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(Aus der Vogelschutzwarte Niedersachsen)

Die Kohlmeise, Parus major, als Invasionsvogel*
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1. Einleitung

Da sich in einer fritheren Arbeit bei der Blaumeise (Parus c. caeruleus L.) eine
durchgingige Korrelation zwischen den Populationsmaxima ihres Brutbestandes und
ihren Invasionsjahren ergeben hat (BernpT & Henss 1963), was auf eine Auslosung der
Emigrationen durch hohe Individuendichte schlieen lief3, soll in dieser Untersuchung
gepriift werden, ob bei der Kohlmeise Parus major major L. die gleichen Beziehungen
zwischen ihrem jeweiligen Bestandsniveau und ihren bekannt unregelmifigen Wande-
rungen bestehen.

2. Material und Methode

Die Grundlage fiir die Beurteilung der Populationsschwankungen der Kohlmeise in
den 10 Jahren von 1955 bis 1964 bilden die Ergebnisse der (alljihrlich zur Brutzeit
mehrfachen) Nisthohlenkontrollen in den 13 Versuchsgebieten (fiir biologische Forst-
schadlingsbekimpfung) der Vogelschutzwarte Niedersachsen (Leiter: W. Haun).2 Die 15
bis 50 km E bis NE Braunschweig (52.18 N; 10.30 E) liegenden Kontrollflichen umfassen
rund 200 ha Eichen-Hainbuchen-Wald (Querceto-Carpinetum) und Eichen-Birken-Wald
(Querceto-Betuletum) sowie Erlenbruch (Alnetum-Glutinosae) und Birkenbruch (Betu-
letum-Pubescentis) und 400 ha Kiefernforsten (Molinia-Oxalis-, Dicranum-Hypnum- und
Cladonia-Pinusforsten). Von der Gesamtzahl der hierin lebenden und fast restlos er-
faBten Kohlmeisen entfallen knapp 60%0 auf die Laubwilder und gut 40%0 auf die
Nadelforsten. In den Spitzenjahren gab es in den Optimalbiotopen der Untersuchungs-
gebiete durchschnittlich je Hektar Waldfliche 2,5—38,3 Kohlmeisen-Brutpaare.

! Erweiterte Fassung eines von R. BErnDT am 2. September 1964 auf der 77. Jahresver-
sammlung der Deutschen Omithologen-Gesellschaft in Berlin gehaltenen Vortrages.

2 Ausstattung und Unterhaltung der Versuchsgebiete sowie die Freilanduntersuchungen
wurden vom Bundesministerium fiir Emihrung, Landwirtschaft und Forsten, von der Nleder-
sichsischen Landesforstverwaltung, der Braunschweigischen Forstverwaltung sowie aus For-
schungsmitteln des Landes Niedersachsen finanziert. Die Auswertung des Materials erfolgte mit
Unterstiitzung der Deutschen Forschungsgemeinschaft.
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Diese Bestandskurve konnen wir durch die langjihrigen Untersuchungen von HeIn-
rici Knorr () und Hans Knopr (Hattorf) in einem rotbuchenreichen Eichen-Hain-
buchen-Wald (,,Hattorfer Wald“), inmitten der oben erwihnten Versuchsgebiete ge-
legen, um 12 vorhergehende Jahre, und zwar von 1944 bis 1955, erginzen. — Um die
Entwicklung noch weiter zuriickverfolgen zu kénnen, seien Kohlmeisen-Bestandskurven
herangezogen, die 5 Jahre lang von 1940 bis 1944 von BERNDT und Orto HELLER (Leip-
zig) in dem groBenteils aus Stieleichen-Riistern-Auenwald (Ficario-Ulmetum campestris)
und Kiefernforst bestehenden HerrurTHschen Park in Prédel bei Markkleeberg-Zobigker
stdlich Leipzig/NW-Sachsen (BernDT & Frierinc 1939, BErNDT 1949) und solche, die
weitere 14 vorhergehende Jahre von 1927 bis 1940 von Amtmann i. R. Max Benr (),
BernpT, Dr. Otrro HENnZE (Miinchen) und Revierforster Franz PLATE (1) in dhnlichen
Auenwildern und Kiefernforsten bei Steckby/Elbe, Kreis Zerbst/Anhalt, gewonnen wur-
den (Himnie 1936, 1960, BErnDT 1941, PLATE 1964).

Wenn auch das sichsische Untersuchungsgebiet 135 km und das anhaltische 75 km in SE-
Richtung vom braunschweigischen entfernt ist, so handelt es sich doch in allen Fillen um nérd-
lich vor der Mitteldeutschen Gebirgsschwelle gelegene, sehr dhnliche Biotope und Waldgesell-
schaften. Wir glauben daher, die 4 Teilkurven zu einer volle 38 Jahre umfassenden Gesamt-
kurve zusammensetzen zu diirfen und damit ein im wesentlichen richtiges Bild von der Be-
standsentwicklung der Kohlmeise von 1927 bis 1964 wenigstens fiir das siidliche Hauptstiick
des Norddeutschen Flachlandes vorliegen zu haben. Die sich weiter unten ergebenden Bezie-
hungen sprechen unseres Erachtens sogar dafiir, da3 die in der gezeichneten Bestandskurve
enthaltenen Maxima in einem noch weit gréBeren Gebiet gleichlaufend eingetreten sind. Aber

auch wenn man die 4 Teilkurven nur getrennt gelten lassen will, kommt man bei dem folgen-
den Vergleich zu denselben Ergebnissen.?

3. Bestandsentwicklung und Invasionen von Parus major in Mitteleuropa
von 1927 bis 1964

Die 38jihrige Populationskurve (Abb. 1) weist von 1927 bis 1964 elf deutliche
Bestandsmaxima auf, und zwar in den Jahren 1928, 1932, 1937, 1941, 1948,
1945, 1949, 1954, 1957, 1959 und 1961. Das bedeutet im arithmetischen Mittel ein
durchschnittliches Gradationsintervall der Kohlmeise von 8,5 Jahren mit Zwi-
schenzeiten von 4 X 1, 1 X2, 32X 3 und 2 X4 Jahren. Demgegeniiber hat sich bei der
Blaumeise ein Gradationsintervall von im Mittel nur 2,6 Jahren mit Zwischenzeiten von
83X 1, 2X2und 12X 38 Jahren herausgestellt (BernpT & Henss 1963: 97). Damit ist das
Gradationsintervall der Kohlmeise zwar auch recht kurz, jedoch deutlich linger als das
der Blaumeise, weshalb die Populationsmaxima beider Arten nicht immer zusammen-
fallen, wenn es infolge der bei beiden Arten #hnlichen &kologischen Anspriiche und
gleichen Umweltbedingungen auch oft vorkommt.

Im Idealfall mii3te jetzt aus denselben Gebieten und fiir den gleichen Zeitraum das Vor-
kommen von Kohlmeisen-Emigrationen anhand von Nah- und (vorhandenen oder fehlenden)
Fernfunden untersucht werden kénnen, wie wir es fiir die Blaumeise schon einige Jahre durch-
fithren (BErnDT & HEenss 1963: 94). Da wir jedoch fiir diesen Zweck noch nicht geniigend um-
fangreiche Kohlmeisen-Beringungen vornehmen konnten, ist zunichst nur ein Vergleich der
Bestandskurve mit Literaturangaben iiber Kohlmeisen-Invasionen méglich. Dabei ist aber
zu bedenken, daf8 das Herkunftsgebiet der gemeldeten Invasoren oft unbekannt und kaum
jemals gerade unser Bestandskontrollgebiet ist, wihrend andererseits die Abwanderungen aus

3 Fiir umfangreiche Hilfeleistungen bei den Nisthhlenkontrollen haben wir auler den
schon genannten Herren zahlreichen Mitgliedern des Freundes- und Arbeitskreises der Vogel-
schutzstation Braunschweig sowie fir die Anfertigung der Zeichnungen Friulein Dipl.-Ing.
MarcriT FrantzEN (Weddel), fiir Literaturausleihung den Herren Dr. F. Frank (Oldenburg),
Dr. F. GoetaeE (Vogelwarte Helgoland), Dipl.-Biol. G. MauersBERGER (Berlin) und Dr.
. Pinowsk1 (Warschau), aullerdem fiir briefliche Auskiinfte den Herren Studienrat K. PrREYywiscH
(Hoxter), Fil. mag. St. UrrstRanD (Lund), Dr. R. F. Verueven (Briissel), F. vAN CANTEREN
(Hasselt) und Dr. B. Jasrofskr (Warschau) sowie fiir Literaturhinweise den Herren Dr. R. Kunk
(Vogelwarte Radolfzell) und Prof. Dr. E. Scuijz (Stuttgart) zu danken. Herrn Dr. P. DANCKER
(Heidelberg) schulden wir vielen Dank fiir die kritische Durchsicht des Manuskriptes und Mr.
Max E. HopGge (USA; zur Zeit Athen/Griechenland) fiir die Ubersetzung der Zusammenfassung
ins Englische.



o2 R. Berndt und M. HenB3, Kohlmeise als Invasionsvogel 19

diesem meist gerade nicht erfaBbar waren. Nur wenn also der registrierte Bestandswechsel fiir
ein viel groBeres Gebiet — etwa fiir ganz Norddeutschland oder ganz Mitteleuropa oder fiir
das nordliche Mittel- und siidliche Nordeuropa — repriisentativ war, kénnten sich iiberhaupt
Beziehungen zwischen den festgestellten Bestands-Gradationen und den Invasionsmeldungen
in der Literatur ergeben.

Fir eine grofe Weitridumigkeit der Kohlmeisenfluktuationen spricht, dal3
1937, 1941 und 1943 auch in Holland Spitzenjahre der Siedlungsdichte waren (KLuyver
1951: 108) und in England im dortigen Beobachtungszeitraum von 1946 bis 1962 sogar
alle Bestandsmaxima mit den unsrigen zusammenfielen, und zwar 1949, 1954, 1957,
1959 und 1961 (Lack 1964: 160—163; PerriNs 1965: 605); entsprechend war es auch
in Mecklenburg von 1955 bis 1963 mit den Spitzenjahren 1957, 1959 und 1961 (SiEFKE
1964: 26).

Da sich im Schrifttum (z. B. auf Helgoland nach Gitke, 1891, an einzelnen Tagen im
Oktober 1847 Tausende, nach WEeicoLDp, 1930: Taf. 19, sehr starke Invasion im Herbst 1910/
Frithjahr 1911 und schwichere 1919/20, 1920/21 sowie im Herbst 1923 und in Holland nach
Kruyver, 1951: 28, starke Migration im Herbst 1926) regelmiBige Berichte iiber unauffilligere
Invasionen wie die der Meisen (Parus spp.) nicht vor Begriindung der Zeitschrift ,, Der Vogel-

zug® finden, kann unser Vergleich (nicht schon 1927 wie unsere Bestandskurve, sondern) erst
mit 1930 beginnen (cf. auch Drost 1932).
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Abb. 1. Populationskurve fiir das mittlere Norddeutschland und Invasionen (Pfeile am oberen

Rand) der Kohlmeise (Parus major) in Europa von 1927 bis 1964. Bei 1962 fehlt ein durch-

brochener Pfeil, da nachtriglich nicht mehr einzuzeichnen. — Population curve (,,Anzahl der

Brutpaare“ = number of pairs) of the Great Tit for the central North Germany and the Great

Tit invasions (indicated by arrows on the upper edge) in Europe from 1927 to 1964 (a dis-
continued arrow for 1962 is missing in the figure).

Erstmals nach 1930 werden fiir den Herbst 1932 gréBBere Kohlmeisenwanderungen
gemeldet, z. B. fiir Ostpreuflen, speziell die Kurische Nehrung, das Stettiner Haff, Helgo-
land und Holland (TiscaLEr 1941: 252; Bus 1941; Kruyver 1951: 28); auBlerdem ist
durch Fernfunde bekannt, daf3 9 sichere 1932er Emigranten aus Holstein, der Liinebur-
ger Heide, Oldenburg und Hessen gebiirtig waren (Drost & Scuiiz 1933; RipPELL 1934:
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61, 62), so daf} ihre Abwanderung mit einigem Recht in Beziehung zu unserer (anhal-
tischen) Bestandskurve gesetzt werden darf (Abb. 1). Diese zeigt tatsichlich seit 1928
das erste Hoch ganz deutlich im Jahre 1932 mit 176 Brutpaaren. Auflerdem wird von 2
im Winterhalbjahr 1932/33, also wohl im Winterquartier, bei Halle/Saale beringten
Kohlmeisen spiter die eine in Polen, die andere in Ruménien wiedergefunden. Sie diirf-
ten also aus Osteuropa gebiirtig gewesen und im Invasionsherbst 1932 etwa 750 bzw.
1000 km nach W gewandert sein (Domaniewskl & Kreczmer 1936: 509, bzw. RippELL
1934: 61). Der Herbstinvasion 1932 entsprechend wurde zur Riickzugzeit 1933 z. B. bei
Hersfeld/Hessen im Mirz ein auffilliger Durchzug von Kohlmeisen beobachtet (RippPELL
1934: 61).

Verfolgen wir die nun fallende Kurve (Abb. 1), so wird bei immer noch hohem
Brutbestand 1933 (149 Paare) fiir Herbst 1933/Frithjahr 1934 zwar nur von Helgoland
Zug gemeldet (Vaux 1959: 125), doch sind auch alle 8 von Drost & Scuitiz (1933) und
fast alle 36 von RiUppELL (1934: 61—62) als Fernfunde aufgefithrten Kohlmeisen mit
Sicherheit oder grofter Wahrscheinlichkeit entweder im Winterhalbjahr 1932/33 (29
Fille) oder 1933/34 (14 Fille) gewandert. Bei letzteren befinden sich wieder 7 aus
Schlesien, Brandenburg, Anhalt, Provinz Sachsen, Thiiringen und Niedersachsen gebiir-
tige Emigranten, womit erneut die Bezugnahme auf die (anhaltische) Bestandskurve ge-
rechtfertigt ist. Auch wanderte eine im Sommer 19383 in Polen nestjung beringte Kohl-
meise im Herbst 1933 nach Frankreich (gegeniiber 16 Nahfunden; DomaniEwskr 1934:
344—346, DomaniEwsk1 & Kreczmer 1936: 489—490) und wurden 2 im Winter 1933/34
in Schlesien und 1 in Ungarn beringte spiter in Polen wiedergefunden, gehoren also
wohl zur Herbstinvasion 1933 (Domaniewskl & Kreczmer 1937: 130; Rypzewsk: 1938:
289).

Aus dem Bestandstiefpunkt 1934 (119 Paare) wird allein von Helgoland gering-
fiigiges Auftreten (Bus 1941: 138) und fiir das erste nun wieder leicht ansteigende Be-
standsjahr 1935 (132 Paare) nur aus dem Baltikum (Drost & Scrtiz 1936: 145) und von
der Kurischen Nehrung (Scuitiz 1936) etwas Zug gemeldet, wobei es sich wohl um An-
gehorige nordlicher bis ostlicher Populationen mit abweichendem Bestandswechsel ge-
handelt hat. Auch von in Polen beringten Kohlmeisen gibt es aus der zweiten Jahres-
hilfte von 1934 nur 14 Nahfunde (DomaniEwsk1 & KreczMmer 1936: 489—490) und von
1935 unter 70 (!) Nahfunden nur 1 Fernfund (aus Italien; Domaniewski & KRECZMER
1937: 106—107). Doch konnte je 1 im Winter 1934/35 in Kassel bzw. bei Riesa/Sachsen
beringtes und spiter in Polen gefundenes Stiick im Herbst 1934 gewandert sein
(DomaniEwsk1 & Kreczmer 1937: 130; Rypzewskr 1949 a: 103).

Vom Herbst 1936 gibt es zwar auch nur Zugmeldungen aus Lettland {BocDANowICZ
1937: 65) und OstpreuBlen (Tiscurer 1941: 252) und einen (mittelweiten) Fund von
Polen nach Schlesien (unter 52 Nahfunden; Rypzewskr 1938: 289; 1939: 478), doch lie-
gen aus dem wieder stark angestiegenen Steckbyer Kohlmeisenbestand von 1936 nun
selbst 2 Wiederfunde vor: der eine im Herbst 1936 53 km WSW, der andere in der
ersten Jahreshilfte 1937 250 km NW (Helgoland 8278456, beringt pull. 4. 7. 36 in
Steckby/Anhalt, wiedergefangen und freigelassen 20. 1., 21. 2., 16. 8., 16. und 20. 4. 37
in Bremen). Eine gewisse Emigration hat also 1936 von Steckby aus stattgefunden, wo
der Bestand in diesem Jahre ja auch schon wieder eine beachtliche Hohe erreicht hatte
(197 Paare).

Wenn auch im Bestandsspitzenjahr 1937 (218 Paare) in Steckby nicht mehr beringt
werden konnte, so beweisen doch Meldungen aus Norwegen (Harrorn 1950: 128), Ost-
preuBen (TiscHLER 1941: 252), K6slin (Drost & Scuitiz 1938: 40), Helgoland (Bue 1941:
140) und Holland (Kruyver 1951: 28) ganz einwandfrei, dal3 eine stirkere Kohlmeisen-
invasion stattfand; auBerdem wurde eine polnische Kohlmeise in Schleswig wiederge-
funden (Rypzewskr 1939: 485). Auch fiir das immer noch gute Kohlmeisenjahr 1938
(186 Paare) wird wenigstens von Helgoland schwaches Auftreten (Bue 1941: 140—141)
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gemeldet. Fiir das weiter abfallende Jahr 1939 (174 Paare) und fiir das (anhaltische und
nordwestsichsische) Bestandsminimum 1940 (101 bzw. 36 Paare) fanden wir keine Zug-
angaben. Auch fiir Polen werden 1938, 1939 und 1940 keine Fernfunde gemeldet
(Rypzewskr 1949 a, 1949b).

Im plétzlichen Spitzenjahr 1941 (die nordwestsichsische Kurve mit 87 Paaren) wird
trotz Krieg von miBigem Zug aus Deutschland berichtet (Drost & Scuiiz 1941: 166).
Wihrend im (nordwestsichsischen) Bestandsminimumjahr 1942 (40 Paare) nur im Osten
(Woronesch, Rossitten, Frische Nehrung, K6slin) leichter Zug wohl von Angehorigen ost-
europiischer Populationen erwidhnt wird (Drost & Scuiiz 1942: 144), muf} der Zug im
neuen (nordwestsichsischen) Spitzenjahr 1943 (78 Paare) erheblich stirker und viel wei-
ter verbreitet gewesen sein; denn er wird in Ostpreuflen (HornsirGer 1943: 146),
Falsterbo/Siidschweden (416 Durchziigler; ULrsTRAND 1962: 94), der Deutschen Bucht
(Drost 1943: 154) und Holland (Kruyver 1951: 28) registriert. Das (sichsische und
braunschweigische) Minimumjahr 1944 (48 bzw. 20 Paare) weist auch in Falsterbo nur
sehr schwachen Durchzug auf (52 Ex.; ULrsTRAND 1962: 94).

Daf3 aus dem (braunschweigischen) Spitzenjahr 1945 (33 Paare) keine Angaben
iiber Zug vorliegen, braucht in Anbetracht der unmittelbaren Nachkriegsverhiltnisse
nicht dessen Fehlen zu bedeuten. Aus den 3 Jahren 1946, 1947 und 1948 mit sehr
niedrigem (braunschweigischem) Brutbestand (19, 14 bzw. 17 Paare) fanden wir nur
fiir 1948 miBigen Zug in Ottenby auf Oland/Ostschweden registriert (ULFsTRAND 1962:
109), sonst jedoch nichts; auch gibt es aus diesen Jahren keine polnischen Fernfunde
(Szczepsk1 1951: 255—259).

Im (braunschweigischen) Spitzenjahr 1949 (23 Paare) kommt es in Nord- und West-
europa zu einer deutlichen Invasion, wie die Angaben von den Aland-Inseln (LinkoLa
1961: 130), von Ottenby und Falsterbo (ULrsTRAND 1962: 94, 109), von der norwegischen
Kiiste (Harrorn 1950) und sogar aus England (Cramp, PETTET & SHARROCK 1960: 114
bis 117) beweisen. Aus Deutschland fehlen zwar entsprechende Beobachtungsangaben
infolge der hier vorerst nur spirlich erscheinenden ornithologischen Literatur, doch zei-
gen folgende Ringfunde, dal3 1949 auch in Mitteleuropa Invasionsjahr war: So zieht im
Herbst 1949 eine junge Kohlmeise von Polen nach Frankreich (Szczepski & Szczepska
1957: 184—190) und werden 3 im Winter 1949/50 in Belgien, also wohl nach Herbstzug
1949 im Winterquartier, beringte Stiicke spiter, also wohl im Geburts- und Brutgebiet,
in Westfalen (2 Ex.; PrEYywiscH in litt.) und Polen (VErRHEYEN 1955), desgleichen 2 im
Winter 1949/50 in der Tschechoslowakei beringte spiter ebenfalls in Polen wiederge-
funden (Szczepski & Szczeepska 1957: 205; 1959: 278—279).

Kein Zufall diirfte es sein, daf3 fiir die schwachen (braunschweigischen) Bestands-
jahre 1950, 1951, 1952 und 1953 (13, 20, 22 bzw. 24 Paare) keine Angaben aus Deutsch-
land vorzuliegen scheinen; denn auch die Aland-Inseln, Ottenby und Falsterbo melden
nur minimalen Durchzug (Linkora 1961: 130; UrrsTRAND 1962: 94, 109 und in litt.).
Auch Ringwiederfunden nach zieht in diesen 4 Jahren nur eine junge polnische Kohl-
meise im Herbst 1950 nach Sachsen und eine andere im Frithjahr 1952 umgekehrt von der
Tschechoslowakei nach Polen (Szczepski & Szczepska 1957: 184—190; 1959: 278—279),
ferner im Herbst 1952 wieder eine junge polnische Kohlmeise nach Belgien und im Jahre
1958 eine aus der Tschechoslowakei nach Polen (Szczepskr 1963: 404—408, 424).

Bemerkenswerterweise schreiben nun aber im (braunschweigischen) Spitzenjahr
1954 (51 Paare) WEBER (1964: 268) von einer gewaltigen Invasion im Spitherbst 1954
in Mecklenburg und Cramp, PETTET & SHARROCK (1960) von einem Einflug im Herbst
1954 wieder in England. Auch in der Schweiz iiberflog die Art im Herbst 1954 beson-
ders zahlreich den Col de Cou-Bretolet (Goper. & pE Crousaz 1958: 103). An Einzel-
nachweisen zogen 2 junge westfilische Kohlmeisen im Herbst 1954 nach Belgien und
umgekehrt 1 belgischer Uberwinterer nach Westfalen (Preywiscu in litt.). AuBerdem
wurde ein am 13. 6. 54 an der Oka, SE Moskau, wohl nestjung beringtes Stiick am
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7. 1. 55 bei Ansbach/Bayern (SErRGEJEVA & TEPLOVA 1958), ein in Osterreich 1954 nest-
jung beringtes spiter 400 km SSW in der Schweiz und ein im Winter 1954/55 in der
Schweiz beringtes spiter in Ungarn, also wohl im Geburtsland, wiedergefunden (Schir-
FERLI 1957: 161). Diese Angaben im Verein mit einem in Nordeuropa fehlenden oder
minimalen Durchzug (ULrsTRAND 1962: 94, 109) lassen erkennen, daf3 sich die Invasions-
wanderungen der Kohlmeise 1954 nur iiber Ost-, Mittel- und Westeuropa, nicht aber
auch auf Nordeuropa erstreckten.

Wihrend wir fiir 1955 und 1956 mit niedrigem (braunschweigischem) Brutbestand
(gleichbleibend 350 Paare) wenigstens aus Deutschland keine Wanderungen gemeldet
finden konnten (in Falsterbo ragt, nach Urrstranp 1962: 94, allerdings der Herbst 1956
mit fast 1500 Durchziiglern iiber den Durchschnitt hinaus — vielleicht als Ausgleich fiir
die 1954 in Nordeuropa unterbliebene Invasion), ist nun das Jahr des sehr hohen (braun-
schweigischen) Bestandsmaximums 1957 (548 Paare) ein Invasionsjahr erster Ordnung
in ganz Nord-, Ost-, Mittel- und Westeuropa (cf. z. B. RINGLEBEN 1958; Vaux 1959:
ULFSTRAND 1962: 94; ScHIFFERLI 1959: 171—172; ScamipT 1958: 6; GopEL & DE CroU-
saz 1958: 103 usw.), einschlieB3lich eines enormen Einfluges in Grof3britannien und Irland
(Cramp, PETTET & SHARROCK 1960: 114—117). Auch wurden im Winter 1957/58 in
der Schweiz beringte Stiidke spiter in Polen (2 Ex.) und RuBland (1 Ex.), also wohl in
ihren Herkunftslindern wiedergefunden (ScurrrerL1 1961: 190—191).

Zum niheren Vergleich der Jahre 1957—1962 steht besonders die Kurve (Abb. 2)
der Durchziigler in Falsterbo/Siidschweden zur Verfiigung (UrrsTRAND 1962: 94 und
in litt.). Danach korrespondieren einerseits die niedrigen (braunschweigischen) Bestands-
zahlen von 1958 und 1960 (310 bzw. 323 Paare) auf das Beste mit dem dufBerst geringen
(Falsterboer) Durchzug in diesen Jahren (4 bzw. 7 Ex.) und andererseits die hohen Brut-
bestdnde 1957, 1959 und 1961 (548, 434 bzw. 619 Paare bei Braunschweig) mit dem
Massendurchzug in denselben Jahren (890, 7535 bzw. 25000 Ex. bei Falsterbo). Auch
von 1961 auf 1962 zeigen beide Kurven iibereinstimmend einen Abfall.

Dazu gibt UrrsTRAND (1962: 119) noch ausdriicklich an, dafl im Herbst 1958 in
Deutschland und England auch keine Kohlmeisenwanderungen registriert wurden, wih-
rend im Herbst 1957 und im Herbst 1959 wieder Einfliige sogar bis England stattfan-
den und es im Herbst 1959 bemerkenswerten Zug auch auf Riigen gab. Fiir Schleswig-
Holstein wird ebenfalls besonders fiir den Herbst 1959, aber auch fiir den Herbst 1961
stirkerer Kohlmeisendurchzug bestitigt; dabei wird Mitte September 1959 bei Bred-
stedt ein vorher auf der Kurischen Nehrung beringtes Exemplar wiedergefunden
(ScamipT 1960: 10; 1961: 29; 1962: 10). Zu dieser Invasion gehért auch die Kohlmeise,
die im Winterquartier am 27. 2. 1960 in Mouy (Oise), Frankreich, mit dem Ring SB 6357
Museum Paris gekennzeichnet und Ende April 1960 in Kaiserwinkel, Kreis Gifhorn,
unweit eines unserer Untersuchungsgebiete tot gefunden wurde, also wahrscheinlich dort
briiten wollte und wohl wenigstens ungefihr von hier stammte. Sicherlich auf dieselbe
starke Invasion des Herbstes 1959 zuriickzufiihren sind noch 10 Funde im Winter 1959/60
im Elsaf3/Frankreich beringter und spéter in Baden, Bayern, Thiringen, Tschechoslowa-
kei (je 1), Polen und Weiruflland (je 3) wiedergefundener Stiicke; umgekehrt wurde
eine 1959 nestjung in Litauen markierte Kohlmeise im Winter 1959/60 in Luxemburg
wiedergefangen (IsenmanN 1963; Scuierer 1963). Ferner wurden 1 in Wiirttemberg
und 2 in Ostdeutschland 1959 geborene Exemplare im Herbst 1959 in der Schweiz kon-
trolliert (DE Crousaz 1960) sowie im Winter 1959/60 in der Schweiz beringte Stiicke
spiter in Bayern (1), Osterreich (1), der Tschechoslowakei (3) und Polen (1) wiederge-
funden (ScurrrerL1 1961: 190; 1963: 191). Auch gab es im Frithjahr 1960 einen auf-
fallend starken Durchzug — wohl Heimzug — von Kohlmeisen bei Wilhelmshaven
(RieceL 1961). Fiir den gegensitzlichen Herbst 1960 betont auch pe Crousaz (1961)
das fast vollige Fehlen von Kohlmeisenzug iiber die Alpen.
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Fiir die Invasion vom Herbst 1961 gibt es auBer der Parallele Braunschweig —
Falsterbo (Abb. 2) eine Meldung iiber starken Kohlmeisenzug am Kurischen Haff
(Varrxevicius 1963) und den Fund eines 1961 nestjung in Litauen beringten Exemplares
Anfang 1962 in der Schweiz (ScuirFrerL: 1963: 191). Ferner wurde die Kohlmeise mit
Ring Helgoland 80093745, die von Henss am 14. 5. 61 nestjung in einem unserer
braunschweigischen Untersuchungsgebiete markiert war, am 14. 10. 63 und am 2. 6. 65
in Hasselt/Belgien wiedergefangen. Sie ist also offensichtlich im Herbst 1961 als Jung-
vogel nach Belgien gewandert und hat sich dort 420 km westlich ihres Geburtsortes als
Brutvogel fiir stindig angesiedelt. Es liegt hier also eine noch weitere Ansiedlung wie
bei der auf S. 20 erwidhnten Kohlmeise 8 278 456 und eine genaue Entsprechung der
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Abb. 2. Gegeniiberstellung des Invasionszuges bei Falsterbo/Siidschweden (obere Kurve; nach
UrrsTRAND 1962 und in litt.) und des Brutbestandes in verschiedenen Vogelhegegebieten bei
Braunschweig (untere Kurve) von 1957 bis 1962 bei der Kohlmeise (Parus magjor). — Com-
parison of the invasions of the Great Tit near Falsterbo / southern Sweden (upper curve; ,,An-
zahl der Herbstdurchziigler = number of the autumn migrants; cf. ULrsTranp 1962 and in
litt.) and of the Great Tit breeding population (lower curve; ,,Anzahl der Brutpaare® = number
of the pairs) of some study areas provided with nestboxes near Brunswick / southeastern Lower
Saxony from 1957 to 1962.

Fernansiedlung einer braunschweigischen Blaumeise 470 km WSW in Belgien vor
(BErnDT & HENss 1963: 94—95). Den wahrscheinlich bislang extremsten Fall dieser Art
diirfte die Kohlmeiste E 14.765 der Vogelwarte Sempach darstellen: sie wurde am 20. 5.
1961 nestjung in der Schweiz beringt und am 13. 12. 1964 rund 1470 km SW in Spa-
nien wiedergefunden (ScuirreRLT 1965: 161); vermutlich ist sie (entsprechend unseren
von je einer Kohl- und Blaumeise geschilderten Fillen) 1961 als Jungvogel von der
Schweiz nach Spanien gezogen und dort damals fiir immer ansissig geworden. AufBer-
dem sind 7 im Winter 1961/62 in der Schweiz beringte Kohlmeisen spiter in Deutsch-
land (4), Osterreich (1), Polen (1) und RuBland (1) wiedergefunden (ScairrerLr 1965:
162). Auch zogen wieder von 3 im Winter 1961/62 im Elsal3 beringten Kohlmeisen 1 nach
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Deutschland und 2 nach Polen zuriick (Scuierer 1963). Alle diese Wiederfunde, deren
Gesamtzahl sicher noch gréBer ist, ordnen sich also eindeutig oder héchstwahrscheinlich
den starken Invasionsjahren 1957, 1959 und 1961 zu.

Aus den Jahren 1962, 1963 und 1964 mit fallendem oder sehr niedrigem Brutbe-
stand (572, 390 bzw. 435 Paaren) haben wir keine Angaben iiber Kohlmeisenzug finden
kénnen. Fiir 1962 hitte dies wegen des immer noch relativ hohen Brutbestandes mog-
lich sein konnen, wie wir es von der Blaumeise bei dhnlichem Bestandskurvenverlauf
auch nachweisen konnten (BERNDT & FraNTzZEN 1964: 129). Der starke Abfall von 1962
auf 1963 diirfte jedoch hauptsichlich durch den abnorm strengen Winter 1962/63 ver-
ursacht sein (BERNDT & FrantzEN 1964: 127—128), eventuell allerdings im Verein mit
einer gewissen Emigration. Nachtriglich erhaltene Angaben von Jasronskr (1965 und in
litt.) beweisen nun, da3 an der siidlichen Ostseekiiste nicht nur im Herbst 1961 eine
sehr starke Invasion war, sondern daf3 tatsichlich auch im Herbst 1962 eine mittelstarke
stattfand: Es ergaben 886 im Herbst 1961 dort beringte Kohlmeisen im Winterhalbjahr
1961/62 zwolf Fernfunde, 973 im Herbst 1962 beringte Individuen im Winterhalbjahr
1962/63 aber immerhin noch sechs ebensolche Riickmeldungen; das Verhiltnis von
1961er : 1962er Fernwanderern ist dort also wie 100 : 45 gewesen. Umgekehrt zog ein
belgischer Uberwinterer von 1962/63 nach Polen zuriick (VERHEYEN 1966: 245).

4. Diskussion und Folgerungen

4. 1. Die Beziehungen zwischen Gradationen,
Invasionen und Zug

Nach den obigen Befunden heben sich die Jahre 1932, 1937, 1941, 1943, 1949,
1954, 1957, 1959 und 1961 durch deutliche, meist sogar sehr starke Kohlmeisen-
invasionen von den iibrigen Jahren mit nur geringfiigigen oder ohne Kohlmeisenwande-
rungen ab. Lassen wir die Jahre 1928 und 1945 wegen fehlender Vergleichsméglich-
keiten auBer Betracht, so fallen also von 1930 bis 1964 alle Populationsmaxima
und alle GroBinvasionen zusammen, und zwar gibt es einerseits iiberhaupt
kein Jahr mit Populationskulmination, in dem keine stirkere Invasion stattgefunden
hitte, und andererseits keine Invasion in einem Jahr mit niedriger Populationshéhe.
Dazu kommen leichte Invasionen in Jahren mit zwar nicht maximalem, aber doch
hohem Brutbestand, wie z. B. 1933, 1936 und 1962.

Dabei ist aber bei der Kohlmeise keinesfalls — ebensowenig wie bei der Blaumeise
(BernpT & HEnss 1963: 97) — die Anzahl der Wanderer einfach proportional der
Gr6Be des jeweiligen Brutbestandes; denn withrend die Anzahl der Paare hichstens von
1:3 variiert, kann die Menge der Invasoren (z. B. bei Falsterbo/Siidschweden) von
1:83500 (1960 : 1961) schwanken.

DaB iiberhaupt alljahrlich ein gewisser Kohlmeisen-Zug stattfindet (cf. OrLkE 1961:
38—40), spricht wie bei der Blaumeise (BernnpT & Henss 1963: 97) nicht gegen die {iberwie-
gende Invasionsvogel-Natur dieser beiden Arten; denn die in Nicht-Invasionsjahren ziehenden
Stiicke kénnen entweder aus jeweils nur lokal iibervolkerten Populationen stammen oder
einzelne genetisch bedingte Jugend- bzw. Dauer-Wanderer sein. In letzterer Hinsicht
sind beide Arten sicherlich auch als Teilzieher zu bezeichnen. So wird ja sogar beim Seiden-
schwanz Bombycilla garrulus als ausgesprochenstem Invasionsvogel von einem kleinen Teil der
Individuen in jedem Jahr ein regulidrer Zug ausgefiihrt (Suvonen 1941: 9, 18).

Wollen wir das Invasionsintervall der Kohlmeise berechnen, so kénnen
wir dafiir nur die Teilstrecken der Kurve von 1930 bis 1943 und von 1946 bis 1964 ver-
wenden. Da in diesen 33 Jahren 9 GroBinvasionen stattfanden, ergibt sich fiir die Grof3-
invasionsintervalle ein arithmetisches Mittel von 8,7 Jahren, was mit dem oben aus
einem noch lingeren Zeitraum errechneten arithmetischen Mittel von 8,5 Jahren fiir die
Gradationsintervalle gut iibereinstimmt. Da nach unserer Auffassung beide Werte gleich
sein miissen, diirfen wir wohl mit einem arithmetischen Mittel von rund 8,5 Jahren so-
wohl fiir die Gradations- als auch fiir die Invasionsintervalle rechnen.
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4. 2. Das Reproduktionspotential als Grundlage des
Gradationsrhythmus und Invasionsintervalls

Daf3 die Gradationen bzw. Invasionen im Mittel bei der Kohlmeise nur alle 3—4
Jahre, bei der Blaumeise jedoch bereits alle 2—3 Jahre stattfinden, hingt unseres Ei-
achtens (cf. BErnDT & Henss 1963: 98) mit der unterschiedlichen Vermehrungs-
rate der beiden Arten zusammen. Die Eizahl der Kohlmeise ist zwar auch sehr hoch
(nach NietuamMMER 1937: ,meist 8—10°; nach GroesBeLs, KIRcHNER & MoEBERT 1938:
»6—12%), doch liegt sie unzweifelhaft etwas niedriger als die der Blaumeise (nach NieT-
HaMMER 1937: ,10—13%; nach GroeeeeLs & al. 1938: ,8—15%).

Der Gradationsrhythmus und dariiber hinaus der ganze populationsdynamische
Zyklus scheint uns damit bei Meisen wie vielleicht {iberhaupt allgemein bei den zu
zyklischer Massenvermehrung neigenden Arten primir grundsitzlich auf der potentiellen
Reproduktionsintensitit zu basieren; denn im Idealfall, das heif3t im ungestérten Modell-
fall, ist es ja zweifellos die Vermehrungsrate und kann es als einziger positiver Fak-
tor in diesem Geschehen iiberhaupt nur diese sein, die je nach ihrer GréB3e eine schnel-
lere oder langsamere Wiedervermehrung von einem Bestandsminimum zum n#chsten
Bestandsmaximum bewirkt. Ob hierbei zusitzlich ein Lunarzykluseffekt, wie
ihn Siivonen & Koskimies (1955) bei anderen Tierarten fiir moglich halten, mitwirken
kénnte (cf. auch CroupsLeEy-THompson 1961: 35—387), wiire noch zu priifen, wenn auch
eine solche Mondlichtauswirkung bei Vogelarten wie den Meisen, die weitgehend in
Hohlen schlafen, nicht gerade wahrscheinlich ist.

Die auf der Vermehrungsrate beruhende, theoretisch stetige und meist sehr starke
Zunahme der Individuenzahl kann dann durch abiotische und interspezifische Einwir-
kungen als zwar =+ intensiv wirksame, aber stets negative Faktoren einzig und
allein + abgebremst bis aufgehoben werden, wodurch die Zyklik nur =+ verflacht bis
zeitweise auch ganz ausgeldscht sein kann (cf. auch BERNDT & DANCKER 1966: 48 —49).

Zu shnlicher Auffassung iiber die Ursachen der Zyklenlinge im Massenwechsel ist OnNE-
soRrGE (1963) bei Insekten gekommen; denn fiir den vergleichbaren Fall ,,1 b Durch hohe Dichte
ausgeldste Gegenwirkung” (p. 434) sagt er: ,,Beim Vorhandensein eines Ubervilkerungsmecha-
nismus nach Modell 1b wird die Wellenlinge durch die beiden GroBen Vermehrungsdruck der
Population und Ausmal} des iibervilkerungsbedingten Zusammenbruches bestimmt (p. 452).
Auch Lack (1954: 215) schreibt bei einem Vergleich zwischen Nagern und dem Schwarzwedel-
hirsch Odocoileus hemionus: ,, The slower rate of fluctuation in the deer would accord with
their slower reproductive rate.“ Beziiglich des 3-Jahres-Rhythmus im Massenwechsel der Feld-
maus Microtus arvalis urteilt auch Frank (1957: 113) entsprechend und sagt Tiscurer (1963):
.+« . zeigt damit eine auffallende, in der Fortpflanzungskapazitit liegende GesetzmiBigkeit”
(p. 75), und nach Populationszusammenbruch ,,... bleibt schlieSlich nur ein kleiner Teil der
Bevolkerung erhalten, der etwa 3 Jahre braucht, um wieder zu seiner maximalen Dichte anzu-
wachsen® (p. 76).

Das Gradations- bzw. Invasionsintervall ist daher unseres Erachtens (cf. BERNDT
& Henss 1963: 98) in erster Linie eine Funktion des artspezifischen Reproduk-
tionspotentials.

Die zwischen Maxima und Minima hin und her schwingende Bestandskurve der
Kohlmeisenpopulation wird also, um mit KarLera (1962: 28, 33) zu sprechen, von fol-
genden zwei Faktorengruppen bestimmt: einerseits inneren, also rein biologischen
(,,purely biological factors“), und andererseits dufleren (,external factors®), z. B. stren-
gen Wintern. Diese Faktoren diirften sein: bei Zunahme einerseits als innere das
immer hohe Reproduktionspotential der Kohlmeise, andererseits als duflere in die-
sem Falle nur moglichst schwach hemmende duflere Fortpflanzungs- und sonstige Be-
dingungen und bei Abnahme einerseits als innere wieder das hohe Reproduk-
tionspotential und dazu die intraspezifische Dichteregulation als Gegenspieler, anderer-
seits als 4uBere die in diesem Falle stirker reduzierenden Umwelteinfliisse (cf. auch
Franz 1950). Allgemein betrachtet gehéren im Sinne der Regeltechnik die extraspezi-
fischen (= abiotische + interspezifische) Faktoren dem , Steuersystem®, die intraspezi-
fischen Faktoren dem ,,Regelsystem” der Populationsdynamik an.
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4. 3. Die Uberdichte als Emigrationsursache

Die geschilderten Ergebnisse lassen sich nun unter dem Blickwinkel folgender Vor-
stellung einheitlich verstehen: Jede Vogel-, ja vielleicht Tierart iberhaupt besitzt eine
optimale Populationsdichte, die sich im Laufe der Stammesgeschichte an das jeweilige
jahrliche Nahrungsminimum angepal3t hat. Der Erreichung dieser optimalen Dichte
stehen die — extraspezifischen — ,,Steuerfaktoren®, wie Witterungseinfliisse, Pridatoren,
Nistplatz- und Nahrungskonkurrenten, entgegen. Erreicht die Populationsdichte dennoch
ihren optimalen Wert, treten die ,,Regelfaktoren“ des — intraspezifischen — Regu-
lationssystems in Kraft, dessen ,,Sollwert“ diese optimale Populationsdichte ist (cf. auch
Nicuorson 1954 und OHNESORGE 1963: 434). Als ein wichtiger bestandsreduzierender
Faktor hat sich dabei fiir viele Tierarten die Emigration aus iibervilkerten Popu-
lationen erwiesen (BERNDT & DaNCKER 1966).

Dies gilt auch fiir die Kohlmeise. Selbst wenn die oben zugrunde gelegte Vergleichs-
basis nicht restlos befriedigend ist — denn eigentlich miiiten die Nachweise fiir die
Gradationen und Emigrationen durchgingig an ein und derselben Population gefiihrt
sein —, so ist die gefundene Korrelation zwischen Gradationen und Invasionen — wie
auch frither schon bei der Blaumeise konstatiert (BErRNDT & HEeNss 1963) — so erstaun-
lich und ohne Ausnahme, daf3 dies nicht auf Zufall beruhen kann. Vielmehr miissen wir
daher auch die Wanderungen der Kohlmeise als dichteabhingige Emigra-
tionen bezeichnen und die Kohlmeise wie die Blaumeise (BERNDT & HENss 19638),
den Kleiber (Sitta europaea) (BErnDpT & Dancker 1960b) und den Eichelhiher (Garrulus
glandarius) (BERNDT & DaNckeR 1960 a) als in der Hauptsache dichtebedingte Invasions-
oder Irruptionsvigel auffassen. Als weitere Beispiele von Emigration bei Uberdichte be-
trachten wir z. B. die Wanderungen von Haselhuhn (Tetrastes bonasia) (PYNNONEN 1968),
Auerhuhn (Tetrao urogallus) und Birkhuhn (Lyrurus tetrix) (SuvoNeN 1952b: 15—17).

Die Kohlmeise zihlen auch Kruyver (1951: 116—128) und UrrsTRAND (1962: 125;
1963: 782) zu den Invasionsvégeln, und Fisuer & PETERsON (1964: 74) geben an, daf
»in England ... blue and great tits invade now and then from the continent® Dariiber
hinaus schreibt Linkora (1961: 1483) nicht nur, daf3 sich die Kohlmeise ,,mit Recht zu
den Invasionsvigeln rechnen® 14Bt, sondern auch, daBl die Korrelation zwischen Gra-
dationen und Invasionen ,,ganz evident“ ist. Fiir die genannten Arten miifite die Emi-
gration bei Ubervolkerung nach OunEsoRGE (1963: 434) als eine ,,durch hohe Dichte
ausgeloste Gegenwirkung“ und nach Nicrorson (1954) als eine ,,Density-triggered
reaction” bezeichnet werden.

Da auflerdem, wie schon bei Parus caeruleus, Sitta europaea und Garrulus glan-
darius ausgefiihrt, zur Zeit des sommerlichen bis friihherbstlichen Aufbruchs kein Nah-
rungsmangel herrschen kann,* es sehr wohl aber bei nicht durch Emigration reduzierter
Individuendichte im nichsten Winter oder Jahr dazu kommen kénnte, mochten wir also
die Erndhrungsverhidltnisse nicht als direkten oder ,proximate“, sehr wohl
aber als indirekten oder ,,ultimate” Faktor fiir die Kohlmeiseninvasionen auffassen, wie
es Lack (1954: 71—738) beziiglich anderer Arten auch annimmt und ausfiihrlich begriin-
det (cf. Karera 1954 a: 17, 18, 42; 1958: 20—22; Kruyver 1951: 126; Koskimies 1955:
19—20, und besonders Scutz 1952: 158—160).

Selbst beim Menschen (Kurt 1965) beruht ja letzten Endes die ,innere Tragfihigkeit™
(p. 465) eines Raumes an Bevilkerung auf der Nahrungsmenge, und zwar auf der ,,regionalen
Tragfshigkeit der Emihrungsbasis“, und ,,das Ausmaf} der biologischen Abgabefihigkeit einer

Population wird sowohl von ihrer Zuwachsrate wie der inneren Tragfihigkeit des von ihr be-
siedelten Raumes bestimmt® (p. 517). Somit diirfte auch fiir die Wanderbewegungen mensch-

4 Die bei Bestandskulminationen stattfindenden Grof3-Invasionen vom Seidenschwanz
Bombycilla garrulus (SuvoNen 1941: 16) und die Wanderungen nordischer RauhfuB3hiithner
(Tetraoninae) starten (Suvonen 1952 b: 38) sogar meist bei NahrungsiiberfluB (cf. EmsL-EsEs-
FELDT, 1958: 22, iiber den Berglemming, Lemmus lemmus).
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licher Horden und Vélker die Nahrung als ,ultimate cause” wichtigster Beweggrund sein,
scheint jedoch hier ebenfalls nicht als ,proximate cause“ die auslésende Ursache bilden zu
miissen. KurTH (1965: 490) nimmt nimlich an, daf3 die ,,reale Besiedlungsdichte“ des Ausgangs-
gebietes ,zumeist weit geringer angesetzt werden muB, als die zu schitzende innere Trag-
fihigkeit bis zur ,Sittigung’ hypothetisch zuliee.“ Trotzdem wurde also schon gewandert; denn
~Hier diirfte auch Emotionales wesentlich mitgesprochen haben!“, und ,Die Empfindung
,Sdttigung’ diirfte psychologisch auBerordentlich relativ sein!“

Fiir diejenigen Arten der Invasionsvigel, bei denen die unter hinreichend giinstigen
Umweltbedingungen durch die artspezifische Vermehrungsrate entstandene, aber die zu-
kiinftigen Erndhrungsmoglichkeiten iiberschreitende Uberdichte an sich, das
heif3t als ,,proximate factor”, emigrationsauslésend wirkt, also gleichsam zu einer Erup-
tion der Population fiihrt, schlagen wir den Terminus ,Eruptionsvégel® (eruption
birds) vor, um damit die dichtebedingten Invasionsvégel von den zahlreichen anderen
Arten abtrennen zu konnen, deren ,Invasionen“ auf andere Ursachen zuriickgehen (cf.
SvArpson 1957, WacnER 1962). Damit gehoren zwar einerseits alle Eruptionsvégel zur
grof3en Gruppe der , Gradationsvigel” im Sinne von Scuiz (1952: 158), andererseits
brauchen jedoch nicht alle Gradationsvégel gleichzeitig Eruptionsvigel zu sein; denn es
wird sicherlich auch Gradationsvogelarten geben, bei denen, wenn im Verlauf einer
Gradation eine Uberdichte eintreten sollte, diese nicht durch Emigration, sondern auf
eine andere dichtevermindernde Weise (Herabsetzung der Vermehrungsrate, Teilaus-
schluB von der Fortpflanzung, Erhéhung der Sterblichkeit durch Nahrungsmangel,
Krankheiten, Kannibalismus und #hnliche Faktoren) beseitigt wird.

4. 4. Die Auslésung der Emigrationen

Im einzelnen diirften die Vorginge bei der Ausl6ésung einer dichtebedingten
Emigration folgendermaflen ablaufen: Etwa 2—3 Wochen nach dem Ausfliegen der seit-
her im dichten Familientrupp lebenden jungen Kohlmeisen beginnen sie sich auch nor-
malerweise zu zerstreuen bzw. abzuwandern, was Gooosoby (1952: 279) ein ,,explosive
dispersal® (,,out from the breeding area to distances up to one mile or further”) nennt
und Gies (1954: 44—45) mit denselben Worten bestitigt (cf. DELmMEE 1940). Auch Franz
(1950: 154) schreibt: ,,So mag die bei vielen Végeln iibliche Zusammenscharung nach
der Fortpflanzungszeit bereits geniigend abstoBende Massenwirkung haben.” Als
Parallele hierzu stellte Frank (1954: 388) bei in Gehegen gehaltenen Feldmiusen
(Microtus arvalis) fest, da3 durch einfaches Anwachsenlassen einer Population kiinstlich
ein Expansionsdrang erzeugt werden kann.

Wenn diese selbstindig gewordenen jungen Kohlmeisen dann bei allgemein sehr
hoher Populationsdichte iiberall wieder auf Revierpaare und zahlreiche gleich alte Art-
genossen treffen, so scheinen sie, durch die dauernde gegenseitige optische und akustische
Fihlungnahme und durch die hiufigen auf Platz- und Nahrungskonkurrenz zuriick-
gehenden Streitigkeiten stimuliert, in einen stark iibererregten Zustand versetzt zu wer-
den. Da aber, je geringer die Nahrungsmenge ist, die Nahrungskonkurrenz und damit
die Streithiufigkeit um so grofer wird (Hinpe 1952, zit. nach J. Orn. 97, 1956: 99),
miissen sowohl die innere Erregung als auch die aktive Vertreibung stirker bei geringe-
rem als bei gréBerem Nahrungsangebot sein (cf. ULFsTRAND 1962: 70—74). An dieser
Stelle kann also durchaus auch ein direkter Nahrungsfaktor in dem an sich dichteabhin-
gigen Mechanismus der Emigrationsauslésung mit enthalten sein, wodurch zugleich die
adaptive Herausbildung der Dichte-Emigrationen aus den sicherlich phylogenetisch
ilteren reinen Hungerwanderungen angedeutet ist (cf. EiBL-EiBesreLpT 1958: 22, iiber
den Ursachenkomplex fiir die Auslosung der Wanderungen des Berglemming Lemmus
lemmus, weiterhin Conrs & KouLEr 1959: 11—12, iiber Nager und ferner allgemein
KaLELA 19542 und 1954 b, Kroprer 1962: 62, SCHWERDTFEGER 1963: 378—379, TiscH-
LER 1963: 78, Davis 1964: 65ff. und GerLacH 1965: 429—432). Wir glauben daher,
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diese Erscheinungen bei Meisen in gewissen Bezug zum SeLyeschen Adaptionssyndrom
(SELYE 1946) respektive zu der mit Hypoglykimie einhergehenden Greenschen ,,shock
disease” (GReEN & Lamson 1938) setzen zu diirfen und méchten im Zusammenbruch
von Sidugerpopulationen (cf. CHrisTiaN 1950) eine gewisse Parallele zur Emigrations-
auslosung bei Eruptionsvogeln sehen, welche Ansicht auch schon Scuiz (1952: 159-—160)
dulert.

Diese durch die Uberdichte eingetretene Hypersensibilitdt bewirkt dann
ihrerseits eine hormonale Umsteuerung vom normalen schwachen Strichtrieb der Kohl-
meise in einen (sonst nur latent bleibenden) starken Zugtrieb (cf. BERNDT & DANCKER
1960a: 106). ,,Die latente Bereitschaft kann jederzeit ausgeldst werden®, schreibt Wac-
NER (1962: 88) auch beziiglich der englischen Standvogelpopulation der Stockente (Anas
platyrhynchos).

Derartige neuroendokrine Vorginge diirften nicht allzu selten sein und sind bei Wander-
heuschrecken (Locusta migratoria, Schistocerca gregaria und anderen; Franz 1940: 665—668)
und Nagetieren (Frank 1953: 112—118, 122—126) durch kiinstliche Dichteerhhung sogar be-
liebig erzeugbar. So gibt es von den Schnecken (Succinea putris; ANDRzEJEWsKA 1958) iiber die
Insekten und Nagetiere bis hin zum Menschen (Lorznz 1963: 372—373) zahlreiche Beispiele
dafiir, dal es iiber psychisch wirkende ,Gedringe-Faktoren® zu Verhaltensumstellungen,
speziell zum Emigrieren kommt, das damit zu den typischen ,,Ubervélkerungseffekten (Tiscu-
LER 1963: 76, 78) bzw. ,Masseneffekten” (ScuwerDTFEGER 1963: 377) gehdrt. Dabei diirften im
Falle der Meisen ,,Interferenz“ — das heif3t die unmittelbare Einwirkung der Artgenossen auf-

einander — und ,,Konkurrenz“ — das bedeutet die auch von anderen Artgenossen beanspruchte
Nutzung einer Sache — stark miteinander verschréinkt sein (cf. SCHWERDTFEGER 1963: 377—378).

Bei Meisen dullert sich ihr ungewdhnlicher Erregungszustand in Gradations-/Invasions-
jahren auch in einem besonders rastlosen Bewegungsverhalten, indem die Vgel
dann iiberall an die Hiuser und in die Wohnungen kommen, wo sie sich durch ihr Umher-
fliegen, Himmern und Naschen sehr auffillig machen (beziiglich der Blaumeise cf. Lack
1958: 92). Dieses besondere Verhalten, das wahrscheinlich auch mit der bei Ubervermehrung
eintretenden Erweiterung der artspezifischen ,,6kologischen® bzw. ,biotopischen Amplitude”
(cf. KaLeLa, 1963: 82, 85, beziiglich des Berglemmings, Lemmus lemmus) zusammenhingt,
kennen die Nordamerikaner auch von ihrer Chickadee (Parus atricapillus) — jedoch nur aus den
Jahren, in denen diese Art bei sehr hoher Individuendichte ausnahmsweise Invasionswande-
rungen ausfithrt (Opum 1941/42, 1942; BLake 1952; Griscom 1952; Lawrence 1958: 419-—421;

Kvruyver 1961: 547—548).

In diesem Faktorenkomplex der Emigrationsauslésung durch Uberdichte spielt das
artspezifische Territorialverhalten sicherlich oft eine besonders wichtige Rolle
(cf. KLuyver 1951: 116; KaLeLa 1954, 1958; Howarp 1960; JornsTonN 1961; WyYNNE-
Epwarps 1962; TiscurLeEr 1963: 79). Bei den Meisen und dem Kleiber (Sitta europaea)
(cf. LoénRL 1957: 15—16) diirfte dieses unter den Verhiltnissen einer hohen Populations-
dichte schon im Hochsommer und Frithherbst, einer Zeit besonders hiufiger Streitig-
keiten bei Reviersuche der jungen und Revierbehauptung der alten Vigel (cf. HinpE
1952, zit. nach J. Orn. 97, 1956: 100, 101, 103; Kruyver & TINBERGEN 1953: 273;
KarLrra 1958: 29, 32; Gisp 1956: 420; 1960: 203—204), + weitgehend verhindern, daf3
sich die selbstindig gewordenen Jungvogel eigene Territorien zwischen denen der alten
Revierinhaber errichten. Hierbei kann es zu tédlichen Kimpfen kommen, wie wir es
beim Kleiber (Sitta europaea) nachweisen konnten (BErnDT & Dancker 1960b: 196).
Entsprechende Vorginge fand Pivowsk: (1965) beim Feldsperling (Passer montanus)
und zitiert andere Autoren fiir weitere Arten.

So werden zweifellos die direkten Vertreibungen durch die Alteinsissigen ihr Teil
dazu beitragen, daf3 bei hoher Populationsdichte, und zwar bei ,kritischer®, das heif3t
iiberoptimaler Dichte, das ,.explosive Dispersal“ (cf. oben) der Jungvégel in eine ,,erup-
tive Migration®, wie KLuyver (1951: 122) es nennt, ubergeht. Damit ist die Invasion im
Gange, die nun, nachdem der Zugtrieb einmal ausgeldst ist, - zugartig weiter ablaufen,
jedenfalls {iber weite Strecken fiihren kann und sich nicht nur auf das Abwandern aus
den iibervolkerten Gebieten zu beschrinken braucht.
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4. 5. Die Auswirkungen der Invasionen auf die
Populationsentwicklung

Nach unserer obigen Gegeniiberstellung von Bestandskurve und Invasionsjahren
(Abb. 1) scheinen uns bei der Kohlmeise aber nicht nur Beziehungen zwischen hoher
Siedlungsdichte und dem Eintreten von Invasionswanderungen zu bestehen, sondern
auch umgekehrt diese einen auflerordentlichen Einfluf3 auf die Bestandsentwicklung der
Art zu haben. So diirften alle starken Bestandsriickgidnge von einem Jahr zum
anderen, sofern bzw. soweit sie nicht wie 1928/29, 1939/40, 1941/42, 1946/47 und
1962/63 Auswirkungen eines abnorm strengen Winters gewesen sind (cf. BernoT 1941,
1949; BernDpT & FrANTZEN 1964), auf Konto von Emigrationen gehen. Ein etwaiges
schlechtes Brutergebnis des Vorjahres kann jedenfalls fiir einen Riickgang nach einem
Normalwinter nicht verantwortlich gemacht werden, da bei iiberdurchschnittlicher Sied-
lungsdichte der Kohlmeise — und eine solche bestand in allen Jahren vor einem starken
Riickgang — die Vermehrungsrate des Vorjahres keinen Einflu3 auf die Héhe des Brut-
bestandes des Folgejahres hat (KLuyver 1951: 119—120; cf. auch MEunier 1960).

Selbstverstindlich kénnen Emigration und Wintereinwirkung auch gemeinsam
reduzierend auf den Bestand einwirken (z. B. bei der Blaumeise wahrscheinlich von 1962
auf 1963; BErnDT & FRANTZEN 1964: 129), wobei dann diese beiden Faktoren oft schwer
auseinanderzuhalten sein werden. Im allgemeinen diirfte ein groflerer Abgang von Indi-
viduen bzw. ein deutlicher Bestandsriickgang im Juni und in den folgenden Hochsom-
mer- und Friihherbstmonaten stark fiir Emigration sprechen, ein solcher von November
bis Mirz dagegen fiir Winterflucht, Winterverluste oder/und Abwanderung zum Briiten
in einem anderen als dem Uberwinterungsgebiet.

Im ganz rohen Durchschnitt betrachtet, scheint bei dcr Kohlmeise die Population
von einem Jahr zum anderen — wenn keine besonderen Emigrations- und Winterver-
luste eingetreten sind: um mindesten %/3 des Vorjahrsbestandes zuzunehmen — wenn
jedoch inzwischen eine nennenswerte Emigration stattgefunden hat: hichstens noch 2/s
der Vorjahrsbestandshohe zu betragen. Bei der Blaumeise fanden wir dagegen unter
entsprechenden Umstinden eine Zunahme auf das Doppelte bzw. eine Abnahme auf
die Hilfte (BernpT & Henss 1963: 98). Die Fluktuationen sind also bei der Blaumeise
nicht nur kiirzer im Rhythmus, sondem auch krasser im Ausmal3, welche beiden Er-
scheinungen gleichermaBlen im gréferen Reproduktionspotential der Blaumeise gegen-
iiber der Kohlmeise begriindet sein diirften (cf. p. 25).

Dem Bestandsriickgang im Invasionsursprungsgebiet, dem Eruptionsgebiet, durch
Emigration kann nun im Auffanggebiet einer Invasion eine Bestandszunahme durch
Immigration gegeniiberstchen (Ansiedlungsbeispiele sind: anhaltische Kohlmeise
in Bremen, cf. p. 6; braunschweigische Kohlmeise in Belgien, cf. p. 10; russische Kohl-
meisen in Mitteleuropa, LicHaTsSCHEW 1957, zit. nach RENDAHL 1959: 375; braunschwei-
gische Blaumeise in Belgien, BErnDT & HEenss 1963: 94—95; sibirische Kleiber (Sitta
europaea ssp.) in Schweden, Svirpson 1957: 326; sibirische Tannenhiher (Nucifrage
caryocatactes macrorhynchos) in Deutschland, Bernot & SeveEriT 1958; auBlerdem cf.
Kruyver 1951: 112—128; Svirpson 1957: 326).

Bei jedem Eintreten von Emigration bzw. Immigration oder eines kombinierten
Falles muB3 also die Bestandsentwicklung der betreffenden Kohlmeisenpopulationen ohne
Beriicksichtigung des Invasionsvogelverhaltens der Art unverstindlich bleiben (z. B.
SierkE 1964: 32, 34) oder zu Trugschliissen iiber jahreszeitliche und jahrweise Mortalitiit
und #hnliche Fragen fiihren. Aus ihren Untersuchungsgebieten in Schweden, Holland,
England und der Schweiz melden nun UrrstranD (1962: 78), KLuyver (1951: 117118,
126), Goopeopy (1952: 282—284), Hinpe (1952, zit. nach J. Om. 97, 1956: 105), Giss
(1954: 44—45; 1960: 204), Lack, Giee & OweN (1957: 317), Cramp, PETTET & SHAR-
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rock (1960) und PratrTNer & Sutter (1946/47), daBl sommerliche und herbstliche Aus-
und Einwanderungen hauptsichlich junger Kohlmeisen nicht nur alljihrlich vorkommen,
sondern auch, daf3 sie tatsiichlich jahrweise verschieden grof3 sind. Dariiber hinaus wird
von Kruyver, GiBB und ULrsTRAND ausdriicklich darauf hingewiesen, daf3 ein unter-
schiedlich starkes Verschwinden von Kohlmeisen aus einer Population zu dieser Jahres-
zeit weniger auf einem jahrweisen Wechsel der Mortalititsrate als vielmehr auf der jahr-
weise unterschiedlichen Emigrationsquote beruht. KLuyver (1961: 547—548) zeigt dies
auch fiir die nordamerikanische Chickadee (Parus atricapillus) besonders deutlich auf.
Solche Erscheinungen, zu denen noch der Puffermechanismus (,,Buffer Mechanism®, das
heif3t das Absto3en bzw. Hiniiberwandern aus iibervolkerten Gebieten in schwicher be-
siedelte suboptimale Biotope; KLuyver & TiNBeRGEN 1953: 272 ff.) kommt, kénnen die
Erfassung der tatsiichlichen Hohe der Mortalitit auBBerordentlich erschweren, wenn nicht
unmdglich machen (cf. BERNDT & STERNBERG 1965: 285) und miissen besonders bei
Untersuchungen (z. B. Perrins 1963, 1965, 1966; Lack 1964) iiber die jahrweise Ver-
schiedenheit der Mortalitit junger Kohlmeisen zwischen Ausfliegen und Winteranfang
unseres Erachtens mehr beriicksichtigt werden.

4.6. Die Emigration als Mechanismus und Adaptation zur
intraspezifischen Dichteregulation

Nachdem wir, von den Erscheinungen der Kohlmeisen-Wanderungen ausgehend,
diese Art als dichtebedingten Invasionsvogel erkannt und die Invasionen in ihren Ab-
laufen, Ursachen und Auswirkungen erértert haben, bleibt zu fragen, ob diese Migra-
tionen nur zwangslaufige, zwecklose Folgeerscheinungen einer Uberdichte der Popu-
lation sind oder ob sie eine biologische Bedeutung haben, das heif3it eine art-
erhaltungsbegiinstigende Funktion besitzen und sich in adaptiver Evolution zum heu-
tigen Zustand entwickelt haben kénnen. Unseres Erachtens ist letzteres der Fall.

Als kleine, auch in unbelaubtem Gelinde lebende und daher stark feindgefdhrdete,
ebenso aber als iiberwinternde und daher stark witterungsanfillige Végel konnten sich
unseres Erachtens die Meisen iiberhaupt nur unter gleichzeitiger Herausbildung eines
sehr hohen Reproduktionspotentials entwickeln, um nicht den oft sehr ungiinstigen
Lebensbedingungen ganz zu erliegen. Bei giinstigen Umweltsverhiltnissen mit unter-
durchschnittlicher Mortalititsrate wiirde diese hohe Vermehrungsrate ohne Gegen-
regulation jedoch schon in 2—3 Jahren immer wieder zu einer untragbaren Ubervolke-
rung fithren. Zwar wirken der Nativitit die sich zur Siedlungsdichte indirekt propor-
tional verhaltenden Faktoren wie Nistgelegenheit, Eizahl, Brutenzahl, Bruterfolg und
Gesundheitszustand entgegen, doch geschieht dies oft nur in ungeniigendem Mal3e. Zum
ausschlaggebenden Faktor fiir innerartliche Dichteregulation entwickelte sich daher ihr
Verhalten als dichtebedingte Invasionsvigel, das heifit als Eruptionsvogel, als welche
sie jederzeit durch dichteabhingige Emigrationsauslésung ihre zu hohe Individuenzahl
herabsetzen konnen. Die Invasionswanderungen der Meisen diirften somit deren in Zu-
sammenhang mit der lebensnotwendigen sehr hohen Vermehrungsrate erworbenen
wichtigsten intraspezifischen Regulationsmechanismus gegen die ihnen stets drohende
Ubervélkerung darstellen (cf. zu diesen Fragen allgemein Leororp 1933; KoskiMIFs
1955: 3—5; beziiglich der Kohlmeise KLuyver 1951: 112—128).

Gleichzeitig treten damit weitere, die Artexistenz begiinstigende Momente von
Selektionswert in Erscheinung: (a) durch die hohe Vermehrungsrate kénnen auch die
sich in suboptimalen Biotopen und Gebieten ansiedelnden Invasoren ,Neuland-Popu-
lationen“ begriinden, wodurch der Selektion die Méglichkeit gegeben wird, bei diesen
eine (immer bessere) Anpassung an die neuen Verhiltnisse und damit fiir die Art eine
Verbreiterung des ,,6kologischen Spektrums“ zu bewirken; (b) durch die in den Inva-
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sionsendgebieten ansissig werdenden Exemplare erfolgt eine Ausweitung® des Verbrei-
tungsgebietes bis zu den Existenzgrenzen (cf. allgemein Evton 1963; beziiglich des
Berglemmings, Lemmus lemmus, Lack 1954: 215; KaLeLa 1963: 84); (c) durch die ins
Heimatgebiet zuriickkehrenden Emigranten besteht eine zusitzliche Notfallsicherung
der Stammpopulation gegen dort inzwischen eventuell eingetretene katastrophale
Winterverluste (cf. BERNDT & FranTzEN 1964); (d) durch die sich in anderen Teilen des
Artareals ansiedelnden Wanderer resultiert allgemein ein weitrdumiger Siedlungsdichte-
ausgleich (cf. RtppELL 1934: 65, 66; BERNDT 1941: 117; PLATTNER & SuUTTER 1947/48: 24;
SuvoNeN 1952 b: 43—44) und (e) durch die Verluste wihrend der Wanderungen wird
die meist groBraumig iiberhdhte Individuenzahl herabgesetzt (zum Uberlebenswert des
Emigrationsverhaltens fiir Individuum und Population einer Eruptionstierart gegeniiber
einer nicht emigrationsfihigen Spezies cf. auch CroupsLEy-THompson 1961: 34—35).
Wir mochten daher das Invasionsvogelverhalten der Meisen im Sinne von Lack (1965:
237, 244), der hierauf zwar nicht eingeht, als ,,population interactions” zu den ,,ecological
adaptations” rechnen.

Der Zusammenhang zwischen hoher Vermehrungsrate und Eruptionswanderungen
und die Funktion der Invasionen bei Parus major, P. caeruleus und wohl auch bei der
Tannenmeise (P. ater) als innerartlicher Regulator der Siedlungsdichte erhellt ferner dar-
aus, daf} sich Invasionen hauptsichlich bei diesen Meisenarten mit ihrer sehr hohen Ei-
zahl (8—16 im Gelege) und ihrer hohen Brutenzahl (2—3 im Jahre) finden. Bei Meisen-
arten mit geringeren Eizahlen (5—8) und meist nur 1 Jahresbrut wie Haubenmeise
(Parus cristatus), Sumpfmeise (P. palustris) und Weidenmeise (P. montanus) kommen
sie normalerweise nicht vor bzw. anscheinend nur in den &uBlerst seltenen Jahren, in
denen auch bei ihnen einmal eine Ubervélkerung eintritt, wie es von Parus cristatus und
P. montanus schon bekannt geworden ist (RiNncLEBEN 1958: 3; Linkora 1961: 138—139;
beziiglich P. atricapillus cf. p. 28).

Die oben fiir Parus major und P. caeruleus gefundene Korrelation scheint damit fiir
alle einheimischen Parus-Arten zu gelten: Je hoher die durchschnittliche Vermehrungs-
rate bzw. je gréBer das Reproduktionspotential einer Spezies, desto kiirzer ihr mittleres
Gradations- und Invasionsintervall.

Gleichermallen im Riickblick wie im Ausblick erscheinen uns die verschiedenen
Meisenarten wegen ihres hiufigen Vorkommens, der leichten Markierungsmoglichkeit
und der guten Wiederfundsaussichten in vielfiltigster Hinsicht als geradezu ideale
Untersuchungsobjekte der Invasionsforschung.

5. Zusammenfassung

1. Auf Grund alljihrlicher umfangreicher Nisthéhlenkontrollen in Anhalt, NW-
Sachsen und SE-Niedersachsen wird fiir das Zentrum des siidlichen Norddeutschland
eine Bestandskurve von Parus major {iber die Zeit von 1927 bis 1964 aufgestellt.

2. Diese Bestandskurve von Parus major zeigt Populationsmaxima in den Jahren
1928, 1932, 1937, 1941, 1943, 1945, 1949, 1954, 1957, 1959 und 1961.

8. Eine Literaturdurchsicht belegt starke (bzw. schwichere) Invasionen von Parus
major fiir die (zweiten Hilften der) Jahre 1932, (1933), (1936), 1937, 1941, 1943, 1949,
1954, 1957, 1959, 1961 und (1962).

5 Wie extrem weit bei Invasionen die zur Ansiedlung fithrende Streuung (wohl meist
gugend-Streuung = immatures’ dispersal; BERNDT & STERNBERG 1965: 290) reichen kann, zeigen
ie oben erwihnten Fille: Kohlmeise 250 bzw. 420 km, Blaumeise 470 km, sibirische Sitta
europaea mindestens 2000 km, Nucifraga caryocatactes macrorhynchos mindestens 3000 km.
Solche Fernansiedlungen sind auch fiir populations- und evolutionsgenetische Fragen von er-
heblicher Wichtigkeit (cf. Vorrio 1952). Doch sind die Dispersions-Prozesse und damit die Gen-
fluB-Vorginge erst von wenigen Tierarten (z. B. dem Trauerschnipper, Ficedula hypoleuca;
BERNDT & STERNBERG 1966) etwas genauer bekannt, was neuerdings auch gerade Mayr (1963:
177, 477, 565—571) wieder betont.
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4. Soweit vergleichbar, fallen also bei Parus major in fast 4 Jahrzehnten die Kul-
minationspunkte aller ihrer Gradationen und alle ihre bekannten GroBinvasionen zu-
sammen; Gradationsintervall und Invasionsintervall betragen daher beide gleichermal3en
im Mittel rund 8,5 Jahre.

5. Dariiber hinaus finden bei zwar nicht maximalem, aber doch recht hohem Brut-
bestand schwichere Invasionen statt, wihrend aus Jahren mit durchschnittlicher oder
unterdurchschnittlicher Hiufigkeit von Parus major keine oder kaum Wanderungen be-
kannt sind.

6. Die auBerdem wohl auch in allen anderen Jahren vereinzelt vorkommenden Zug-
fille von Parus major konnen dadurch erklirt werden, daf3 diese Stiicke entweder indi-
viduell eine stirkere genetische Zugveranlagung besitzen oder aber aus Gebieten mit
lokaler Uberdichte stammen.

7. Parus major ist daher wie Parus caeruleus auBler Teilzieher hauptsichlich
Invasionsvogel.

8. Die unterschiedliche Linge des Gradations-/Invasionsintervalles bei den Parus-
Arten bzw. allgemein die Dauer eines Populationszyklus bei Gradationstieren erscheint
im Rahmen vergleichbarer Arten als Funktion ihres Reproduktionspotentials: je stirker
die Vermehrung, um so kiirzer die Zyklik bzw. das Gradations- und Invasionsintervall.

9. Die Invasionen von Parus major sind daher wie die von Parus caeruleus und
anderen Parus-Arten, von Siftta europaea und Garrulus glandarius als dichtebedingte
Emigrationswanderungen mit zugartigem Verlauf anzusehen.

10. Wenn auch der bei Ubervélkerung drohende Nahrungsmangel tiefster Grund
und damit der ,,ultimate” Faktor solcher Invasionen sein diirfte, so ist bei der Auslésung
der Emigration im Sommer und Herbst die Nahrung noch so reichlich vorhanden, da3
der ausschlaggebende ,,proximate” Faktor nicht sie, sondern wie sich in adaptiver Evo-
lution herausgebildet haben diirfte, die Uberdichte als solche sein muf.

11. Fiir die Auslésung einer solchen dichtebedingten Invasion diirfte ein sich durch
Revierkimpfe und eventuell Nahrungsmangel sicherlich verstirkender psychisch wir-
kender Gedringefaktor ausschlaggebend sein, der iiber eine Hypersensibilisierung eine
neuroendokrine Umschaltung vom Stand-/Strichvogelverhalten auf den Zugtrieb vor-
nimmt und damit Emigration und Invasion veranlaft.

12. Fiir Vogelarten, bei denen Ubervilkerung normalerweise zu Populationserup-
tionen in Form von Emigrationen und Invasionen fiihrt, wird die Bezeichnung Erup-
tionsvogel als Untergruppe der Invasions- oder Irruptionsvigel vorgeschlagen.

13. Wihrend bei Invasionen von Parus major die Individuen- bzw. Siedlungsdichte
im Eruptionsgebiet erheblich absinkt, kann sie im Immigrationsgebiet ansteigen.

14. Von den Invasoren geht ein Teil auf der Wanderung zugrunde, ein weiterer
Teil kann sich im Durchzugsland oder Invasionsendgebiet ansiedeln (Parus major bis
420, Parus caeruleus 470, Sitta europaea 2000 und Nucifraga caryocatactes macrorhyn-
chos 3000 km entfernt vom Geburtsort), und ein eventueller Restteil zieht zuriick.

15. Die biologische Bedeutung solcher Invasionen diirfte aufler in der unmittel-
baren Herabsetzung der Siedlungsdichte im Ausgangsgebiet in der Ausdehnung des
Artareals, in Siedlungsdichteausgleich und Blutauffrischung innerhalb dieses, in der
Riickversicherung der Stammpopulation gegen Winterverluste durch Riickkehrer und im
allgemeinen Aderla3 der meist weithin iibervolkerten Art liegen.

16. Zusammenfassend wird folgende Erklirung gegeben: Meisen benétigen zur
Arterhaltung als ebenso stark feindgefdhrdete wie witterungsanfillige Vogel zum Aus-
gleich der hiufigen Notzeiten eine sehr hohe Vermehrungsrate. Diese fiihrt jedoch unter
normalen bis optimalen Verhiltnissen immer wieder in wenigen Jahren zu einer Uber-
volkerung. Zum wichtigsten intraspezifischen Dichteregulationsmechanismus hat sich
daher bei ihnen in evolutiver Adaptation das dichteabhiingige Emigrationsverhalten ent-
widkelt, dessen Auswirkungen die bekannten Meiseninvasionen sind.
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6. Summary
The Great Tit, Parus major, as Invasion Bird

1. On the basis of comprehensive annual nest-checks in Anhalt, NW Saxony and SE
Lower Saxony, a population curve is drawn up for the center of southern North Germany for
the Great Tit from 1927—1964 (Abb. 1).

2. This Great Tit curve shows population maxima in the years 1928, 1932, 1937, 1941,
1943, 1945, 1949, 1954, 1957, 1959 and 1961.

8. A perusal of the literature verifies strong (or weaker) invasions of the Great Tit for
the (second half of the) years 1932, (1933), (1936), 1937, 1941, 1943, 1949, 1954, 1957, 1959,
1961 and (1962) (Abb. 1, 2).

4. Thus in the case of the Great Tit over almost 4 decades, the culmination points of all
their gradations and all their known major invasions, to the extent they are comparable, coin-
cide; the gradation interval and the invasion interval thus likewise both amount to about
8.5 years on the average.

5. Furthermore, in breeding counts which, to be sure, are not maximal but quite high,
weaker invasions take place, while from years of average or below average Great Tit frequency
no movements are known or hardly any.

6. The occasional cases of Great Tit migrations occurring also in all the other years can
be explained by the fact that these birds either possess as individuals a stronger genetic
migratory inclination or come from areas of local excess population density.

7. The Great Tit, therefore, like the Blue Tit, besides being a partial migrant, is prin-
cipially an invasion bird.

8. The differing length of the gradation/invasion interval in tits, or in general the duration
of a population cycle in gradation animals, appears in the context of comparable species as
a function of their reproduction potential: the greater the reproduction the shorter the cycle
or the gradation and invasion interval.

9. The invasions of the Great Tit, like those of the Blue and other tits, the Nuthatch and
the Jay, are therefore to be regarded as density-conditioned emigration movements which take
a migratory course.

10. Granting that the threat of food shortage in overpopulation may be the most pro-
found reason and thereby the “ultimate factor” in such invasions, when emigration is induced
in summer and fall food is still so abundantly available that not this but excess population as
such must be the decisive “proximate factor”, as it may have emerged from adaptive evolution.

11. For the inducing of such a density-dependent invasion, a psychologically acting
pressure factor, surely strengthened through territorial conflict and probably food shortage, if
such be the case, may be decisive. This pressure factor causes through hypersensitization a
neuro-endocrine shifting from resident or local-migrant behavior to a migratory drive and
thereby causes emigration and invasion.

12. For species whose overpopulation normally leads to population eruptions in the form
of emigration and invasion, the designation “eruption bird”, as a subdivision of invasion or
irruption birds, is proposed.

13. While in a Great Tit invasion the density of individuals or of population goes down
considerably in the eruptive area, it can rise in the area of immigration.

14. Of the invaders, part perish during the movement, a further part can settle in the
passage area or in the invasion objective (Great Tits up to 420, Blue Tits 470, Nuthatches
2,000 and Nutcrackers 3,000 km from birthplace) and a possible remainder returns.

15. The biological significance of such invasions may lie, apart from the immediate
reduction of population density in the departure area, in the extension of the range of the
species, in equalization of population density and infusion of fresh blood therein, in the re-
insurance of the original population against winter losses through returning birds, and in a
general blood-letting of the usually wide-spread overpopulated species.

16. Summing up, the following explanation is given: tits, as birds heavily threatened by
enemies and susceptible to weather, require for the preservation of the species in order to
offset their frequent times of need a very high rate of reproduction. This leads, however,
under normal to optimum circumstances, time and again in a few years to an overpopulation.
Therefore density-conditioned emigration behavior has developed in tits through evolutionary
adaptation into the most important intra-specific population density regulation mechanism,
whose effects are the well-known tit invasions.

3 Die Vogelwarte
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