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Zur Frage iiber die ,,Eliminationsregel: Die geographische
GroBenvariabilitit von Emberiza aureola Pall.

Von N. W. Timoféeff-Ressovsky.
(Genetische Abteilung des Kaiser Wilhelm Instituts, Berlin-Buch.)

Neuerdings wurde die Giiltigkeit der sogenannten Klimaregeln in
der Zoogeographie von REinie (1938) einer Kritik unterworfen. Die
Kritik von REINI¢ kann ganz kurz in felgende zwel Sitze zusammen-
gefaBt werden: Erstens glaubt er, daB bei naherer Betrachtung wesent-
lich wmehr Fille den Klimaregeln (vor allem der BEremMaNNschen Regel)
widersprechen als es bisher angenommen wurde; und zweitens glaubt
er, dal die meisten Fille der geographischen Gradation der Merkmals-
ausprigung auf Grund einer anderen, neuen Annahme erklirt werden
kénnten. Als neues Erklirungsprinzip hat Reivie die Eliminations-
hiypothese aufgestellt, der zu Folge die geographische Merkmalsgradation
als Folge der Allelendiminution im Verlauf der postdiluvialen Areal-
ausbreitung der betreffenden Arten in der Holarktis auftritt. Seine
Eliminationsregel hat ReEivig dahin konkretisiert, daf er annimmt, dal}
mit fortschreitender Arealausbreitung die Korpergr6Be im allgemeinen
abnimmt, sodal die gréBten Formen der Art im Ausbreitungszentrum
und die kleineren an der Peripherie des gegenwirtigen Artareals zu
finden sind. Diese Annahme stiitzt er durch die Ansicht, dafl die
Allelendiminution, also Abnahme der Heterozygotie der Populationen,
automatisch zur Herabsetzung der Werte quantitativer Merkmale fiihren
mufl; die Allelendiminution ist danach in gewissem Sinne der besonders
aus der Pflanzenziichtung bekannten Heterosiserscheinung reziprok.
RenscH (1938) hat in einer Gregenkritik die allgemeine Giiltigkeit der
Klimaregeln verteidigt und seinerseits die Eliminationsregel Rrivigs
kritisiert.

Hier will ich nicht im einzelnen auf die verschiedenen Einwinde
gegen die alten Klimaregeln und gegen die neue Eliminationsregel ein-
gehen. Im allgemeinen ist meiner Meinung nach eine extreme Ueber-
treibung beider Richtungen sicherlich fehlerhaft. Hs ist auch sicherlich
sehr wiinschenswert, neues, umfangreicheres und exaktes Material tiber
die geographische Variabilitit der gewohnlichsten paldarktischen Tier-
arten zusammenzubringen; in dieser Hinsicht hat die REemvia’sche
Kritik der Klimaregeln und seine Aufstellung einer neuen zoogeo-
graphischen Regel heuristischen Wert. Es soll hier an Hand eines
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Beispiels der Vorschlag gemacht werden, in einer besonders nahe-
liegenden Weise die Eliminationsregel empirisch nachzupriifen.

Manche Tierarten haben im Laufe der letzten Jalrzehnte sich,
sozusagen unter den Augen der wissenschaftlichen Beobachtung, relativ
rasch ausgebreitet und manchmal auf sehr grofe neue Gebiete ihr
Areal ausgedehnt. Kine Reihe derartiger Fille ist besonders auch
unter den Végeln bekannt. Als Beispiel wollen wir den Weidenammer
Emberiza aureola Pall. nehmen.

Bis zum Anfang des 19. Jahrhunderts war dieser Ammer ein rein
sibirischer Vogel, dessen Ausbreitung im Westen nicht iiber das Ural-

Abb. 1. Ausbreitung des Weidenammers Emberiza aureola Pall. nach Westen im
Laufe eines Jabhrhunderts. (Nach Pronprov 1934, Srandinsky 1929
und anderen Quellen.)

gebiet hinaus ging. Seit Anfang des 19. Jahrhunderts verbreitet sich
der Weidenammer relativ sehr rasch in westlicher Richtung, sodafl er
jetzt von Osten kommend mit seinem Brutgebiet den dreiBigsten Grad
ostlicher Linge iiberschritten hat; auf Abb. 1 ist die Ausbreitung des
Artareals von Emberiza aureola in westlicher Richtung im Liaufe des
letzten Jahrhunderts schematisch dargestellt. Es muf angenommen
werden, daB anch Westsibirien und das Uralgebiet erst relativ spit
von diesem Ammer besiedelt wurden, und dafl sein eigentliches Aus-
breitungszentrum irgendwo im siidlichen Mittelsibirien bzw. Baikalgebiet
liegt (PrompTOV 1934, STANGINSKY 1929). In der russischen ornitho-
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logischen Literatur, vor allem in den speziell der Variabilitit von
Emberiza aureols gewidmeten Arbeiten von Stantinsky (1929) und
Marvzev (1938), sind GroBenangaben iiber mehrere Hunderte von
Individuen aus fast dem gesamten Verbreitungsgebiet des Weiden-
ammers zu finden. In Tab. 1 sind die Fliigellingen erwachsener Mann-
chen und Weibchen als Index fiir die Koérpergrofe fiir verschiedene
groflere Teile des gesamten Verbreitungsgebietes des Weidenammers
zusammengestellt; es wurden dabei selbstverstindlich nur die Brut-

Tabelle 1.

Fligellingen voll-entwickelter dd und @@ von Kmberiza aurcola
Pall. aus verschiedenen Populationen des Verbreitungsgebietes

dieser Art.

Fliigelldngen der d'd" in mm: Fligellingen der

Gebiete : Sraxéivsxy 1929 | Marzev 1938 ‘?V%r;;l_“k“;tgﬁl
(n = 289): s &ni gl%t)o:ren (n = 193):
Europ. Rubland: (76,(3&580,9) (75;7_’879’9) (72‘17i(7)5,9)
‘West-Sibirien: (76,51%8,8) (7 5’g7_’979’5) (71 ,g ?:275)3)
Baikal-Gebiet : (73;5_’677,9) (72;5_’27372) (%,SE%‘:},O)
Nordost-Sibirien : (76,3E380, 5) (75;7_’07 8,5) (707(,)7&24, 0)
Kamtschatka : (78,gi%1,6) (73,gigﬁ,2)
Nord-Mongolien : (75,38_’031’0) (76,:772?;7,9) (73;3—’?75,0)
Amur-Ussuri-Gebiet: (73;5?78,7) (74;5877’3) ((58;&?72,5)
Sachalin : (75,g£1'78,7) (70,31—,573,0)

vogel der betreffenden Bezirke beriicksichtigt und die Durchziigler fort-
gelassen. Die in der Tabelle angefiihrten Male geben die Grenzwerte
und die dazwischen liegenden mittleren Werte (nicht die richtigen
statistischen Mittelwerte!) an. Bei der Fliigellinge der Ménnchen sind
die Messungen von Stawdinsky getrennt von den anderen angefiihrt,
da sie durchweg (vielleicht durch etwas abweichende MeBtechnik) etwas
héher liegen. Alle drei MaBreihen (Fliigellingen der Ménnchen nach
Stanéinsgy, der Minnchen nach anderen Autoren, und der Weibchen
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nach allen Angaben) verlaufen vollkommen parallel, bestétigen sich somit
gegenseitig und kénnen also zusammen betrachtet werden. Am kleinsten
sind die Vogel aus dem Gebiete um den Baikalsee herum; die groBten
Exemplare sind die aus Kamtschatka. Vom Baikalsee nach Westen
nimmt die GroBe bis zum frisch-besiedelten europiischen RuBland zu;
ebenso vom Baikalsee nach Nordosten bis Kamtschatka. Tm Siiden
sind die Végel aus dem Amur- und Ussurigebiet (die subsp. E. a.
ornata Sulpin) am kleinsten; die westlich davon in Nordmongolien ver-
breitete subsp. E. a. suschkini Stané. und die der subsp. ornata sehr
nahe stehenden (wohl kaum zu unterscheidenden) Végel vom Sachalin

E.a. aureola Pall. E.a. kamtschalica Stanf.

70 E. a.suschkini Jtand W E. a.ornata JSulpin.
B £ o srachalinensis?

Abb. 2. Die ungefihre Verbreitung verschiedener Unterarten des Weidenammers

Emberiza aureola Pall. und die Variation der Fliigellinge der Minnchen (abgerundet,

von 75 bis 80 mm) in verschiedenen Teilen des Artareals. (Nach Bururnin und
Deurnrsry, Mavzev, Promprov, Surpiy und SANGINSKY).

sind etwas gréfer. Es ergibt sich also ein Bild der GroBenvariabilitit
verschiedener Populationen, das auf Abb. 2 dargestellt ist.

Bei dem Weidenammer zeigt somit das ganz frisch, sozusagen
unter Kontrolle der Ornithologen neu besiedelte westliche Grebiet eine
merkliche VergroBerung im Vergleich zu der KorpergroBe der Individuen
aus den Ursprungsgebieten dieser neuen Populationen. Die kleinsten
Individuen findet man dort, wo mit groBer Wahrscheinlichkeit das
Ausbreitungszentrum der Art angenommen werden muB. Somit scheinen

die Verhéltnisse bei dem Weidenammer diametral entgegengesetzt den
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Forderungen der Eliminationshypothese zu liegen. Der Beremann’schen
Regel folgt der Weidenammer auch nicht; diese Regel kann allerdings
in diesem Fall nicht, wenigstens nicht in der @iblichen einfachen Form,
angewendet werden, da der Weidenammer kein Stand-, sondern ein
Zugvogel ist. Interessant ist auf jeden Fall, daB eine deutliche geo-
graphische Gradation der KorpergroBe vorzuliegen scheint und daf,
wenigstens im Westen, die Korpergrofle in der Ausbreitungsrichtung
zunahm. Letzteres widerspricht, wie vorler schon erwiahnt wurde, der
Remvig’schen Fassung der Eliminationshypothese; es braucht aber an
sich noch nicht als solches ein Argument gegen die Allelendiminution
zu sein: man miiite allerdings die wenig wahrscheinliche Annahme
machen, dafl mit Zunahme der Homozygotie die Korpergrofe in diesem
Falle zunimmt. Eine endgiiltige Erkldrung fiir die beobachtete Zu-
nahme der Korpergr6Be mit der Ausbreitung kann in diesem Falle selbst-
verstandlich noch nicht gegeben werden. Neben der Annahme, dall es
sich um ein zufilliges, durch eine Art von Eliminationserscheinung zu-
standekommendes Homozygotwerden von Plusmodifikatoren der Koérper-
groBe handelt, kann auch angenommen werden, dall beim Ausbreitungs-
vorgang eine positive Auslesc groflerer Individuen, oder auch von
Individuen mit langeren Fliigeln (in Zusammenhang mit der lingeren
Zugstrecke) stattfand. Welche von den Erkldrungen die wahrschein-
lichere ist, kann nur darch eingehende weitere dkologische, populations-
statistische und biozonologische Untersuchungen der europiischen
Populationen des Weidenammers, und durch weitere vergleichende
Untersuchungen iiber Merkmalsgradationen bei sich aushreitenden
Arten entschieden werden.

Auf jeden Fall scheint es mir, daBl weitere Untersuchungen von
verschiedenen sich rasch ausbreitenden Arten in vieler Hinsicht von
grofer Bedeutung sein konnten. Sollte die Elimination, deren Wirkung
in gewissen Fillen theoretisch durchaus plausibel ist, bei dem Zustande-
kommen von Merkmalsgradationen in den Awusbreitungsrichtungen der
Lolarktischen Arten wirklich eine bedeutendere Rolle gespielt haben,
so muB sie am deutlichsten bei den sich noch rasch ausbreitenden
Arten festzustellen sein. Denn bei langsamer Massenausbreitung, und
auch in den Fillen, in denen eine (z. B. postdiluviale) Ausbreitung vor
lingerer Zeit schon abgeschlossen wurde, miissen lokale Selektions-
und TIsolationsvorginge, sowie die lokalen Populationswellen einen
eventuellen fritheren EinfluB der Elimination iiberdecken. Ohne in die
Polemik um die Eliminationshypothese bzw. die Klimaregeln hier ein-
zugreifen (was nach Durchsicht eines weiteren Materials fiir spiter
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vorgesehen ist), mdchte ich hier bloB nebenbei bemerken, duf die an-
scheinend weit verbreitete Meinung iiber die Langsamkeit und Kontinuier-
lichkeit der postdiluvialen Arealserweiterungen garnicht unbedingt zu
verallgemeinern ist; gerade die recht vielen, in der letzten Zeit bekannt
gewordenen Fille recht rascher Ausbreitung von Arten in schon vor-
Ler vorbereitete Biotope, die manchmal auch ziemlich plétzlich, ohne
sichtbaren Grund einsetzen (vielleicht durch eine unauffillige, vorher
erfolgte Storung des fritheren bLiozonotischen Gleichgewichts), zeigen
meines Erachtens, dal anch die postdiluviale Wiederbesiedlung der
nérdlichen Teile der Holarktis bei vielen Arten ebenfalls ziemlich rasch
und ruckartig erfolgt sein konnte. Diese letztere Ueberlegung erhoht
meines Erachtens noch wesentlich die Wichtigkeit sorgfiltiger Phano-
analysen (an moglichst groBen Individuenzahlen) der unter unseren
Augen sich rasch ausbreitenden Arten in ihren Ursprungs- und Aus-
breitungsgebieten. Derartige Fille konnen auch besonders unter den
Vigeln gefunden werden, wobei ich hier zunichst nur auf den Girlitz
Serinus canaria serinus L. (Mayr 1926) und den Griinen Laubvogel
Phylloscopus nitidus viridanus Blyth (Promprov 1934 und andere) hin-
weisen mochte.

Herrn Prof. E. Stresemany danke ich fiir seine liebenswiirdige
Hilfe und das Zurverfiigungstellen des Materials des Berliner Zoo-
logischen Museums herzlichst.
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