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Aus dem Max-Planck-Institut fiir Verhaltensphysiologie, Vogelwarte
Geburtsortstreue und Streuungsverhalten junger Singvogel

Von Hans-Giinther Bauer

1. Einleitung

Obwohl der Genfluf} als auBBerordentlich bedeutsam fiir Populationen erkannt wurde, waren
bisher nur wenige Wissenschaftler damit beschiftigt, die dem Genflu3 zugrundeliegenden Dis-
persionsprozesse zu kliaren. LACK (1954) schrieb, daB Dispersion ein ,,remarkable, but
largely unappreciated problem* ist, und GADGIL (1971) meinte ,,Dispersal is one of the most
important and among the least understood factors of population biology.* Frithe Untersu-
chungen beschiftigten sich vor allem mit der Frage, ob Jungvdgel - hauptsachlich von Zugvé-
geln - zu ihren Geburtsorten zuriickkehren, oder sich einfach auf passende Habitate verteilen
wiirden (LINCOLN 1934). Es wurde festgestellt, daB ein grofer Teil der tiberlebenden Jungvo-
gel in der Nachbarschaft ihres Geburtsortes briitete (CREUTZ 1938, 1941, FARNER 1945, KEN-
DEIGH & BALDWIN 1937, NICE 1937, RUPPELL 1935, WERTH 1947, u. v. a.). Ihre Ortstreue sei
aber weniger ausgeprigt als die der Adulten (VON HAARTMAN 1949, JOHNSTON 1956, KLUJ-
VER 1951, STONER 1942 u. a. ), da ein Teil der Jungvégel ,,aus eigenem Antrieb (GREENWOOD
et al. 1979 a) neue Gebiete aufsucht, die Population also einen ortstreuen und einen nicht orts-
treuen Anteil besitze (JOHNSTON 1961, auch RHEINWALD & GUTSCHER 1969). MAYR (1963)
deutete die individuellen Unterschiede bei der Ortstreue als Verhaltenspolymorphismus, ande-
re Autoren fanden Argumente fiir Vererbbarkeit der Geburtsortstreue (CURIO 1958, FEIGE
1984, VON HAARTMAN 1949, HOWARD 1960, MURRAY 1967). Nach heutiger Sicht sind die Zu-
sammenhinge vielschichtig und die Ortstreue von einer Vielzahl von Parametern abhingig
(GADGIL 1971, GREENWOOD 1980, SIEFKE 1984 a, WEISE & MEYER 1979). Die Tatsache, daf3
Q weiter streuen als o, wurde ebenfalls schon friih beschrieben (CREUTZ 1955, CURIO 1959,
LACK 1946, NICE 1933, 1937). Uber den biologischen Sinn dieses Geschlechtsunterschiedes ist
man sich jedoch auch heute noch nicht einig (GREENWOOD 1980, MOORE & ALl 1984).

Im folgenden werde ich versuchen, die derzeit diskutierten Hypothesen und Untersu-
chungsmethoden iiber die Dispersion bei Singvogeln vorzustellen und die mit der Dispersion
zusammenhingenden biologischen Fakoren bei den Singvogeln zu untersuchen. Aus der gro-
fen Fiille von Veroéffentlichungen habe ich die mir wichtig erscheinenden Arbeiten herausge-
griffen. Die Literaturliste erhebt daher keinerlei Anspriiche auf Vollstandigkeit. Da iiber den
Gebrauch einiger Ausdriicke Uneinigkeit besteht, seien hier die wichtigsten definiert (nach
BERNDT & STERNBERG 1969 b, BERNDT & WINKEL 1983, JOHNSTON 1961, RHEINWALD & GUT-
SCHER 1969).

Philopatrie: Fehlende (MAYR 1963) oder auf die Nihe des Geburtsortes beschrinkte Streuung
(GREENWOOD 1983).

Geburtsortstreue: Erstansiedlung nahe dem Geburtsort (nur der Einjdhrigen).

Brutortstreue: Ansiedlung nahe dem vorjiahrigen Brutort.

Dispersion: Zustand der Verteilung der Individuen im Raum, nicht aber Vorginge, die zu diesem
Zustand fiihren. Dispersion hat im Sprachgebrauch noch eine zweite Bedeutung: die Vertei-
lung der Tiere in bezug auf das Gebiet, in dem sie vorher lebten. RHEINWALD (1975) schlégt
dafiir aber den Ausdruck vor ,,frequency pattern of settling distances*; Hiufigkeitsvertei-
lung der Ansiedlungsentfernungen. Im folgenden werde ich Dispersion im erstgenannten
Sinne verwenden, mochte jedoch darauf hinweisen, daf3 ,,Dispersion*, vor allem in der Sdu-
getierforschung, meist durch ,,Ausbreitung® ersetzt wird (HOECK, pers. Mittlg.).

(Jugend-)Streuung: Art der Ortsbewegung, die zur Dispersion fiithrt (entspricht dem engli-
schen ,,natal dispersal, FISHER 1955). ,,Endogen bedingte Dismigration*
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Ausweichen: Ortsbewegung von Végeln, die (aus intra- und/oder interspezifischer Konkur-
renz) nicht am fiir sie giinstigsten Ort briiten konnen (entspricht dem englischen ,,spac-
ing“, SCHUZ 1962). ,,Exogen bedingte Dismigration*.

Dismigration wird oft als Uberbegriff fiir Streuung und Ausweichen verwandt (vgl. BERNDT &
STERNBERG 1968, 1969 b).

Die Dispersionsprozesse, dazu gehort z. B. auch noch die passive Versetzung (BERNDT &
STERNBERG 1969 b), sind oft nicht streng voneinander trennbar, es kénnen auch mehrere Pro-
zesse gleichzeitig oder kurz hintereinander auftreten. MURRAY (1967) stellt sogar in Frage, ob
angeborene Dismigration tiberhaupt vorkommt, da nach seinem Modell die Dispersion allein
durch Ausweichen erkliart werden kann.

2. Theorien zur Entstehung des Streuungsverhaltens

Die meisten Theorien, die fiir die unterschiedliche Streuung von o und @ aufgestellt wurden
(cf. BAKER 1978, GREENWOOD 1980), lassen sich auch auf die Streuung von Jungvégeln iiber-
tragen. Die wichtigsten moglichen Ursachen fiir die Dispersion sind demnach: 1. Dominanz,
2. Populationsdichte; innerartliche Konkurrenz und 3. Inzuchtvermeidung.

2.1. Dominanz

Nach GAUTHREAUX (1978) fithrt Dominanz zu grof3erer Streuung der Unterlegenen, die Streu-
ung ist also abhangig von der Verteilung der Reviere, die nicht von dominanten Individuen be-
setzt sind. Dies ist eine der Voraussetzungen fiir MURRAY’s Modell der Ansiedlung von Jung-
vogeln (MURRAY 1967). BROOKE (1979) konnte am Beispiel des Steinschmétzers zeigen, daf3
die begehrtesten, ,,besten* Territorien immer von élteren Tieren besetzt wurden und die Jun-
gen im ersten Jahr mit den randlichen vorliebnehmen muften (vgl. auch KNAPTON & KREBS
1974). Nach Beobachtungen von LOHRL (1957) lassen sich viele Halsbandschnipper im ersten
Jahr nicht am Geburtsort nieder, weil sie von alten o aus Territorien vertrieben werden. Aus
den vorliegenden Angaben iiber Ortstreue (z. B. BERGMAN 1946, ERICKSON 1931) kénnte man
schliefen, daB die Jungvogel um so mehr streuen, je ortstreuer die Altvogel sind. Allerdings
sind die Adulten/Revierbesitzer nicht immer dominant (Gegenbeispiele bei GREENWOOD et al.
1979 a, LOHRL 1958), und nach GREENWOOD et al.(1979 a) sind es auch nicht immer die Un-
terlegenen, die den Geburtsort verlassen, z. B. wurde nie eine héhere Mortalitét bei den Weg-
ziehern festgestellt.

GARNETT (1981) konnte zeigen, dafl Dominanz von Kérpergréf3e abhingt, aber auch von
der Zeit, in der das Territorium eingenommen wird (,,Prior residency effect*, COLGAN 1983).
Eine ,,Benachteiligung® von Jungvogeln aus Zweitbruten (Spit-), die erst spéter territorial
werden und dann nur noch randliche Territorien und schlechte oder keine Nistmoglichkeiten
vorfinden, wurde oft beobachtet (CREUTZ 1938, DHONDT 1971, DHONDT & HUBLE 1968, von
GUNTEN 1963, HAUKIOJA 1971, KLUIJVER 1951, NILSSON & SMITH 1985, PERRINS 1963, PI-
NOWSKI 1965, RHEINWALD & GUTSCHER 1969, u.v.a.). Zu anderen Ergebnissen kamen DA-
VIES (1976), GREENWOOD et al. (1979 a) und WINKEL (1981). Von vielen Autoren wird disku-
tiert, ob die Sterblichkeit von Jungvégeln aus Spéatbruten hoher liegt. Zweifelsfreie Daten lie-
gen jedoch kaum vor (HUDEC & FOLK 1961, Star), da die Wiederfunde keine Aussage iiber das
Schicksal der Nichtgefundenen zulassen.

Auch in Wintertrupps 146t sich Dominanz nachweisen (DIXON 1963, MORLEY 1953 und
ODUM 1941 bei Meisen, FRETWELL 1969 beim Junco und TOMPA 1964 bei der Singammer).
Unterlegene Tiere bleiben in randlichen Gebieten oder in unpassenden Habitaten oder sie ver-
lassen das Gebiet (EKMAN et al. 1981). Ein hoherer Rang im Wintertrupp scheint bessere
Brutterritorien im Folgejahr zu garantieren (SMITH 1976 bei der Schwarzkopfmeise). Unterle-
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gene Tiere zeigen grofere Streuung (DIXON 1963 bei der Schlichtmeise), sie sollten nach
DHONDT (1979) das Gebiet frith verlassen, da die Trupps mit iiberlegenen Tieren meist in
dichtbesiedelten Gebieten mit hoher Nahrungskonkurrenz umherziehen (modellhaft dafiir ist
die Arbeit von HAMILTON et al. 1967 am Star). Abwanderer kénnen sich dagegen in diinnbe-
siedelten, suboptimalen Gebieten einen Nahrungsplatz sichern und erst im Friihjahr in Gebie-
te mit groBerem Nistplatzangebot zuriickkehren (dann wire dort auch durch die Wintermor-
talitat die Konkurrenz kleiner). In dichtbesiedelten Gebieten sollten nach dieser Theorie domi-
nante Tiere iiberwiegen (adulte o), in diinnbesiedelten die Rangniederen (vor allem Q@ und

Jungvogel).

2.2. Populationsdichte

Das Ausbreitungsverhalten ist dichteabhangig (festgestellt an 100 von 102 untersuchten Tier-
arten, TAYLOR et al. 1978), Zufallsverteilung von Individuen (randomness) kommt nur dann
vor, wenn die Dichte so gering ist, daB keine Konkurrenz auftritt. Dabei sind es die schwéche-
ren unterlegenen Tiere, d. h. Jungvigel, die zum Abwandern gezwungen sind, wie TOMPA
(1964) bei der Singammer einer Inselpopulation nachwies.

Die Suche nach Territorien beginnt bei vielen Arten schon bald nach dem Selbstiandigwer-
den; das Wiederaufleben von Territorialkimpfen im Herbst (nach der Mauser der Adulten)
zeugt von den Platzanspriichen der Jungvogel (HAWTHORN 1974, JOHNSTON 1956, KALELA
1958, KLUIJVER 1951, PINOWSKI 1956). Diese bleiben vermehrt in Geburtsortsnihe, wenn we-
niger Altvogel vorhanden sind (GREENWOOD et al. 1979a, KLUIJVER 1951, LICHATSCHEW
1955, LOHRL 1957) oder mehr Nistkisten aufgehidngt werden (HOLZINGER in RHEINWALD &
GUTSCHER 1969).

Bei hoher Dichte findet deshalb vermehrt Abwanderung statt, oder die Jungvogel bilden
eine ,,nichtbriitende Reserve* (BROWN 1969, DELIUS 1965, HINDE 1956, MORLEY 1953, RICH-
TER 1956, ROWLEY 1981, SWANBERG 1956, WINKEL 1982, u.a.). Eine andere Moglichkeit be-
schreibt CARLSSON (1986) beim Rotscheitel-Cistensanger. Bei hoher Dichte schlieBen sich sub-
dominante o den mit ihnen nicht verwandten Territorienhaltern als Helfer zur Verteidigung
des Revieres an und warten dort auf die Gelegenheit, ein freiwerdendes Territorium zu beset-
zen. Bei niederer Dichte gibt es diese Assoziationen nicht. SNOW (1966) folgerte, dal3 dichtbe-
siedelte Gebiete die weniger produktiven versorgen (vgl. auch SCHMIDT 1983), allerdings wird
auch abnehmende Gelegegrofe bei hoher Dichte beobachtet (z. B. O°’CONNOR 1980, KLUIJVER
1951, PERRINS 1965). Eine ,,ideal free distribution“ wiirde sich nach FRETWELL (1969) erge-
ben, wenn die Vogel in der Lage wiiren, die Dichte eines Gebietes abzuschitzen, und sich in
einem diinnbesiedelten Teil ansiedelten.

Jungvogel vieler Arten (z. B. Amsel, Rotkehlchen, Zaunkonig, Kleiber, Singammer) hal-
ten im Herbst und Winter Territorien, teilweise auch auflerhalb des eigentlichen Brutvorkom-
mens (ARMSTRONG 1953, DIXON 1949, TOMPA 1964). Im Friihjahr verlieren viele ihre Territo-
rien wieder an zuriickkehrende oder territoriale Altvogel und werden dadurch zum Auswei-
chen gezwungen (HINDE 1956, JACKSON 1954, LACK 1939). Dennoch ist es nach den Autoren
sinnvoll, daf} sich Jungvégel so frith wie moglich ein Territorium sichern (BURKITT 1924-26,
LOHRL 1958, NICE 1933, RIBAUT 1964). Durch Entfernen von territorialen Paaren kann die
Menge an Nichtbriitern bzw. Tieren in suboptimalen Gebieten abgeschitzt werden, da die
freien Reviere schnell aufgefiillt werden, und zwar fast immer von Jungvégeln bzw. Einjéhri-
gen. KREBS (1971) stellte fest, daf} einjahrige Kohlmeisen, die in die Reviere nachriickten, aus
randlichen suboptimalen Brutgebieten stammten, die anschlieBend nicht von anderen Tieren
besetzt wurden. Auch entfernte Rotschulterstirlinge (ORIANS 1961) wurden schnell und voll-
standig fast ausschlieBlich von Einjdhrigen ersetzt. Weitere Entfernungsversuche fiihrten zu
dhnlichen Ergebnissen (Gegenbeispiele bei CEDERHOLM & EKMAN 1976 und HAUKIOJA 1971),
allerdings wurde meist nicht geklirt, woher die nachriickenden Vogel stammten (Ubersicht in
KREBS 1971; MEWALDT 1964).
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Gegen Dichtefaktoren als generellen Grund fiir Jugend-Streuung konnte sprechen, daf}
PERRINS (1963) eine groliere Gesamtpopulation und eine grofere Brutdichte feststellte, nach-
dem im Winter viele Jungvogel (der Kohlmeise) iiberlebt hatten. Von HAARTMAN (1956) fand,
daf} zusitzliche Nistkasten nur eine geringfiigig grofere Zahl von Ansiedlungen junger Trauer-
schnipper zur Folge hatte, weshalb der Grund fiir mangelnde Ortstreue also woanders zu su-
chen ist. Und nach CREUTZ (1966) verlassen junge Wasseramseln auch diinn besiedelte Gebiete.

2.3. Inzuchtvermeidung

Fiir Inzuchtvermeidung gibt es nur sehr wenige Belege. Nur fiir die Kohlmeise konnte im Frei-
land ein negativer Effekt nach Inzucht gefunden werden, allerdings wurde dabei der Einfluf3
auf die nachstjahrige Brutpaarzahl nicht gepriift (BULMER 1973, GREENWOOD et al. 1978) und
erst diese zeigt, wie stark sich die Inzucht auswirkt. NOORDWIJK & SCHARLOO (1981) fanden
bei der genauen Untersuchung einer Inselpopulation der Kohlmeise, daf3 die Zahl der fort-
pflanzungsfihigen Nachkommen von Inzuchtpaaren nicht niedriger war als die von nichtver-
wandten Paaren. Die niedrigere Schliipfrate wird durch eine hohe Uberlebensrate der Jung-
vogel kompensiert. Die Autoren konnten auch keine Inzuchtvermeidung bei der Kohlmeise
feststellen.

Bisher wurde nur bei koloniebriitenden Singvégeln (s.u.) und der Japanischen Wachtel
Vermeidung von Inzucht empirisch nachgewiesen (BATESON 1978). Eine Unterscheidung zwi-
schen Individuen ist den Vertretern vieler Arten moglich (z.B. Uferschwalbe MEDWIN &
BEECHER 1986, Langschwanzdrossling GASTON 1978 u.a.), aber nach den bisherigen Untersu-
chungen werden bei allen Arten ,,lokale“, d.h. in Phidnotyp oder LautiuBlerungen (Review
von FALLS 1982) dhnliche Individuen als Paarungspartner gegeniiber Fremden bevorzugt, und
das begiinstigt Inzucht (GREENWOOD et al. 1979 b, SLATER & CLEMENTS 1981).

»Wenn die Risiken einer Abwanderung oder die Vorteile, begrenzte Ressourcen in einer
Verwandtengruppe zu halten, besonders grof} sind, werden die Kosten einer Inzucht von dem
Vorteil dazubleiben, iiberwogen* (MOORE & ALI 1984). Inzucht bei Singvogeln wird u.a. be-
schrieben von CREUTZ (1938), GREENWOOD (1980), RHEINWALD (1977), ROWLEY (1981),
VIETINGHOFF-RIESCH (1955), WINKEL (1981, 1982). Nur bei koloniebriitenden Végeln mit ho-
her Sozialstruktur scheint dagegen Inzucht durch Streuung der Weibchen vermieden zu wer-
den (GASTON 1978, WOOLFENDEN & FITZPATRICK 1978, ZAHAVI 1974).

GREENWOOD (1983) stellte fest, daff das Streuungsverhalten stark mit der Art des Paa-
rungssystems (Ressourcen- oder Partnerverteidigung) korreliert. Die Asymmetrie in der Dis-
persion zwischen o und @ bei territorialen Arten ist folglich nicht entstanden, um Inzucht zu
vermeiden, da beide Geschlechter philopatrisch sind (vgl. auch den Disput zwischen PACKER
1985 und MOORE & ALI 1985).

In einem ,,Optimal inbreeding model* beschreibt SHIELDS (1983), dafl Philopatrie ent-
standen sein miisse, um die Inzucht zu verstidrken, wodurch coadaptierte Genome in kleinen
Demen geschiitzt werden. Seiner Meinung nach wird den genetischen Vorteilen der Inzucht zu
wenig Beachtung geschenkt (SHIELDS 1982, 1983). Inzwischen beschrinken sich die Vertreter
der Inzuchtvermeidungstheorie darauf, von Inzestvermeidung (Geschwister- bzw. Elter/
Kindverpaarungen) zu sprechen (z. B. HARVEY & RALLS 1985).

2.4. Weitere Aspekte

HAMILTON & MAY (1977) nehmen an, daf} die Streuung auch in einférmigen, optimalen Habi-
taten stark sein miisse, da Nachwuchs, der auflerhalb in suboptimalen Gebieten siedelt, den
Wettbewerb verringert und fiir die Jungen auflerdem die (wahrscheinlich geringe) Chance be-
steht, sich in anderen Habitaten zu etablieren, statt um die wenigen vorhandenen Plitze zu
kampfen. Altvogel sollten deshalb versuchen, zumindest einen Teil der Jungvogel aus dem Ge-
biet zu vertreiben (vgl. auch ROFF 1975). Verschlechtern sich die Bedingungen in anderen Ge-
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bieten in gleichem Mafle wie im Ausgangsgebiet, sollte jedoch keine Streuung stattfinden
(GADGIL 1971). Unterschiedliche Kosten der Streuung sollten deshalb zu unterschiedlichem
Verhalten fithren (BENGTSSON 1978, GREENWOOD 1980). Eine Zusammenfassung der verschie-
denen Modelle gibt HORN (1983).

2.6. Vor- und Nachteile der Streuung

Im allgemeinen ist Streuung dann vorteilhaft, wenn Gelegenheit besteht, ein Gebiet zu beset-
zen, das giinstiger ist als das vorher bewohnte; nach populationsdynamischen Gesichtspunk-
ten also ein diinner besiedeltes Gebiet (GADGIL 1971). Es gibt jedoch nur wenige Untersuchun-
gen, die zeigen, ob eine Streuung erfolgreich war oder die streuenden Tiere eine hohere Mor-
talitiat erleiden. Die meisten Autoren betrachten die Streuung als einen Kompromif3 zwischen
individueller Selektion, die gegen und Gruppenselektion, die fiir Dispersion spricht (SHIELDS
1983). Als Vorteile fiir die Population werden diskutiert:

ErschlieBung neuer Lebensraume (BERNDT & WINKEL 1974, COMINGS et al. 1980,
JOHNSTON 1961);

Genaustausch (HOWARD 1960, MAYR 1963);

Dichteregulation (vgl. ,,Spreizung des Risikos* in SIEFKE 1984 b);

Auffiillen der Liicken im Brutbestand (GADGIL 1971, HORN 1983, KRATZIG 1939,
VIETINGHOFF-RIESCH 1955);

Stabilisierung der Population auf lange Sicht (Modelle von COMINGS et al. 1980,
ROFF 1975).

GADGIL (1971) hdlt eine ,,gemischte Strategie* (ein Teil bleibt, der andere zieht weg) fiir opti-
mal in einer dynamischen Umwelt, da ein starres Festhalten einer Population an einem
(Teil-)Gebiet bei Verdnderungen katastrophale Folgen haben kann. Auch SIEFKE (1984 a) halt
die Dismigration fiir optimiert, was ein fiir alle Individuen gleiches Ansiedlungsverhalten aus-
schlieBt (vgl. ,,Verhaltenspolymorphismus‘ bei MAYR 1963 und ROFF 1975). Da sich die Habi-
tate unabhéingig von der Art wandeln, kann die Dismigration eine wichtige adaptive Reaktion
sein, da sie zu einem stindig wechselnden Verteilungsmuster der Art fiihrt (SIEFKE 1984 a, vgl.
auch HORN 1983). Die Modelle von MURRAY (1967) und WASER (1985) zeigen jedoch, daf} das
Ansiedlungsverhalten auch ohne diesen Polymorphismus erklart und in einem Modell simu-
liert werden kann.

Panmixie verhindert Adaptionen an lokale Besonderheiten, saltatorischer Genfluf} infol-
ge weiten Streuens (starkes ,,outbreeding*) ist deshalb fiir gutangepaf3te Teilpopulationen un-
glinstig (NOTTEBOHM 1970, 1972, SHIELDS 1983, TREISMAN 1978). Zudem kennen standort-
treue Tiere die raumlichen und zeitlichen Variationen im Ressourcenangebot (HINDE 1956)
und koénnten auBerdem — eine heftig diskutierte Theorie — Vorteile haben, neben Verwand-
ten zu siedeln (kin selection) (MAYNARD SMITH 1964, Ubersichtsreferat von GREENWOOD &
HARVEY 1982). Ein Mechanismus, der ein Erkennen von Verwandten erméglichen kénnte, ist
die Dialektbildung. Wihlen die Tiere ihre Partner (oder Umgebung) nach der Art der Dialek-
te, ist mehr Inzucht zu erwarten (BAKER & MEWALDT 1978, SHIELDS 1983), vermeiden sie da-
gegen den eigenen Dialekt, mehr Auszucht (outbreeding).

3. Methoden zur Berechnung von Dispersionsentfernungen
3.1. Durchschnittliche Ansiedlungsentfernung

Sie wird berechnet, indem man die Summe aller erhaltenen Ansiedlungsentfernungen durch
die Anzahl der Tiere, die im Untersuchungsgebiet gefunden wurden, teilt. Diese Methode
beinhaltet folgende Fehler:
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a) Durchschnittswerte sind nur fiir Normalverteilungen sinnvoll, der Durchschnitt ent-
spricht dann dem Maximum der Funde. Ansiedlungsentfernungen sind jedoch nicht normal-
verteilt.

b) Fangzahlen und Fundentfernungen sind abhingig von der Grofle des Untersuchungs-
gebietes.

¢) Es wird nur ein Teil der iiberlebenden Einjihrigen gefunden (dies gilt jedoch auch fiir
alle folgenden Berechnungsmethoden).

3.2. Der Median der Entfernung (Die 50-%-Distanz)

Der Median der Entfernung ist die Distanz, in der 50 % der Wiederfunde registriert wurden
(BERNDT & STERNBERG 1969 b). Diese Methode ist auch dann anwendbar, wenn die Werte
nicht normalverteilt sind. Sie ist deshalb der Durchschnittsberechnung generell vorzuziehen.
Nachteile: siehe 3.1. b und c.

3.3. Anzahl der iberquerten Territorien

Da die durchschnittliche Ansiedlungsentfernung in verschiedenen Jahren stark schwankte, be-
rechneten GREENWOOD et al. (1979 b) die durchschnittliche TerritoriengroBe fiir jedes Jahr
(diese kann sich in Abhingigkeit von der Populationsdichte verindern) und bezogen die An-
siedlungsentfernung auf die jeweilige Grofle der Territorien. Den gleichen Ansatz haben
GREENWOOD (1983) und SHIELDS (1983), die ,Dispersionseinheiten* (,,effective dispersal*
units) berechnen, indem sie die absolute Ansiedlungsdistanz (in m) durch die durchschnitt-
liche Entfernung zweier Revierzentren (bzw. den durchschnittlichen Revierdurchmesser) tei-
len. Nachteile wie oben.

3.4. Halbwertsentfernung

Diese Methode wurde von RHEINWALD & GUTSCHER (1969) entwickelt. Durch Einteilung der
Ansiedlungen in Entfernungsklassen relativ zum Geburtsnest kann eine Kurve gezeichnet wer-
den; diese wird durch Abschétzen der iiberlebenden Tiere vervollstandigt. Die Halbwertsent-
fernung ist die Distanz vom Geburtsnest, innerhalb der sich 50 % der tiberlebenden Tiere an-
gesiedelt haben (Bestimmung durch Integration der Fliche unter der Kurve). Nachteil: Die
Abschétzung ist meistens weit problematischer als in dem von den Autoren dargestellten Fall.
Bei Ansiedlungshiufigkeiten von weniger als 90 % der Uberlebenden im Untersuchungsgebiet
(und das ist normalerweise der Fall) entstehen zu grof3e Ungenauigkeiten im Kurvenverlauf.

3.5. Gebietstreue-Koeffizient

Werden Medianwerte durch Angaben der Quartile (z. B. 25 % und 75 % der Ansiedlungen) er-
gianzt, kann eine anschauliche Vorstellung iiber die Dispersion gewonnen werden (SIEFKE
1984 a). Der Autor ermittelt durch Berechnen der Regression oder als Naherungswert durch
Berechnung des Steigungswinkels der Gerade (bei logarithmischer Ordinate) einen Wert ,,c%
als Gebietstreue-Koeffizient, der sich auch aus unvollstindigen Angaben niherungsweise be-
stimmen 146t (SIEFKE 1984 a, S. 314). Je grofer der Wert ,,c“, desto weniger Dismigration tritt
bei der entsprechenden Art auf.

Nach SIEFKE stimmen die Ergebnisse der meisten Arten formal iiberein, und er entwickel-
te ein Modell der Ansiedlungsstreuung, in das der Wert ,,c* als wichtige bestimmende Griéfie
eingeht. Die Ansiedlung wird mit der Funktion y = axb x c* beschrieben. Nachteile der Me-
thode: Die Ansiedlungsmoglichkeiten miissen mit einberechnet werden, da sonst beim Berech-
nen des ,,c“~-Wertes grofie Unterschiede in verschiedenen Teilpopulationen auftreten kénnen,
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wie der Autor selbst anmerkt. Die maximale Ansiedlungsentfernung (die fur die Berechnung
wichtig ist) ist abhingig von der GroBe des Untersuchungsgebietes (bei Fernfunden vom Zufall).

3.6. Berechnungen anhand von Ringfunden

MEAD (1979) versucht, aus den Wiederfunden in mehr als 10km Entfernung in einem Modell auf
das Ansiedlungsverhalten in Geburtsortsnihe zuriickzuschlieBen. Dabei wird ein exponentielles
Streuen vorausgesetzt und die ,,fehlende Entfernungsklasse durch Extrapolation ergénzt. Eine
allgemeingiiltige Berechnungsmethode ist daraus aber meines Erachtens nicht ableitbar.

3.7. Kritische Analyse der Methoden

Aus 3.1.-3.6. wird ersichtlich, daf3 noch keine véllig zufriedenstellende und allgemein an-
wendbare Methode zur Berechnung von Ansiedlungsentfernungen entwickelt worden ist. Mei-
nes Erachtens miissen bei den Berechnungen folgende Punkte beachtet werden:

a) Die iiberlebenden Jungvogel aufierhalb des Untersuchungsgebietes (und die nichtge-
fangenen innerhalb des Gebietes, vgl. aber NYHOLM & MYHRBERG 1983) miissen einbezogen
werden. Liegt die Wiederfundrate der Einjdhrigen unter 10% der Beringten, ist eine Angabe
der durchschnittlichen Ansiedlungsentfernung sinnlos, da die mindestens 10 % nichtgefange-
ner Tiere (bei einer maximalen Jugendsterblichkeit von 80%) nicht mit dem berechneten
Wert in Einklang zu bringen sind. Die eigentliche Ansiedlungsentfernung wire um ein Mehr-
faches grofer.

b) Die GroBe der Untersuchungsflache geht in die meisten Berechnungen nicht mit ein,
hat jedoch einen groBen Einfluf auf die Wiederfangrate.

¢) Die Anzahl und die Entfernungsklassen der aufgestellten Nisthilfen sollte mit einbezo-
gen werden.

d) Der Arbeitsaufwand und die Kontrollméglichkeiten in den verschiedenen Teilberei-
chen des Untersuchungsgebietes miissen in die Auswertung eingehen (vgl. HAUKIOJA 1971,
HOTKER 1982, RHEINWALD 1975, RHEINWALD & GUTSCHER 1969); die Wiederfunddaten miis-
sen entsprechend korrigiert werden.

Es besteht auch die Moglichkeit, fiir die Ansiedlungsentfernung Zufallsdaten zu verwen-
den (z. B. FARNER 1945). Diese sind jedoch i. a. nicht dazu geeignet, das Ansiedlungsverhalten
genau zu beschreiben.

e) Oft wurden in die Ansiedlungsberechnungen zwei- und mehrjihrige Tiere aufgenom-
men, iiber deren Vorjahresstandort nichts bekannt ist.

f) Die meisten Autoren setzen eine fiir alle Individuen gleiche Fangwahrscheinlichkeit
voraus, die jedoch nicht immer gegeben ist (z. B. HENLE 1983).

Eine weitere Ungenauigkeit, die sich aus der Begrenztheit des Untersuchungsgebietes er-
gibt, untersuchte BARROWCLOUGH (1978).

Ansiedlungshiufigkeiten in verschiedenen Distanzklassen zum Geburtsort (vgl. KLUIJVER
1951) lassen deshalb oft klarere Aussagen zu, vor allem wenn sie in bezug zur Wahrscheinlich-
keit, in der betreffenden Entfernung zu siedeln, gestellt werden (HOTKER 1982, RHEINWALD
1975). Einen dhnlichen Ansatz hat FEIGE (1984), der den Anteil der wiederholt besetzten Brut-
plitze in bezug auf die bekannten Brutplitze berechnet (,,Revierbesetzungsquote*).

Ein Vergleichswert fiir das Ansiedlungsverhalten, wie ihn SIEFKE (1984 a) vorschlagt, ist
wiinschenswert, aber nur sinnvoll bei einheitlicher Methodik (s.0.). Als Grundlage weiterfiih-
render Modellvorstellungen, z.B. iiber die theoretischen Ansiedlungswerte verschiedener Po-
pulationen (SIEFKE 1984 b), gibt der Gebietstreue-Koeffizient, auch in dieser Form, wichtige
Aufschliisse.
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5. Biologische Aspekte

Mit Ausnahme ,,nomadisierender* Arten, bei denen alle Altersgruppen und beide Geschlechter
eine grofle Streuung zeigen (Fichtenkreuzschnabel, Griinfink u.v.a., BAKER 1978, S. 323 f.),
iberwiegt bei Singvogeln die Brutsortstreue der Adulten gegeniiber der Geburtsortstreue der
Jungen (GREENWOOD & HARVEY 1982, HARVEY et al. 1979, van HECKE 1981, WINKEL 1981
u.v.a.). Auffillig gering ist die Geburtsortstreue bei Arten mit hoher Brutortstreue, z. B. Teich-
rohrsianger (BEZZEL 1961), Kleiber (BERNDT & DANCKER 1960 a, LOHRL 1958, PLATTNER &
SUTTER 1948), Trauerschnidpper (BERNDT 1960, JEDRASZKO-DABROWSKA 1979 u. a.), Halsband-
schniapper (LOHRL 1957, 1959). Oft 14t sich auch ein Unterschied zwischen den Jungvogeln in-
nerhalb einer Art feststellen. So zeigen Jungvégel aus Spétbruten meist weniger Geburtsorts-
treue (DHONDT 1971, DHONDT & HUBLE 1968, KLUIJVER 1951, PERRINS 1963, 1965, vgl. aber
DAVIES 1976, GREENWOOD et al. 1979a, WINKEL 1981), was u.a. auf deren hohere Mortalitéit
zuriickgefiithrt wird. In diesem Abschnitt soll versucht werden, anhand der Biologie der Jungvé-
gel in den ersten Lebensmonaten die relativ geringe Ortstreue zu begriinden.

5.1. Erster Sommer und Herbst

Die Zeit bis zum Selbstandigwerden der Jungvogel wird u.a. von DAVIES (1978), HOLLEBACK
(1974), NILSSON & SMITH (1985) und STECHOV (1937) beschrieben, wobei Uneinigkeit besteht,
ob die Eltern durch Entwéhnung (,,parental meanness*, DAVIES 1978) fiir eine schnellere Selb-
stdndigkeit sorgen oder die Jungen von sich aus immer weniger betteln und durch zunehmende
Aggressivitdt innerhalb des Familienverbandes eine immer groBer werdende Individualdistanz
aufbauen. Nach GARNETT (1981) ist frithes Verlassen der Gruppe, also frithe Selbstdndigkeit,
fiir das Individuum von Vorteil. Bald nach Auflésung der Familienverbznde ziehen die Jungvo-
gel vieler Arten in Trupps (selten Nestgeschwister) oder einzeln in der Phase der sog. Jugend-
streuung (juvenile dispersal) durch das Gebiet (CONDER 1951, GI1BB 1954, GOODBODY 1952,
HIRTH et al. 1969, LEHTONEN 1958, MAZZUCCO 1974, PLATTNER & SUTTER 1946, 1947, SNOwW
1966, TOMPA 1964, WERTH 1947 u.v.a.).

Jungvogel konnen Territorien der Adulten wihrend der Mauserzeit ungestort durchstrei-
fen (HAWTHORN 1974, LACK 1946, ODUM 1942, WILLIAMSON 1961 u.a.) und erwerben dabei
(weitere) Gebiets- und Ressourcenkenntnisse. In dieser Zeit muf} auch die Bindung an den Ge-
burtsort erfolgen oder abgeschlossen sein. LOHRL (1959) fand bei Verfrachtungsexperimenten
beim Halsbandschnipper, da3 Jungvégel nach der Jugendmauser nicht mehr geniigend Zeit
haben, ihren ,,Heimatort (hier: Ort des Ausfliegens) kennenzulernen. Keiner der Jungvégel
fand den Weg zuriick ; dagegen gelang dies fast 19 % der wahrend der Jugendmauser freigelas-
senen Vogel. Diese Zahl ist, verglichen mit den Wiederfundzahlen der Art sonst, au3ergewdhn-
lich hoch und wird vom Autor mit fehlender intraspezifischer Konkurrenz am Auflafort (da
auBerhalb des Artareals), geringerer Mortalitit (da in der kritischen Zeit geschiitzt in der Volié-
re) und Besonderheiten des Auflaigebietes erkliart (LOHRL 1959). BERNDT & WINKEL (1979)
versuchten beim Trauerschnépper die Zeit der ,,Ortspragung® noch mehr einzugrenzen. Tiere,
die als Embryonen (noch im Ei) vom Geburts- zum Auflallort gebracht wurden, fanden zu
6,3 % zum AuflaBort zuriick. 13,4 % der als Nestlinge vom Geburts- zum Auflaflort verfrachte-
ten Vogel wurden ebenfalls am Auflaflort und nicht am Geburtsort gefunden. Es steht also fest,
daf die Kenntnis des Ortes nach dem Ausfliegen erworben wird (vgl. MAUERSBERGER 1957),
denn auch Jungvogel, die am Geburtsort mehrere Wochen gekifigt blieben, kamen ausschlief3-
lich zum (anschliefenden) Aufla3ort zuriick (7,5 %). Auch SOKOLOW (1976) folgert aus seinen
Untersuchungen, dal} die Jungvogel im Alter von zwei bis fiinf Wochen ihre Ortsbindung festi-
gen. In seinem Gebiet wurden fast nur die Vogel wiedergefangen, die in den ersten Wochen nach
dem Ausfliegen dort beringt worden waren (vgl. auch VAN BALEN 1979, KNEIs 1985, LAWN
1982, MAzzucco 1974, WEISE & MEYER 1979). Zu gleichen Ergebnissen kam CATCHPOLE
(1972) bei Schilf- und Teichrohrsingern, bei denen Jungvégel nach dem Fliiggewerden von den
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Eltern oft in andere Gebiete gefiihrt werden. Alle Riickkehrer wurden an den Orten des Selb-
standigwerdens gefunden, der nur manchmal dem Geburtsort entsprach. WEISE & MEYER
(1979) stellten bei Schwarzkopfmeisen (Standvogel) fest, dafi sie ihr Brutrevier nur wenig ent-
fernt von dem Ort/Gebiet einnahmen, in dem sie im Juli bzw. August als unabhingige Jung-
vigel beringt worden waren.

Die meisten Jungvégel streuen nur wenige Kilometer vom Geburtsort weg (z. B. DA PRA-
TO & DA PRATO 1983, LANGSLOW 1979, LAWN 1984), weitere Entfernungen werden z. B. beim
Fitis (LAWN 1984) fast nur nach der Mauser gefunden. Bei einigen Arten (Rauch- und Mehl-
schwalbe, Star, Neuntoter) gaben jedoch Fernfunde (vor allem in Gegenzugrichtung) dazu
AnlaB, von ,,Zwischenzug‘ zu sprechen (ASH 1970, DROST & DESSELBERGER 1932, MENZEL
1984, SCHNEIDER 1972, STREMKE & STREMKE 1980). Dieses Verhalten wird von anderen Auto-
ren jedoch ganz anders interpretiert, z. B. als Reaktion auf Windverdriftung, Windverhaltnis-
se oder auf Anderung der Photoperiode (BAKER 1978, S. 615; EVANS 1972, PARSLOW 1969,
RAMEL 1960).

Obwohl also i.a. nur kleine Ortswechsel festgestellt werden, ist es eine unbestrittene Tat-
sache, daB Jungvogel einen entscheidenden Anteil an gro3rdumigen Veranderungen der Popu-
lationen wie Irruptionen, Invasionen und Arealausweitungen haben (BERGMAN 1946, BOZHKO
1980, BERNDT & DANCKER 1960 a, b, BERNDT & HENSS 1963, CRAMP 1963, CRAMP et al.
1960, GATTER 1977, HOTKER 1982, KALELA 1954, LAWN 1984, LINKOLA 1961, MAZzUCCO
1974, NOVAK (in STEPHAN 1963), OTTERLIND 1954, PRILL 1983, RODEBRAND 1975, STEPHAN
1975, STIERNBERG 1979, WILLIAMSON & WHITEHEAD 1963; keinen hohen Jungvogelanteil
fanden FERGUSON-LEES 1968 beim Girlitz, NIETHAMMER 1951, OTTERLIND 1954, PIECHOCKI
1971 beim Tannenhdher und VAUK 1959 bei Kohl- und Blaumeise). Es ist umstritten, ob diese
Phinomene durch Streuung, Ausweichen oder andere Ursachen zustande kommen. Da nach
Invasionen nur selten ein Massen-Riickzug stattfindet (CRAMP et al. 1960, DORST 1962, GAT-
TER 1974), ist in den Brutpopulationen des Folgejahres die Populationsdichte ebenso wie der
Jungvogelanteil gegeniiber dem Vorjahr geringer (BERNDT & DANCKER 1960 a, GATTER 1974,
SCHMIDT 1983 u.a.). Eine derartige demographische Verinderung hat einen entscheidenden
Einflufl auf das Ansiedlungsverhalten der verbliebenen Vogel (BAUMER-MARZ & SCHMIDT
1985, VAN BALEN 1980, BERNDT & WINKEL 1974, SCHMIDT 1983).

Bei Zugvogeln legen einige Beobachtungen nahe, daf} in der Zeit der Jugendstreuung eine
Festlegung auf den spiteren Brutplatz erfolgt (VAN BALEN 1980, BERNDT & WINKEL 1979,
CATCHPOLE 1972, FINLAY 1971, VON GUNTEN 1963, HUND & PRINZINGER 1981, MAZZUCCO
1974, SokoLow 1976). Ein friihes Festlegen auf den spiteren Brutplatz 143t sich auch bei Stand-
vogeln und Teilziehern beobachten. Bei vielen Arten beginnt nach der Jugendmauser eine Zeit
verstarkter Gesangsaktivitit, auch um die reviersuchenden Jungvogel abzuwehren (BURKITT
1924-26, CREUTZ 1966, HAWTHORN 1974, KALELA 1954, 1958, KROODSMA 1974, PINOWSKI
1965, RICHTER 1953, SNOW 1956, TOMPA 1964). Dies wird sogar bei Arten festgestellt, fiir die ei-
ne Revierverteidigung sonst nicht notig ist, wie z. B. dem Tannenhdher (SWANBERG 1956).

Nur selten gelingt es Jungvogeln, Revierkampfe gegen adulte Territorienhalter fiir sich zu
entscheiden. Es handelt sich bei den erfolgreichen Einjdhrigen meist um Vogel aus Erstbruten
bzw. dominante Individuen (vgl. DHONDT 1971, DHONDT & HUBLE 1968, KLUIJVER 1951,
PERRINS 1963, 1965; Gegenbeisp. bei GREENWOOD et al. 1979 a, WINKEL 1981). Junge Kleiber
z.B. konnen - verpaart - alleinstehende Revierinhaber vertreiben (LOHRL 1958 und MATTHII-
SEN & DHONDT 1983; weitere Beispiele bei LACK 1954). Sie besetzen aber hdufiger unverteidig-
te Gebiete (meist Randbezirke von Territorien), die sie laufend auszuweiten versuchen oder
von denen aus sie versuchen, verschwundene Revierinhaber zu ersetzen (LOHRL 1958, Rot-
kehlchen nach LACK 1946, Singammer nach NICE 1933, Subterritorien* der Amsel nach
SNow 1956). Die Jungvogel anderer Arten kénnen sich im Winter unbehelligt im Revier eines
etablierten Brutpaares aufhalten (Sumpfmeise nach MORLEY 1953, ROST in Vorber., Weiden-
meise nach CEDERHOLM & EKMAN 1976, EKMAN 1979), bzw. sie besetzen Nistkisten als Zei-
chen ihres Revieranspruches (Feldsperlinge nach PINOWSKI 1965, Haussperlinge nach SUM-
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MERS-SMITH 1954, auch Meisen). Jungvigel, die sich kein Revier oder unverteidigtes Gebiet
sichern koénnen, sind dagegen zum Ausweichen gezwungen (ARMSTRONG 1953, PINOWSKI
1965, ULLRICH 1971) oder wandern, wie bei Meisen im September/Oktober beobachtet wer-
den kann, in siid(west)licher Richtung ab (CROON et al. 1985, DHONDT 1979, KRATZIG 1939,
LEHTONEN 1958, MOHR 1962, PLATTNER & SUTTER 1947, SMITH 1967, ULFSTRAND 1962,
WINKEL & WINKEL 1980). Auch von anderen Arten ist ein verstirktes Abwandern von @ und
Jungvogeln in wiarmere Gebiete bekannt (Literatur bei LACK 1946).

Dem Revier, in dem territoriale Standvogelarten nichtigen und spéater briiten, das im
Winter zur Nahrungssuche aber stark ausgeweitet wird (z. B. in Wintertrupps), versuchen die
Vogel, ein Leben lang treu zu bleiben (,,Domizil“ nach KLUIJVER 1951, ,,Revier im weiteren
Sinne“ nach PLATTNER & SUTTER 1947; BUTTS 1931, KRATZIG 1939, NICE 1933).

5.2. Winter und folgendes Frithjahr

Noch im Dezember 148t sich die Suche nach ,,Domizilen* (z. B. bei der Kohlmeise) feststellen,
wenn Ubernachtungsplitze zweier Tage bis zu 1200 m auseinander liegen. Ist das ,,Domizil“
jedoch gefestigt, liegen die Schlafplitze eng beieinander und die durchschnittliche Entfernung
der Winterschlafpldtze zum spateren Brutort ist kiirzer als die durchschnittliche Entfernung
vom Geburtsort zum Brutort (KLUIJVER 1951 bei Kohl- und Blaumeise, PLATTNER & SUTTER
1947 bei der Kohlmeise, auch DHONDT 1971). Wohl aus Griinden der Dominanz (BURGESS
1982, DHONDT 1979, s. dagegen GREENWOOD 1980) streuen @ der Blau- und Kohlmeise im
Winter weiter als o und werden vielleicht auch deshalb im darauffolgenden Frithjahr in gerin-
gerer Zahl im Untersuchungsgebiet angetroffen.

Vor allem in kalten Wintern sind viele Arten jedoch nicht territorial (SNOwW 1956). Die
endgiiltige Revieraufteilung findet erst im Frithjahr statt, da ein Teil der Population wegzieht
(s.0.) und die Winterpopulation durch Zurziigler aus anderen Gebieten aufgefiillt wird
(GREENWOOD et al. 1979 a, PERRINS 1963, RUPPELL 1934, SCHMIDT 1983, ZEH et al. 1985
u.a.).

Bei Beginn der Brutsaison sind die Altvogel frither territorial (Kohlmeise nach KREBS
1971) und frither im Brutgebiet anzutreffen (Michigan-Waldsdnger nach BERGER & RADA-
BAUGH 1968, Trauerschnipper nach CURIO 1959 und TRETTAU & MERKEL 1943, Dorngras-
miicke nach DA PRATO & DA PRATO 1983, Katzendrossel nach DARLEY et al. 1977, Feldlerche
nach DELIUS 1965, Wacholderdrossel nach LUBCKE & FURRER 1985, Bachstelze nach OL-
SCHLEGEL 1985). Neben diesem zeitlichen Muster der Territorieneinnahme ist jedoch auch ein
Muster aufgrund der Territorienqualitdt feststellbar. Attraktivere, ,,bessere* Territorien wer-
den zuerst eingenommen (BROOKE 1979, LANYON & THOMPSON 1986, LOSKE 1987, OTTER-
LIND 1954, PINOWSKI 1965, STJERNBERG 1979), und sie sind auch konstanter besetzt (BERNDT
& WINKEL 1974, WEATHERHEAD & BOAK 1986). Spiter ankommende Vogel sorgen fiir eine
Einengung der zunichst relativ grofien Territorien. Ein weiterer Anstieg der Populationsdichte
hat jedoch zur Folge, daf jetzt auch schlechtere, teilweise sogar ,,fremde* Habitate besiedelt
werden (BERNDT & WINKEL 1975, KRATZIG 1939, LOSKE 1987). Einjidhrige bzw. o, die sich
aus schlechteren Gebieten in solche attraktiveren ,,verbessern* wollen, werden, wenn der vor-
jahrige Revierinhaber zuriickkehrt, vertrieben (BROOKE 1979, DELIUS 1965, KNAPTON &
KREBS 1974, LANYON & THOMSON 1986). Ein Teil der Jungvogel bleibt auch als Nichtbriiter
im Gebiet, was fiir einige Arten beschrieben wurde (BROWN 1969, Weidenmeise nach EKMAN
1979, Trauerschnidpper nach NYHOLM 1986, NYHOLM & M YHRBERG 1983, Wasseramsel nach
RICHTER 1956, Tirkisstaffelschwanz nach ROWLEY 1981, Tannenhiher nach SWANBERG
1956). Wie grof3 der Drang ist, in der Nidhe des Geburtsortes zu briiten, kann man daran able-
sen, daf} viele Vogel in spéteren Jahren ndher am Geburtsort gefunden werden als im ersten
(CURIO 1958, LANYON & THOMPSON 1986, RISTOW 1975, SCHMIDT 1983, WINKEL 1982). Die
groBere Erfahrung, aber wohl auch besseres Durchsetzungsvermégen in Revierkdmpfen sind
wohl ausschlaggebend dafiir.
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6. Diskussion

Der endgiiltige Ansiedlungsort der Jungvogel, die ,,effektive Streuung®, ist meines Erachtens
von drei Phasen im Leben des Jungvogels abhingig:

1. Dem Jugend-Streuenim Sommer, das dem Erwerb der Gebiets- und Ressourcenkenntnis
dient und bei dem wahrscheinlich die Bindung an den zukiinftigen Brutort gefestigt wird.

2. Dem Territorienerwerb im Herbst (dies gilt vor allem fiir Standvogel und Teilzieher),
bei dem schwichere und spiatgeborene Tiere vertrieben werden - ,,Erstes Ausweichen* - und
die anderen sich eine gute Ausgangsbasis fiir das kommende Frithjahr schaffen.

3. Den Revierkampfen im Frithjahr, bei denen Mehrjihrige den Vorteil haben, frither im
Brutgebiet (Zugvogel) bzw. frither territorial zu sein. ,,Zweites Ausweichen*

Die ,,endogen bedingte Streuung® (s. Definitionen) scheint deshalb auf einen bestimmten
Zeitraum - die ersten Wochen der Selbstindigkeit - beschriankt zu sein. Neben dem Aufbau
eines ,, Vertrauten Areals“ (,,familiar area“ im Sinne von BAKER 1978) erfolgt hier auch die Su-
che nach einem optimalen Brutgebiet und nicht erst im folgenden Friihjahr (vgl. BREWER &
HARRISON 1974). Vielleicht wurde deshalb auch nie ,,gerichtetes Streuen* nachgewiesen
(BERNDT & STERNBERG 1966, CREUTZ 1949, GREENWOOD & HARVEY 1976 b, HAWTHORN &
MEAD 1975, NYHOLM 1986, PLATTNER & SUTTER 1946, ULBRICHT 1984). Die Bindung an den
Geburts- oder Aufenthaltsort, die in diesen Wochen gefestigt wird, ist sehr ausgepragt. Da vie-
le Jungvogel aus dem Geburtsgebiet gefiihrt werden, bzw. es nach Erreichen der Selbstindig-
keit verlassen, ist die ,, Vermeidung“ der unmittelbaren Nihe des Geburtsortes (BERNDT 1960,
KLUIJVER 1951, TRETTAU 1952, WINKEL 1982) leicht erklidrbar. So weist auch SIEFKE (1984 a)
darauf hin, daf} der Begriff ,,Ortstreue* relativiert werden miisse, da das BezugsmaB nicht ein
subjektiv definiertes Gebiet (Untersuchungsfliche) sein sollte, sondern der Aktionsraum in
der vorjdhrigen Brutzeit.

Die Tatsache, daf} meist nur maximal 10 % der iiberlebenden Einjdhrigen in Geburtsorts-
nihe festgestellt werden, ist - neben anderen Ursachen wie schwichere Orientierungsfiahigkeit
der Jungvogel (z. B. BENVENUTI & IOALE 1980), ,,Zugprolongation“ (BOZHKO 1980, KALELA
1954, OTTERLIND 1954, STEPHAN 1970), ,,Hingenbleiben* an Zugstationen bzw. Winterauf-
enthaltsorten (BAKER 1978, NEWTON 1972, OTTERLIND 1954, STEPHAN 1970) und passive Ver-
setzung - vor allem auf Ausweichen zuriickzufiihren.

Ein wichtiges Problem bei der Registrierung der Geburtsortstreue scheint zu sein, dal} es
sehr schwierig ist, die kurzfristige Anwesenheit eines Jungvogels in Nihe seines Geburtsortes
festzustellen, wenn seine Ansiedlung durch die Territorialitidt schon anwesender Altvogel ver-
hindert wird. SchlieBlich werden meist nur die Einjahrigen festgestellt, die sich lingere Zeit im
Untersuchungsgebiet halten (kénnen). Mehrere Griinde sprechen fiir einen entscheidenden
Einfluf der Territorialitit auf die Dispersion der Jungvogel (vgl. GREENWOOD & HARVEY
1982, WYNNE-EDWARDS 1962, p. 162 f.):

1. Altvogel besetzen Brutpldatze vor der Ankunft der Jungvégel (BROOKE 1979, KNEIS
1985 u.a.) und sind bei Revierstreitigkeiten meist erfolgreich. In Entfernungsversuchen
riicken meist Jungvogel aus benachbarten, randlichen Gebieten nach (EKMAN et al. 1981,
KNAPTON & KREBS 1974).

2. Jungvogel ziehen bei hoher Brutdichte weiter weg (GREENWOOD & HARVEY 1982).

3. Vogel aus Spitbruten streuen weiter als frither geborene, die sich eher etablieren kénnen.

4. MURRAY (1967) gelang es in einem einfachen Modell, das inzwischen von WASER
(1985) weiterentwickelt wurde, eine Ansiedlungsverteilung, wie sie der in natiirlichen Popula-
tionen entspricht, zu simulieren. Die Ansiedlung der Jungvogel wurde dabei allein aufgrund
des nichstmoglichen besetzbaren Territoriums berechnet.

5. Eine Ubereinstimmung bei Nestgeschwistern in Zugverhalten, Streuungsrichtung oder
Ansiedlungsentfernung konnte bei keiner Art gesichert werden (BERNDT 1960, PLATTNER &
SUTTER 1946, HUND & PRINZINGER 1979, WINKEL 1981).

6. Beider Singammer zeigen Standvogel grofere Geburtsortstreue als Zugvogel (NICE 1933).
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Entscheidendes Gewicht bei Ansiedlungsversuchen der Jungvigel haben demnach Demo-
graphie und Dichte der Population (WASER 1985). KREBS (1971) konnte zeigen, daB bei syn-
chroner Revierbesetzung eine gréfiere Populationsdichte erreicht wird als wenn, wie oben be-
schrieben, die Adulten zuerst die Reviere besetzen und die Jungvogel deshalb ausweichen.
Modellvorstellungen (GADGIL 1971) deuten aber auch auf eine artspezifische Variation in der
Dispersion aufgrund von Unterschieden in Dichte und Tragekapazitit verschiedener Gebiete
(vgl. , Revierturnoverwahrscheinlichkeit*, WASER 1985). Fiir die Berechnung von Ansied-
lungsdistanzen - sollten sie iiberhaupt sinnvoll sein - ergibt sich deshalb die Konsequenz, daB
die Demographie der Population und die Anzahl der besetzbaren Territorien im betreffenden
Jahr die effektive Streuung vom Geburtsort beeinflufit. Es ist deshalb auch nicht erstaunlich,
und nicht auf mangelnde Geburtsortstreue zuriickzufiihren, wenn zusitzliches Anbringen von
Nistkisten in ,,gesittigten* Gebieten die Ansiedlungsfahigkeit von Jungvogeln kaum positiv
verdndert (VON HAARTMAN 1956). Dagegen wird aber eine hohere Wiederfundrate in Gebie-
ten erzielt, die offensichtlich eine grofie Populationsdichte zulassen (CURIO 1959, HINDE 1956,
SWANBERG 1956).

Auch die Unterschiede im Ansiedlungsverhalten zwischen o und Q lassen sich mit dieser
Vorstellung in Einklang bringen und sind nicht auf eine eventuelle Inzuchtvermeidung zuriick-
zufithren. Meines Erachtens erkliart die unterschiedliche ,, Aufgabenverteilung®“ der Ge-
schlechter im Paarungssystem der Singvogel das von der Populationsdichte und dem Territo-
rialverhalten unabhingigere Ansiedlungsverhalten der ¢ am besten (nach GREENWOOD &
HARVEY 1982, vgl. auch YASUKAWA & SEARCY 1986). Der Wettbewerb zwischen den Ge-
schlechtern, eine Uberlegenheit der o vorausgesetzt, konnte sich auf die Dispersion der @
auswirken (MOORE & ALI 1984), z. B. in der Phase des Selbststandigwerdens oder im Winter
(bei Standvoégeln und Teilziehern).

Eine wichtige Voraussetzung fiir eine Weiterentwicklung der Methoden ist das Einbezie-
hen der Uberlebensrate der Jungvogel. Zur Klarung der Frage, wo die grofle Anzahl der nicht
erfaflten Individuen siedelt, scheinen aufwendige radiotelemetrische Untersuchungen oder die
Untersuchung grofiraumiger Flichen (BERNDT & STERNBERG 1969 b, SCHMIDT 1983, VERNER
1971) unumgénglich zu sein.

Zusammenfassung

Die vorliegende Arbeit gibt eine Ubersicht iiber drei Hauptaspekte bei der Erforschung der Dismigration
von Jungvigeln. Vorgestellt werden die wichtigsten Theorien zu Entstehung und biologischem Sinn der
Streuung, weiterhin die derzeit gebrauchlichen Methoden zur Berechnung der Ansiedlungsentfernungen
und schlieBlich Arbeiten, die die Biologie von Jungvégeln in den ersten Lebensmonaten untersuchen.

Es wird gezeigt, da3 der Ansiedlungsort von Jungvégeln vom Jugend-Streuen im Sommer, dem Ter-
ritorienerwerb im Herbst und den Revierkampfen im Frithjahr abhingt. Territorialitat und die Uberle-
genheit der Altvogel sind wohl die Hauptgriinde fiir die oft beobachtete relativ geringe Geburtsortstreue.
Inzuchtvermeidung als Grund zur Entstehung des Streuungsverhaltens wird deshalb in Frage gestellt. Ein
Vergleich des Ansiedlungsverhaltens verschiedener Arten wird durch das Fehlen einer einheitlichen Me-
thodik erschwert. Gro3e Probleme entstehen vor allem durch die nicht bekannte Uberlebensrate der
Jungvogel bzw. die Aufenthaltsorte nicht philopatrischer Individuen.

Die Arbeit soll mit den Hauptproblemen der derzeitigen Forschung vertraut machen und zur Diskus-
sion dieses wichtigen Themas beitragen.

Summary

This paper reviews three main aspects of the study of juvenile dispersal. The most important theories
concerning the origin and the biological value of dispersal are discussed, as well as papers that deal with
the methods to calculate dispersal distances and with the biology of juveniles in their first months of life.
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The findings imply that the area where juveniles finally settle is dependent on juvenile dispersal in
summer, territorial acquisition in autumn and the territorial fights in spring. Territoriality and adult
dominance are seen as the main reasons for the relatively low birth-site fidelity in most species.
Inbreeding avoidance as a prerequisite for the development of juvenile dispersal is questioned (although
incest avoidance might occur). A comparison between the mean settling distances of different species is
impeded by the lack of a standardized method. Major problems are mainly due to the unknown survival
rate of juveniles and/or the settling place of non-philopatric individuals.

This review is intended to illustrate the main problems encountered in the research on juvenile
dispersal and to contribute to the discussion of this important topic.

7. Alphabetische Artenliste

Papstfink Passerina ciris

Rauchschwalbe Hirundo rustica

Rotkehlchen Erithacus rubecula
Rotscheitel-Cisténsanger  Cisticola chiniana
Rotschulterstarling Agelaius phoeniceus
Schilfrohrsdnger Acrocephalus schoenobaenus
Schlichtmeise Parus inornatus
Schwarzkopfmeise Parus atricapillus

Amsel Turdus merula

Bachstelze Motacilla alba

Blaumeise Parus caeruleus
Dorngrasmiicke Sy/via communis
Feldlerche Alauda arvensis
Feldsperling Passer montanus
Fichtenkreuzschnabel Loxia curvirostra
Fitis Phylloscopus trochilus

Girlitz  Serinus serinus

Grinfink Carduelis chloris
Halsbandschnipper Ficedula albicollis
Haussperling Passer domesticus
Japanische Wachtel Coturnix c. japonica
Junco Junco hyemalis

Katzendrossel Dumetella carolinensis
Kleiber Sitta europaea

Kohlmeise Parus major
Langschwanzdrossling Turdoided caudatus
Mehlschwalbe Delichon urbica

Singammer Melospiza melodia

Star  Sturnus vulgaris

Steinschmitzer Oenanthe oenanthe
Sumpfmeise Parus palustris
Tannenhdher Nucifraga caryocatactes
Teichrohrsdnger Acrocephalus scirpaceus
Trauerschniapper Ficedula hypoleuca
Tirkisstaffelschwanz Malurus splendens
Wacholderdrossel Turdus pilaris
Wasseramsel Cinclus cinclus
Weidenmeise Parus montanus

Michiganwaldsidnger Dendroica kirtlandii Zaunkonig  Troglodytes troglodytes

Neuntoter Lanius collurio
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