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Populationsdynamik und evolutive Wandlungen
bei Végeln

Den Kern der modernen Evolutionstheorie bilden Ergebnisse von
Untersuchungen mikroevolutiver Prozesse, d.h. Wandlungen, die
innerhalb von Populationen vor sich gehen und mit der Artbil-
dung enden (SAWADSKIJI 1968). Alle Arten setzen sich aus Po-
pulationen (hier als evolutionsbiologischer Terminus verwen-
det) zusammen, Sie sind die raumzeitliche Existenzform der
Arten. Sie haben ihre Geschichte, Entwicklung und zeitliche
Begrenzung und ihre genetische sowie eine Alters- und Raum-
struktur. Ihre genetische Struktur oder Zusammensetzung ist
sowohl gesetzmé&Big auf Grund ihrer Geschichte als auch zu-
fallig durch die Wirkung vieler Faktoren. Ihre raumliche
Struktur ist nicht nur durch das jeweilige Habitat und das
Vorhandensein bendtigter Requisiten (z.B. Baumhdhlen)
vorgegeben, sondern in hohem MaBe auch durch die gesetzméBig
auftretenden Sozialstrukturen der betreffenden Art. Ortstreue
und Streuung sind hiermit aufs engste verbunden.

Durch die Dynamik der Populationen hinsichtlich Individuen-
zahl, Geschlechterverhéltnis und Alterszusammensetzung werden
ihre genetischen Strukturen fortwdhrend verandert.

Die Population ist fir jedes Individuum weeentlicher Teil
seiner Umwelt, denn im Gefiige der Population realisiert das
Individuum viele seiner Eigenschaften. Jungvbégel werden z.B.
von den Alttieren betreut, sie wachsen im Familienverband auf,
missen sich in eine eventuelle Rangordnung figen und in das
territoriale Gefiige einpassen, In dieser Hinsicht ist die syn-
thetische Theorie der Evolution wesentlich zu erweitern.

Evolutive Wandlungen sind Prozesse, die sténdig innerhalb von
Populationen unter ganz konkreten Bedingungen ablaufen. Als
Evolutionsfaktoren sind heute anerkannt: 1, Mutation und Re-
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kombination (Rekombination alter und durch Mutationen neu
entstandener Varianten), 2. Zufallswirkungen, 3. Isolation,
4, Selektion., Durch Mutation und Rekombination kommt die in-
dividuelle variabilitat in den Populationen zustande. Es ent-
stehen immer wieder neue 6kologische, physiologische, morpho-
logische und ethologische varianten - jedoch nur im Rahmen
der gegebenen Méglichkeiten, die hinsichtlich der Reaktions-
norm durch die bisherige Stammesgeschichte gegeben sind. Die-
ser Aspekt wird oft entweder stillschweigend vorausgesetzt
oder iibersehen. Es ist jedoch notwendig, ihn besonders zu be-
tonen, da jedes Entwicklungsniveau und jede erreichte Spezia-
lisierung nur eine Weiterentwicklung in begrenztem Umfang zu-
laBt,

Entsprechend den genannten Varianten lassen sich auch ver-
schiedene Isolationsmechanismen unterscheiden, die bestimmte
Fortpflanzungsschranken innerhalb bestehender Populationen
errichten und damit den GenfluB systematisch beeinflussen:
morphologische, 6kologische, ethologische, physiologische,
gametische und postzygotare (TEMBROCK 1980). Es haben also
nur bestimmte Individuen in jeder Population die Méglichkeit,
sich miteinander zu paaren. Dariber hinaus scheidet ein Teil
ihrer Nachkommen infolge gametischer und postzygotérer Isola-
tion bald aus. .

Eine bedeutende Rolle in der Evolution spielen Zufallswir-
kungen, Die Individuenzahl in den Populationen ist nicht un-
begrenzt. So schwanken auch die Zahlenrelationen der Allele.
Es gibt also standig zufallsbedingte Verschiebungen. Bei der
Paarung kénnen sich bestimmte Genotypen zufallig in Gberdurch-
schnittlicher Héufigkeit zusammenfinden., Der Umfang der Popu-
lationen und die Verbindung zwischen ihnen ist sehr unter-
schiedlich, so daB der Genaustausch ebenfalls unterschiedlich,
isty:¥n einer kleinen Population, die von anderen relativ gut
isoliert ist, kommt den Zufallswirkungen gréBere Bedeutung zu
als in ‘groBen Populationen, Divergenz zwischen solchen Popu-
lationen ist méglich. Es kommt dabei zu Haufungen bestimmter
Allele und somit zur Héufung bestimmter Eigenschaftonfﬁ
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der Tiere. Haben diese Eigenschaften erhdhten adaptiven wert,
werden die Genctypen durch die Selektion weiter begiinstigt.
Der nun gerichtete EvolutionsprozeB wird verstérkt.

Es gibt kaum Arten, deren Populationen nicht wenigstens hin
und wieder einen Engpa® ("Flaschenhals") passieren missen. Es
verbleibt danach eine mehr oder weniger kleine Anzahl von In-~
dividuen, die sich zur Fortpflanzung zusammenfinden., Die se-
lektive Partnerwahl beschrinkt sich dann notwendigerweise auf
diese Individuen,

Die Abundanzdynarik ist vor allem bei solchen Tieren aufféllig,
deren Nahrungsangeibot groB8en Schwankungen unterliegt, z.B.
“Eulen und Greifvégei. Dabei hangt viel davon ab, welche Indi-
viduen sich bei giinstigem Nahrungsangebot (Mause, Lemminge)
fortpflanzen und welchs Eigenschaften die aufwachsenden Jungen
haben, Die Tauglichkeit (Fitness) wird trotz gleicher &uBerer
Bedingungen sehr verschieden sein. Unter giinstigen Bedingungen
gelangen auch Individuen mit geringerer Eignung zur Fortpflan-
zung.

In jingster Zeit erweitern viele Vogelarten ihr Areal vor al=-
lem im Zusammenhang mit der Umgestaltung der Landschaft durch
den Menschen. Aber auch innerhalb der Areale gibt es Neuan=-
siedlungen, z.B. werden stadtische Neubaugebiete, wieder auf-
geforstete Bergbaubereiche, neu geschaffene Stauseen u.a., sshr
bald von entsprechenden Vogelarten besiedelt. Diese Erstbe-
siedlung kann durch sog. Griinderpopulationen erfolgen, die zu-
néchst aus wenigen Individuen bestehen und einem EngpaB der
Population analog sind. Dichteschwankungen an der Arealgrenze
kdnnen zugleich eine Erprobung neuer Genotypen sein, die fur
die Art neuen Selektionsbedingungen ausgesetzt sind. Ergebnis
kénnen neue Eigenschaften der Art sein, z.B. Zugverhalten mit
allen physiologischen Konsequenzen. Bei Ausbreitungsvorgéngen
mit nachfolgender Dichtezunahme verschmelzen die Populations-
inseln dieser Grinderpopulationen miteinander.

Zu wenig Beachtung bei der Analyse mikroevolutiver Prozesse
fanden bisher. die Sozialstrukturen und das entsprechende So-
zialverhalten der Tiere (vgl. STEPHAN 1977). Besonders von
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Séugetieren ist gut bekannt, daB sich bei hoher Populations-
dichte weniger Individuen fortpflanzen, die Fruchtbarkeit
geringer ist und die Geschlechtsreife spéter einsetzt., Ver=-
énderungen der Populationsdichte wirken sich also unmittelbar
auf die Intensitét der Vermehrung aus, Das fihrt zu einer
schroffen Veranderung der Altersstruktur der Populationen.
Die konkrete Erscheinung dieser GesetzméBigkeit ist selbst
bei nahe verwandten Arten verschieden (SCHWARZ 1980). Es
bleibt zu prifen, in welchem Umfang derartige Erscheinungen
bei Végeln auftreten. Koloniebriiter sind dabei sicher anders
zu beurteilen als andere Arten. Zu priifen bleibt auch, wie
intensiv der Individuenaustausch zwischen verschiedenen Po-
pulationen bzw. wie groB die Isolation einzelner Populationen
ist und welche Besonderheiten bestimmte Populationen im Ver-
gleich zu anderen auszeichnen. Bei geringer Siedlungsdichte
ist es z.B. auch den jungen Individuen méglich, weitgehend
ortstreu zu sein, wodurch ein Genaustausch zwischen benach-
barten Populationen relativ gering bleibt.

Die Territorialitit bei Végeln fihrt zur Dispersion der In-
dividuen, Im Herbst verteilen sich die jungen Tiere starker
als die alten, sie neigen starker zum Ortswechsel. Durch die
Dominanz der revierverteidigenden Alttiere sind sie zugleich
hierzu gezwungen. So wird selbst bei Arten, bei denen Partner
lebenslénglich zusammenbleiben (Elster, Kleiber, Kranich u.a.),
Panmixie garantiert. Wenn die jungen Individuen mehr streuen
als die alten, so ist es nicht verwunderlich, wenn Grinder-
populationen vor allem aus Jungtieren bestehen. Nach SCHWARZ
(1980) haben sie eine andere genetische Struktur als ihre
Herkunftspopulationen, Dem genetischen Wandel der Populationen
durch den Wandel ihrer Altersstruktur kommt groBe Bedeutung

zu (SCHWARZ 1980).

viel zu wenig beriicksichtigt wird der Anteil des Verhaltens
(Definition s. TEMBROCK 1980, S. 13) sowohl an den evolutiven
Wandlungen als auch an der'Populationedynanik. Das angeborene
Verhalten scheint dabei allerdings keinen gréBeren EinfluB zu
haben als etwa die uorpﬁophyoicloginchen Eigenschaften, die
Ja ebenso durch Mutatioﬁon und Rekombinationen abwandeln.



24

Weit groBere Bedeutung kommt dem wéhrend des individuellen
Lebens erworbenen Verhalten, dem Lernen und auf dieser Grund-
lage den Traditionen zu., Tradition ist "Ubertragung indivi-
dueller Verhaltenseigenschaften und Féhigkeiten dber Lern-
vorgange (selten auch Lehr-Lern-Systeme)” (TEMBROCK 1978) an
die Nachkommen und andere gleichzeitig lebende Individuen der
selben Art,

Tiere lernen die Nahrung zu nutzen, die am leichtesten zu-
génglich ist, wie am Verhalten von Greifvdgeln, Raubvdgeln
und Méwen leicht zu srkennen ist. Bei Finkenvdgeln ist der
Bau des Schnabels nach der bevorzugten Semennahrung selek-
tiert, die nun wiederum am leichtesten mit ihrem Schnabel

zu bearbeiten ist, sc daB in der Zeiteinheit eine maximale
Menge an Samen gefressen werden kann. Das entspricht dem
Prinzip der Ukonomie und Effektivitat. Es, gibt eine weitere
Spezialisierung der Finken: Arten, die leicht genug sind, die
Nahrung an den Zweigen héngend zu erlangen (Zeisig) sowie
schwerere Arten, die das nicht vermdgen. Man kann sich vor-
stellen, wie Uber die individuelle Variabilitét bei gleich-
zeitiger Traditionsbildung sich diese Unterschiede heraus~
bildeten. An diesen Beispielen wird deutlich, daB bestimmtes
Verhalten bestimmte Strukturen und Struktureigenschaften vor-
aussetzt (Einheit von Bau bzw. Struktur und Funktionj.

Es wird in diesem Zusammenhang vor allem auf die Bedeutung

des Sozialverbandes hingewiesen: 1. Familienverbénde der Végel,
in denen Lehr-Lern-Bezishungen eine wichtige Rolle spielen,

2. Herden (z.B. Junggesellenherden bei Trappen), Brutkolo-
nien und Trupps zur Nahrungssuche (Flaminges, Pelikane u.a.).
Der Zusammenhalt der Individuen im Verband ist fiir Verhaltens-
énderungen (ber Traditionsbildung eine wichtige Voraussatzunge.
Wie jedoch der Schlafplatzwechsel bei Amseln zeigt (STEPHAN,
im Druck), kenn es auch ohne des Leben in einem engen Verband
zu Traditionen kommen, unter der Voraussetzung, daB eine ge=-
niigend hohe Siedlungsdichte vorhanden ist.

WICKLER (1967) u.a. betonen die Schrittmacherfunktion des
Verhaltens in der Evolution, Verhaltensénderungen haben die
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Abwandlung anderer Eigenschaften zur Folge. Nach WICKLER
(1967) gehen die Verhaltensweisen deshalb der Evolution vor-
aus, weil sie im Rahmen der Anpassung das variabelste Ele-~
ment sind, Dies wird besonders deutlich in der Gegenuberstel-
lung zur Umbildung horphologiechar und physiologischer Eigen-
schaften, wie die Ausbildung von Kropf und Magen sowie der
unterschiedlichen Schnébel in Beziehung zur Art des Nahrungs-
erwerbs. Der eingeschlagene Weg der Gewinnung zunichst bevor-
zugter Nahrung (frei oder durch Umweltbedingungen erzwungen)
wurde durch gerichtete Selektiocn geeigneter morphophysiolo-
gischer Eigenschaften (Organe, Verdauung) begiinstigt. Die
neuen Eigenschaften konnten sich schneller herausbilden und
zur Spezialisierung fihren (z.B. Schnabel der Limikolen).

Es verdnderten sich nicht nur die Schnébel. Zugleich wandelte
sich der gesamte Organismus: Proportionen, Beine, Zehen, Hals-
lénge u.a.

Wenn wir Erscheinungen wie die Verstadterung der Végel, die
Umwandlung von Zug~ in Standvogelpopulationen, den Schlaf-
platzwechsel u.a. als mikroevolutive Prozesse betrachten kén-
nen, weil die Voraussetzungen dafir die durch Mutationen und
Rekombination zustandekommende individuelle Varisbilitat bie-
tet und durch Selektion die fiir die betreffenden Badingungen
geeignetsten Varianten ausgelesen werden, so haben wir es in
all diesen Féllen, die wir direkt becbachten kdnnen, mit
Waendlungen zu tun, die innerhalb des bisherigen Artrahmens
erfolgen bzw. diesen héchstens erweitern. Dennoch ist wohl
gerade hier der Ansatz fir die Entstehung neuer Arten zu su-

chen.:

Erscheinungen des Polymorphismus, wie EiweiB- und Chromoso-
menpolymorphismus oder die bei Végeln haufigen Farbphasen
sowig die evolutiven Wandlungen, die bei der Erweiterung des
Areals erfolgen und die wir als klinale Abwandlungen oder
Unterarten auffassen, sprengen den Artrahmen ebenfells nicht,
Auch isclierte Populationen werden nicht zwangsldufig zu neuen
Arten,

Zur Artbildung, die bisher noch niemand bsobachten konnte und
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fur die es deshalb nur Modellvorstellungen geben kann (vgl.
MAYR 1968, 1974, SAWADSKIJI 1968, SENGLAUB 1979, SCHWARZ
1980), gehdren offenbar tiefgreifendere Erscheinungen als

die genannten. Sie sind, wie DUBININ (1976) u.a. hervorhe-
ben, mit dem Auftreten von einschneidenden Verénderungen in
der Umwelt, d.h. veradnderten Evolutionsbedingungen verbun-
den, auf die die Organismen mit genetisch abgewandelter Re-
aktionsnorm antworten missen., Eine abgewandelte Reaktions-
norm gestattet es den Tieren auch, sich der Art bisher unzu=-
géngliche Lebensbereiche zu erschlieBen. SCHMALHAUSEN (1968)
erinnert an so groBréumige Veraénderungen wie Gebirgsbildungen
sowie mit Klimawechsel verbundene Floren- und Faunenédnde-
rungen, Die geringe oder hohe 6kologische Plastizit#ét der
einzelnen Arten bietet unterschiedliche Selektionsbedingungen
(MAYR 1968)., Ein Wandel der 6kologischen Plastizitét einer
Art hat demnach einen Wandel der Selektionsbedingungen und
des Evolutionsprozesses selbst zur Folge.

Die Selektion wirkt auf bestimmende Eigenschaften, Das fiihrt
zugleich zur Entwicklung der mit ihnen korrelierten Eigen=-
schaften und Merkmale. Diese kénnen ein Niveau erreichen,
auf dem sie unter bestimmten Bedingungen selektive Bedeutung
erlangen (SCHWARZ 1980)., Ferner muB vorausgesetzt werden,
daB im gegebenen Artrahmen Umbriiche oder Umschwiinge vorbe-
reitet werden, wenn evolutive Wandlungen auf mehreren Gebie-
ten so erfolgen, daB sie, sobald sie nicht mehr unabhéngig
von-einander in Erscheinung treten, sondern plétzlich im
Komplex, eine neue Qualitét hdheren Grades hervorrufen. Es
erfolgt der qualitative Sprung zu einer neuen Art. Die Iso-
lation ist auf Grund ihrer neuen Qualitét gegeben,

In Analogie zu den Vorgéngen der Verstadterung, der Umwand-
lung von Zug- in Standvogelpopulationen u.a. kann man davon
ausgehen, daB zunéchst nur ein Teil der Individuen der be-
treffenden Population diese neue Qualitét zu besitzen
braucht. Die Individuen mit den neuen Eigenschaften veran-
lassen Gber Traditionsbildung die anderen, die diese Eigen-
schaften noch nicht besitzen und mit denen sie im Verband
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vereint sind, unter neuen Bedingungen zu leben. Beide sind

an der Fortpflanzung und damit an der Weitergabe der neuen
Eigenschaft beteiligt. Hinzu kommt, daB die Jungen durch
Lernprozesse (z. B, Prégung) an die neuen Existenzbedingungen
bereits besser gewdhnt sind als die Alten. So kann es selbst
unter solchen Bedingungen relativ schnell zur Isolation in
verschiedenster Hinsicht und damit zu beschleunigter Abgren-
zung des Neuen gegeniber dem Alten, daneben weiter Existie-
renden, kommen,

Vom Standpunkt des Evolutionsbiologen sind Arten biologisch
selbstandig und morphophysiologisch einmalig. Mit der Art-
bildung erreichen nahe verwandte Formen evolutive Selbstén-
digkeit (SCHWARZ 1980). Nach ihrer Entstehung kann eine neue
Art ihr Areal erweitern und eine Reihe von Landschaftstypen
besiedeln. Ihre Herkunft bleibt erkennbar. So halten sich
z.B, die vom Wald her die Weldtundra oder Waldsteppe besie-
delnden Arten an deren bewaldete, die Arten subarktischer
Herkunft an die unbewaldeten Regionen. Bei diesen Ausbrei-
tungsprozessen entstehen noch keine neuen Arten. SCHWARZ
(1980) unterscheidet zwischen Anpassungen der Art an neue
Existenzbedingungen und Artbildung. Anpassungen zn hdhere
Breiten im Artrahmen geschehen z.B. durch intensivere Atmung,
was u.a, durch ein gréBeres Herz der Tiere im Vergleich zu
den anderen deutlich wird. Bei der Artbildung treten solche
Erscheinungen nicht auf, da hier durch genetische Verénde-
rungen die Ukononisierung des Stoffwechsels erreicht wird,
also ein vollkommeneres AngepaBtsein an die spezifischen Um=-
neltbgdingungen. Bei sonst gleichen Bedingungen ist die An-
passung effektiver, die keine zusétzliche Energie erfordert,
Artbildung bedeutet Erhdhung der Effektivitat durch Adapta=-
tion. Das Ukonomieprinzip wird erkennbar, wenn wir darauf
verweisen, daB alle insektenfressenden Wirbeltiere klein
sind. Nahrungsgewinnung erfordert Zeit und Energie. Doch
kdnnen Tiere, die von Ameisen und Termiten oder nicht aus-
schlieBlich von Insekten leben, gréBer sein., Die von Nektar
und Pollen lebenden Arten sind noch kleiner, wie Nektarvdgel
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und Kolibris. Kolibris verteidigen ein Nahrungsrevier. Dieses
Verhalten ist vom Nahrungsangebot abhéngig. Energiegewinnung
und Energieaufwand stehen in direktem Verhéltnis. Die Reviere
sind um so gréBer, je weniger Bliten gedffnet sind. Wenn die
Nahrung knapp wird, missen die Reviere energischer verteidigt
werden (POLEY 1972), Das erfordert mehr Zeit und Energie fir
die Revierverteidigung. Der erforderliche Energieaufwand darf
jedoch ein bestimmtes MaB nicht uberschreiten, sonst wird die
Territorialitat sinnlos, Es zeigt sich, daB auch in 6kologi-
scher Hinsicht die synthetische Theorie der Evolution noch
wesentlich erganzt, bereichert werden muB,

Evolutive Wandlungen sind Anpassungsprozesse an konkrete Exi=-
stenzbedingungen der Populationen., Das trifft fur alle Eigen=-
schaften zu, Uber die die betreffenden Arten verfiigen. Ihre
Existenz unter extremen geographischen und 6kologischen Be-
dingungen, die Besonderheiten des Nahrungserwerbs, der Fort-
pflanzungsbiologie und des Sozialverhaltens lassen diese Zu-
sammenhange besonders sichtbar werden,

Zusammenfassung

Der enge Zusammenhang zwischen Populationsdynamik und evolu-
tiven Wandlungen der Arten wird anhand einiger Aspekte skiz-
ziert, die bisher zu wenig bericksichtigt wurden. Hierzu zéh-
len der EinfluB des Verhaltens, der Sozialstrukturen, des
Verhadltnisses von Zufall und Notwendigkeit, des Verhadltnisses
von Energiegewinnung und Energieaufwand u.a. Deshalb kann die
synthetische Theorie der Evolution nicht als abgeschlossen
gelten.
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