
maBigte Zone hinein verbreiteten Vogel geniigt, wird man kaum vor.
aussetzen koénnen, daB sie heute in den klimatisch so einheitlichey
Gegenden des noérdlichen, 6stlich der Fieldkette gelegenen Teiles vop
Fennoskandia, durch Klimafaktoren oder Standortsfaktoren begrenzt
werden.

Man muf} also der Auffassung ScHENKs beistimmen, da} eine Aus-
breitungstendenz bis zur duBersten Grenze des theoretisch existens-
okologisch besiedelbaren Raumes nicht schlechtweg als allgemeine
Eigenschaft aller Arten vorausgesetzt werden kann: eine Ausbrei-
tungstendenzscheintnurzugewissen Zeiteninder Geschichte
einer Art vorhanden zu sein. Man hat auch in der groBen Heimat-
treue der Vogel, die ja durch Beringung und Transportversuche weit-
gehend bestétigt worden ist, eine natiirliche Erkldrung des zéhen Fest-
haltens der Verbreitungsgrenzen der Art (ExMAN, SCHENK). Aber ohne
Zweifel muB} es befremdend erscheinen, daB nicht alle Vogelarten inner-
halb eines so beschrinkten Gebietes schon die zur Besiedelung freien
Gegenden vollstindig besetzt haben. Wir stehen hier vor einem sehr
eindrucksvollen Beispiel der Einwirkung der psychischen Re-
aktionsnormen der Végel auf ihre Méglichkeiten, die Um-
welt auszunutzen.

Es diirfte wichtig sein, die Verhéltnisse noch weiter mit einigen sehr
deutlichen Beispielen aus der Fauna Finnlands zu beleuchten. Die
Karte 3 zeigt die Verbreitung der Haubenmeise (Parus cristatus) it
dem Schirengebiet zwischen Aland und Siidwestfinnland (vgl. P. PAud-
GREN, 1927). Der Vogel, der itberall in Siid- und Mittelfinnland im Nadel-
wald vorkommt, ist auf der groBen Hauptinsel Alands nie angetroffen
worden; es kann getrost behauptet werden, dal er dort fehlt, denn ich
kenne die Insel durch mehrjihrige intensive Untersuchungen und auch
andere Ornithologen sind titig gewesen. In den o6stlichen Schare!
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Alands tritt die Haubenmeise dagegen auf, wenn auch sehr sparlich.
Die Ursache kann nun in keinem Falle in den heutigen Naturverhilt-
pissen des Gebietes begriindet sein: klimatische Ursachen kommen
gar nicht in Frage, und auf der Hauptinsel sind die fiir die Art typischen
Nadelwaldbiotope in reicher Mannigfaltigkeit entwickelt, viel besser
als in den Schirengegenden Ost-Alands, wo sie tatsichlich vorkommt.
Die Erklirung ist mit dem jungen Alter und der Isolierung Alands
gegeben. Die Inselgruppe ist erst allmahlich aus dem Meere gestiegen;

+20° +22°

Karte 3. Fundorte von Parus cristatus auf Aland. Schraffiert: Zusammenhingendes Brut-
gebiet der Art auf dem Festlande. Zwischen den gestrichelten Linien fehlt der Nadelwald
im Schérenhofe.

vor 4000 Jahren reprisentierten nur einige kleine Schéren mit wahr-
scheinlich sehr diirftiger Vegetation das kiinftige Aland. Aber die
Hindernisse, welche die Verbreitung des Vogels verzogert haben, sind
gar nicht gewaltig: die Breite des heute nadelwaldlosen Gebietes zwischen
Aland wnd Siidwestfinnland betragt nur 20-30 km und wenigstens
1000 Jahre hat eine Inselbriicke, die nicht wesentlich liickenhafter war
als heute, eine Verbindung zwischen Finnland und Aland gebildet.
Dennoch ist die Haubenmeise sehr langsam vorwirts gedrungen. Das
kann man verstehen, wenn man das Leben des Vogels beachtet: er ver-
meidet es angstlich, auch iiber die kleinsten offenen Flichen im Walde,
Felder oder Wiesen zu fliegen.

Zu etwa demselben Typ in bezug auf die verbreitungsbiologischen
YOraussetzungen gehoren Tetrao urogallus und Tetrastes bonasia, die
llberhaupt ziemlich bodenstindige Uberwinterer sind und auch ur-
SPringlich auf Aland fehlen. In den letzten Jahren sind Einbiirgerungs-
Vetsuche gemacht worden, die von groBem Interesse sein werden als
€Xperimentelle Priifung der Frage, ob die Abwesenheit dieser Arten
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von Aland nur von der isolierten Lage oder vielleicht auch existeny.
okologisch bedingt ist.

Aber es gibt eine noch merkwiirdigere Liicke in der Vogelfaup,
Alands. Dort fehlt die Kuhstelze (Motacilla flava), die sonst iy
Sidfinnland und auch in den an Aland unmittelbar angrenzendey
Teilen auf Wiesen eine hdufige Erscheinung ist. Wahrscheinlich briitet
sie auch in dem siidostlichsten Kirchspiele Alands, Kokar, wo Kuh-
stelzen auch mitten im Sommer auf den Wiesen beobachtet wurdep
(Mitteilung von P. GRENQVIST in PALMENs Archiv im Zool. Museum
zu Helsingfors). Geeignete Brutstitten wiirde sie auf Aland in Hiille
und Fiille haben, und die Art ist im iibrigen nicht sehr wihlerisch.

Sie tritt auch auf den Wiesen Alands im Frithling als Durchziigler
bis Anfang Juni auf, verschwindet aber wieder. Hier haben wir es mit
einem typischen Zugvogel zu tun, der alljahrlich gewaltige Wege zuriick-
legt, auch iiber Meere hinweg; sie iiberfliegt Aland regelmiBig, aber hat
die Inselgruppe nicht besiedelt. Die ,jisolierte’ Lage kann hier kaum
verbreitungsbegrenzend gewirkt haben. Das Fehlen kénnen wir un-
zweifelhaft nur mit der besonders durch die Beringung deutlich gewor-
denen grofen Heimattreue der meisten Vogel erkldren. Die Vigel kehren
iiberhaupt zur alten Brutstétte zuriick, wie die Beringungsergebnisse
zeigen (vgl. ScHENK). Verfrachtungsversuche der letzten Jahre haben
bekanntlich auch Erstaunliches iiber den Drang nach der Heimat und
das Heimfindevermégen der Vogel an den Tag gebracht. So konnen
auch Zugvogel ihr Brutgebiet mit merkwiirdiger Zahigkeit beibehalten.
wie schon ExMaN als dulerst auffallende Erscheinung hervorgehoben
hat. Es ist schwer zu sagen, warum gerade die Kuhstelze von Aland
fern geblieben ist, wihrend die anderen in Frage kommenden Zug-
vogel, bei denen auch Heimattreue nachgewiesen ist, die Insel be-
siedelt haben. (Die Art ist auch nach Lepiksaar auf Osel auBerst
selten, obwohl diese Insel eine bedeutend lingere postglaziale Geschichte
als Aland hat.) Aber es kommen selbstverstindlich Abstufungen in der
Heimattreue vor. Die Kuhstelze zeigt eine auBerordentlich starke
geographische Rassenbildung (vgl. GRoTE), und die Rassenaufsplitterung
wird ja als umgekehrt proportional zur Promiskuitit angesehen, deutet
also auch auf eine ungewohnlich starke Heimattreue bei der Art. —
Auch auf der isolierten Insel Hogland (Suursaari) mitten im Finnischen
Meerbusen hat jiingst VALiKANGAS festgestellt, daB mehrere ArteDs
die auf den naheliegenden Kiisten haufig sind, dort fehlen oder sebr
selten sind. Dabei ist das Alter dieser Insel sehr betrichtlich, den”
sie ist sehr hoch und liegt in einem Gebiete, in dem die Landhebung V¢
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Jleiner als in Stidwestfinnland gewesen ist. — Wir sehen also an diesen
Beispielen sehr deutlich, wie psychologische Faktoren die Ver-
preitung der Voégel mitbestimmen kénnen, und wir werden
Jarauf noch zuriickzukommen haben. Die Beispiele zeigen weiter, wie
die sogenannten historischen Faktoren nur durch die ,Innenwelten®
Jer verschiedenen Arten zur Auswirkung kommen.

Auch auf den anderen groBeren Ostseeinseln (Osel, Gotland, Born-
holm) findet man Liicken in dem Vogelbestande, die offenbar nur auf
die Isolierung zuriickzufithren sind (vgl. EKMAN, LEPIKSAR). Die Be-
deutung der Isolierung fiir die Formenaufspaltung gehért bekanntlich
su den viel diskutierten Problemen der Deszendenztheorie, und diese
Tnseln, deren geologische Geschichte und Alter ziemlich genau bekannt
ist, bieten gute Beispiele zur Beurteilung der Wirksamkeit einer Stufen-
folge von Isolierungsgraden gegeniiber Tieren von verschiedenen Typen.

Einwirkung der Kultur.

Die von der Kultur bedingten Verinderungen des Landschafts-
bildes haben wohl schon ihren Hoéhepunkt iiberschritten, gehen aber
immer noch mit bedeutender Schnelligkeit weiter. Die vom biologischen
Gesichtspunkte aus wesentliche Kultureinwirkung ist die Auflockerung
der Waldzone. Die Rodung bedeutet eine Ausdehnung des offenen,
hohere Vegetationsschichten entbehrenden Steppen- und Wiisten-
gelandes siidlicherer Breiten nach Norden hin (vgl. besonders SCHNURRE).
Wir sprechen ja auch von Kultursteppe. Mit ihr hat sich eine Reihe
von typischen Vertretern der Fauna der mediterran-zentralasiatischen
Gegenden nordwirts verbreitet, und die verbreitungstiichtigsten haben
schon den Polarkreis iiberschritten. Es seien nur folgende genannt:
Carduelis cannabina, Passer domesticus, Emberiza hortulana, Alauda
arvensis, Lanius collurio).

Anderen Arten, die friiher in ihrer Verbreitung stark beschrinkt ge-
Wesen sein miissen (an Ufern, Moorrandern u.dgl.), hat die Kultur
groBe Expansionsméglichkeiten gedffnet (z. B. Motacilla alba und flava,
Oenanthe oenanthe, Saxicola rubetra, Sylvia commumis und curruca,
Emberizg citrinella, Corvus corniz; vgl. KALELA, PALMGREN, 1935).

Die Kultur hat aber nicht nur offene steppenartige Fliachen ge-
ﬁcha,ffen; sie hat auch den Waldcharakter deutlich veriandert. Das
?uﬁert sich bei uns in der landschaftlich groBartigsten Weise in der Schaf-
elilllllg sekundirer Laubwaldgebiete durch die Brandwirtschaft, wie schon
v()ﬁn‘?l aIl.gedeut;et wurde; weniger auffallend, aber dennoch bedeutungs-

» 18t die Lichtung des Nadelwaldes durch die Abholzung.
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Diese Kulturfaktoren haben den Vogelbestand des VValdgelande
tiefgreifend verdndert und, das mufl gesagt werden, meistens berelchert
wie als erster wohl SCHNURRE vorurteilsfrei erkannt hat. Der boreale
Nadelwald ist in seinem ganz unberiihrten Zustande vogelarm. p;,
Lichtung hat eine reichere quantitative Entwicklung des Vogelbestane,
ermdglicht und sie hat mehreren Arten ganz neue Gebiete erschlossey
Vor allem haben die Laubwaldarten davon profitiert. So ist der relatiye
Anteil des Fitislaubséingers an dem Gesamtbestande in Ostfinnland be.
deutend groBer als in Westfinnland. Das gehort zu der am meistey
auffallenden Hauptziigen in der Vogelfauna Finnlands. Aber aych
andere, mehr fordernde Laubwaldarten, wie z. B. die Gartengrasmiicke,
die in den westlichen und siidlichsten Teilen Finnlands nur in den Hajy.
wildern des fruchtbarsten Bodens vorkommen, treten ostlicher mit vig]
gleichméBigerer Verbreitung auf und briiten wegen der Laubbaum-
einmischung auch auf schlechterem Boden (vgl. KaLELA, 1936).

Aber die Kultur hat nicht nur siidliche Arten nordwirts
verholfen; auch eine entgegengesetzte Stromung hat die
Auflockerung der Waldzone in Gang gesetzt. An der Nord-
grenze der Waldzone sind die Wilder, wie ich schon erwihnte, licht. In
diesen Wildern sind u. a.zwei Drosseln, die Weindrossel (Twurdus
musicus) und die Wacholderdrossel (7. pilaris), typisch und sie waren
offenbar einst auf die nordliche Randzone des Waldgiirtels beschrankt.
Aber die Durchsetzung der Wilder mit offenem Gelinde und die Lich-
tung des Waldbestandes haben ihnen die Verbreitungsmdoglichkeit in
siidlicher Richtung erdffnet (vgl. P. PaLmcreN, 1930). Die Verbrei-
tungsgeschichte 148t sich in Nordeuropa hauptsichlich nur auf Grund
der Biotopwahl rekonstruieren. Die Wacholderdrossel ist offenbar als
Kulturfolger bei uns alt. Aber die Einwanderung in Mitteleuropa fallt
fast vollkommen in die Zeit der biologischen Wissenschaft, und ist offen-
bar jetzt im vollen Gange (vgl. NiETHAMMER). Die Weindrossel war
nach literarischen Quellen zu schlieBen frither in Mittelschweden
seltener als heute, und sie briitet z. B. auf den Alandsinselnnur, W0
der Wald deutlich, wenn auch schwach, kulturgelichtet ist.

Aktuelle Faktoren.

Wir miissen uns jetzt der Frage zuwenden, welche Faktoren die
Verbreitung der Vogelarten begrenzen, wenn die Wandlungen der Lﬂnd
schaft in ihrer Verkniipfung mit der Verbreitungsfahigkeit der Vogel
die maximale mégliche Ausnutzung des Raumes schon gestattet habe?
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Man wird in erster Linie an die klimatischen Verhiltnisse denken. Die
Moglichkeit des dauernden Vorkommens einer Art in einer bestimmten
Gegend hingt von dem Verhiltnis zwischen Fortpflanzung und Ab-
sterben ab. Ganz geringe Verschiebungen in diesem Verhaltnis geniigen,
am Zunahme oder Abnahme der Individuenzahl in schnellem Tempo
herbeizufiihren. Wegen der komplizierten Verhiltnisse scheint eine
experimentelle Priifung der klimatischen Abhiingigkeit der Végel, wie
sie sich besonders bei wirbellosen Tieren verhéltnismiBig leicht durch-
fiihren 1iBt, ziemlich schwer zu sein, zumal die Fortpflanzungsverhalt-
nisse bei den Végeln iiberhaupt nicht in den Kreis der Laboratoriums-
untersuchungen hineinbezogen werden konnen.

Es scheint das Nichstliegende zu sein, die Fortpflanzungsperiode
als Angriffspunkt fiir die verbreitungsbegrenzenden Klimafaktoren vor-
auszusetzen. KEs konnte erstens die durchschnittliche Eierzahl bei un-
giinstigen Klimaverhéltnissen unter das fiir die Stabilitét der Popula-
tion notige MindestmaB sinken. Diese Annahme wird aber einigermafen
von Untersuchungen iiber die Gelegegréfie der Hithnervogel in den ver-
schiedenen Breiten Finnlands widerlegt: MErIKALLIO (1931) hat fest-
gestellt, daB Tetrao urogallus, Lyrurus tetriz und Lagopus lagopus in
Siidfinnland durchschnittlich groBere Gelege als in Nordfinnland haben;
dabei ist das Birkhuhn am hiufigsten in Siidfinnland und erreicht seine
Nordgrenze in den Gegenden, wo Auerhahn und Moorschneehuhn; die
héufiger in Nordfinnland als in Siidfinnland sind, ihre gréB8te Dominanz
erreichen. Das Moorschneehuhn scheint sogar in den siidlicheren Teilen
seines Verbreitungsgebietes zur Zeit in starker Abnahme begriffen zu
sein (vgl. 8. 248). Die GelegegroBe zeigt also bei diesen Arten kaum eine
Korrelation zu der Verbreitung. Die kritischen Witterungsfaktoren
werden wohl auch in erster Linie die neuausgeschliipften bzw. eben
flugfahigen Jungen dezimieren; aber ob hier die Temperatur, die Tages-
linge, Niederschlagsmenge, relative Haufigkeit von ausgeprigten
Wetterfronten mit Temperatursturz und Platzregen oder sonstige Fak-
toren entscheidend sind, diirfte schwer generell zu entscheiden sein.
I.m grofien ganzen besteht natiirlich fiir die meisten Arten eine klima-
t'JIS.Che Korrelation der Verbreitung; KenpeicH hat die Klimabedingt-
heit, des Verbreitungsgebietes von Troglodytes aedon analysiert und an
der Hand von experimentellen Untersuchungen wahrscheinlich gemacht,
daB die néichtliche Minimaltemperatur fiir die Nordgrenze, die Maximal-
temperatur des Tages fiir die Siidgrenze, z.T.in Verkniipfung mit
Anderen Faktoren, von entscheidender Bedeutung sind. Zu &hnlichen

'gebnissen ist auch schon EXMAN in bezug auf die skandinavische
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Fauna gekommen. KENDEIGH nimmt an, dafl das Vorkommen der Ay
allerdings schon in einer peripheren ,,Zone des Diskomforts* allméhl;cy
abklingt. Es bleibt aber auch, wo die Analyse der dufleren Faktore,
und des physiologischen Verhaltens der Art so weit gefiihrt ist wie hiep
eine mehr oder weniger offene Frage, ob die Verbreitung vielleicht Zun;
Teil nur mittelbar mit dem Klima korreliert ist und in erster Linie voy,
irgendeinem klimatisch bedingten Vegetations- oder Landschaftstypyg
abhingig ist. Auf diese Frage soll weiter unten (S. 261ff.) eingegangey
werden. Die beste, aber nur an wenigen Arten durchzufiithrende Methode,
die Einwirkung des Klimas néher zu analysieren, diirften langjihrige
genaue Untersuchungen iiber die Bestandesfluktuationen lokaler Popy.
lationen und iiber das zahlenmiBige Verhdltnis zwischen der Friih-
sommerpopulation und der Zahl der gliicklich ausgeflogenen Jungen in
verschiedenen Jahren bieten, wie sie Frau Nice iiber Melospiza melodig
ausgefiihrt hat. '

Es gibt jedenfalls eine Reihe von Arten, deren Verbreitung sicher
klimatisch bedingt zu sein scheint. Teils sind es nérdliche Arten, deren
Siidgrenze durch Gegenden verlduft, wo die landschaftlichen Verhilt-
nisse sich so allmihlich verindern, da sie kaum die Verbreitung be-
stimmen koénnen, teils siidliche, deren Nordgrenze ebenso schwer zu
erklaren ist (vgl. auch Karten 4-5). Unter den nérdlichen Arten kénnen
wir Perisoreus infaustus, Numenius phaeopus, Colymbus stellatus und
Lagopus lagopus in erster Linie nennen. Von siidlichen kénnten wir als
Beispiel Muscicapa parve und hypoleuca, Acrocephalus scirpaceus,
Phylloscopus sibilatriz, Turdus merula, Strix aluco, Nyroca ferina, Fulica
atra nehmen.

Die genannten Arten sind insofern interessant, als die Verbreitungs-
grenzen sich gerade in den letzten Jahrzehnten bedeutend verschoben
haben, und zwar bei beiden Gruppen gegen Norden: die nordlichen
Arten haben sich aus Gegenden, wo sie friiher bekannt waren, zuriick-
gezogen, die siidlichen sind nordwirts gedrungen. S11voNEN und KALELA
haben kiirzlich diese Erscheinung verdienstvoll analysiert und sind 21
sehr interessanten SchluBfolgerungen gekommen. In der Mitte des
vorigen Jahrhunderts setzte offenbar eine starke Beschleunigung der
Bewegung ein; das ist schon JAGERSKIOLD, LONNBERG und ExMAN
aufgefallen. Auch eine ganze Zahl von ,,neuen Arten ist seit dieser
Zeit zu verzeichnen gewesen. Es ist kaum mdglich, die Verinderunge®
nur als ein Scheinphédnomen zu erkliren, das von der zunehmend‘{n
Beobachterzahl abhéngt, denn erstens gibt es einige Gegenden, wo S‘?lt
1840 fast dauernd gute Beobachter ansissig waren, und zweitens ist
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die Brklirung vollends unméglich in bezug auf das Zuriickweichen der
nordlichen Arten. StuvoNeEN und Kareva haben nun gezeigt, daB die
Faunenverinderungen eine auffallende Parallelitit zu einer bemerkens-

Karte 4. Nordgrenzen einiger Kulturgewichse und Verschiebung der 0-Isotherme im
Friihling. Nach ,,Atlas of Finland®, 1925.

Werten Klimaverbesserung zeigen. So wird man mit SivoNEN und

Karera wohl annehmen kénnen, daB die Klimaverbesserung der Kausal-
faktor igt,
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Von den nérdlichen Arten haben einige (Perisoreus, Pinicola, Py
cinctus) ein aullerordentlich reiches Federkleid (noch unverdffentlicht,
Untersuchungen iiber das Gewicht des Federkleides), und es diirfte dey,.
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Karte 5. Nordgrenzen des regelmiBigen Briitens von Fringilla coelebs, Sylvia borin und
S. atricapille sowie Siidgrenze fir Parus cinctus.

entsprechend fiir sie schwerer sein, eine listige Uberhitzung auszi-
gleichen. Unter unseren siidlichen Arten haben z. B. die Grasmﬁcke}l
Nester, die verhiltnismiBig schlecht wirmeisoliert sind, wie von MY



Verbreitung der Végel Nordeuropas. 251

ausgefihrte, noch unverij‘ffentlichte Untersuchungen nachgewiesen
paben. Das mag dazu beitragen, das Fortpflanzungsresultat bei zu
kaltem Klima in ungiinstiger Richtung zu verschieben.

Karera hat durch sorgfiltige regionale Untersuchungen iiber die
Verbreitung der Vogelarten in einem kleineren Gebiete im siidwest-
lichen Finnland nachgewiesen, da auch innerhalb eines kleinen Ge-
bietes sich eine sehr deutliche Regionalitit geltend macht. Die siidlichen
Arten haben sich iiberwiegend in den fruchtbarsten Kulturgegenden
angesiedelt, wihrend mehrere nérdliche Arten nur in den sterilen Ein-
sdengegenden auftreten. Teils macht sich hier der direkt fordernde bzw.
nachteilig wirkende Einfluf} der Kultur bemerkbar; aber in erster Linie
wirken sicher auch Standortbedingungen, die von der Kulturbeeinflus-
sung unabhingig sind, entscheidend mit. Die Verbreitung der Vogel
entspricht dem Mosaik der mehr ,nérdlichen bzw. mehr ,siidlichen‘
Vegetationstypen. Diese Kleinregionalitdt verwischt natiirlich stark
eventuelle vom Klima bedingte Verbreitungsgrenzen, gibt aber auch,
wie KaLera mit Recht hervorhebt, gute Anhaltspunkte fiir die Analyse
der verbreitungsbegrenzenden Faktoren.

Die Zugvigel beziehen alljahrlich ihr Brutgebiet von neuem. Es
wurde schon mit Beispielen belegt, wie diese Beweglichkeit des Vogel-
bestandes dennoch mit einem zihen Festhalten an den Brutstéitten der
einzelnen Paare und Lokalpopulationen vereint ist, was eine bemerkens-
werte Starrheit des Verbreitungsgebietes verursachen kann. Aber die
Heimattreue kann, wie hervorgehoben wurde, mehr oder weniger stark
sein. Bei den Kreuzschnébeln finden wir iiberhaupt keine; sie briiten,
wo sie reichlich Nahrung finden (vgl. REINIKAINEN, 1937). Gerade bei
den Finkenvégeln finden wir verschiedene Abstufungen des psychischen
Types der Kreuzschnabel. So briitet der Birkenzeisig gewdhnlich erst
in Nordfinnland ; aber in gewissen Jahren kann er sein Brutgebiet selbst
bis zur Siidkiiste vorschieben. Aber auch bei den sozusagen normalen
Zugvigeln mit wohl entwickelter Heimattreue kann offenbar das Klima
durch Beeinflussung der Zugverhiltnisse Arealverschiebungen bedingen.
. Es ist bekannt, daB das Wetter den Zug stark beeinflussen kann.
Uber diese Frage gingen die Meinungen stark auseinander, aber die Ab-
h,ﬁngigkeit ist heute auch experimentell festgestellt worden. Bekannt-
lich &uBert sich der Zugtrieb bei vielen Vogeln, die im Kifig gehalten
Verden, in nichtlicher Unruhe zur Zugzeit. Durch Registrierung der
St;""rl‘Ievaria’cionen dieser Unruhe hat sich nun feststellen lassen, daf im
He"rbSt die Stirke des Zugtriebes durch Kilte, im Frithling durch

"arme gesteigert wird. (Es sei nur auf die folgenden Untersuchungen



252 Pontus Palmgren

verwiesen: SIIVONEN und PALMGREN, ParmerEN 1936¢, 1937, MERKEL
WaeneR.) Dem entsprechen auch die Feldbeobachtungen. Als Be1
spiel sei eine Karte aus einer vorlaufigen Studie von S1nvoNEN gegebey,
die den Friithlingszug der Singdrossel in Finnland im Jahre 1935 ve,.
anschaulicht (Karte 6). Die ,,Isepiptesen® vereinen die Punkte, bis 5,
denen die Singdrossel, nag
Meldungen der Erstbeg},.
achtung fiir den Friihling,
zu den angegebenen Tagey
vorgedrungen war. Der Ejy.
zug ging anfangs sehr schnel),
aber zwischen dem 25 1V,
und dem b5. V. hérte die
Bewegung fast auf; das war
eine Kéilteperiode, die den
Zugtrieb offenbar hemmte,

Im allgemeinen werden
wohl die Vogel trotz ge-
legentlicherVerspatungen bei
kalter Witterung dank ihrer
Heimattreue die alten Brut-
statten erreichen; immerhin
ist es offenbar, daB Witte-
rungseinfliisse wenigstens bei
einem Teil der Individuen

Karte 6. Isepiptesen von Turdus ericeforum - Zug L kalt.en Wetter

philomelos 1m Fetihling 1635, Die Ziffern geben abkiirzen bzw. bei warmen

in Finnland an. Nach SIIVONEN, 1936. verldngern kann (vgl. SWENK

sowie STIVONEN und K ALELA)

Das wire also die physiologische Tirklirung der schon frith als Aus

breitungsfaktor angenommenen ,,Zugprolongation (WALLENGREN
Parmen; vgl. LoNNBERG, 1934).

Gerade in den letzten Jahren haben wir einen sehr klaren Fall vor
schneller Einwanderung erlebt, nimlich bei dem Teichrohrsing®
(Aerocephalus scirpaceus). Ich beobachtete die Art als fiir Finnland net
zum ersten Male 1926 auf Aland; ich hatte frither nach ihr gesucht, oh™
sie zu finden, und nehme deshalb an, daB sie frither zumindest aubert
sparlich vorkam (PALMGREN, 1934). Nur wenige Jahre spiter, 1932
war der Teichrohrsinger schon nicht mehr selten auf Aland und is? w
den beiden letzten Jahren auch in der Gegend um Helsingfors, i des




Verbreitung der Végel Nordeuropas. 253

am besten untersuchten Gegend Finnlands, in groBer Zahl briitend auf-
gefunden worden (LE1vo). Die Einwanderung muBl alssehrschnell
pezeichnet werden; sie ist iiber das Meer erfolgt und kann
wohl nur so erklart werden, dafl der Frithlingszug bei vielen
Individuen zwangslidufig tiberstimuliert worden ist. Auch
die ,,Einwanderungsversuche® der zahlreichen neuen Arten der letzten
Dezennien, die ich schon erwahnt habe, ist wahrscheinlich auf ,,Pro-
longation® des Zuges zuriickzufiihren (vgl. StrvoneEN und KaLELA);
die Klimaverbesserung diirfte am ehesten auf diesem Wege gewirkt
haben und die Nordwirtsverschiebung der Siidgrenze nordlicher Arten
peruht moglicherweise zum Teil darauf, daB die héhere Friihlings-
temperatur heutzutage die letzten Nachziigler weiter nach Norden
hetzt als frither. Darauf deuten Beobachtungen ungewéhnlich siid-
lichen Briitens von borealen Végeln in Jahren mit niedriger Friihlings-
temperatur (REINIKAINEN, 1935 ; KaLELA, 1938). Diese Auffassung wird
auch weitgehend gestiitzt durch die auffallende Ubereinstimmung zwi-
schenden ,,Isepiptesen‘‘ der Singdrossel auf der Karte SrivoNeNs (Karte 6)
und den Verbreitungsgrenzen einiger typischer siidlicher (z. B. Sylvia atri-
capilla, Parus caerulens) und nordlicher (z. B. Pinicola enucleator, Parus
cinctus) Arten, die in Karte 5 wiedergegeben sind. Dem Verlauf von
NW-80 entspricht auch im groBen die Temperaturverteilung im Vor-
frithling. ' '

Ein sehr interessantes Problem bieten die beiden Fringilla-Arten,
indem sie einander Skologisch sehr #hnlich sind, dabei im ganzen ge-
nommen fiireinander geographisch vikariieren. Der Buchfink ist der
weitaus dominierende Vogel in den Wildern Siid- und Mittelfinnlands;
der Bergfink ist ebenso vorherrschend in den nérdlichsten Wildern.
Beide bewohnen gleich gern Nadel- wie Laubwilder. In der Gegend
von Rovaniemi findet man sie etwa gleich hiufig; in Ivalo-Muonio
(68° N) nur mehr vereinzelte Buchfinken (vgl. Karte 5). Der Bergfink
briitet in stetig abnehmender Haufigkeit fast bis zur Siidkiiste.

Die Siidgrenze des Bergfinken diirfen wir wahrscheinlich mit KaLELA
(1934, 1938) als klimatisch bedingt betrachten. Darauf deutet auch die Er-
Sche@ung, daB man in kalten Frithlingen noch Ende Mai bis Anfang

U an der Siidkiiste Finnlands Scharen von Bergfinken sehen kann
(1.927 auf Aland), wo sie allerdings noch nicht zur Brut bleiben, wihrend
e’le Bergfinken normalerweise schon Anfang bis Mitte Mai in Lappland

l.l.ltreffen. Das deutet meines Erachtens bestimmt darauf, daB die

Udgren e der Art von der stirkeren oder schwicheren Zugstimulation
hiingig js,

Archiv - _
*ehiv {. Naturgeschichte, N. F. Bd. 7, Heft 2. 17a
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Die nérdliche Begrenzung des Verbreitungsgebietes des Buchfink,
erscheint sehr ritselhaft. Die Art ist gar nicht kilteempfindlich, g,
iiberwintert hdufig und trifft im Friihling bedeutend frither als g,
Bergfink ein. Es ist nun auffallend, dal der Buchfink an seiner Noyq.
grenze nur in der Nahe von Siedlungen vorkommt. Aber er ist dort ip,
Sommer von den Kulturflichen ebensowenig abhingig wie im Siidep
(Beobachtungen des Verf. in der Nahe von Ivalo.) Das gibt uns, glaube
ich, die Erklirung der Nordgrenze. Die Buchfinken kehren sehr frijy
von dem Winterzuge zuriick, wenn der Schnee noch dick liegt. Sje
finden dann nur in der Néhe der Siedlungen Futter. Der Fortpflanzungs.
trieb regt sich aber bald nach der Ankunft und die Finken suchen ihye
Brutreviere in den Wildern auf (vgl. HowarD iiber die Ammer). Ap-
fangs sind die Wilder noch tief verschneit, und die Finken miissen jeden
Tag die Kulturflichen zur Nahrungssuche aufsuchen, erst spiter werden
sie ganz von den Feldern unabhingig (Beobachtungen des Verf. in der
Niahe von Helsingfors). Das ist leicht in den siidlicheren Gegenden, wo
die menschliche Besiedelung dicht ist und das Waldgelande relativ friih
schneefrei wird. Im &uBersten Norden aber wird der Buchfink auf einen
kurzen Radius rings um die Siedlungen beschrinkt und seine Nord-
grenze als wahrer Waldvogel liegt dort, wo die Wilder gerade noch
rechtzeitig schneefrei werden, wenn der. Fortpflanzungstrieb des Buch-
finken sie zum Briiten zwingt. Bei dem Bergfinken ist der Jahres-
rhythmus, auch der Zug, gegeniiber dem Buchfinken verspétet; das
kritische Stadium des Geschlechtstriebes tritt bei ihm erst spéter ein-
und deshalb kann er auch die nérdlichsten Walder besiedeln.

Eine entsprechende Erscheinung 18t sich merkwiirdigerweise auch
bei der Wacholderdrossel (Twrdus pilaris) beobachten. Diese Art ist,
wie schon 8. 246 bemerkt wurde, urspriinglich in der nérdlichen Grenz-
zone des Waldgiirtels in den lichten Birken- und Kiefernwildern hei-
misch, wo sie als vollkommener Einédenvogel vorkommit. Als ich im
Sommer 1935 in dem nérdlichen Lappland Ausfliige unternahm, fiel
mir indessen auf, daB die Wacholderdrosselkolonien jedoch unzweifel
haft in der Umgebung der Siedlungen in 2-3 km Entfernung mehr
konzentriert waren als in der wirklichen Einéden. Durch Beobachtung
der futtertragenden Vogel konnte aber festgestellt werden, daf sie di¢
Nahrung fiir die Jungen nicht im Bereiche der kultivierten Flichen
suchten, sondern in unzweifelhaft urspriinglichem Waldgelénde. F“T
die Konzentration in der Umgebung der Dérfer diirfte man kaum e
andere Erkldrung finden konnen als die schon in bezug auf den Buch
finken gegebene: auch die Wacholderdrossel trifft sehr frith ein und
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wird dann von den am frithesten schneefrei werdenden Feldern ,,adsor-
piert*. Die Ausdehnung des Verbreitungsgebietes in siidlicher Richtung,
die S. 246 besprochen wurde, steht ja vollkommen im Zeichen der ,,Ad-
sorption’* an den Kulturflichen, auf denen die Drosseln im Winter ihre
Nahrung suchen. Es scheint nicht unméglich, da8 wir hier den Anfang
ciner Entwicklung vor uns haben, wie sie z. B. bei der Elster zu einer
vollkommenen Kulturgebundenheit in unseren Gegenden gefiihrt hat,
wihrend sie z. B. auf Kamtschatka noch als Urwaldvogel vorkommt
(BERGMAN). _

Wie schon erwahnt, stellt bei den Kreuzschnébeln die Nahrung den
verbreitungsbedingenden Grundfaktor dar; sie haben keine Heimat, sie
priiten, wo es viel Nadelholzzapfen gibt. In dieser Hinsicht kénnen sogar
einander ziemlich naheliegende Gegenden groBe Variationen aufweisen,
und in einer und derselben Gegend wechselt die Menge der Kreuz-
schnibel in genau vergleichbarer Weise, wie eine Untersuchung REINI-
kaNENs (1937) klar gemacht hat.

Auch bei einer Reihe von arktischen Arten ist die Verbreitung,
namentlich die Siidgrenze, stark von der Nahrungsmenge abhingig,
und zwar bilden hier die Kleinnager, vor allem Lemminge, das variable
Moment. Die Lemminge zeigen bekanntlich eine ausgesprochene Perio-
dizitdt, die ELroN mit der Sonnenfleckenperiode in Beziehung setzte.
In Jahren mit reichlichem Lemmingbestande briiten Nyctea nyctea und
Stercorarius longicaudus noch auf den &uBersten siidlichen isolierten
Tundrainseln, den Fielden, die sich aus dem Waldmeere heben, wihrend
sie in lemmingarmen Jahren auf dem Gebiete Finnlands beinahe fehlen,
und fast alle Raubvégel des nordlichen Nadelwaldgebietes nehmen in
Lemmingjahren an Individuenzahl stark zu. Bei diesen Arten zeigt
sich ein ausgesprochener Einflu der Nahrung auf die Fortpflanzungs-
quote. Wihrend z.B.der RauhfuBbussard in gewdhnlichen Jahren
2-3 Eier hat, legt er in Lemmingjahren bis zu 5-6.

DaB diese Voégel in groBerer Individuenzahl in solchen Gegenden
auftreten, wo die Kleinsiuger sich vermehrt haben, diirfte indessen im
allgemeinen nicht durch ein etwa schon in einem vorhergehenden
»»Pmdromaljahr“ der Kleinsdugergradation verbessertes' Fortpflan-
Zungsresultat der Vogel erklirbar sein. Wenigstens bei mehr lokalen

assenvermehrungen der Kleinsiuger, die viel haufiger als die ,,groflen®
flmingjahre sind, steigt die Raubvogelpopulation wohl nur durch
mwanderung aus anderen Gegenden. REINIKAINEN hat hervorgehoben,
al auch in einander nahe gelegenen Gegenden sehr verschieden starke
Apfenproduktion und Kreuzschnabelbesiedelung gefunden werden

17*
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kann. Die Zuwanderung der Vogel zu den begiinstigten Gebieten kany
man wohl nicht als ,,topisch‘ auffassen, sondern muB sie eher als »»Pho.
bisch bezeichnen. Nahrungsmangel stimuliert den Wandertrieb (vgl.
FormosoF), der indessen nicht nach einem ,,Nahrungsgefille® gerlchtet
sein diirfte. Sie wandern ziellos umher, aber wo die Végel reichljey
Nahrung finden, bleiben sie haften und reichern sich schnej;
an. DaB bei ,, Invasionsvégeln die westliche Wanderrichtung in Ellropa
dominiert, diirfte nicht als ,,Nahrungstaxie® gedeutet werden kénney

Bei der grofien Mehrzahl unserer Vogelarten lafit sich das Nahrungs.
problem als ausbreitungsbegrenzender Faktor noch nicht scharf fassey
Dazu sind erstens genaue Kenntnisse der Nahrung der einzelnen Artey
no6tig. Diese haben wir zwar zum Teil; aber wir miiiten auch Wissen,
wo die Vogel diese Nahrung erlangen kénnen, und der quantitative Uber-
blick iiber die Reichlichkeit der Nahrung in den verschiedenen Land-
schaftstypen ist noch ein sehr entferntes Ziel.

Auch in bezug auf die Nahrung stellt sich der begrenzende Faktor
natiirlich als eine Resultante einerseits der Umweltfaktoren, anderer-
seits der biologischen Voraussetzungen der Art heraus. Es kann fir
eine Art geeignete Nahrung im UbermaB geben, aber der Vogel kann
ihrer nicht habhaft werden. Ich méchte das an einem sehr einfachen
Beispiel erldutern. Die weile Bachstelze lebt vornehmlich von Klein-
tieren und ist in bezug auf diese gewil gar nicht wéhlerisch. Solche
Nahrung gibt es im Walde mehr als irgendwo anders; aber dort kann
die Bachstelze nicht leben, weil ihr Bau sie dazu zwingt, der Nahrung
hauptsichlich zu FuB nachzugehen; in dichter Vegetation ist sie sehr
unbeholfen und sie vermeidet solche Orte. Das kann man sehr deut-
lich schon auf jedem Boden beobachten, wo vegetationsarme Stellen
mit hohem Gras abwechseln: Die Bachstelze umgeht sorgsam die dicht-
bewachsenen Stellen. Als Resultat dieser Reaktionsnorm ist sie In
unseren Landschaften urspriinglich an die steinigen Ufer des Meeres
und der Seen gebunden gewesen; jetzt hat die Kultur ihr neue geeignete,
wiiste Flichen geschaffen. Ganz &hnlich liegen die Dinge wohl auch bei
manchen anderen Ufervogeln, z. B. den Regenpfeifern, die reich be-
wachsene Stellen vermeiden, wihrend sie z. B. auf Kiesufern, flachen
Felsinseln, sparlich bewachsenen Heiden (vgl. Lack, 1933) sowie auf
dem Tundra vorkommen, also sehr verschiedene Standorte, denen di¢
freie ,,Lauffliche” gemeinsam ist.

Auch fiir die baumlebenden Kleinvigel konnen die bewegung®
physiologischen Voraussetzungen von Bedeutung sein, indem verschie
dene Baum- bzw. Vegetationstypen ihnen mehr oder weniger zusage™
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sein konnen (PaLMGREN, 1932¢, 1933, 1936b, 1937b). Es sei hier nur
nebeﬂbei bemerkt, daB es nicht statthaft ist, ohne weiteres die Laub-
paume den Nadelbdumen gegeniiberstellen, wie LACK es tut in einer
Kritik meiner Auffassung, daB das Goldhihnchen (Regulus regulus)
au8 bewegungsphysiologischen Griinden die Birke als Nahrungsbaum
meidet (Lack, 1937). Eine Birke mit schlaff herabhéingenden Zweigen
bietet ganz andere Voraussetzungen als Bewegungssubstrat als z. B.
eine Eiche oder Schwarzerle. ‘

In meinen Studien iiber die quantitativen Verhiltnisse der Vogel-
fauna der finnischen Wilder habe ich nachgewiesen, daB die Vogel-
dichte etwa proportional zu der durch die Holzproduktion ausgedriickten
Wiichsigkeit der Waldtypen ist (PALMGREN, 1928, 1930). Es liegt nahe,
hier eine erndhrungsbiologische Bedingtheit vorauszusetzen. Das diirfte
wohl auch wenigstens zum Teil der Fall sein, aber ich méchte nicht
annehmen, daB die Vogel die Nahrungsvorrite bis zum absoluten
Gleichgewicht zwischen Konsumtion und Produktion ausniitzen. Es
muBl eine gewisse ,,Begegnungswahrscheinlichkeit® bestehen, damit
z.B.ein Weichfresser sein Nahrungsbediirfnis aus einer Kleintier-
population befriedigen kann, und vor allem wohl damit die Végel zum
Niederlassen stimuliert werden. Die Kreuzschnibel und arktischen
Raubvogel sind mehr oder weniger extreme Typen, aber nicht wesens-
verschieden von anderen Vogeln (wie etwa Végel, die in Westeuropa als
ansissig bekannt sind, in RuBlland als Invasionsvogel auftreten kénnen,
Nucifraga, Dryobates, Parus ater). Es ist anzunehmen, daf das alljahr-
lich im Friihling stattfindende Ansissigwerden der Zugvogel auch von
der Reichlichkeit der Nahrung beeinfluit wird, so daB in reicheren
Biotopen bei verhaltnismaBig mehr Individuen die Griindung des Brut-
revieres ausgeldst wird als in den #rmeren. Der Nahrungsfaktor wird
sich auch geographisch in derselben Art auswirken: In Zonen des ,,phy-
siological discomfort* (KENDEIGH) haben sich verhiltnismaBig weniger
Individuen angesiedelt als unter optimalen Bedingungen. Dagegen
dirften die qualitativen Verschiedenheiten der als Nahrung in Frage
kommenden kleineren Tiere, Simereien usw. im allgemeinen kaum als
begrenzende Faktoren in Frage kommen, da die Végel bekanntlich im
groflen ganzen wenig wahlerisch sind.

Unzweifelhaft kann aber auch wirklicher Nahrungsmangel die Ver-
breituﬂg mancher Vogelarten begrenzen. Das gilt wohl z. B. fiir die
SChWimmvtigel, die sog. eutrophe Seen bewohnen, d. h. Seen mit reichem
Pflanzen\vuchs und reichem niederen Tierleben. Solche Seen sind nur
' bestimmten Gegenden Finnlands zu finden, weil sie von nahrungs-



258 Pontus Palmgren

reichem Boden, vor allem Lehmboden, abhingig sind (vgl. die Eropge,
rung Exmans iiber die Verbreitung dieser Vogel). Die dystr0ph,3n
Moorseen und oligotrophen Seen, die fiir' den groBten Teil Finnlapg,
charakteristisch sind, bieten nur ganz wenigen Vogelarten, vor allep,
den fischfressenden Polar- und Nordseetauchern, zusagende Lebep,
bedingungen. So ergibt sich eine ausgesprochene regionale Verbreitung

T,

Karte 7. Regionale Verteilung der vogelreichen ,,Nyroca-Seen‘‘ @ und vogelarmen
,,Colymbus-Seen‘* O auf Aland. Nach Palmgren, 1936a.

der Seevogelfauna (vgl. KaLerLa, 1938), die aber nicht nur fiir das Land
im ganzen gilt, sondern die sich, wegen der abwechslungsreichen
Kleinstruktur unserer Landschaften, auch im kleinen geltend macht
(Karte 7).

Von der groBeren Nahrungsmenge der produktiveren Biotope bz¥:
Zonen 1iBt sich aber ein anderer Faktor nicht reinlich trennen: sie sind
auch durch die reichere Gliederung der Vegetation, der stérkeren Ent
wicklung der verschiedenen Waldschichten gekennzeichnet. Das }?"'
deutet auch eine groBere Auswahl von Nistplitzen. Nur bei den weni#
sten Arten wird — wie z. B. bei Héhlenbriitern in kulturgereinigt"
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Wildern — die Abundanz c'lurch die absolute Zahl der vorhandenen
Nistplitze begrenzt. {Xber dle.Wahrscheinlichkeit, angemessene Nest-
baugelegenheiten. zu finden, wird bei den Végeln in dhnlicher Weise,
wie oben beziiglich der Nahrungsmenge angedeutet wurde, die Ein-
Jeitung des Brutgeschéftes stimulieren, und so die Végel in Biotopen
mit guten Nistgelegenheiten anreichern (ParLmereEn, 1932b). Wir
Jommen so zur letzten Gruppe der verbreitungsbegrenzenden Fak-
toren, zu den mit der Fortpflanzung zusammenhingenden.

Fortpflanzungsbiologische und psychische Faktoren.

Die Fortpflanzung ist abhéngig von einer ganzen Kette von Instinkt-
handlungen, die in bestimmten Reihenfolgen ausgelost werden. Nehmen
wir als Beispiel die typischen Kleinvégel. Beim Beginn der Fortpflan-
sungsperiode bezieht das & ein Brutrevier, wo es bestimmte Aktivitat
entfaltet: es singt, bewegt sich oft recht stereotyp in bestimmten Bahnen
und vertreibt nicht zustéindige Artgenossen. Nach Eintreffen eines
Weibchens vollzieht sich die Paarbildung unter Entfaltung typischer
Triebhandlungen ; schlieBlich wird das Nest gebaut, es werden die Eier
gelegt und die Jungen aufgezogen. Alle diese verwickelten, ineinander
verkniipften Triebhandlungen sind verhiltnisméBig starr: sie treten
bei allen Individuen der Art in der gleichen Form auf, wenn sie bei der
rechten physiologischen Disposition durch addquate duBere Reize aus-
gelost werden. Welcher Art sind nun diese ,,Reize“? Sie sind ohne
Zweife] von viel komplexerer Natur als die Reize, die einfache Reflex-
bewegungen auslésen, aber kénnen wohl doch chne Bedenken als Reize
oder als Stimulationen bezeichnet werden.

Wir wollen zunichst den Nestbau kurz analysieren. Die Trieb-
handlung muf hier an ein geeignetes Substrat gekniipft werden: es
mul} erstens geeignete Baumaterialien geben, zweitens einen Nistplatz,
der zu dem artspezifischen Triebe so wie ein Schliissel ins Schliisselloch
Passen muB. DafBl die Nistmaterialien den Bautrieb auslésen, kann
Man sowohl in der Natur wie bei Kifigvogeln beobachten. Am Anfang
st der Bautrieb noch ungerichtet: die Vogel schleppen Baustoffe um-
lfer, sle versuchen die Materialien bald hier, bald dort einzufiigen. SchlieB-
lich heby, sich ein Punkt heraus, auf den sich das Bauen konzentriert
(vgl. LORENZ). Der Bautrieb kann mehr oder weniger spezialisiert sein.
"d das ist von allergroBter Bedeutung als standortsbegrenzender Faktor

ALMGREN, 1932). Es wurde schon erwihnt, dal die Buchfinken und

“Bfinken gleich héufig in allen Waldformen vorkommen. Das ist
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zum Teil in einer sehr vielseitigen Gestaltung der NahrungsaufmhIn
begriindet, vor allem aber in einem &uBerst anpassungsfahigen B&u‘crip}f
wie durch die beigefiigten Bilder (Abb. 1) belegt wird. Als Gegens;tz’
kann der Nestbau des Goldhahnchens genannt werden: das Negt Wing
fast immer unter Fichtenisten gebaut, zwischen den herabhangenden
Seitenzweigen, und der Vogel kann offenbar nicht anders bauen; g, ist

m—ﬂ"(\

ADbb. 1. Bauart von Finkennestern (Fringilla c. coelebs, oben) und Goldhihnchennestern
(Regulus r. regulus, unten). Nach PALMGREN, 1932a und c.

die Art streng an die Fichte gebunden, und zwar an Fichten vom Nor-
maltyp, dem ,,Kammtyp“; die Fichten der nérdlichen Gegenden, die
flichenhaft ausgebreitete Seitenzweige haben, sind den Anspriichen
des Goldhédhnchens viel schlechter angepalt. ‘

Aber schon bei den ersten Stadien des Fortpflanzungstriebes, be!
dem Ansassigwerden, der Begriindung des Brutrevieres, wird diese Hand-
lung offenbar mehr oder weniger zwangsliufig von bestimmten U
weltsziigen ausgelost; der Landschaftscharakter erscheint als ein kom”
plexer Reiz.
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paB psychische Faktoren die Verbreitung der Vogel auf ver-
chiedene Standorte beeinflussen, muBl wohl den meisten feldornitholo-
D.S oh beschiftigten Forschern vorgeschwebt haben, aber sie sind bisher
nieistens als irgendwie sekundir betrachtet worden. Die Entwicklung
der Tierpsychologie 148t eine hohere Werteinschitzung durchaus be-
rechtigt erscheinen. Die grofle Bedeutung der psychologischen Faktoren
st 7. B. von SCHNURRE, SUNKEL, LORENZ und in letzter Zeit besonders
yon LACK hervorgehoben worden, der ihnen einen entscheidenden Ein-
fluf beimessen will.

Ich habe in meinen quantitativen Untersuchungen iiber die Vogel-
fauna der Wilder Siidfinnlands die Bedeutung der ,,physiognomischen
Ahnlichkeit* an und fiir sich génzlich verschiedener Waldformen, wie
der hainartigen Laubwilder und der lichten felsigen Kiefernwilder mit
ihren windschiefen, uralten Fohren hervorgehoben. So briiten auf
Aland einige Vogel (Muscicapa striata, M. hypoleuca, Phoenicurus phoe-
nicurus, Columba oenas) sowohl im Kiefernwald wie im Birkenwald,
nicht aber im Fichtenwald: den beiden erstgenannten ist die offene,
lichte Struktur des Waldes und das reichliche Vorkommen geeigneter
Nestbaupldtze gemeinsam, sonst sind ja die Unterschiede in den meisten
Hinsichten groB.

Es muBl betont werden, daB die ,,physiognomische Ahnlichkeit*
des von einer Art besiedelten Biotops natiirlich eine Funktion der
psychischen und sinnesphysiologischen Charakters der ein-
zelnen Arten ist; die ,,Umwelt‘ der bzw. Arten ist der entscheidende
Faktor, nicht die menschlichen Gesichtspunkte (vgl. SCHNURRE, LAcCK).
Von ganz besonderer Bedeutung diirfte die Beleuchtungsstirke der
verschiedenen Wald- und Bestandstypen sein; darauf deutet z. B. der
Umstand, daB Arten, die typisch fiir die dunklen fichtenbeherrschten
Wilder sind, auch in dichten Laubwildern vorkommen, wenn auch
spirlich, dagegen nicht oder nur sehr selten in lichten Laubwiesen
(Twrdus ericetorum, Erithacus rubecula, PALMGREN, 1930).

Noch eindrucksvollere Beispiele fiir die Bedeutung der Landschafts-
Physiognomie bieten diejenigen Végel, die sowohl .auf der arkti-
schen Tundra wie in den siidlichen Steppen und Wiisten-
g¢genden briiten. Ich méchte hier vor allem die Alpenlerche und den
groflen Raubwiirger (Eremophila alpestris und Lanius excubitor) hervor-
heben, Karte 8 (aus einer unverdffentlichten akademischen Examens-
arbeit meiner Frau) zeigt die Verbreitung der verschiedenen Rassen der

l?enlerche. Sie briitet auf ganz schwach bewachsenem Boden: Tundra,
Viiste, Hochgebirge und in Amerika auch auf brachen Feldern. Der

Archiv . Naturgeschichte, N. F. Bd. 7, Hett 2. 17b
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Raubwiirger hat eine recht dhnliche Verbreitung, fordert aber Bay,,
wuchs in lichtem Bestande (Abb. 2). Er briitet einerseits in der Ny
lichen lichten Grenzzone des Waldes, andererseits in Steppengebijschen
und in der siidlichen Randzone der Waldregion und ist von Stiden aug
auch in die Kulturlandschaft eingedrungen. — Die klimatischen Vg,
schiedenheiten in den einzelnen Teilen der Verbreitungsgebiete dieser
beiden Arten sind ja gewaltig, aber der physiognomische Gesar
charakter zeigt bemerkenswerte Ahnlichkeiten.

Karte 8. Verbreitung des Rassenkreises Eremophila alpestris.

Es muB aber unzweifelhaft jetzt davor gewarnt werden, einfach
mit den ,,psychologischen Faktoren alles erkliren zu wollen, was sonst
schwerverstiindlich erscheint. Es ist natiirlich nicht gut méglich, die
psychologischen Momente, die ich hier als ,,Ansiedlungsreize® heran-
gezogen habe, reinlich von der kérperlichen und bewegungsphysiologi-
schen Eignung zu bestimmten Bewegungs- und Nahrungssuchetype?
oder von der speziellen Nestbaudisposition zu trennen; es sei Z B.
auf das von der Bachstelze Gesagte verwiesen. Uberhaupt steht
man wohl immer vor mehreren gleichzeitig wirksamen Fa‘k'
torenkomplexen, und nur genaue Spezialuntersuchungen iiber e
zelne Arten konnen uns hier zu mehr oder weniger sicher begriindet”
Abschitzungen der Bedeutung der einzelnen Faktoren verhelfen.
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Ich mochte am ehesten annehmen, dafl die Verteilung der Vogel-
arten auf verschiedene Biotope doch primér auf andere Fak-
toren guriickzufithren ist: physiologische Voraussetzungen
der Art wie Bewegungsmodus, Sehschirfe in verschiedener

Abb. 2. Nest von Lanius e. excubitor in der Birkenzone. Offene Struktur des Waldes
und sperrige Wuchsart der Biume charakteristisch. Phot. FINNILA.

Beleuchtung usw. oder historische Bedingungen, wie zwangs-
liufige Beschriinkung auf ein bestimmtes Milieu bei Klimaverinde-
tungen. Die ,,psychologischen Faktoren“ wirken aber un-
mittelbar fithrend auf das Verhalten der Végel zu den ver-
schiedenen Umweltbedingungen ein, gewissermaflen als
’vbedingte Reflexe auf bestimmte landschaftliche Charak-
terziige, die maBgebende Bedeutung fiir die Végel erlangt
haben, Vielleicht kénnte man hier von einer Art ,,Prigung® sprechen;
ob die P rigung erblich festgelegt ist oder individuell durch die Um-
gel?ung, n der die J ungen aufwachsen, bedingt wird, diirfte schwer zu
gmfen sein; es erdffnen sich hier interessante Parallelen zu der Prigung
¢ Jungen an den ..Elternkumpan® (LORENZ).
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Als besonders fesselnd mdochte ich schlieBllich eine Gruppe voy
Vogeln streifen, die sowohl in den arktischen bis hochborealen Tej,
Nordeuropas wie an den Kiisten des Gebietes auf den waldlosen Schirey
heimisch sind: Sterna paradisea, Oidemia fusca (hdufig an der Kijst,
Harelda hiemalis (ausnahmsweise an der Kiiste), Nyroca marila (Bottj
nischer Meerbusen, Ostsee), Charadrius hiaticula (allerdings selten ayy,
im Binnenlande), Phalaropus lobatus (selten und offenbar weniger stetig)
Calidris temmincki (Nordende des Bottnischen Meerbusens), Totapy,
totanus (haufig), Plectropehenax nivalis (Nordende des Bottnischey
Meerbusens).

Hier liegen die Verhiltnisse sehr verwickelt. Man kann erstens eip,
klimatische Bedingtheit voraussetzen. Das kalte Meer verspitet
den Friihling; Isothermen von niedrigen Temperaturgraden biegen
vom Norden die duBerste Kiistenzone entlang nach Siiden. Diese Dey-
tung haben MErIkKALLIO (1917) und ExmManN gegeben und sie scheint
auch vorziiglich durch das gute Zusammenfallen der Verbreitungs-
grenzen einiger Arten mit bestimmten Frithsommerisothermen ge-
stiitzt zu sein. Am ehesten diirfte wohl dann das kalte Frithlings-
wetter durch Unterdriickung der ,,Zugstimmung‘ bis zur Zeit des Ab-
klingens der physiologischen Zugvoraussetzungen, der ,,Zugdisposition”
(GroeBBELS) und Erwachen des Fortpflanzungstriebes gewirkt haben
und kaum durch Existenzbegiinstigung, namentlich nicht Forderung
der Fortpflanzung; denn besonders von der Samtente ist es bekannt,
daBl die neu ausgeschliipften Jungen empfindlich gegen rauhes Wetter
sind. Die Einwirkung auf den Zugtrieb braucht sich natiirlich nicht
jedes Jahr geltend machen, denn die Heimattreue (die gerade bei den
groBeren Seevogelarten mehrfach Jahre hindurch an kenntlichen
Individuen festgestellt worden ist) wirkt dahin, daB einmal entstandene
Siedlungen erhalten bleiben. Besonders interessant ist das Briiten der
Schneeammer an den Ufern von Karls (Hailuoto) und im Schirenhof
am Nordende des Bottnischen Meerbusens. Die Art wurde von SAND-
MAN in den achtziger Jahren briitend gefunden und auch von Hout-
BERG als wahrscheinlicher Brutvogel angegeben, aber von spatered
Beobachtern nicht mehr angetroffen, bis 1936 wieder ein nistendes Paaf
festgestellt wurde (PEASE).

Bei einigen Arten wie bei den Halsbandregenpfeifern kann mé”
vielleicht den Bewegungsmodus, der vegetationslose Flichen ford‘%rt"
als Ursache annehmen; solche vegetationsarmen Flichen finden si¢"
im allgemeinen nicht an den SiiBwasserufern des Binnenlandes, U
dort fehlt der Regenpfeifer zu allermeist. — SchlieBlich haben wir noc?
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die physiognomische Ahnlichkeit. Auf den Fielden: weite, graue,
spirlich vegetationsbekleidete Felsen und Schuttflichen mit einge-
streuten Wasserspiegeln; in den Schiren: weite Wasserspiegel mit ein-
gestreuten grauen Felseninseln und Gersllriffen mit spirlicher Vege-
tation. Die Proportionen sind andere, aber die Elemente sind dieselben,
und beide Landschaftstypen sind méglichst offen und ,,einschichtig*
unter dem Himmelsgewélbe ausgebreitet. Ich méchte diesen physio-
gnomischen Faktoren als psychische Reize die groBte Be-
deutung z.B. fiir die Kiistenseeschwalbe, zuschreiben (vgl. Svo-
JALAINEN iiber die Schérenvigel).

Es sei in diesem Zusammenhange nur nebenbei bemerkt, da man
viele Beispiele fiir die Einwirkung dieser groBziigigen physiognomischen
Ahnlichkeit zwischen Tundra bzw. Hochgebirgsgegenden, Meeres-
kiisten sowie Wiisten und Steppen geben kénnte. PORTENKO macht
auf das Ubersiedeln von Kiistenvogeln auf das Gebirge in Ostasien auf-
merksam.

Wenn man die Gruppen iiberblickt, die Reprisentanten sowohl in
der Kiistenfauna wie in der Fauna der vegetationsarmen Binnenland-
schaften haben, findet man immerhin, dal eine noch gréfere Zahl von
Arten sich auf die eine oder die andere von diesen Landschaftstypen
beschranken. Ich méochte dies vor allem als eine psychische Speziali-
sierung auffassen, die durch die groBziigigen Landschaftsumwand-
lungen und -verschiebungen der Eiszeit sicher kriftig gefordert ist. Wie
labil die Verhéltnisse sein kénnen, zeigen die beiden Raubméven Sterco-
rarius parasiticus und longicaudus. S. parasiticus briitet hauptsichlich
an den Kiisten, aber in der Eismeerregion auch auf der Fieldheide in
der Nihe des Meeres; S. longicaudus briitet aber auch sehr weit vom
Meere entfernt auf den Fielden und Tundras (vgl. Exman). Als einem
anderen Entwicklungsstadium sei den Felsenpiepern (Anthus spinoletta)
gedacht. Einerseits haben wir eine Reihe von bis jetzt wenig geklirten
Formen, welche die Hochgebirge von Mitteleuropa bis Ostasien be-
Wohnen, andererseits die Rassen an den Kiisten Nordeuropas und Eng-
lands, die nicht in das Gebirge aufsteigen. Das diirfte wohl so zu er-
klgren sein, daB die Vorfahren der letztgenannten Rassen die Kiisten
Zu einer Zeit besiedelten, als die Gebirge noch weitgehend vergletschert
Varen, und daB eine Art psychischer ,,Pragung® die Rassen an die
Mf%eresnéhe gefesselt hat. Die Verhiltnisse an den verschiedenen

Usten, wo A. spinoletta littoralis briitet, sind sowohl klimatologisch
WVie topographisch so verschieden, daB es kaum méglich erscheint,
‘esen Faktoren das Fehlen der Art in den Fielden zuzuschreiben. Jeden-
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falls diirfte man berechtigt sein, in der hier gestreiften Gruppe v,
Végeln die von Lack geforderte psychologische Formenbildung ;
Wirksamkeit zu sehen.

Zusammenfassend mull wohl anerkannt werden, wie unerhort Ver.
wickelt die kausale Analyse der Verbreitung der Végel ist, weil }y
ihnen die Reaktion auf die Umweltfaktoren sich nicht nur auf die | ejy.
fachen‘ strukturellen und physiologischen artlichen Eigenheiten griindet,
sondern auflerdem von einer hohen psychischen Organisation beherrsch
wird.

Ich bin mir dessen wohl bewuBt, dal ich gezwungen bin, mit ziey,.
lich hypothesenhaften Deutungen hervorzutreten, und ich maochte
diese Studie am ehesten als einen skizzenhaften Umril kiinftiger For.
schungsprobleme betrachtet sehen. Auf dem Gebiete der Ornithologie
stehen wir heute gewissermaBlen auf wissenschaftlichem Neulande,
Zwar hat die Ornithologie, die ,,Scientia amabilis“, sich seit jeher der
Anteilnahme weiter Kreise erfreuen konnen; aber sie hat auch unter
dem Gegensatz zwischen der sog., wissenschaftlichen Zoologie“ und
der als mehr liebhabermiBig betrachteten ,,Feldzoologie® gelitten.
Verstdndlicherweise fithrte die groBartige Entwicklung der vergleichen-
den Anatomie, der mikroskopischen und der physiologischen Forschung
dahin, daf die Lebensverhéltnisse der makroskopischen Tiere als etwas
wissenschaftlich weniger Fesselndes betrachtet wurden. Aber wir
koénnen heute konstatieren, dafl diese Kluft durch das Aufblithen der
Okologie und der vergleichenden Tierpsychologie weitgehend iiber-
briickt worden ist. Die Notwendigkeit, die Tiere in ihrer natiirlichen
Umwelt, als Glieder des Naturganzen, zu studieren, um ihre physische
und psychische Organisation zu verstehen, ist anerkannt. Gegen diesen
Hintergrund gesehen, stehen jetzt die Vogel unter den héheren Tieren
als in mancher Hinsicht fast staunenswert giinstige Forschungs-
objekte da, weil sie so leicht zu beobachten sind. Wir haben in der Fauna
Finnlands etwa 45 landlebende Siugetiere. Aber wie viele von ihnen
sieht man? Kaum andere als das Eichhérnchen kénnen in groferer
Ausdehnung genau beobachtet werden. Aber Dutzende von Vogel
arten sind derart wenig scheu und leben so offen, daB man sie ohne
besondere Schwierigkeiten in fast allen Phasen ihres Lebens genat
studieren kann.
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