Zur Geschichte des Vogelzuges
auf der Grundlage der Fliigelanpassungen
Von Friedrich A. Kipp

1. Einleitung

Vom geschichtlichen Werden des Vogelzuges weil man sehr wenig. Ganz all-
gemein kann gesagt werden, daB er schon sehr alten Ursprunges sein mull. Seit der
Entstehung von Vogelformen, die zum Streckenflug tauglich waren, und seit deren
Ausbreitung in extreme Klimazonen wird es immer Végel gegeben haben, welche
jahreszeitliche Wanderungen ausfiihrten. Aus dem #lteren Tertidr kennen wir schon
Vertreter heutiger Vogelfamilien. Wenn auch das Klima damals in weiten Ge-
bieten milder war als in der Gegenwart, so waren doch die hohen Breiten im Winter
lichtarm und kiihler, und es gab daher sicher auch Zugvégel.

Im folgenden soll aber nicht die Frage nach den ersten Anfangen des Vogel-
zuges gestellt werden, sondern die nach der Entstehung und Entwicklung des Zuges
bei den heute lebenden Vogelarten. Mayr und Meise (1930) gelangten
zu der Auffassung, daB der Zug der heutigen Arten im wesentlichen ein Ergebnis
der nacheiszeitlichen Entwicklung ist. Wihrend der Eiszeit waren Mittel- und
Nordeuropa fiir die meisten gegenwirtigen Brutvégel nicht bewohnbar. Nach Riick-
gang des Eises wurden diese Gebiete von den siidlichen Refugien her infolge des
natiirlichen Ausbreitungsdranges der Arten besetzt. Da aber in den neuieroberten
Gebieten fiir viele Arten nur die giinstige Jahreszeit passende Lebensmé&glichkeiten
bot, bildeten sich bei diesem AusbreitungsprozeB die heutigen Zugerscheinungen
heraus. Wihrend der Eiszeit bestand nach Mavr und Mrise Vogelzug ,nur in ge-
ringem MaBe”, und sie nahmen an, daBl ,die priglazialen Vogelzugerscheinungen
fiir die Betrachtung der heutigen Verhiltnisse v6llig auBler acht gelassen werden
konnen”.

In diesen Fragen scheint aber eine genauere Unterscheidung geboten. Sicher
ist das heutige Erscheinungsbild des Zuges erst nacheiszeitlich entstanden. Das
schlieBt jedoch nicht aus, dal das Zugvogeldasein vieler Arten doch schon in
frithere Epochen zuriickreicht. Die Eiszeit und ihre verbreitungsgeschichtlichen
Auswirkungen miissen auch nicht unbedingt zu einer Unterbrechung des Zugver-
haltens gefiihrt haben. Es ist sogar wahrscheinlich, daB zahlreiche Arten auch
wihrend der Eiszeit von den ihnen verbliebenen Rest-Arealen aus betrichtliche
Wanderungen ausgefithrt haben, Ein Urteil in diesen Fragen setzt aber voraus, da3
wir ein Kriterium finden, das Aufschluf éiber die Entwicklung des Zuges geben kann.

Uber den evolutiven Werdegang eines Lebewesens konnen wir manches aus
den morphologischen Strukturen ablesen, welche im Zusammenhang mit bestimm-
ten Funktionen entstanden sind. Bei den Zugvégeln bilden die Anpassungen
der Fliigelform an die Zugleistung die gesuchte morphologische Grundlage.
Sie lassen — wie zu zeigen sein wird — auch Schliisse auf das Alter der Zugeigen-
schaften zu.

Ich beschrénke mich bei meiner Darstellung vor allem auf Beispiele aus der
europdischen Vogelwelt und vorzugsweise auf die Passeres und einige nahe-
stehende Gruppen. (Bei Limicolen, Seeschwalben und weiteren spitzfliigeligen
Arten kommen noch andere Gesichtspunkte in Betracht, die spiter eine gesonderte
Behandlung erfordern.)

2. Zug und Fliigelbau
Zahlreiche Vogelarten haben Fliigelformen, die deutlich ihrem Zugverhalten

entsprechen. Bei Standvégeln finden wir kurze, runde Fliigel, bei Zugvégeln spitze.
Am stirksten zugespitzt ist der Fliigel der fernwandernden Arten, welche siidlich
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des Aquators iiberwintern. Der spitzere Fliigel entsteht durch Lingerwerden der
Handschwingen, besonders der duBleren, mit Ausnahme der duBersten (1.), die bei
den Singvégeln zuriickgebildet wird. Mit der Lingenzunahme der duBleren Hand-
schwingen wichst die Vortriebskraft des Fliigelschlages, und der Flug wird mehr
und mehr zur Bezwingung groBler Strecken geeignet.
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Abb. 1. a) Fliigelform von Oenanthe phillipsi (Somaliland, Standvogel),
b) von Oenanthe oe. oenanthe (Zugvogel: Europa—>Zentralafrika).

Abb. 2. a) Fliigelform von Sylvia melanocephala (Mittelmeerlinder, Standvogel).
b) Sylvia borin (Zugvogel: Europa—>-tropisches Afrika).
Abb. 1—5: 2/3 nat. Gr.
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Abb. 8. a) Fligelform von Lanius excubitor (Europa, [bedingter] Standvogel),
b) von Lanius minor (Zugvogel: Europa->Siidafrika).

Abb. 4. a) Fliigelform von Jynx ruficollis (Afrika, Standvogel),
b) von Jynx t. torquilla (Zugvogel: Europa->-tropisches Afrika).
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Zur Feststellung von Zuganpassungen miissen Arten derselben Gattung ver-
glichen werden. In den beigegebenen Abbildungen sind aus verschiedenen Gat-
tungen jeweils zwei Reprisentanten einander gegeniibergestellt, die sich in ihrem
Zugverhalten stark unterscheiden. Der Steinschmétzer Oenanthe phillipsi (Abb. 1 a)
von Somaliland zeigt eine stumpfe Fliigelform, wie sie fiir einen reinen Standvogel
in der Steinschmitzergruppe charakteristisch ist. Das andere Extrem — die An-
passung des Fliigels an eine groBe Zugleistung — finden wir bei Oenanthe oe.
oenanthe, welche von der nérdlichen Paldarktis nach Zentralafrika wandert. —
Weitere Steinschmitzerarten, die einen Zug mittleren Grades haben, wie z.B.
Oenanthe hispanica, nehmen im Fliigelbau eine Zwischenstellung ein. Da es bei
den folgenden Ausfithrungen hauptsichlich auf die Extremfille ankommt, habe
ich alle Zwischenstufen weggelassen. (Erwéhnt sei jedoch, dal Oe. oe. libanotica
von Siideuropa einen etwas stumpferen Fliigel gegeniiber Oe. oe. oenanthe besitzt.
Bei Oe. oe. leucorrhoa ist dagegen der Fliigel noch um ein wenig spitzer als bei der
abgebildeten Form aus Mittel- und Nordeuropa.)

Die Samtkopfgrasmiicke Sylvia mela-
nocephala (Abb.2a) ist Standvogel in den '\
Mittelmeerlindern. Auch andere nicht-
ziehende Grasmiickenarten (S. undata
und weitere) zeigen diese stumpfe Flii-
gelform. Die ziehenden Arten sind mehr
oder weniger spitzfliigelig; als Beispiel
ist hier die Gartengrasmiicke S. borin \

(Abb.2b) abgebildet. — Von den Wiir-

gern wurden Raubwiirger (Lanius excubi-

tor) und Schwarzstirnwiirger (L. minor)

zum Vergleich gew#hlt (Abb.3a und 3b). -+-
Alle fernwandernden Arten (also auch

L. collurio und L. senator) haben den
spitzen Fliigeltyp wie L. minor. — Die
Gattung Wendehals weist nur zwei Arten

auf. Der afrikanische Jynx ruficollis ist a b
insgesamt etwas groBer als die pali- Abb. 5. a) Fligelform von Coracias abyssini-

. _ cus (Mittelafrika, Standvogel oder nur kleine
Zzllitlescg:BA;: l(;:ibgli:sz mll:d 4b). Nl[a.nl:) N Zugbewegungen), b) von Coracias garrulus
[ n rormvergleichen (Zugvogel: Europa > siidliches Afrika).

nicht so sehr auf die Fliigellinge als

solche ankommt, sondern auf die Handschwingenproportionen und vor allem auch
auf den Abstand der Fliigelspitze gegeniiber den inneren Armschwingen (auf der
Abbildung durch Punktierung markiert). — Von den Racken sind Coracias abyssi-
nicus (Abb. 5 a) und Coracias garrulus (Abb.5b) einander gegeniibergestellt. Auch
alle weiteren afrikanischen Arten aus dieser Gattung weisen eine der Abb.5a dhn-
liche Fliigelgestalt auf. Unsere europiische Blauracke ragt als Fernwanderer durch
ihren viel spitzeren Fliigel weit aus der Reihe heraus. — Man sieht an diesen Bei-
spielen, in welch hohem Grade der Zug im morphologischen Bereich verankert ist.
Eine so durchgreifende Umgestaltung des Fliigels setzt natiirlich lange Evolutions-
zeiten voraus.

Nachtigall und Sprosser sind beide Zugvégel, unterscheiden sich jedoch in der
Ausdehnung ihrer Wanderungen. Das Brutgebiet des Sprossers schliefit sich nord-
stlich an das der Nachtigall an. Er tiberwintert in Ostafrika vorwiegend siidlich
des Aquators, wogegen die Nachtigall schon nérdlich des Aquators den Winter ver-
bringt (vgl. GroTe 1936, STRESEMANN 1948). Abb. 6 zeigt den Fliigel des Sprossers.
Die in die Abbildung eingetragenen Pfeile zeigen den Unterschied der einzelnen




236 F. Kipp, Zur Geschichte des Vogelzuges [ Die

Vogelwarte

Abb. 6. Fliigelform des Sprossers (Luscinia luscinia). Die eingezeichneten
Pfeile geben die Verinderung der einzelnen Handschwingen gegeniiber
dem Fliigel der Nachtigall an. Natiirliche Gré3e.

Handschwingen gegeniiber dem stumpferen Fliigel der
Nachtigall. Die Fliigelunterschiede sind hier selbstver-
stindlich geringer als in den vorangestellten Extrem-
fiallen. — AuBerhalb der Zugzeit sind die Flugleistungen -
von Nachtigall und Sprosser, von Samtkopfgrasmiicke
und Gartengrasmiicke usw. im wesentlichen die gleichen.
In ihren Brutrevieren legen sie im allgemeinen nur sehr
kurze Strecken fliegend zuriick., Die Anpassungen an den
Streckenflug beziehen sich also eindeutig auf die Zug-
erfordernisse, nicht auf die {ibrigen Lebensgewohnheiten
der betreffenden Arten.
Solche Zuganpassungen des Fliigels (oftmals An- I
passungsreihen mit mehreren Abstufungen) finden sich in
zahlreichen Vogelgattungen (vgl. Kier 1936, 1942), so
bei den Pirolen (Oriolus), Laubséngern (Phylloscopus),
Spéttern(Hippolais), Steindrosseln( Monticola), Wiesen-
schmiétzern (Saxicola), Rotschwinzen (Phoenicurus)
und anderen. StreseMANN und Arnorp (1949) zeigten die
Entsprechung von Fliigelform und Zugausdehnung in der
Acrocephalus arundinaceus-stentorius-Gruppe, VAURIE
(1953) bei den Muscicapinae. — Auch bei geographi-
schen Rassen aus verschiedenen Gebieten bestehen den
Zugleistungen entsprechende Unterschiede im Fliigelbau: siidliche Rassen sind

rundfliigeliger, die nérdlichen spitzfliigeliger (siehe Kreinscammr 1905—1933 und
Renscu 1938).

3. Sind die Fliigelanpassungen nacheiszeitlich entstanden oder sind sie alter?

Im groBlen ganzen entspricht der Fliigelbau recht gut den durchschnittlichen
Zugleistungen einer Art oder einer Rasse. Unstimmigkeiten ergeben sich jedoch,
wenn man verschiedene Populationen ein und derselben Rasse in Betracht zieht.
Die Populationen einer Rasse besitzen annihernd die gleiche Fliigelform, kénnen
aber in ihrem Zugverhalten erheblich differieren. Die Verbreitungsareale euro-
paischer Vogelrassen haben oft eine betriachtliche Nord-Siid-Ausdehnung; die n6rd-
lichen Populationen fithren dann entsprechend lingere Wanderungen aus als siid-
liche. So haben z.B. die nordeuropiischen Populationen des Rotriickenwiirgers
Lanius collurio collurio zum Erreichen des siidafrikanischen Winterquartiers einen
erheblich weiteren Weg zuriickzulegen als die Populationen aus den Mittelmeer-
laindern, ohne daB entsprechende Unterschiede in den Schwingenproportionen zu
finden sind. — Beim Ménch Sylvia a. atricapilla entspricht der Fliigelbau einem
Zug mittleren Grades. Die mittel- und nordeuropéischen Populationen sind Zug-
vogel, welche in Tunis, Cypern, Syrien usw. iiberwintern. Im Mittelmeergebiet aber
ist der Ménch schon Standvogel. Bei den von mir gepriiften Exemplaren war in der
Fliigelformel kein Unterschied gegeniiber den nérdlichen Zugvogelpopulationen zu
erkennen.

Gleicher oder annihernd gleicher Fliigelbau! im Verbreitungsgebiet einer Rasse

t DaB bei genauer Vermessung einzelner Schwingen (wie sie z. B. ReEnsc, Orn. Mber. 1941,
S. 94, beim Girlitz vorgenommen hat) die Durchschnittswerte der Populationen kleine Ab-
anderungen ergeben, halte ich fiir durchaus méglich. Das sind dann aber Erscheinungen einer
anderen GréBenordnung, die an den oben dargestellten Befunden nichts éindern.
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trotz vorhandener Zugunterschiede erklirt sich, wenn wir die eiszeitlichen Schick-
sale unserer Vogelwelt in Betracht ziehen.

Wihrend der Vereisungszeiten waren die meisten unserer Vogelarten auf recht
kleine Verbreitungsgebiete zuriickgedringt. Die beigegebene, von Moreau (1954)
ausgearbeitete Karte (Abb. 7) gibt eine ungefidhre Vorstellung von den Vegetations-
verhiltnissen zur Zeit des H6hepunktes der letzten Eiszeit in Europa. Wie der Karte
zu entnehmen ist, fanden viele Vogelarten nur in den siidlichsten Teilen Europas
Lebensbedingungen, unter denen sie die Eiszeit iiberdauern konnten. Besonders
die auf Laubgehblze angewiesenen Vigel waren, wie Moreau ausgefiihrt hat, in
Europa auf kleine Rest-Areale auf der Iberischen Halbinsel, in Italien und auf
dem Balkan zuriickgedringt. — Seit dem Abklingen der letzten Eiszeit und der
allmihlich erfolgten Nordwirtsausbreitung unserer Zugvogelarten ist nur ein relativ
kurzer Zeitraum verflossen. Die nérdlichen Teile Europas konnten von den auf
Laubholz angewiesenen Vogelarten wohl friihestens vor etwa 10 000 Jahren wieder
besiedelt werden. Diese Zeitspanne war zu kurz, um groBe Verdnderungen der
Fliigelstrukturen hervorbringen zu kénnen. Daraus 148t sich die genannte weit-
gehende Einheitlichkeit des Fliigelbaues in den heutigen Arealen verstehen.

Die Zuganpassungen des Fliigels, welche wir heutigentags vorfinden, miissen
demnach bei den in den eiszeitlichen Rest-Arealen lebenden
Populationenschonvorhanden gewesen sein. Der nacheiszeitliche Aus-
breitungsprozeBl hat an ihnen nichts wesentliches mehr gedndert. Das heiflt aber,
daB die betreffenden Arten und Rassen schon von alter Zeit her Zug-
végel sind. Sie miissen mindestens im Pleistozdn (= Diluvium), wihrend der
Eiszeiten und Zwischeneiszeiten, wenn nicht schon friiher, ein Zugvogeldasein ge-
fithrt haben.

Um den Evolutionsproze auf dem Gebiet des Vogelzugs richtig einzuschitzen,
sei die Umkonstruktion des Fliigels noch in den Einzelheiten betrachtet. Die in
Abb. 6 in den Sprosserfliigel eingetragenen Pfeile geben die Lingeninderungen der
einzelnen Handschwingen gegeniiber dem Fliigel der Nachtigall an, Wie man sieht,
erfordert die Verlingerung der duBeren Handschwingen eine neue Abstufung auch
aller folgenden Handschwingen. Jedes einzelne Bauelement des Fliigels — jedes
aber in verschiedenem Grade — hat sich dem neuen Leistungseffekt gemiBl gewan-
delt. — Evolutiv gesehen ist eine solche Umkonstruktion des Fliigels ein wesent-
lich komplizierterer Vorgang als z.B. das Auftreten einer neuen Firbungsnuance
oder eine Zunahme der Fliigelldinge ohne Verdnderung der Schwingenproportionen,
die schon durch wenige Mutationen verursacht sein kénnen. Der komplexe Umbau
des ganzen Fliigels erfordert die Anderung vieler Erbfaktoren und zugleich die Ab-
stimmung derselben auf den neuen Leistungseffekt. Nach heutiger Auffassung der
Genetik miissen fiir Evolutionsvorgédnge dieser Art auBerordentlich lange Zeit-
rdume veranschlagt werden. — Auch diese Uberlegungen sprechen dafiir, daf} die
typischen Zugvdgel bereits eine lange Entwicklung hinter sich haben.

Das Studium der Fliigelanpassungen gibt somit die Méglichkeit, den Vogelzug
unter evolutiven Gesichtspunkten zu erforschen. Nur die Anfangsschritte, der
Ubergang vom Standvogel- zum Winterfliichterdasein, sind ohne besondere Fliigel-
umbildungen méglich. Die weitere Entwicklung bis zum Fernwanderer betrifft nicht
nur die Zuginstinkte als solche, sondern auch den morphologischen Bereich. Unter
unseren Kleinvégeln, welche die Athiopische Region besuchen, findet sich keine
Art, die nicht eine entsprechende Fliigelumbildung durchgemacht hitte. Es wére
also falsch, wollte man den Zug bloB als eine accessorische Eigenschaft betrach-
ten, die zu den fertig vorhandenen Artmerkmalen hinzukommt. Das Zugver-
halten hat bei vielen Végeln am Artbild mitgeformt und hat
dessen heutige Auspriagung mitbestimmt. Zu den Artcharakteren
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z.B. des Schwarzstirnwiirgers oder des Grauen Steinschmitzers gehéren nicht nur
Farbung, Stimmlaute und Gesangsstrophe, Fliigellinge, Korpergewicht, Nestbau-
weise usw., sondern als ein wesentliches Merkmal auch der spitze, in Korrespon-
denz zum Zugtrieb stehende Fliigel.

Wenn wir nun von der Tatsache ausgehen, daB eine als Zuganpassung zu wer-
tende Fliigelgestalt bei vielen paldarktischen Végeln zum Grundbestand der Art-
charaktere gehért, so 148t sich — wenigstens niherungsweise — auch eine
zeitliche Datierung fiir die Entstehung des Zuges bei diesen Arten treffen.

Der Ursprung der gegenwirtigen Vogelarten geht im wesentlichen auf das spite
Tertidr (Pliozén) zuriick. Herre (1951) hat zahlreiche Argumente angefiihrt, wo-
nach das Eiszeitalter keinen groBen EinfluB auf die Formenbildung in der Tierwelt
hatte, Zwar starben viele Tierformen aus, hingegen sollen nur wenige sichere Neu-
bildungen nachweisbar sein. Auf ornithologischem Gebiet wird man der Auffassung
Herres kaum in vollem Umfange zustimmen kénnen. Die durch die Eiszeit be-
wirkten Arealtrennungen haben zweifellos die Rassenbildung bei Végeln stark ge-
férdert. Bei manchen sehr nahestehenden Formen (z.B. Nachtigall und Sprosser,
Garten- und Waldbaumliufer) ist wahrscheinlich auch die Artentrennung erst im
Pleistozén erfolgt bzw. vollendet worden. H. Jonansen (1956—1958) kam bei seiner
Revision der arktischen Vogelfauna ebenfalls zu dem Ergebnis, daB} viele Vogel-
rassen, in einigen F#llen auch nahestehende Arten, im Pleistozin entstanden sind. —
Wo es sich aber um stirker verschiedene Arten handelt, wird der Ursprung schon
im Tertidr allgemein anerkannt (siehe auch Mayr 1951).

Legen wir dies zugrunde, so diirfen wir in Féllen, woeinhochentwickel-
ter Zugfliigel zu den Artcharakteren gehért, doch wohl folgern, daBl die
Entwicklung der Zugeigenschaften ebenfalls schon im spéa-
teren Tertidr (Plioz4n) begonnen hat.

Man betrachte hier nochmals die Abb. 1—5. Die Fliigelumbildungen, welche die
fernwandernden Arten gegeniiber den Standvégeln aus der gleichen Vogelgruppe
durchgemacht haben, sind so bedeutend, daBl das Pleistozdn fiir ihre Entstehung
nicht ausgereicht haben kann. Als besonders prdgnante Beispiele von Arten mit
hochentwickeltem Wanderfliigel, deren Zugvogeldasein also mit groBer Wahrschein-
lichkeit in das Spattertidr zuriickreicht, seien aus der europiischen Fauna genannt:
Gartengrasmiicke (Sylvia borin), Dorngrasmiicke (S. communis), Fitis (Phyllos-
copus trochilus), Waldlaubsinger (P. sibilatrix), Nordischer Laubsinger (P.
borealis), Gelbspbtter (Hippolais icterina), Steinschmitzer (Oenanthe oenanthe),
Schwarzstirnwiirger (Lanius minor), Rotriickenwiirger (Lanius collurio), Pirol
(Oriolus oriolus),? Blauracke (Coracias garrulus). Genau genommen handelt es sich
natiirlich jeweils um die Vorldufer dieser heutigen Arten.

Erwihnt sei noch, daB bei nahestehenden Arten der Ursprung des Zuges dlter
sein kann als die Artentrennung. So ist es z. B. bei Nachtigall und Sprosser. Beide
besitzen, wenn auch gradmiflig verschieden, einen Wanderfliigel, was man durch den
Vergleich mit weniger weit ziehenden Arten der Gattung Luscinia bestitigt findet.
Der unmittelbare Vorldufer dieses Artenpaares war demnach schon Zugvogel, das
Zugverhalten ist also dlter als die Aufspaltung in zwei Arten, gleich, in welche
Epoche man diese Aufspaltung legt. — Ahnliches gilt in derLanius collurio-cristatus-
Gruppe. L. collurio ist in der Fliigelentwicklung etwas weiter fortgeschritten als die

2 Der Pirol wurde oft als ein Gast aus den Tropen bezeichnet. Daran ist nur insofern etwas
Richtiges, als die Urheimat der Familie in den Tropen zu suchen ist. Unser Oriolus oriolus hat
aber, wie sein Fliigelbau bezeugt (siehe Abbildung bei Scutiz 1952), seine Entwicklung schon
wihrend langer Zeitriume in nordlichen Breiten durchgemacht. Vermutlich hat das warme
Tertidrklima die Einwanderung von Vertretern der Pirolgruppe in die nordliche Region be-
giinstigt. Das Kithlerwerden gegen Ende des Tertidrs muf3te dann entweder das Aussterben
oder die Entwicklung zum Zugvogel zur Folge haben.
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asiatischen Formen L. isabellinus und L. cristatus, die aber ebenfalls deutliche Zug-
anpassungen aufweisen. Auch hier liegt der Beginn der Zugentwicklung schon vor
der Differenzierung in die heutigen Arten. Weiteres Studium der Fliigelverhaltnisse
wird vielleicht auch bei etwas ferner stehenden Arten zu diesem Ergebnis fiihren.
(Dies gilt wahrscheinlich in der Gattung Phylloscopus.)

Die Ergebnisse der Paldobotanik belegen fiir die spiteren Epochen des Tertidr
eine zunehmende Abkiihlung des Klimas in Europa. Im Miozidn werden die Palmen
nordlich der Alpen seltener, im Pliozén verschwinden sie ganz. Im oberen Pliozén
wurden im Rheintal an immergriinen Gewéchsen nur noch Ilex, Efeu und Buchs
gefunden. Die Notwendigkeit fiir die Ausbildung des Zuges war
also im Pliozdn durchaus vorhanden.

Diese frithe Datierung der Anfinge der Zugentwicklung darf allerdings nicht
dazu verleiten, daf} wir die heutigen Zustinde schon auf die Tertiirzeit {ibertragen.
Die gegenwirtigen Zugverhiltnisse sind ein Ergebnis der ganzen bisherigen Evo-
lution. Im Pliozin liegen die Anfangsphasen derselben. Einen wesentlich
férdernden EinfluB wird das darauffolgende Eiszeitalter gebracht haben, mit dessen
Auswirkungen wir uns im néchsten Abschnitt beschiftigen.

4. Die Auswirkungen des Eiszeitalters auf den Zug

Autf der Grundlage der vorhergehenden Ausfiihrungen sind einige Folgerungen
und Méglichkeiten so naheliegend, daBl sie wohl ohne Vorbehalt ausgesprochen
werden diirfen, zumal es nur auf die allgemeinen Grundlinien ankommen soll,

Im Pleistozin wechselten Kéltevorst6Be mit Warmezeiten. Man unterscheidet
heute mindestens vier groBe Kilteperioden, die im siiddeutschen Raum nach der
Ausdehnung der Alpengletscher als Giinz-, Mindel-, Ri- und Wiirmeiszeit bezeich-
net werden. Die Kélteepochen waren von langen Zwischeneiszeiten unterbrochen, in
welchen das Klima dem gegenwirtigen dhnlich, zeitweise auch etwas warmer war,
was durch Fossilfunde wérmeliebender Tierarten in interglazialen Schottern (z.B.
in Steinheim an der Murr) bezeugt wird. Die Dauer der Eiszeiten und Zwischeneis-
zeiten wird jeweils auf viele Jahrzehntausende eingeschitzt.

Wenn es zutrifft, daB die duBeren Lebensumstinde in den Zwischeneis-
zeiten mehr oder weniger denen der Gegenwart entsprachen, so diirfen wir auch
annehmen, dafB sich die Areale vieler paldarktischer Vogelarten bzw. deren Vor-
laufer dhnlich weit nach Norden erstreckten wie heute. Wie die Verbreitungsver-
hiltnisse im einzelnen ausgesehen haben mdgen, muB selbstverstandlich vollig offen-
bleiben. Ohne Zweifel gab es in den zwischeneiszeitlichen Epochen in gemaBigten
und nérdlichen Breiten Zugvdgel verschiedenster Grade: rundfliigligere Arten mit
kurzen, spitzfliigligere mit lingeren Zugwegen. Es ist aber durchaus méglich, dafl
in den ersten Zwischeneiszeiten die Vorldufer unserer Zugvogelarten noch nicht den
heutigen Stand der Fliigelanpassung erreicht hatten.

Mit der Verschlechterung des Klimas, welche zu den Vereisungen fiihrte, haben
sich dann die Nordgrenzen der Verbreitungsgebiete mehr und mehr nach Siiden ver-
schoben, bis schlieBlich in den Zeiten des Klimapessimums fiir viele Vogelarten nur
relativ kleine Refugien im europdischen Raum {ibrig blieben. Es wurde oben schon
ausgefiihrt, dafl die auf Laubbiume angewiesenen Arten in Europa nur noch auf den
drei siidlichen Halbinseln die ihnen zusagenden Lebensstétten finden konnten (vgl.
die Vegetationskarte Abb. 7). Aber auch dort gab es fiir viele Vogelarten nur im
Sommerhalbjahr geeignete Lebensméglichkeiten, denn Klima und Vegetation mégen
in diesen Refugien zeitweise etwa den heute in Siid- oder Mittelskandinavien be-
stehenden Verhiltnissen dhnlich gewesen sein. Die duBleren Bedingungen, welche
einen Zug erfordern, waren also in der Eiszeit in den siidlichen Arealen ebenso
zwingend wie vorher in nérdlicheren Breiten. Vogelarten, welche sich heute durch



N O Ot s @D

Die

240 F. Kipp, Zur Geschichte des Vogelzuges [V ogelwarte

G

Abb. 7. Vegetationskarte von Europa und Nordafrika zur Zeit des Hohepunktes der letzten

Eiszeit. (Nach R. E. Moreau 1954.) — Die Signaturen bedeuten: Landeisgrenze (Kammlinie),

Packeisgrenze (Punktlinie) und glaziale Kiistenlinie (Strichellinie); ferner 1 Tundra — 2 L&8-

tundra — 8 Waldtundra und Waldsteppe — 4 Taiga — 5 Laub- und Mischwilder — 6 medi-
terrane Vegetation — 7 Steppe.

besonders fortgeschrittene Fliigelanpassungen auszeichnen, also vielleicht die Vor-
laufer von Rotriickenwiirger, Gelbspotter, Gartengrasmiicke, Pirol und anderen
Arten, kénnen wir uns unter diesen Fernziiglern vorstellen. Andere, wie vielleicht
Ménchsgrasmiicke, Hausrotschwanz, mit weniger spitzem Fliigel hatten bescheidenere
Wanderungen usw. — Der Wechsel von Glazial- und Interglazialzeiten bewirkte
zwar jeweils eine gewaltige Reduktion und Expansion der Brutgebiete, doch waren
viele Arten in jeder Phase des Eiszeitalters zu mehr oder weniger ausgedehntem Zug
genotigt. Das heifit aber, daB die Evolution der Zugeigenschaften im diluvialen Zeit-
raum keine bedeutenden Unterbrechungen erfuhr, sondern einen verhiltnismiBig
kontinuierlichen Fortgang nehmen konnte.

Wahrscheinlich hatten die Glazialepochen sogar einen férdernden Einflull auf
die Zugentwicklung, Ein groBer Teil der europdischen und asiatischen Zugvogel-
arten wandert bis in die tropische und siidlich gem#Bigte Zone Afrikas. Nach der
Zusammenstellung von Moreau (1952) iiberwintern von 148 westpaldarktischen
Sperlingsvégeln 89 Arten noch im paldarktischen Bereich, 13 {iberwintern teils in
der paldarktischen, teils'in der &thiopischen Region, bei 43 Arten liegen die Winter-
quartiere ganz im dthiopischen Raum; 3 Arten ziehen in die indische Region,

Die Klimaverhiltnisse der Gegenwart bieten keine befriedigende Erklarung fiir
die ferne Lage der Winterquartiere. Gewil3, auch in den Mittelmeerldndern, in Nord-
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afrika und im vorderen Orient kann es strenge Winter geben. Trotzdem leben dort
nicht wenige kleine Insektenfresser als Standvégel (z.B. Sylvia melanocephela,
S. undata, S. sarda, S. conspicillata, Cettia cetti, Cisticola juncidis, Acrocephalus
stenforius u. a.). Andere beschrinken sich auf kurze Wanderungen. Sollte man nicht
denken, daf} sie sogar empfindlicher sein miilfen, als nordlichere Verwandte mit
dhnlicher Erndhrungsweise? Um so erstaunlicher ist es, wenn so zahlreiche Arten
von den hoheren Breiten bis Mittel- und Siidafrika ziehen,

Stellen wir uns nun die Situation in den Eiszeitepochen vor. Von den Refugial-
gebieten aus war der athiopische Raum verhiltnismédBig leicht zu erreichen. Die
Zugstrecke vom Mittelmeer ins mittlere Afrika ist kaum gr6B8er als die Zugstrecke
von Skandinavien bis Nordafrika; sie empfindet man nicht als aulergewohnlich. Fiir
Vogelarten, welche in der Anpassung des Fliigels an Zugleistungen schon etwas fort-
geschrittener waren, bildete das #quatoriale und siidliche Afrika das giinstigste
Winterquartier. Bei der zwischen- und nacheiszeitlichen Ausbreitung behielten dann
die betreffenden Arten diese Uberwinterungsriume bei. SinngemiB wird Entspre-
chendes auch fiir die Zugverhiltnisse im asiatischen Raum gelten.

DafBl Zugvégel sehr konservativ an den einmal entstandenen Winterquartieren
festhalten, ist bekannt und durch viele Beispiele belegt. (So iiberwintern eine Reihe
ostasiatischer Végel wie Apus apus pekinensis, Falco vespertinus amurensis in Ost-
afrika und stellen sich nicht auf das nihergelegene indomalayische Gebiet um. Die
in Grénland und NE-Kanada sowie die in Alaska briitenden Steinschmitzer legen
ungeheure Wanderstrecken zuriick, um ihre alteingebiirgerten mittelafrikanischen
Winterquartiere zu erreichen.)

Die eiszeitlichen Bedingungen bilden die natiirlichste
Erkladrung fir die Entstehung der fern-siidlichen Winter-
quartiere. Auch in der Jetztzeit sind sie nicht unvorteilhaft, wie die Beziehung
zwischen Zug und Vermehrungsquote zeigt. Diejenigen Zugvdgel, welche nach
kurzem Sommeraufenthalt in die tropische oder siidlich gemiBigte Zone wandern,
haben eine kleinere Eierzahl (bzw. nur eine Brut) im Vergleich zu verwandten
Arten, die den Einfliissen des Winters ausgesetzt sind (vgl. Kipp 1948). Zwar nicht
der Zug, aber der Aufenthalt in einem giinstigen Winterquartier ist weniger gefahr-
voll als die Uberwinterung in nérdlicheren Breiten.

Als eine Endstufe in der Entwicklung des Zuges kann ein Pendelzug gelten,
bei dem der Vogel aus dem Gebiet des Nordsommers in das Gebiet des Siidsommers
wandert. Bei einigen Seeschwalben und Limicolenarten findet man einen solchen,
dem Jahreslauf der Sonne entsprechenden Pendelzug in schénster Ausprigung (vgl.
hierzu auch die fritheren Arbeiten des Verfassers). Damit aber ein Singvogel auch
nur niherungsweise eine dhnliche Stufe erreicht, miissen viele Etappen durchlaufen
werden, bis endlich die Flugorganisation den dazu notwendigen Ausbildungsgrad
erreicht hat.

Gerade der Wechsel von Eiszeiten und Zwischeneiszeiten mag die etappenweise
Steigerung der Flugfahigkeit begiinstigt haben. Die Kélteperioden bildeten den An-
laB fiir die Siidwirtsverlagerung der Winterquartiere. In den Zwischeneiszeiten
konnten sich die Brutgebiete nach dem Norden erweitern, ein Vorgang, der ebenfalls
wieder eine Verlingerung der Zugwege mit sich brachte. Die Wiederholung dieser
Geschehnisse muBte sich férdernd auf die Entwicklung des Zugtriebes und des Zug-
fliigels auswirken.

In einzelnen Fillen ist der Zugtrieb in postglazialer Zeit wieder erloschen. Wie
oben (S.236) schon erwihnt, sind die siideuropdischen Populationen der Ménchs-
grasmiicke (Sylvia a. atricapilla) meist schon Standvégel, ohne daB sie im Fliigelbau
von den nérdlichen Zugvogelpopulationen differieren. Entsprechendes gilt beim
Hausrotschwanz. Der Fliigel hat in beiden Féllen eine spitzere Form als bei echten
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Standvégeln aus der jeweiligen Verwandtschaftsgruppe. Wir diirfen hieraus
schlieBen, daB die Vorldufer der mediterranen Populationen in fritheren Zeitrdumen
(Eiszeit) Zugvdgel waren. Nacheiszeitlich blieb der Zugtrieb aber nur bei den nach
Norden vordringenden Populationen erhalten; die siideuropiischen haben ihn ein-
gebiiBt. Zum Unterschied von primdren Standvégeln kénnen die letzteren als
sekundire Standvégel bezeichnet werden.

5. Zusammeniassung

1. Das Studium der Fliigelanpassungen der Zugvégel kann als Grundlage fiir
eine evolutionsgeschichtliche Behandlung des Vogelzuges dienen.

2. Bestimmte Indizien, die aufgezeigt werden, lassen den SchluB3 zu, daB8 die
heute vorhandenen Fliigelanpassungen im wesentlichen schon vor der nacheiszeit-
lichen Ausbreitung der Arten und Rassen ausgebildet waren. Sie miissen unter dem
EinfluB des Wanderzuges in friiheren geologischen Epochen entstanden sein.

3. Vielfach gehort ein als Zuganpassung zu bewertender Fliigelbau zu den Art-
charakteren. Wo das der Fall ist und die betreffende Art heute ein sehr fortge-
schrittenes Stadium der Umbildung des Fliigels aufweist, darf der Beginn der Zug-
entwicklung sehr wahrscheinlich in das Spéttertidr (Pliozén} datiert werden.

4, Die Bedingungen fiir den Vogelzug im Eiszeitalter werden erértert. Der An-
laB zu Jahreswanderungen war in den eiszeitlichen Refugialgebieten ebenso zwingend
wie in der Gegenwart in nérdlicheren Breiten.

5. Die eiszeitlichen Gegebenheiten begiinstigten die Entstehung fern-siidlicher
Winterquartiere (Mittel- und Siidafrika). Diese sind dann auch nacheiszeitlich bei-
behalten worden.

6. Bei den siideuropéischen Populationen von Ménchsgrasmiicke und Hausrot-
schwanz, die heute meist Standvégel sind, belegt der Fliigelbau einen Zug fiir friihere
Epochen. Die betreffenden Populationen sind sekundéire Standvégel.
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