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Die 6kologische Bedeutung der Lokomotion
mitteleuropdischer Schwirle (Locustella)*

Von Bernd Leisler (Radolfzell)

1. Einleitung

Die relative Bedeutung von Unterschieden in Habitatswahl, Verhalten
und Morphologie fiir die 6kologische Isolation von Vogelarten ist bei ein-
zelnen Familien verschieden. Die Zweigséinger (Sylviiden), fiir die eine
rdumliche Trennung durch Wahl unterschiedlicher Habitate im selben
Gebiet typisch ist, sind morphologisch konservativ (Karr &
James, 1975). Innerhalb der Familie haben die einzelnen Gattungen
getrennte Lebensraumausschnitte erobert, und innerhalb der Gattungen
zeigen wiederum die einzelnen Arten eine prézise Habitataufteilung ohne
groBe Uberlappungen. Viele Arten der groBen Sylviidengattungen, wie
etwa Cisticola, Phylloscopus, Sylvia oder Acrocephalus, lassen sich meist
nach bestimmten Habitatgradienten (z. B. zunehmender Vegetationshéhe
oder -dichte, abnehmender Feuchtigkeit) in einer Reihe anordnen (Ga -
ston, 1974; Leisler, 1975; Cody & Walter, 1976). Die Schwirle, die
Gattung Locustella, haben sich den Bereich der feuchten Wiesen-
und Gebiischvegetation erschlossen. Hier kommen sie am hiufigsten mit
Vertretern der beiden anderen Sylviidengattungen Acrocephalus (Rohr-
singer) und Sylvia (Grasmiicken) in Kontakt. Allerdings bewohnen die
Schwirle — wie kleine Rallen — mehr die weiche und dichte Bodenvege-
tation. Schon die alten Schwirl-Kenner haben auf die Konvergenzen von
Rallen und Schwirlen hingewiesen und zur Erforschung der drei heimi-
schen ,,Schwirrsinger Feld- (Locustella naevia), Rohr- (L. luscinioides)
und Schlagschwirl (L. fluviatilis) aufgerufen. So schrieb A. v. Homeyer
1885: ,,Die Herren Osterreicher sind besonders dazu berufen, da in ihrem
schénen Lande alle drei Species zusammen vorkommen.*

In der vorliegenden Arbeit werden Verhaltensweisen und morphologi-
sche Strukturen beschrieben, die die Besetzung eines neuen Lebensraum-

1t Erweiterte Fassung eines auf der 87. Jahresversammlung der Deutschen Ornitholo-
gen-Gesellschaft in Wien gehaltenen Vortrages.
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ausschnittes ermoglichten und zur Bildung einer Gattung fiihrten. Deshalb
wird hier mehr das Gemeinsame der Gattung Locustella als ,,6kologische
Grundeinheit” (I1lies, 1970) im Vordergrund stehen. In einer zweiten
Arbeit werde ich mehr die zwischenartlichen Unterschiede der drei unter-
suchten Arten betrachten.

2. Material und Methode

Um zu sehen, worin die Anpassungsfunktionen von Verhaltensweisen
und Kérperstrukturen liegen, wurden Beobachtungen zu Okologie und
Verhalten der drei Arten (Feld-, Rohr- und Schlagschwirl) gemacht. In
einer Kombination von Freiland- und Laboruntersuchungen wurden sie
ergénzt durch Untersuchungen im kiinstlich geéinderten Habitat.

Freilanduntersuchungen: Die drei Arten beobachtete ich
in moglichst vielen Phasen ihres Brutlebens. Nestbeobachtungen gelangen
mir beim Feldschwirl am Bodensee, beim Rohrschwirl am Neusiedler See.
Den Schlagschwirl beobachtete ich in seinem Brutgebiet im &stlichen Oster-
reich.

Um zu Aussagen iiber die Habitatgestalt zu kommen, habe ich in den
Lebensrdumen der drei Arten folgende Vegetationsstrukturen gemessen:
a) die durchschnittliche Héhe des Gesamtbestandes der von den Viégeln
genutzten Vegetationsstrukturen (z. B. Singwarten, Nahrungssuchstationen
usw.), b) die ,effektive Hohe* des fiir die Schwirle wichtigen untersten
Vegetationshorizonts (vorjdhriges Pflanzenmaterial, Knickschicht usw.)
nach der Methode von Wiens (1969), c) die horizontale Vegetations-
dichte in den Vegetationsprofilen nach der Methode von Cody (,half
covered board method*, Cody & Walter, 1976 und Cody, miindl).
Biometrische Daten an gefangenen Locustella-, Acrocephalus- und Sylvia-
arten sammelte ich in den Marchauen (Niederosterreich), am Neusiedler
See (Burgenland) und am Bodensee.

Laboruntersuchungen: Als Versuchsvigel hielt ich acht
diesjdhrige Feldschwirle, fiinf Rohrschwirle (zwei adulte, drei diesjdhrige)
und drei diesjdhrige Schlagschwirle in Gefangenschaft. Die Diesjéhrigen,
gefangen als gerade selbstindige Jungviogel (Ende Juli/Anfang August),
wurden im Gegensatz zu den Altvégeln ausgesprochen zahm. Im Freiland
sind Schwirle nie iliber lingere Zeit in Bewegung zu beobachten. Erst die
Haltung der Végel in einer mit Sumpfvegetation und Gebiisch abwechs-
lungsreich bepflanzten Voliere (4,0 X 3,25 X 2,8 m) verschaffte mir eine
gute Vorstellung iiber die artspezifischen Bewegungsweisen und Korper-
haltungen.

Zur Erfassung der hier und im ¥Freiland beobachteten Laufunter-
schiede habe ich je zwei Exemplare jeder Art in einer Vitrine in Stan-
dardsituationen mit Zeitlupe (64 Bilder/sec, 16 mm) gefilmi. Detaillierte
Auswertungen folgen in einer spédteren Arbeit. Weitere Laufeigenschaften,
z. B. Schrittbreite und Winkel der Einwirtsdrehung der Fiile, habe ich
durch Anfertigung von Laufspuren erfaft: Zwei Kifige, die in verschie-
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dener Weise kombinierbar waren, wurden dazu mit einer Schleuse und
einem Laufkifig verbunden (Abb. 1 b). In die Schleuse konnte ein Stempel-
kissen, in den Laufkéfig konnten Papierstreifen eingeschoben werden. Der
Kifig ist iiber 3 m lang, so daBl mehr oder weniger natiirliche Bewegungs-
abldufe zu erwarten und gleichzeitige Zeitmessungen moglich waren. Die
Auswertung der Laufspuren wird auf Seite 7 ff. erldutert. Um allgemeine
Unterschiede in der Bewegung ,,zu FuB* der drei Arten zu untersuchen,
wurden Versuche mit einem Hindernis gemacht (Abb. 1 a). Bei allen Ver-
suchen habe ich nur Vogel einer vergleichbaren Altersgruppe (Diesjdhrige)
verwendet. Allgemein waren die innerartlichen individuellen Unterschiede
in den Laufeigenschaften der Versuchsvigel gering. Da die Bewegungs-
weisen stark von der Stimmung des Vogels abhéngen (fiihlt sich z. B. ein
Vogel unsicher, steigt der Hiipfanteil), war darauf zu achten, da8 sich die
Versuchstiere vor den Registrierungen iiber mehrere Wochen gut in die
Kifige eingewohnt hatten.

Kafig1 Schleuse Kafig 2

a L
Pl
Laufkafig
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b T i
< B0 30 m 60 — cm

Abb. 1: Lingsschnitt durch die Versuchskéfige.

a) Anordnung der Versuche mit einem Hindernis. In Kifig 2 ist die Hiirde
eingezeichnet.

b) Anordnung zur Herstellung von Laufspuren. In die Schleuse wird ein Stem-
pelkissen eingeschoben, Der Laufkifig wird mit Papierstreifen ausgelegt.

Fiir die morphologischen Untersuchungen stand mir folgendes Ma-
terial zur Verfiigung: Biometrische Daten von Fénglingen (Umfang des
Materials siehe Leisler, 1975), Skelette von je 11 Feld- und Schlag-
schwirlen und 20 Rohrschwirlen und Rupfungen von je 12 Feld- und
Schlagschwirlen und 17 Rohrschwirlen. Als Vergleichsmaterial der anderen
beriicksichtigten Gattungen verwendete ich je 10 Skelette von Altvégeln
der fiinf mitteleuropdischen Grasmiicken- und der sechs mitteleuropéischen
Rohrsinger-Arten (Seggenrohrsénger: 3 Exemplare).

Als MaB fiir die KorpergroBe zog ich bei den Fanglingsdaten das
Gewicht heran, bei den Skelettuntersuchungen ein ,,K6érpermafB“. Das
,-KorpermaB“ (K) ist durch (Sternumlinge +Beckenlénge + Coracoidlédnge) X
(Sternumbreite+Beckenbreite) X Crista sterni-H6he gegeben und ist ein
brauchbares MaB3 der Rumpfgrée Hoerschelmann, 1966; Stork,
1968; Riiger, 1972). Fiir den grofenunabhingigen Vergleich wurden
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LingenmaBe durch die Kubikwurzel des Gewichts bzw. des KérpermaSles
dividiert (Amadon, 1943).

Abkiirzungen: Im weiteren benutze ich folgende Abkiirzungen:
L = Locustella, Ln = L. naevia Feldschwirl, Ll = L. luscinioides Rohr-
schwirl, Lf = L. fluviatilis Schlagschwirl, A = Acrocephalus, Aa = A.
arundinaceus Drosselrohrsinger, Ap = A. palustris Sumpfrohrsinger,
As = A. scirpaceus Teichrohrséinger, Am = A. melanopogon Marisken-
singer, Asch = A. schoenobaenus Schilfrohrsinger, Apa = A. paludicola
Seggenrohrsinger, S = Sylvia, Sa = S. atricapilla Monchsgrasmiicke,
Sb = 8. borin Gartengrasmiicke, Sco = S. communis Dorngrasmiicke,
Scu = S. curruca Klappergrasmiicke, Sn = S. nisoria Sperbergrasmiicke.

Danksagung: Bei der Besorgung der Versuchsvogel unterstiitzten
mich die Herren J.Beckert und W.Friedrich. Herr K. Wiisten-
berg zeigte viel Geduld bei der Anfertigung der Filme und half mir bei
den Vegetationsmessungen. Herr Dr. H. Winkler besorgte die Haupt-
komponentenanalyse. Er und die Professoren Cody und Walter er-
moglichten mir die Durchsicht im Druck befindlicher Arbeiten. Thnen allen
sei flir ihre Hilfe herzlich gedankt. Der Burgenlidndischen und Nieder-
Osterreichischen Landesregierung danke ich fiir Fang- und Sammelgeneh-
migungen.

3. Lebensrdume

Die Habitatsanspriiche der drei Arten habe ich bereits in einer frii-
heren Arbeit (1975) summarisch charakterisiert; ich gebe hier nochmals
eine kurze Beschreibung:

Feldschwirl (Ln): Er bewohnt eine Vielzahl von Habitaten, die
stets nur eine geringe Vertikalerstreckung zeigen (durchschnittliche Hoéhe
des Gesamtbestandes 1,40 m), aber eine Unterschicht von mindestens 20 cm
und sperrige Singwarten bieten miissen. Vegetationsprofile zeigen, dafl die
untersten Schichten am dichtesten ausgebildet sind.

Rohrschwirl (L1): Diese Art findet sich in recht unterschiedlichen
Rohrichttypen mittlerer Héhe (Bestandshohe 2,35 m). Bedingungen fiir ihr
Vorkommen sind eine sehr dichte Knickschicht und wenigstens geringe
Uberflutung. Von den drei Arten ist bei dieser die unterste Vegetations-
schicht am dichtesten ausgebildet. Ihre ,,effektive Hohe* betrigt 47 cm.

Schlagschwirl (Lf): Ein Profil durch den Lebensraum des
Schlagschwirls ergibt eine groBere Vertikalerstreckung (Gesamtbestand
4,30 m) und eine deutliche Mehrstufigkeit der Vegetation, das heifit die
einzelnen Strata sind unterschiedlich dicht ausgebildet. Die Krautschicht
(,,effektive Hohe* der Hochstauden, 115 cm) ist dichter als die Bodenschicht.
In der Buschschicht (Weiden, Erlen) werden vereinzelt Hohen von 14 m, in
der Baumschicht (Pappeln, Robinien) Héhen von 24 m erreicht. Diese Vege-
tationsstrukturen sind aber nur von mittelbarer Bedeutung (siehe Leis-
ler, 1975).
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Obwohl! die bevorzugten Habitate der drei Arten differieren, ergeben
sich doch Uberlappungen in den Habitatsanspriichen, am stiirksten zwischen
Feld- und Rohrschwirl (Leisler, 1975). Ein weiterer Faktor, der mog-
liche Konkurrenz verringern diirfte, ist die unterschiedliche KérpergriSe.
Die kleinste Art, der Feldschwirl, besiedelt die niedrigste Vegetation mit
den kleinsten Liicken, die grifite Art, der Schlagschwirl, die héchste Vege-
tation. Der Rohrschwirl nimmt eine Mittelstellung ein. Die Zunahme der
KorpergriBe in der Artenreihe ist mehr oder weniger kontinuierlich und
betrigt etwa drei Gramm.

4, Lokomotion und Funktionsmorphologie

In diesem Teil der Arbeit werden zunichst die Bewegungsweisen
analysiert, dann erfolgt eine funktionsmorphologische Untersuchung der
Bewegungsapparate Bein und Fliigel. Beide Ergebnisse werden schlieflich
mit den 6kologischen Daten verglichen.

41. Hinterextremitit
411. Bewegung

Wo und wie bewegen sich die drei Arten in ihren Lebensrdumen ,,zu
FufB“? Feld- und Schlagschwirl lauien iiberwiegend am Boden. Der Rohr-
schwirl hiipft und klettert hoher im Halmgewirr.

Versuche mit einem Hindernis: Mit einem Hindernis
wurde gepriift, welche Bewegungsweisen fiir die einzelnen Arten typisch
sind. Eine waagrechte Stange wurde in unterschiedlicher Hohe befestigt.
Sie muBte von den Vigeln passiert werden, wenn sie von einem Kifigteil
in den anderen wollten (Abb. 1la). Protokolliert wurde, wie diese Hiirde
genommen wurde. Dabei bestehen folgende Méglichkeiten: 1. ein Uber-
steigen (ohne Beriihrung des Hindernisses), 2. Uberspringen bzw. -schreiten
mit Aufsetzen eines FufBles (Abb. 2), 3. ein beidbeiniges Auf- und Ab-
springen und 4. ein Unterkriechen bzw. -laufen (Abb. 3). Gelegentlich
kommt auch ein Uberspringen der Hiirde aus dem Stand vor. In jeder Ver-
suchssituation (unterschiedliche Hindernishthen) wurde jeder Vogel so
lange beobachtet, bis in einer der vier unterschiedenen Kategorien 50 Liufe
erreicht waren. Die Hindernishéhe wurde nicht kontinuierlich, sondern
zuféllig geéindert. In den Abbildungen 4 bis 7 sind die Ergebnisse (Mittel-
werte von je drei Exemplaren jeder Art) dargestellt. Ein grober Vergleich
zeigt, daB sich Feld- und Schlagschwirl in ihrer Bewegungsart dhneln und
der Rohrschwirl sich anders fortbewegt.

sUbersteigen® und Uberspringen (Abb. 4): Der Schlag-
schwirl iibersteigt niedrige Hindernisse am h&ufigsten. Obwohl der Rohr-
schwirl kleiner ist, tendiert er zu dieser Bewegungsart.auch bei hohen
Hindernissen. Er iiberspringt auch die hdchsten Hindernisse aus dem Stand
(Pfeile).
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Abb. 2: Versuche mit einem Hindernis: ,,Uberspringen mit Aufsetzen eines
FuBes®. .

Abb. 3: Versuche mit einem Hindernis: ,,Unterkriechen*.

sUberspringen mit Aufsetzen eines FuBes“ (Abb. 5).
Es ist bei allen drei Arten die hiufigste Bewegungsform, um "nied-
rige Hindernisse zu tiberwinden. Der Rohrschwirl bewegt sich auf diese
Weise seltener als die anderen beiden Spezies. Mit zunehmender Hinder-
nishéhe wird das Uberspringen mit Aufsetzen eines FuBes“ vom

sunterkriechen®“ (Abb. 6) abgelost. Feld- und Schlagschwirl
beginnen Hindernisse frither zu unterkriechen als der Rohrschwirl, der
Feldschwirl beginnt damit schon bei einer Hindernishéhe von 3,5 cm, der
Schlagschwirl, obwohl die groSte Art, schon bei 4,5 cm. Unterkrochen wird
erstmals in mehr als der Hélfte der getesteten Liufe beim Feldschwirl bei
5 cm, beim Schlagschwirl bei 5,5 cm, beim Rohrschwirl bei 7 em.
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Abb. 4: Prozentualer Anteil des ,,Ubersteigens” bei der Bewiltigung verschie-
dener Hindernish6hen. Durchgezogen: Feldschwirl (Ln), gestrichelt: Schlag-
schwirl (Lf), punktiert: Rohrschwirl (Ll). Pfeile geben die maximale, aus dem
Stand iibersprungene Hindernish6he an.

Abb. 5: Prozentualer Anteil des ,,Uberspringens mit Aufsetzen eines FuBes“ bei
der Bewiltigung verschiedener Hindernishhen. Symbole wie in Abb. 4.

sBeidbeiniges Auf- und Abhiipfen* (Abb. 7). Bei allen
Hindernishhen benutzt der Rohrschwirl diese Bewegungsweise hiufiger
als die beiden anderen Gattungsvertreter. Im mittleren H6henbereich der
Hindernisse bewegt er sich so in mehr als der Hilfte der Félle. Der Schlag-
schwirl neigt am wenigsten zum Hiipfen. Zusammenfassend 148t sich sagen,
daB sich Feld- und Schlagschwirl durch die Tendenz, Hindernisse zu unter-
kriechen, als ,,Schleicher* ausweisen. Durch seine groBe Sprungfreudigkeit
ist der Rohrschwirl als mehr hiipfende Form gekennzeichnet.

Laufspuren: Die Laufspuren wurden in folgender Weise ausge-
wertet (siehe Abb. 8): Die Zehenabdriicke wurden zu ihrem Schnittpunkt
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verlidngert. Die Schrittlinge ergibt sich aus dem Abstand der Fiile der
jeweiligen Seite (links durchgezogen, rechts gestrichelt). Die Schrittbreite
ist das Lot vom Fufimittelpunkt auf die Schrittgerade des anderen Beines"
(Abb. 9). Die Verschrankung der FiiBe zueinander, das hei3t die Einwirts-
drehung der Fiifle wird bestimmt durch den Winkel zwischen der Schritt-
geraden und der Verlingerung der Mittelzehe durch den FuBmittelpunkt
(siehe Abb. 8). Dieser Winkel ist positiv, wenn er lateral der Schrittgeraden
liegt. Er ist negativ, wenn er medial der Schrittgeraden fillt, und nimmt
den Wert 0 an, wenn die Verlingerung der Mittelzehe in die Schritt-
gerade fillt.

YA
100
L 90
" fao
- 70
L 50
L 50
L 40
30
- 20
L 10

T T T
l em2 25 3

Abb. 6: Prozentualer Anteil des ,,Unterkriechens” bei der Bewiltigung verschie-
dener Hindernishthen. Symbole wie in Abb. 4.
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Abb. 7: Prozentualer Anteil des ,,Beidbeinigen Auf- und Abhiipfens® (Ordinate)
bei der Bewiltigung verschiedener Hindernishéhen (Abszisse). Symbole wie
in Abb. 4.
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In geraden Liufen der drei Arten (siehe Abb. 9) wurden die drei Para-
meter Schrittlinge, -breite, -winkel gemessen. Zeitmessungen haben er-
geben, daB die Laufgeschwindigkeit positiv mit der Schrittfrequenz kor-
reliert, das heifit, eine hohere Geschwindigkeit wird durch eine schnellere
Schrittfolge erreicht und weniger durch eine VergréBerung der Schritt-
linge (8hnlich wie bei Limikolen, Wortmann, 1972). Da die Schritt-
lange weitgehend unabhidngig von der Geschwindigkeit ist, k6nnen die
Voégel zum Beispiel schnell laufen und dabei je nach Bodenverhiltnissen
kleine oder groBSe Schritte machen. Auch Schrittbreite und Winkel der Ein-
wirtsdrehung der Fiifle sind innerartlich weitgehend unabhéngig von der
Geschwindigkeit (in Vorbereitung).

Eine Vorzugsgeschwindigkeit wie bei manchen Limikolenarien
(Wortmann, 1972) konnte ich bei den Schwirlen nicht feststellen, doch
lduft der Rohrschwirl schneller als die beiden anderen Arten. Als Bezugs-
basis fiir einen zwischenartlichen Vergleich habe ich deshalb eine ,art-
typische Normalgeschwindigkeit ermittelt. Dazu wurden die artspezifi-
schen Geschwindigkeitsbereiche abgegrenzt und Liufe aus einem nor-
malen, mittleren Bereich — bei ziigigem Gehen — ausgewihlt. Die Kennt-
nis der Normalgeschwindigkeit erwarb ich mir durch Zeitmessungen von
Végeln, die sich im Laufkifig in einer kiinstlichen bzw. in der Voliere in
einer kiinstlichen Umgebung fortbewegten. Am schnellsten 1duft der Rohr-
schwirl (siehe Tab. 1). Feld- und Schlagschwirl laufen langsamer, unter-
scheiden sich untereinander aber kaum. Folgende Unterschiede lassen sich
feststellen. Nicht die groBte Art, sondern die schnellste, der mittelgrofie
Rohrschwirl, zeigt die groBte Schrittlinge. Die groBte Streuung ist ein
Hinweis auf die UngleichmiBigkeit seiner Fortbewegung (hoher Hiipf-
anteil). Bedeutende Unterschiede ergeben sich in der Schrittbreite. Feld-
und Schlagschwirl laufen engspurig, der Rohrschwirl ausgesprochen breit-
spurig. GroB8e Winkel finden sich beim Feldschwirl, das hei8t, er dreht die
FiiBe stark einwiirts. Uberraschend klein ist der Winkel beim Schlag-
schwirl verglichen mit den anderen Arten. Moglicherweise bedingt durch
die stirkere Uberkreuzung der Beine und die groBere Standfiiche. Absolut
wie relativ besitzt diese Art die groBte FuBlspanne (Leisler, 1975).

Tab. 1: Charakteristika repridsentativer Liufe eines Feld- (Ln), Rohr- (Ll)
und Schlagschwirls (Lf) (,,arttypische Normalgeschwindigkeit®).

Ln L1 Lf
Liufe 11 8 7
Schritte 234 241 221
Geschw. cm/sec 13,0 19,4 14,2
Schrittfrequenz S/sec 2,9 4,0 3,1
Schrittldnge mm 93,5+17,8 101,7+18,3 94,6+17,2
Schrittbreite mm 3,0+44 177+ 3,6 2,1+44

Winkel ° 17,7468 162+ 95 8,7%6,6
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Als weitere Bezugsbasis wurden Liufe gleicher Geschwindigkeit ge-
wihlt (siehe Tab. 2). Dabei war darauf zu achten, daBl die gew&hlte Ge-
schwindigkeit nicht fiir die eine Art eine Normalgeschwindigkeit darstellt,
fiir die anderen aber eine extreme Situation; deshalb wurden Liufe aus
einem Uberlappungsbereich aller drei Arten gewihlt. 17,3 cm/sec liegen
fiir den Rohrschwirl im Normalbereich, fiir den Schlagschwirl an der
Grenze von ziigig und schneller, Fortbewegung fiir den Feldschwirl bereits
im schnellen Bereich. Auch in dieser Situation bleiben die wesentlichen
zwischenartlichen Unterschiede in Schrittbreite und Winkel gleich, doch
muB die kleinste Art die lingsten Schritte machen.

Tab. 2: Charakteristika repriasentativer Liufe eines Feld- (Ld), Rohr- (Ll)
und Schlagschwirls (Lf) (gleiche Geschwindigkeit).

Ln Ll Lf
Laufe 7 9 6
Schritte 154 276 178
Geschw. cm/sec 17,3 17,3 17,3
Schrittfrequenz S/sec 3,7 3,7 3,6
Schrittlinge mm 98,7+17,0 97,6219,5 98,1516,6
Schrittbreite mm 1,749 175+ 34 14+ 42
o

Winkel 18,41 6,7 16,9+10,7 105+ 7,1
Wie aus Abb. 9 ersichtlich ist, setzen Feld- und Schlagschwirl bei der
Schwerpunktverlagerung jeweils ein Bein in die Medianebene des Korpers.
Das ermoglicht eine geradlinige Vorwirtsbewegung am Boden und ex-
treme Kriechstellungen bzw. ein langsames Schleichen, weil das Korper-
gewicht am Standbein lange ausbalanziert werden kann. Dadurch und
durch die grofe Neigung, Hindernisse zu unterkriechen, erweisen sich die
beiden Arten als ausgesprochene L#ufer auf dem Boden. Durch seine
Sprungfreudigkeit und die Breitspurigkeit weist sich der Rohrschwirl als
mehr hiipfender und kletternder Bewohner des Halmdickichts aus. Die
Bewegungsweisen der drei Arten sind sehr fein auf die Struktur ihrer
Habitate abgestimmt. Der Rohrschwirl durchkriecht und klettert die héhe-

Abb. 8: Winkel der Einwirtsdrehung der FiiBe. Schrittlinge des linken Beines
durchgezogen, des rechten Beines gestrichelt. Verlingerung der Mittelzehe durch
den FuBimittelpunkt punktiert. Der Winkel kann positiv, negativ oder 0 sein.
Weitere Erkldrungen im Text.

Abb. 9: Typische Laufspuren eines Schlag- (Lf), Rohr- (L1) und Feldschwirls (Ln).
a) Schrittlinge des rechten Beines (strichliert),

b) Schrittldnge des linken Beines (durchgezogen),

c) Schrittbreite,

d) Winkel (punktiert).
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ren Lagen des iberschwemmten, sehr dichten Pflanzendickichts. Feld- und
Schlagschwirl laufen mehr am Boden und benutzen dabei oft natiirliche
Pfade (Wodzicki, 1853; v. Homeyer, 1885; Lindner, 1896; Nau-
mann, 1905; Heinroth & Heinroth, 1926; Fournes, 1930; Wal-
pole-Bond, 1934, 1934; Voous, 1962; Horvath, 1963; Henry,
1972).

412 Morphologie

Feine zwischenartliche Unterschiede in der FuBBmorphologie habe ich
bereits frither herausgearbeitet (1975). Fiir das Skelettsystem soll dies
spater erfolgen. Hier werden Skelettmerkmale der Hinterextremitit be-
handelt, die den Konstruktionstyp ,,Schwirl“ charakterisieren. Sie werden
mit Baueigentiimlichkeiten der &6kologisch nahestehenden Gattungen
Sylvia und Acrocephalus verglichen. Bei der Korrelation von Morphologie
und Funktion stiitze ich mich hauptséchlich auf die Arbeiten von Stolpe
(1932) und Riiggeberg (1960).

Beingelenke: Filmaufnahmen und Volierenbeobachtungen zeigen
eine erstaunliche Beweglichkeit in den Beingelenken der Schwirle. Sie
fallt besonders bei Wendungen am Boden oder beim dreidimensionalen
Richtungswechsel der Beine beim Durchschliipfen der Vegetation auf. Ver-
glichen mit anderen Vogelgruppen haben Singvégel eine hohe Rotations-
freiheit in den Beingelenken, speziell im Kniegelenk (Stolpe, 1932).
Die besonders grofe Freiheit in den Beingelenken der Schwirle mochte ich
am Beispiel des Kniegelenks darstellen. Als Vergleichsgruppen wurden
Vertreter der sich iiberwiegend hiipfend fortbewegenden Grasmiicken
gewihlt.

Abb. 10 vergleicht die proximalen Tibiotarsuskopfe der drei Schwirle
mit denen etwa gleich groBer Sylvia-Arten (Schlagschwirl—Monchsgras-
miicke, Rohrschwirl—Dorngrasmiicke, Feldschwirl—Klappergrasmiicke).
Bei den Schwirlen ist eine ausgedehntere Gelenksfliche und eine schwache
Ausbildung der Crista patellaris feststellbar. Der Winkel zwischen der Ge-
lenksfliche des Tibiotarsus und der Basis der Crista patellaris ist bei ihnen

T

E F

Abb. 10: Proximale Tibiotaruskopfe von- Locustella- und Sylvia-Arten von
medial.

A = Schlagschwirl (Lf), B = Monchsgrasmiicke (Sa), C = Rohrschwirl (L), D =
Dorngrasmiicke (Sco), E = Feldschwirl (Ln), F = Klappergrasmiicke (Scu). Be-
achte die Ausbildung der Crista patellaris und den sich zwischen Gelenkfléichen
und Crista patellaris ergebenden Winkel.
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stumpf, bei den Grasmiicken betrigt er dagegen etwa 90 Grad (stumpfer ist
er nur bei der stirker schliipfenden Dorngrasmiicke). Dieser Winkel ist ent-
scheidend fiir die maximal mégliche Exkursion der Tibia (Streckung gegen-
iiber dem Femur) und die Rotation (Sigmund, 1959). Bei den hiipfen-
den Grasmiicken arbeitet das Kniegelenk mehr scharnierartig. GréBere
Exkursion und Rotation ermoglichen den Locustella-Arten extreme Be-
wegungen bei Wendungen und beim Schliipfen. Zu entsprechenden Ergeb-
nissen kam Sigmund (1959) bei Untersuchungen an Rallen. In der
Reihe BlaBhuhn — Teichhuhn — Wasserralle wird der Winkel immer
stumpfer (und die Crista kleiner), wodurch sich die Beweglichkeit im Knie-
gelenk erhoht.

Beinldnge: Weitere Anpassungen im Skelett finden sich in Bein-
linge und -proportionierung. Die gewichtsunabhingigen Beinldngen der
drei Gattungen (Tab. 3), das ist die Summe der drei Beinsegmente Femur,

Tab. 3: Relative Beinldnge

3
(Femur + Tibiotarsus + Tarsometatarsus) / I/ KoérpermaB

der mitteleuropéischen Schwirl-, Rohrséinger- und Grasmiickenarten.

Locustella (3 Arten) 4,29
Acrocephalus (6 Arten) 4,62
Sylvia (5 Arten) 4,10

p < 0,01 fiir die Unterschiede dieser Mittel

Tibiotarsus und Tarsometatarsus, sind signifikant verschieden (H-Test
von Kruskal & Wallis). Die relative Beinlénge ist bei Liufern in der
Vogelwelt sehr uneinheitlich ausgebildet. Der allgemeinen Tendenz, daB
Liufer insgesamt lingere Beine haben sollen als andere Bewegungstypen
(Engels, 1938; Berger, 1952; Palmgren, 1937; Stresemann,
1934; Miller, 1937; Hud s on, 1948), folgen bei den Sperlingsvigeln nur
die Fringilliden (Riiggeberg, 1960). Wie bei anderen laufenden Sper-
lingsvogeln (Toxostoma, Engels, 1940; Seiurus, Osterhaus, 1962;
Eaton et al, 1963) sind die Beine der Schwirle aber keineswegs beson-
ders lang, sondern zeigen eine mittlere Linge. Bei den Hiipfern sind die
Beine entweder besonders lang (Acrocephalus) oder kurz (Sylvia). Dieser
Unterschied reflektiert sowohl Erfordernisse der verschiedenen Lokomo-
- tionsweisen wie damit korrelierte adaptive Strategien bei der Ausnutzung
der Liicken in den Lebensriumen der drei Gattungen. Nach theoretischen
Uberlegungen postulieren Winkler & Bock (1976), daBB es fiir Vigel
ohne Stiitzschwanz an Vertikalhalmen am giinstigsten sein miiSte, lange,
stark beugbare Beine zu besitzen. Das ist bei den Rohrsédngern der Fall.
Die grofle Beinldnge ermdéglicht ihnen aber gleichzeitig beim Insektenfang
durch Korperstreckung aus dem Klammersitz groBe Reichweiten. Gras-
miicken, die mehr auf Asten hiipfen und mehr Blitter abklauben, erreichen
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geringere Weiten. Schwirle erzielen bei der Nahrungssuche am Boden
durch Aufrichten des Koérpers (Durchstrecken der Beine und Strecken des
Halses) mittlere Weiten (solche Korperhaltungen spielen bei ihnen auch
als Ausdrucksverhalten eine groe Rolle).

Beinproportionen: Nach Palmgren (1937) soll bei Hiip-
fern in der Proportionierung der relativen Léngen von Oberschenkel und
Lauf direkte Proportionalitit, bei Liufern umgekehrte Proportionalitit
bestehen. Bei Liufern sind kurze Femora mit langen Tarsen verbunden
oder lange Femora mit kurzen Tarsen. Rliggeberg (1960) schrinkt
diese Regel ein. Er findet, dafl auch die bestspezialisierten L#ufer unter
den Singvégeln sich keineswegs durch besondere Beinproportionen aus-
zeichnen. Bei den von mir untersuchten Gattungen ist der Lauf stets
linger als der Oberschenkel (Abb. 11). Zwischen den beiden Beinsegmenten
lassen sich folgende Proportionierungen feststellen: bei den Hiipfern
(Sylvia) weitgehend direkte Proportionalitit — kurzes Femur, relativ
kurzer Tarsus; bei den hiipfenden Vertikalklammerern (Acrocephalus)
eine ausgepriigte Stelzbeinproportionierung — kurzes Femur, lange Tar-
sen; bei den Liufern (Locustella) eine umgekehrte Proportionalitit —
relativ langes Femur, relativ kurzer Lauf. Der Seggenrohrsénger, der be-
wegungsmiBig zwischen Acrocephalus und Locustella steht (Leisler,
1975), nimmt eine Mittelstellung ein.

Um weitere Beziechungen der Merkmale des Beckengiirtels und seiner
Anhinge aufzudecken, wurde eine Hauptkomponentenanalyse gemacht.
Dabei wurden fiinf Merkmale beriicksichtigt (Beckenbreite, Beckenlénge,
Linge von Femur, Tibiotarsus, Tarsometatarsus, Abb. 12).

Der sich ergebende Faktor I ist mit den drei Beinsegmenten hoch
positiv korreliert, ferner positiv mit der Beckenlédnge und negativ mit der
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Abb. 11: Beziehung zwischen relativer Oberschenkel- (Fem{.u-—) und Lauf- (Tar-
sometatarsus-) Linge. Punkt = L = Locustella (3 Arten), Quadrat = S = Sylvia
(5 Arten), Dreieck = A = Acrocephalus (5 Arten), Apa = Seggenrohrsinger. :
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Beckenbreite. Eine Zunahme des Faktors' entspricht einer Zunahme der
" Beinlinge und einer Verschmilerung des Beckens., Dieser Faktor kann
funktionsmorphologisch eindeutig als ,, Vertikalkletterfaktor* interpretiert
werden. Faktor II hat nur mehr wenige herausstechende Merkmalskorrela-
tionen, so eine positive mit der Beckenldnge. Schwach positiv ist die Ober-
schenkellinge, schwach negativ die Lauflinge korreliert. Funktionsmor-
phologisch 148t sich Faktor II noch nicht voll verstehen. Die reziproke
Ausbildung von Oberschenkel und Lauf sowie lange Becken finden sich,
wie zuvor gezeigt, bei einigen Liufern unter den Singvigeln, und eine
stirkere Verkiirzung des Tarsus gegeniiber einer geringeren Verkiirzung
des Oberschenkels ist fiir viele baumbewohnenden Passerers kennzeich-
nend (Promptov, 1956).

Zunichst fallt auf, daB sich die Gattungen nach Merkmalen des hin-
teren Bewegungsapparates deutlich trennen, das heifit, die Gattungen
haben sich in der Fortbewegungsweise unterschiedlich eingenischt. Wie
Abb. 12 lehrt, gruppieren sich die Schwirle besonders dicht. Unter den
Rohrséingern zeigen die einfarbigen (Drossel-, Sumpf- und besonders
Teichrohrsinger) Vertikalkletteranpassungen, die gestreiften (Marisken~
sidnger, Seggenrohrsinger und besonders Schilfrohrsinger) sind weniger
spezialisiert. Unter den Grasmiicken gibt es zwei Gruppen, die man als
extreme Hiipfer auf waagrechten Zweigen (Garten- und Ménchsgrasmiicke)
und mehr schliipfende Formen (Klapper-, Dorn- und Sperbergrasmiicke)
charakterisieren kénnte. Bei den Schwirlen zeigt der Rohrschwirl gréfiere
Beziehungen zu den Rohrsidngern, der Feldschwirl steht den Schliipfern
niher, extremer Liaufer ist der Schlagschwirl.

Wie bei Végeln allgemein sind auch bei Singvigeln Laufanpassungen
auf verschiedenen phylogenetischen Wegen erfolgt. Wo aus Gruppen spe-
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Abb. 12: Hauptkomponentenanalyse von 5 Merkmalen des hinteren Bewegungs-
apparates. Korrelationen des Faktors I (F I) bzw. des Faktors II (F II) siehe Text.
Punkte: Locustella-Arten, Quadrate: Sylvia-Arten, gefiillte Dreiecke: gestreifte

Acrocephalus-Arten, offene Dreiecke: einfarbige Acrocephalus-Arten.
Weitere Abkiirzungen vgl. Kapitel Abkiirzungen.
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zialisierter Baum- oder Gebiischbewohner einzelne Vertreter zum Boden~
leben iibergegangen sind, konnten die allgemein geforderten Anpassungs-
merkmale fiir Laufen (groBe Beinldnge, Verkiirzung der proximalen und
Verldngerung der distalen Segmente) hiufig nicht gefunden werden
Seurus, Parulidae, Osterhaus, 1962; Eaton et al.,, 1963; Toxostoma,
Mimidae, En gels, 1940; Pipilo, Emberizidae, Davis, 1957; Locustella,
Sylviidae). Offensichtlich konnte der Bauplan der Ausgangsformen nur
umgekehrt, durch Verlingerung der proximalen und Verkiirzung der
distalen Segmente so gedndert werden, daB fiir Laufen geeignete Propor-
tionen entstanden.

42. Vorderextremitit

In ihren Lebensrdumen fliegen Rohr- und Schlagschwirl sehr selten
und zeigen dann einen geradlinigen Flug. Etwas flugfreudiger und wendi-
ger ist der Feldschwirl (z.B. Ruttledge, 1955). Der Flug der einzelnen
Arten wurde noch nicht néher untersucht. Eine einfache Beschreibung und
funktionelle Deutung der Flugapparatur soll Riickschliisse auf die Oko-
logie erlauben. Eine vorangegangene morphologische Bearbeitung ermog~
licht n&mlich oft, gezielte Fragestellungen fiir direkte Beobachtungen aus-
zuarbeiten (Hoerschelmann, 1970).

In Abb. 13 sind die normierten (gréBenunabhiingigen) Mittelwerte der
Fliigel~ und Schwanzlinge der mitteleuropiischen — also ziehenden —
Rohrsénger-, Grasmiicken- und Schwirlarten gegeneinander aufgetragen.
In der Fliigellinge liegen die Schwirle im unteren Bereich der Gruppe,
in der Schwanzlénge im mittleren.

Setzt man die Fliigellinge mit dem Gewicht in Beziechung (Abb. 14),
nach der Methode von Hartmann (1961) und Gaston (1974), zeigt
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Abb. 13: Beziehung zwischen relativer Fliigel- und relativer Schwanzlinge mit-
teleuropidischer Locustella-, Sylvia- und Acrocephalus-Arten. Symbole wie in
Abb. 12, . . .
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Abb. 14: Beziehung zwischen log. Flugellamge2 zu log. Gewuht Eingezeichnet die
reduzierte Hauptachse. Symbole wie in Abb. 12. }
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Schlag- (Lf), Rohr- (L) und Feldschwirl (Ln). |

Linge der Handschwinge X und der Alula durch Symbole markiert. Dreieck: Lf,

Quadrat: Ll, Punkt: Ln. Senkrechte Striche: Linge der Emschmtte in den
Handschwmgen VIII, IX und X. “
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sich, daB die Schwirle dem allgemeinen Trend folgen. Dagegen haben die
Grasmiicken und Rohrsdnger Arten mit langen (und spitzen) und kurzen
(runden) Fliigeln entwickelt. Da alle Arten ziehen, spiegeln sich in diesen
Unterschieden in gewissem Grade Anpassungen an die verschiedenen
Habitate wider — die bei Locustella fehlen.

Eine multiple Regressionsanalyse derselben Daten deutet darauf hin,
daB die Fliigellinge vor allem vom Gewicht und nur sehr wenig von der
Linge des Zugweges beeinfluBt wird.

Nun sollte man einerseits fiir Bewohner so dichter Lebensriume, wie
sie die Schwirle bewohnen, einen stark gerundeten, mandévrierfihigen
Fliigel mit Einschnitten in den #uBleren Handschwingen (Spaltfliigel) er-
warten (Hamilton, 1961; Stegmann, 1962; Gaston, 1974).
Anderseits miiBte sich bei ziehenden Arten eine KompromiSlésung zwi-
schen rundem Dickichtfliigel und spitzem Zugfliigel (Kipp, 1955, 1958;
Niethammer, 1937) entwickelt haben. Der Spaltfliigel (die korrespon-
dierenden Einkerbungen der Innenfahnen und Ausbuchtungen der AuBen-
fahnen der duBleren Handschwingen) arbeitet bei Kleinvigeln als Vor-
triebspropeller (Stolpe & Zimmer, 1939; Oehme, 1959; Stork,
1968; Riippell, 1973). Er und ein gut ausgebildeter Vorfliigel (das sind
Alula und 10. Handschwinge) sind Hochauftriebshilfen (Nachtigall
& Kempi, 1971; Riippell, 1973). Sie sorgen dafiir, da auch beim
Langsamflug, bei hochangestelltem Fliigel, die Auftriebskomponente er-
halten bleibt. Runde Fliigel mit diesen Merkmalen sind Anpassungen an
hiufiges Starten, Bremsen und Anderung der Richtung — an einen ma-
novrierfihigen Flug (Brown, 1963; Savile, 1957; Riippell, 1973).
Unerwartet sind aber die Fliigel der Schwirle alle relativ spitz (Abb. 15),
und Einschnitte fehlen bei Schlag- und Rohrschwirl. Nur beim etwas
runderen Fliigel des Feldschwirls (und bei den iibrigen Locustella-Arten,
vgl. Gaston, 1974) ist eine Spaltbildung (zwischen der AuBienfahne der
8. Handschwinge und Innenfahne der 9. Handschwinge) vorhanden (vgl.
Abb. 15).

5. Diskussion

Alle drei Schwirlarten sind ausgepréigte Zieher (Abb. 16; Zink, 1973;
Moreau, 1972; Dementiew & Gladkov, 1954). Bezeichnender-
weise zieht der Feldschwirl mit seinem etwas runderen Fliigel weniger weit
als die beiden anderen Arten, denn er iiberwintert teilweise schon nordlich
der Sahara(Thévenot & Thouy, 1974).

Der Rohrschwirl iiberwintert iiberwiegend nérdlich des Aquators, der
Schlagschwirl in Ostafrika siidlich des Aquators, Das weitgehende Fehlen
von Verschmilerungen der duBeren Handschwingen bei der Gattung 148t
sich dadurch erkliren, daBl die Schwirle ihren Lebensraum ohne Gebrauch
der Fliigel ,,zu FuB3* laufend ausnutzen. Der relativ spitze Fliigel dient also
iiberwiegend oder ausschliefllich dem Zuge. Die spitze Proportionierung ist
eine Kompensation der relativ geringen Fliigelldnge fiir den erforderlichen
Streckenflug. Die hohe Flichenbelastung macht den Flug der Schwirle
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schnell, aber wenig wendig. Vielleicht steht damit in Zusammenhang, da8
Walter (1968) in Westmarokko den Feldschwirl iiberraschend haufig als
‘Beute des Eleonorenfalken feststellen konnte.

Gaston (1974) hat in der Arbeit {iber die adaptive Radiation von
Laubsidngern (Phylloscopus) darauf hingewiesen, da8 Erfordernisse des
Zuges Vogel nordlicher Breiten im Fliigelbau prdadaptieren, die Kronen-
schicht héherer Bdume durch Fluginsektenjagd auszunutzen. Hier wirken
Selektionsdrucke fiir spitze Fliigel gleichgerichtet. Umgekehrt haben in den
Subtropen und Tropen eine Reihe Sylviidengattungen wie Cisticola, Prinia,
Bradtypterus, Cettia eine Formenaufspaltung als Schliipfer in dichter, bo-
dennaher Vegetation erlebt. Sie haben extrem kurze und runde Fliigel und
lange Schwinze entwickelt. Als Standvdgel war bei ihnen kein Druck zur
Entwicklung langer spitzer Zugfiligel hinderlich. In den gemiBigten Brei-
ten wird es fiir einen Zugvogel undkonomisch, sehr dichte Vegetation zu
besiedeln, da bei der Ausbildung eines Kompromiffliigels Selektionsdrucke
fiir spitze (Zug) bzw. runde Fliigel (Habitat) entgegengesetzt wirken. Eine
Moglichkeit, sich solche Lebensrdume auch im Norden zu erschliefen, zei-
gen die Schwirle, nimlich durch ausschlieBlichen Gebrauch der Beine bei
der Lebensraumausnutzung. Nach ErschlieBung dieser neuen Adaptions-
zone konnte sich die Gattung Locustella im gemiBigten Eurasien in ver-
schiedenen Formen aufspalten. Eine groBe Rolle diirfte dabei die Konkur-
renzfreiheit dieser Zone gespielt haben. Weder andere Singvégel noch
kleine Rallen kommen in diesen Lebensrdumen vor.

Zusammenfassung

1. Eine Analyse der Bewegungsweisen und des Bewegungsapparates
der drei heimischen Schwirlarten (Feld-, Rohr- und Schlagschwirl) zeigt,
wie es einer Vogelgruppe in der Evolution moglich war, einen bisher unbe-
setzten, fiir andere Arten undkonomischen Lebensraum zu erschlieBen.
Schliisselanpassung wurde die laufende Fortbewegung.

2. Die Schwirle bewohnen weiche, sehr dichte Bodenvegetation mit
geringem Anteil sperriger Elemente. Eine Besiedlung unterschiedlicher
Habitate ermdéglicht die Koexistenz der drei Arten.

3. Feine Anpassungen der arttypischen Bewegungsweisen an die unter-
schiedlichen Habitatsstrukturen wurden durch Freiland- und Volierenbeob-
achtungen und durch Untersuchungen im kiinstlich geéinderten Habitat
gefunden: Feld- und Schlagschwirl bewegen sich anndhernd gleich schnell
fort. Der Rohrschwirl lduft schneller, aber ungleichmiBig (grofSe Streuung
der Schrittlingen). Auswertungen von Laufspuren und Versuche mit einem
Hindernis ergeben, dal Feld- und Schlagschwirl stets sehr engspurig lau-
fen und dazu neigen, Hindernisse zu unterkriechen. Dadurch erweisen sie
sich als ausgesprochene Liufer und Schleicher auf dem Boden, wo sie oft
natiirliche Pfade benutzen. Durch seine Breitspurigkeit und Sprungfreudig-
keit weist sich der Rohrschwirl als mehr hiipfender Bewohner der héheren
Lagen des iiberschwemmten Halmdickichts aus.
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4. Der Bewegungsapparat von Hinter- und Vorderextremitit der
Schwirle wurde funktionsmorphologisch untersucht und mit den Bau-
plénen der 6kologisch nahestehenden Gattung — Sylvia (Grasmiicken) und
Acrocephalus (Rohrsénger) verglichen.

Hinterextremitidt: Hohe Rotationsfreiheit in den Gelenken
und gréBere Exkursion, speziell im Kniegelenk, ermdéglichen den Locus-
tella-Arten extreme Bewegungen bei Wendungen und beim Schliipfen.
Dagegen arbeitet das Kniegelenk der Sylvia-Arten mehr scharnierartig.
Wie bei anderen laufenden Sperlingsvégeln konnten die allgemein gefor-
derten Anpassungsmerkmale fiir Laufen (groBe Beinlénge, Verkiirzung der
proximalen und Verldngerung der distalen Segmente) nicht gefunden wer-
den. Die Beine der Schwirle sind nicht sehr lang. Bei der Nahrungssuche
konnen nur mittlere Reichweiten erzielt werden. Fiir Laufen geeignete
Proportionen wurden bei ihnen durch Verlidngerung des proximalen Seg-
mentes (Femur) und Verkiirzung des distalen (Tarsometatarsus) erreicht.

Wie eine Hauptkomponentenanalyse der Merkmale des Beckengilirtels
und seiner Anh#nge zeigt, haben sich die drei untersuchten Gattungen in
der Fortbewegungsweise der Hinterextremitit unterschiedlich eingemischt.

Vorderextremitdt: Im Gegensatz zu 6kologischen Vertretern
in den Tropen, die Standvogel sind, nutzen die Schwirle ihren Lebensraum
ohne Gebrauch der Fliigel aus. Dadurch fehlt ihnen der fiir andere Dickicht-
bewohner typische Spaltfiligel, der einen mandvrierfihigen Flug ermog-
licht. Da alle Arten ausgeprigte Zugvigel sind, wurden ihre Fliigel tiber-
wiegend nach Erfordernissen des Streckenfluges spitz konstruiert.

5. In den gemiBigten Breiten war insektenfressenden Zugvigeln eine
Besiedlung dichter Bodenvegetation nur durch ausschlieBlichen Gebrauch
der Beine moglich. Nach ‘ErschlieBung dieser konkurrenzfreien Adapta-
tionszone erlebte die Gattung Locustella ihre Formenaufspaltung im ge-
maiBigten Eurasien.

Summary*

1. An analysis of the locomotor patterns and apparatus of the three
Central European grasshopper warblers (Locustella naevia, L. luscinioides,
L. fluviatilis) indicates how it was evolutionally possible for a bird-group
to occupy a previously unexploited, and for other birds uneconomical,
ecological niche. The evolutionary key innovation for the group was a wal-
king locomotor pattern.

2. The grasshopper warblers occupy pliable but very thick ground
vegetation containing only a small proportion of rigid elements. The selec-
tion of spatially differing species-specific habitats, as well as different body
sizes, permits the coexistence of the three species.

3. Species-specific locomotor patterns, in adaptation to a varying
habitat structure and composition, were found through observation in the

* Fiir die Ubersetzung des Summary danke ich Herrn Mark Trexler herzlich.
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field, aviary and experimentally altered habitats. The River and Grass-
hopper Warblers move at about the same speed. Savi's warbler has a
faster but irregular gait (large standard deviation in step length). Evalua-
tion of foot tracks with ink imprints, as well as studies with a low obstacle,
show that the River and Grasshopper Warblers normally travel with a
very narrow gait, and are inclined to slip under obstacles. They thus turn
out to be excellent walkers and creepers on the ground where they often
use natural pathways. With its wide gait and natural readiness to hop, the
Savi’s warbler tends to inhabit slightly flooded areas where it often hops
among the stems. '

4. The functional morphology of the fore- and hind-limbs of the three
warblers was investigated and compared with the locomotor apparatus of
the ecologically similar genera Sylvia and Acrocephalus.

Hind-limb: A high freedom of rotation in the joints allowes a
high degree of limb stretching and straightening, especially in the knees.
This joint type, as opposed to the more hinge-like knee joints of the Sylvia
species, allows the Locustella genus extreme flexibility during turns and
creeping. The generally expected adaptive characteristics for walking and
running (long legs, shortening of the proximal and lengthening of the
distal segments) could, as with most other oscines, not be found. The legs
of the Locustella are not very long, thus permitting only medium distances
to be overreached during foraging. Suitable proportions for walking were
attained by the lengthening of the proximal segment (femur) and the
shortening of the distal segment (tarsometatarsus). A principle component
analysis of the characteristics of the pelvic girdle and the adjoining bones
shows that the three different genera have become adapted to different
niches through differing locomotor methods of the hind limb. Fore-
limb: The grasshopper warblers, in contrast to their non-migratory
ecological counterparts in the tropics, exploit their environment without
the use of their wings. Therefore, the broad and slotted wings designed for
- maneuverability, which are also possessed by other inhabiters of thick
vegetation, are lacking. Since all Locustella species are migratory, their
short wings, in adaptation to distance flying, are narrow and pointed.

5. In the temperate regions it was only through exclusive use of the
legs possible for a migratory insectivorous bird to exploit thick ground
vegetation. After succeding in occupying this competitor free habitat, the
Locustella genus went through its radiation in temperate Eurasia.
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