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Das Navigationssystem der Vogel
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In the past 50 years, the field of animal navigation has been growing fast. In this review, we will summarize our present know-
ledge on avian navigation, which is a two-step process: in the first step, the birds determine the compass course to the goal; in
the second step, they use a compass to transfer this direction into a flying direction. Here we briefly describe (1) the avian
compass mechanisms — magnetic compass, sun compass, star compass - and their interrelations and (2) the mechanisms set-
ting the course, like navigation based on site-specific information, navigation based on information obtained during the
outward journey, and, in the case of juvenile first-time migrants, the innate migration program leading the young birds to their
yet unknown wintering area. The navigational systems for returning back to a home site and migratory orientation both de-
velop according to the same principle: initially, innate mechanisms allow reaching the goal, at the same time providing the
opportunity to acquire information on the distribution of the navigational factors to establish the complex navigational ‘map’
that allow the direct orientation to a familiar goal from a distant site.

= RW:Fachbereich Biowissenschaften, J. W. Goethe-Universitit Frankfurt, Max-von-Laue-Strafie 13, D-60438 Frankfurt
am Main, Germany. E-Mail: wiltschko@bio.uni-frankfurt.de

1. Einleitung

Die grofSartigen Navigationsleistungen von Vogeln sind
schon lange bekannt. Bereits vor 4000 Jahren domesti-
zierten die alten Agypter Felsentauben, Columba livia,
und setzten sie als ,,Brieftauben® zur Nachrichteniiber-
mittlung ein. Die Orientierungsleistungen der Zugvogel
sind uns dagegen noch nicht so lange bewusst. Zwar
hatte man schon sehr frith beobachtet, dass manche
Vogelarten nur im Sommer bei uns weilen, aber die
gewaltigen Ausmafle des Vogelzugs wurden erst deut-
lich, als Reisende die entsprechenden Arten im Winter
im Mittelmeergebiet und in Afrika beobachten. Vor
allem aber trug die Vogelberingung dazu bei, da sie erste
konkrete Daten tiber die weiten Fliige einzelner Indivi-
duen lieferte. Auch stellte sich heraus, dass zahlreiche
Zugvogel, wenn sie im Frithjahr ins Brutgebiet zuriick-
kehrten, wieder am gleichen Ort briiteten, und auch im
Winterquartier suchen viele Arten einen bewdhrten
Uberwinterungsort im néchsten Jahr wieder auf
(s.Dorst 1961; Mewaldt 1964). Grofirdumige Verfrach-
tungsversuche mit Seevdgeln, aber auch mit landbe-
wohnenden Kleinvogeln in der ersten Halfte des
20.Jahrhunderts dokumentierten die weite Verbreitung
der Fihigkeit der Vogel zur Navigation, d.h. einen be-
stimmten Ort gezielt anzufliegen. Dabei stehen die Ent-
fernungen, aus denen verfrachtete Wildvogel zuriick-
kehren, unter anderem mit der Gréfle des Aktionsraums
in Beziehung (Zus. und Literatur, s. R. Wiltschko 1992).

Die systematische Untersuchung dieser Fahigkeiten
begann in der Mitte des 20. Jahrhundert, ausgelost durch
zwei Beobachtungen, die sich fiir die Methodik als sehr
wichtig herausstellen sollten. Die erste war die Entde-
ckung Kramers (1949), dass gefangene Zugvogel wih-

rend der Zugzeit in geeigneten Kéfigen ihre Zugrichtung
bevorzugen. Dadurch wurde es méglich, Zugvogel un-
ter verschiedenen Bedingungen zu testen, denn in dem
kleinen Bereich um einen Kifig liefen sich Umweltbe-
dingungen kontrolliert andern. Zweitens stellten
Matthews (1951) und Kramer (Kramer & von Saint Paul
1952) unabhangig voneinander fest, dass verfrachtete
Brieftauben in der Regel etwa in Heimrichtung abflie-
gen. Bis dahin war es nur moglich gewesen, die Heim-
kehrrate und die Heimkehrzeit zu registrieren; jetzt
wurde die Beobachtung der Verschwinderichtungen
(die Richtungen, in denen verfrachtete Vogel nach dem
Freilassen aus dem Gesichtsfeld verschwinden) zu einer
wichtigen Methode, denn diese Verschwinderichtungen
spiegeln wider, welche Richtung die Vogel am Auflassort
fir jhre Heimrichtung halten. So erlauben sie das Ab-
schitzen der Wirkung experimenteller Manipulationen.
Dazu kam als weitere methodische Neuerung die Dres-
sur von Vogeln auf Richtungen, die in den 1950er Jah-
ren vielfach angewendet wurde (z. B. Hoffmann 1954;
von St. Paul 1954, 1956). Spater riickte diese Methode
aber mehr in den Hintergrund und wird heute meist
nur noch angewandt, wenn spontanes Verhalten nicht
zur Verfiigung steht.

Heute ist das Navigationssystem der Vogel in groben
Zugen bekannt, auch wenn einige Fragen noch offen sind.
Dabei stammen viele Erkenntnisse aus Untersuchungen
an Brieftauben, einem ,,Haustier®, doch es gibt sehr viele
Parallelen zum Verhalten anderer Vogel - man darf wohl
davon ausgehen, dass diese mit gebiihrender Vorsicht
tibertragen werden konnen und allgemeine Eigenschaf-
ten des Navigationssystems der Vogel widerspiegeln.
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2. Ein grundlegendes Konzept

Mit dem Sonnenkompass beschrieb Kramer 1950 den
erste Orientierungsmechanismus der Vogel, und seine
Entdeckung veranlasste ihn (Kramer 1953; 1957), das
Karte-Kompass-Prinzip zu formulieren. Es beschreibt
Navigation als ein Zwei-Schritt-Verfahren: Im ersten
Schritt, dem ,,Karten“-Schritt, stellt der Vogel fest, in
welcher Kompassrichtung sein Ziel liegt; im zweiten
Schritt, dem ,,Kompass®“-Schritt sucht er diese Richtung
mit Hilfe eines Kompassmechanismus auf - die erste
Angabe, etwa ,,Siid, wird damit in ein ,,dorthin“ um-
gewandelt, das dem Vogel die Flugrichtung vorgibt
(Abb.1).

Kramer (1953) stellte das Karte-Kompass-Prinzip zu-
néchst fiir verfrachtete Brieftauben auf, wobei der erste
Schritt offen blieb und im zweiten Schritt der Sonnen-
kompass angenommen wurde. Dieses Prinzip kann aber
viel allgemeiner gefasst werden, so dass es praktisch alle
Orientierungsleistungen von Vogeln umfasst. Naviga-
tion scheint immer ein Zwei-Schritt-Verfahren zu sein:
Zunachst wird die Richtung zum Ziel festgelegt, was auf
sehr verschiedene Weise geschehen kann, und auch im
zweiten Schritt kann der Sonnenkompass durch andere
Kompassmechanismen ersetzt werden (s. R. Wiltschko
u. Wiltschko 2003). Das Karte-Kompass-Prinzip stellt
ein grundlegendes Konzept in der Orientierungsfor-
schung dar, und es erlaubte, gezieltere Fragen nach den
einzelnen Orientierungsmechanismen und ihrer Rolle
im Navigationssystem zu stellen.

1. Schritt: Festlegung d?S
Kurses zum Ziel
Kurswinkel
z.B., 180" Sud
2. Schritt: Kompalimechanismus

Flugrichtung

,dorthin”

Abb. 1: Kramers (1953) Karte-Kompaf3-Prinzip, verallge-
meinert. — Kramer’s (1953, 1957) Map-and-Compass-Model,
generalized.
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Auch wir werden hier nach dem Karte-Kompass-
Prinzip vorgehen. Zunichst wollen wir die Kompass-
mechanismen vorstellen, denn diese sind weitgehend
bekannt. Die Mechanismen, die die Richtung zum Ziel
festlegen, sind weniger gut untersucht und noch nicht
in allen Einzelheiten verstanden.

3. Kompassmechanismen

Den Vogeln stehen mehrere Kompassmechanismen zur
Verfligung: ein Magnetkompass, der Richtungsinfor-
mation aus den Magnetfeld der Erde ableitet, und die
Himmelkompasse, vor allem der Sonnenkompass, der
die Sonne und das Polarisationsmuster des Himmels
zur Richtungsbestimmung benutzt. Bei nachtziehenden
Zugvogeln ist dariiber hinaus ein Sternkompass be-
schrieben. Wir beginnen unsere Darstellung mit dem
Magnetkompass, denn er ist der einzige Mechanismus,
der angeboren ist in dem Sinne, dass er auf einer di-
rekten Sinnenwahrnehmung beruht.

3.1. Der Magnetkompass
In den 1960er Jahre konnte die Frankfurter Arbeitsgrup-
pe um EW. Merkel zunachst nachweisen, dass Zugvogel
sich entgegen der damals vorherrschenden Meinung auch
ohne Himmelssicht orientieren konnten (Merkel et al.
1964). Anschlieflende Versuche zeigten dann, dass die
Vogel das Magnetfeld zum Richtungsfinden benutzen.
Im Erdmagnetfeld schlugen die Vogel im Kafig ihre Zug-
richtung ein; bei Drehung der magnetischen Nordrich-
tung durch Helmholtz-Spulen dnderten sie ihre Rich-
tungswahlen entsprechend (Abb.2a,b), d.h. sie strebten
im Frithjahr weiter nach magnetisch Nord, auch wenn
dies einer ganz anderen geographischen Richtung ent-
sprach (z.B. W. Wiltschko 1968).
Die Funktionsweise des Magnetkompass wurde eben-
falls analysiert, indem die Fahigkeit der Vogel, sich in
Zugrichtung zu orientieren, als Kriterium diente. Dabei
zeigte sich, dass der Magnetkompass der Vogel sich
grundsdtzlich von unserem technischen Kompass un-
terscheidet. Dies wird bei drei Eigenschaften deutlich:
(1) Die Vogel nehmen nicht die Polaritat des Magnet-
felds wahr, sondern offensichtlich nur den axiale
Verlauf der Feldlinien und unterscheiden die beiden
Enden der Achse aufgrund ihrer Inklination, der
Neigung im Raum. Bei Umkehrung der Vertikal-
komponente, wenn die Feldlinien nicht linger nach
Norden-unten wie im lokalen Erdmagnetfeld, son-
dern nach Norden-oben verlaufen, kehren die Vogel
ihre Richtung um (Abb. 2¢). Sie haben damit einen
Inklinationskompass, der nicht zwischen magnetisch
Nord und Siid unterscheidet, sondern zwischen pol-
wirts, wo die Achse der Feldlinien nach unten weist,
und dquatorwdrts, wo sie nach oben zeigen (Abb. 3)
(W. Wiltschko & Wiltschko 1972).

(2) Der Magnetkompass der Vogel funktioniert spontan
nur in einem begrenzten biologischen Fenster. Eine
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Abb. 2: Der Nachweis des Magnetkompafl als Inklinationskompass: Orientierung von Rotkehlchen wihrend des Frithjahrszugs
im lokalen Erdmagnetfeld (2a), in einem Magnetfeld, dessen Horizontalkomponente um 120° nach Ost-Siidost gedreht war
(2b) und in einem Magnetfeld, dessen Vertikalkomponente umgekehrt war, so dafl sie statt nach unten nach oben wies (2c).
N, O,S, W: die geographischen Richtungen Nord, Ost, Stid und West; mN: magnetische Nord. Die Dreiecke an der Peripherie
des Kreises gibt die mittlere Richtungswahl einzelner V6gel an; der Pfeil stellt den mittleren Vektor dar, proportional zum
Radius des dufleren Kreises, und die beiden inneren Kreise geben die 5% (gestrichelt) und die 1% Signifikanzgrenze des
Rayleigh-Tests (Batschelet 1981) an (nach W. Wiltschko et al. 2001). - Evidence for the avian magnetic compass being an
inclination compass: Orientation of European Robins during spring migration in the local geomagnetic field (2a), in a field with
magnetic North turned by 120° to East-Southeast (2b), and in a magnetic field with the vertical component inverted so that it
pointed upward instead of down (2¢). N, O, S, W: the geographic directions North, East, South and West, mN: magnetic North.
The triangles at the periphery of the circle indicate the mean headings of individual birds; the arrow represents the grand mean
vector, proportional to the radius of the outer circle, and the two inner circles mark the 5 % (dashed) and 1 % significant border
of the Rayleigh tests (Batschelet 1981) (after W. Wiltschko et al. 2001).

Hn
.

lokales Erdmagnetfeld Horizontalkomponente Vertikalkomponente
i umgekehrt umgekehrt

Abb. 3: Schema des Magnetfelds, von Westen aus gesehen, das die Funktionsweise des Inklinationskompass veranschaulichen
soll. He: Vektor des lokalen Erdmagnetfeld, H: Vektor des Magnetfeld, Hh, Hv: Horizontal- und Vertikalkomponente; g,
Richtung der Schwerkraft. N, S: geographisch Nord und Siid; »mN«, »mS«: magnetisch Nord und Siid; »p«, »e«: polwirts
und dquatorwirts, die Angaben des Magnetkompasses der Vogel. Die fliegende Vogel zeigt die Richtung an, in der die Vogel
bei uns ihre Frithjahrszugrichtung suchen.- Schematic view on the magnetic field, as seen from the West, to illustrate the
functional mode of the inclination compass. He: vector of the local geomagnetic field; H: vector of the magnetic field; Hh, Hv:
horizontal and vertical component; g, gravity. N, S: geographic North and South; »mN«, »mS«: magnetic North and South;
»p«, »e«: polward and equatorward, the readings of the avian magnetic compass. The flying birds mark the direction that the
birds in our latitudes take to be their spring migratory direction.



32

abrupte Anderung der Feldstidrke um mehr als 25 %
fithrt zu Desorientierung. Allerdings sind Vogel
fahig, sich an andere Feldstirken zu gewohnen,
wenn sie sich in starkeren oder schwicheren Feldern
aufhalten (s. R. Wiltschko & Wiltschko 2014). Dabei
geht die Gewohnung an doppelt so starke Felder
recht schnell (W. Wiltschko et al. 2006), aber auch
eine Gewohnung an sehr schwache Felder von we-
niger als 1/10 der lokalen Feldstarke von 46 uT
(nanoTesla) ist moglich, wenn auch langwieriger
(Winklhofer et al. 2013). Allerdings kénnen sich die
Vogel nur bei Feldstarken orientieren, die sie zuvor
erfahren haben, nicht aber bei dazwischen liegenden
Intensitiaten. Es scheint so, als ob das biologische
Fenster weder erweitert noch verschoben wird, son-
dern als ob sich bei der neuen Feldstérke ein weiteres
biologisches Fenster aufbaut.

(3) Der Magnetkompass ist lichtabhingig und erfordert
eine geringe Menge kurzwelliges Licht aus dem Be-
reich von etwa 370 nm Ultraviolett bis 565 nm Griin
(Zus. s. R. Wiltschko & Wiltschko 2014).

Diese zunéchst iiberraschend erscheinenden Eigen-
schaften des Magnetkompasses sind im Einklang mit
einem Mechanismus, mit dessen Hilfe die Vogel wahr-
scheinlich die Richtung des Magnetfelds wahrnehmen.
Dieser ist ein Radikalpaar-Mechanismus, der auf che-
mischen Prozessen beruht, die von der Richtung des
Magnetfelds modifiziert werden (Ritz et al. 2000; 2004).
Die Polaritat spielt dabei keine Rolle, so dass sie nicht
wahrgenommen werden kann. Die Primérprozesse fin-
den im Auge statt. Als Photopigment, das die Radikal-
paare bildet, wurde Cryptochrom vorgeschlagen (Ritz
et al. 2000), und die ermittelte Lichtabhéngigkeit des
Magnetkompass spiegelt die Absorption dieses Proteins
wider. Cryptochrom la wurde tatsdchlich in den fiir
ultraviolettes/violettes Licht empfindlichen Zapfen in
der Retina von Haushithnern, Gallus gallus, und Rot-
kehlchen nachgewiesen (NiefSner et al. 2011). Diese
Zapfen sind tiber die ganze Retina verteilt und damit
wegen der runden Form des Augapfels in alle Raum-
richtungen ausgerichtet - dadurch wiirde sich auf der
Retina ein Aktivierungsmuster bilden, das zentralsym-
metrisch zum magnetischen Vektor ausgerichtet ist.
Anderungen der Feldstirke verindern das Aktivitts-
muster, aber die Zentralsymmetrie bleibt erhalten, so
dass Vogel mit der Zeit in der Lage sind, auch das neue
Muster zu interpretieren (s. Ritz et al. 2000).

Durch Kafigversuche wurde ein Magnetkompass bei
iiber 15 weiteren Zugvogelarten nachgewiesen, wo er
unabhingig von der Zugstrecke und der Tageszeit zum
Einsatz kommt, auch bei Arten wie Gartengrasmiicken,
Sylvia borin, oder Trauerschnéppern, Ficedula hypoleuca,
die iiber den magnetischen Aquator ziehen (W. Wiltsch-
ko 1974; Beck & Wiltschko 1981). Der Magnetkompass
ist aber keineswegs auf Zugvogel beschréinkt. Bei Brief-
tauben wurde er nachgewiesen, indem man verfrachtete
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Tauben mit kleinen batterie-betriebenen Spulen um den
Kopf freilief und bei bedecktem Himmel gednderte Ab-
flugrichtungen beobachten konnte (Walcott und Green
1974). Bei anderen Nicht-Ziehern wie Haushuhn und
Zebrafinken, Taeniopygia guttata, gelang der Nachweis
durch Richtungsdressur (Freire et al, 2005; Voss et al.
2007). Es sind erst wenige Arten im Detail untersucht,
aber bisher zeigte sich, dass der Magnetkompass bei allen
Arten offensichtlich auf die gleiche Weise funktioniert
(s. Tab. 1) - dieser Typ Magnetkompass scheint allen V-
geln gemeinsam zu sein. Besonders die Parallelen zwi-
schen dem Rotkehlchen, einem Singvogel, und dem
Haushuhn, die sich auch auf histologische Untersuchun-
gen der Retina beziehen (Niefiner et al. 2011), sind auf-
schlussreich, denn beide Arten gehoren zwei verschie-
denen Entwicklungslinien an, die sich schon vor etwa
90 Millionen Jahren in der spiten Kreidezeit getrennt
haben (Ericson et al. 2006). Das spricht dafiir, dass der
Magnetkompass der Vogel bereits von den Ahnen der
modernen Végel im Erdmittelalter entwickelt wurde.

Das bedeutet, dass der Magnetkompass zunichst bei
der Orientierung im Heimbereich eine Rolle spielte - er
dient dazu, die tiglichen Wege dort zu optimieren. Vo-
gel konnen sich merken, in welcher Richtung ein Ziel,
z.B. eine ergiebige Nahrungsquelle oder Wasserstelle,
liegt und diese dann gezielt anfliegen. Den Einsatz der
Magnetkompass auf kleinstem Raum dokumentieren
auch die Dressurversuche, die in Arenen mit 1 m Durch-
messer oder weniger stattfanden (s. Freire et al. 2005;
Voss et al. 2007). Spéter, als einige Vogel zu ziehen be-
gannen, wurde der Magnetkompass auch auf dem Vo-
gelzug eingesetzt, wo er vom Wetter unabhingig tags
und nachts Richtungsinformation liefern kann. Die
Starke des Erdmagnetfelds nimmt von den magnetischen
Polen zum magnetischen Aquator hin ab; Zugvigel kon-
nen sich aber wéhrend ihres Zugs nach Stiden leicht an
die sich allméhlich abschwichende Feldstarke gewdhnen.
Fiir die Arten, die iiber den magnetischen Aquator zie-
hen, ergibt sich allerdings aus der Funktionsweise des
Magnetkompass als Inklinationskompass das Problem,
dass die magnetische Richtungsinformation dort wegen
des horizontalen Verlaufs der Feldlinien zweideutig wird.
Hier miissen sie eine kurze Strecke wohl mit Hilfe der
Himmelskompassmechanismen iiberwinden (s. Beason
1992). Jenseits des magnetischen Aquators auf der ma-
gnetischen Stidhalbkugel weist die Inklination nach oben;
hier miissen die Vogel ihre Zugrichtung von dquatorwirts
in polwidrts umkehren, um im Herbst weiter nach Stiden
zu fliegen. Kafigversuche mit Gartengrasmiicken zeigten,
dass der Aufenthalt in einem horizontalen Magnetfeld
offenbar als Signal wirkt und eine Umkehr der Zugrich-
tung bewirkt (W. Wiltschko & Wiltschko 1992).

3.2. Der Sonnenkompass

Beim Richtungsbestimmen mit der Sonne muss deren
tagliche Wanderung beriicksichtigt werden - die Vogel
miissen die Stellung der Sonne mit Hilfe ihrer Inneren
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Abb. 4: Nachweis des Sonnenkompass bei Brieftauben im Zeitumstimmungsversuch. Links: Tag-Nacht-Wechsel bei den
Kontrolltauben (oben) und den 6 Stunden vorverstellen Versuchstauben (unten). Rechts: Abflugdiagramm der Kontrolltauben
(offene Symbole) und der Versuchstauben (rote Symbole) an einem Ort ca. 40 km nérdlich vom Schlag. Die Symbole an der
Peripherie des Kreises geben die Verschwinderichtungen einzelner Tauben an, die Pfeile stellen den mittleren Vektor der
Gruppen dar. Die Heimrichtung, 192°, ist durch einen gestrichelten Radius und einen Pfeil auf3erhalb des Kreises markiert.
N, O, S, W: geographische Richtungen (nach R. Wiltschko et al. 1999). - Demonstration of sun compass orientation of homing
pigeons in a clock-shift experiment. Left: Day and Night-regime of the control birds (above) and of the 6 hours fast-shifted
experimental birds (below). Right: vanishing diagrams of the control birds (open symbols) and of the experimental birds (red
symbols) at a release site about 40 km north of the loft. The symbols at the periphery of the circle mark the vanishing bearings
of individual pigeons, the arrows represent the mean vectors of the groups. The home direction, 192° is indicated by a dashed

radius and a small arrow outside the circle. N, O, S, W: geographic directions.

Uhr interpretieren. Darauf beruht auch der heute iib-
liche Nachweis des Sonnenkompass durch Zeitumstim-
mungsversuche: Vogel, meist Brieftauben, werden einem
Hell-Dunkel-Wechsel ausgesetzt, der gegeniiber dem
natiirlichen Tag um meist 6 Stunden verschoben ist.
Nach etwa 5 Tages ist die Innere Uhr auf den neuen
Tag-Nacht-Wechsel eingestellt, und wenn man die Tau-
ben dann verfrachtet und frei lasst, weichen ihre Abflu-
grichtungen merklich von denen unbehandelter Kon-
trolltauben ab (Abb. 4) - bei uns auf der Nordhalbkugel
bei Vorverstellung der Inneren Uhr im Gegenuhrzei-
gersinn, bei Nachverstellung im Uhrzeigersinn (z.B.
Schmidt-Koenig 1958; Keeton 1979 u.v.a.). Aber nicht
nur die Sonne selbst, sondern auch sonnenabhéngige
Faktoren wie das Band des polarisierten Lichts werden
von den Vogeln benutzt. Besonders zur Zeit des Son-
nenuntergangs, wenn es 90° von der Sonne senkrecht
iiber dem Horizont steht, scheint es bei Nachtziehern
eine wichtige Rolle zu spielen.

Unsere Kenntnis der Funktionsweise des Sonnenkom-
pass geht vor allem auf Versuche mit Brieftauben zuriick.

Tauben richten sich nur nach dem Sonnenazimut (der
Richtung der Sonne auf den Horizont projiziert); die
Sonnenhohe wird offensichtlich ignoriert. Dies machen
schon die Zeitumstimmungsversuche deutlich: Wenn
Tauben mit 6 h vorverstellter Innerer Uhr morgens kurz
nach Sonnenaufgang aufgelassen werden, sollten sie auf-
grund ihrer subjektiven Zeit die Mittagssonne hoch am
Himmel erwarten, wihrend die Sonne nur knapp tiber
dem Horizont steht - trotzdem zeigen sie die typische
Abweichung (s. Abb.4, rechts). Auch sind Tauben in der
Lage, das unterschiedlich schnelle Vorriicken der Sonne
im Laufe des Tages — nach Sonnenaufgang bzw. vor Son-
nenuntergang gering, mittags viel schneller — bei der
Kompensation der Sonnenwanderung zu beriicksichti-
gen (R. Wiltschko et al. 2000).

Aus dem Umstand, dass die jeweilige Sonnenbahn
von der geographischen Breite abhingt, folgt, dass die
Kompensationsmechanismen genau auf die Bedin-
gungen im Heimbereich der Vogel eingestellt sein miis-
sen. Daher war es nicht Uiberraschend, dass sich der
Sonnenkompass als erlernt erwies: er wird aufgrund
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von Erfahrung aufgebaut (W. Wiltschko et al. 1976).
Die ndheren Umstidnde der Lernvorgénge sind bei jun-
ge Brieftauben untersucht worden und sollen hier kurz
zusammengefasst werden: Der Sonnenkompass entwi-
ckelt sich spontan im dritten Lebensmonat der Tauben
- im Alter von 8 bis 10 Wochen reagierten Jungtauben
noch nicht auf Verstellung der Inneren Uhr, wiahrend
sie mit 12 Wochen bereits die typische Abweichung
zeigten. Junge Tauben, die tiber kurze Strecken verfrach-
tet worden waren und heimfliegen mussten, besaflen
dagegen bereits mit 8-10 Wochen einen funktionsfi-
higen Sonnenkompass (R. Wiltschko & Wiltschko
1981). Offensichtlich hatte die Erfahrung, sich orien-
tieren zu miissen, die Entwicklung des Sonnenkom-
passes beschleunigt. Dabei miissen die jungen Tauben
die Wanderung der Sonne iiber weite Strecken zu ver-
schiedenen Tageszeiten beobachten - die Kenntnis der
Sonnenbahn nur am Nachmittag reichte nicht aus, um
den Sonnenkompass auch am Vormittag zu etablieren
(R. Wiltschko et al. 1981).

Bei den Lernprozessen dient der angeborene Magnet-
kompass als Bezugssystem zum Abschdtzen der Son-
nenwanderung (W. Wiltschko et al. 1983): Junge Tau-
ben, die zur Zeit des Lernens fiir 10 Tage die Sonne nur
aus einem Magnetfeld mit gedrehter Nordrichtung
beobachtet hatten, zeigten anschlieflend eine Abwei-
chung von der Richtung, in die unbehandelte Kontrol-
len flogen (R. Wiltschko & Wiltschko 1990) (Abb.5).
Dies war aber nur bei jungen Tauben der Fall - adulte
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Tauben erwiesen sich nach einem entsprechenden Auf-
enthalt in einem gedrehten Magnetfeld unbeeinflusst.
Dies spricht dafiir, dass es zum Erlernen des Sonnen-
kompasses eine sensible Phase gibt, in der die jungen
Tauben spontan auf die Richtungsbeziehung zwischen
Sonne und Magnetfeld achten. Allerdings muss der
Sonnenkompass auch nach der Lernphase flexibel blei-
ben, denn es ist zu erwarten, dass er sich stindig auf die
jahreszeitlichen Anderungen der Sonnenbahn einstellt.
Es ergibt sich die Frage, in welchem Maf3 diese an
Brieftauben gewonnenen Erkenntnisse auf andere Vo-
gelarten tibertragen werden kénnen. Der Sonnenkom-
pass ist bei vielen anderen Vogelarten nachgewiesen,
durch Dressurversuche oder beim Samenverstecken
und -wiederfinden (z. B. von Saint Paul 1954, 1956; Duff
et al. 1998; W. Wiltschko et al. 1999). Diese Vogel sind
alle mit den gleichen Problemen konfrontiert wie die
Tauben, und deshalb scheint es wahrscheinlich, dass
auch sie die betreffenden Mechanismen auf die be-
schriebene Weise erlernen. Was das Alter des Erlernens
angeht, muss man allerdings Unterschiede erwarten.
Zugvogel, die bereits bald nach dem Fliiggewerden in
ihr Winterquartier aufbrechen, erwerben den Sonnen-
kompass fiir ihre Heimatregion vermutlich schneller.
Der Sonnenkompass ist durch seine Entstehungsweise
ideal an die Bedingungen im Heimgebiet der Vogel an-
gepasst, und es ist anzunehmen, dass er dort bei sonnigem
Wetter in der téglichen Orientierung eine wichtige Rol-
le spielt. Dies dokumentiert zum Beispiel sein Einsatz im

MS

Abb.5: Der Magnetkompass als Referenzsystem fiir das Erlernen des Sonnenkompafl: Abflugdiagramme von jungen
Brieftauben, die im “Magnetschlag“ die Sonne 10 Tage aus einem um 120° nach Ost-Siidost gedrehten Magnetfeld beobachtet
hatten. Links: Tauben aus dem Kontrollschlag mit dem natiirlichen Erdmagnetfeld; rechts: Versuchstauben aus dem
“Magnetschlag® (MS) mit der gedrehten magnetischen Nordrichtung. Symbole wie in Abb.4; es sind jeweils 3 Versuche
zusammengefafit, die Mittelrichtungen der einzelnen Versuche sind als Pfeile dargestellt (Daten aus R. Wiltschko & Wiltschko
1990). — The magnetic compass as reference for learning the sun compass: vanishing diagrams of young pigeons from a “magnetic
loft” that had observed the sun for 10 days staying in a magnet field with magnetic North turned by 120° to East-Southeast.
Left: Vanishing bearings of pigeons that had stayed in the control loft in the geomagnetic field; right: vanishing bearings of the
experimental pigeons that had stayed in the “magnetic loft” (MS). Symbols as in Fig. 4; three releases each are summarized,
with the mean vectors of each release represented by a separate arrow (data from R. Wiltschko & Wiltschko 1990).
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Zusammenhang mit Samenverstecken und -wiederfin-
den bei amerikanischem Hiherarten (W. Wiltschko et
al. 1999) und bei anderen kleinrdumigen Ortsaufgaben
(s. Duftetal. 1998). Auch die Dressurversuche in kleinen
Arenen sprechen dafiir (von Saint Paul 1954, 1956; Able
& Dillon 1977). Man darf sicher annehmen, dass alle
Vogelarten den Sonnenkompass benutzen, auch Zugvo-
gelim Brutgebiet. Ob er jedoch auch beim Vogelzug eine
grof3e Rolle spielt, ist unklar. Bei Tagziehern wiirde die
Abhingigkeit der Sonnenbahn von der geographischen
Lénge und Breite bedingen, dass der Sonnenkompass
beim Fortschreiten auf dem Zugweg stdndig an der ak-
tuellen Situation angepasst werden miisste — hier scheint
der Magnetkompass weit besser geeignet, zumal das Erd-
magnetfeld in den gemifligten und niedrigen Breiten
einen regelméfligen Verlauf zeigt. Zeitumstimmungsver-
suche mit einem australischen Tagzieher, demDreistrei-
fenhonigfresser, Lichenostomus chrysops, ergaben keine
Hinweise auf ein Benutzen des Sonnenkompasses (Mun-
ro & Wiltschko 1993); auch orientierten sich tagziehende
Baumpieper, Anthis trivialis, bei klarem Himmel nach
der gedrehten magnetischen Nordrichtung (Akesson et
al. 2006). - Dagegen scheinen die Sonnenuntergangsfak-
toren die Orientierung zu beeinflussen, wenn die Nacht-
zieher in der Abendddmmerung aufbrechen (z.B.. Moore
1982; Katz 1985; Helbig 1991a u.v.a.); sie sind wohl als
Teil des Sonnenkompass zu betrachten (s. Able & Cher-
ry 1986).
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Wir kénnen annehmen, dass Zugvogel nach Ankunft
im Winterquartier einen neuen Sonnenkompass erstel-
len, der an die dortigen Gegebenheiten angepasst ist,
und ihn dann bei den téglichen Fliigen dort benutzen.
Fir Weitstreckenzieher, wie z.B. Mauersegler, Apus
apus, die auf der Siidhalbkugel iiberwintern, bedeutet
dies, dass sie zwei grundsétzlich verschieden Mecha-
nismen entwickeln miissen: im Brutgebiet einen, der
eine Sonnenwanderung im Uhrzeigersinn, und im Win-
terquartier einen, der eine Sonnenwanderung in Ge-
genuhrzeigersinn kompensiert.

3.3. Der Sternkompass

Die ersten Hinweise, dass néchtlich ziehende Vogel die
Sterne zur Orientierung benutzen, stammen aus Plane-
tariumsversuchen mit Grasmiicken (Gatt. Sylvia) (Sau-
er 1957). Diese Orientierung wurde spéter als Stern-
kompass identifiziert (Emlen 1967a, b): Amerikanische
Indigofinken, Passerina cyanea, kehrten ihre Richtungen
um, wenn die nérdlichen Sternbilder nach Siiden pro-
jiziert wurden (Abb. 6). Ahnliche Versuche mit anderen
Nachtziehern erbrachten entsprechende Ergebnisse
(z.B. Katz & Michelson 1978). Die Rolle der Sterne als
Orientierungsfaktoren wurden u.a. durch Freilandver-
suche bestdtigt, bei denen die Vogel ihre Zugrichtung
allein nach den Sternen im kompensierten Magnetfeld
einschlugen (z.B. W. Wiltschko & Wiltschko 1975a,b;
Bingman 1984, 1987).
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Abb. 6: Nachweis des Sternkompass im Plantarium beim Indigo-Finken. N, O, S, W: die geographischen Richtungen; die
Sterne markieren die Stellung der nérdlichen Sterne. Die Symbole an der Peripherie geben die mittlere Richtungswahl
einzelner Vogel an: offen: die nérdlichen Stern im Norden; geschlossen: die der gleichen Vogel, als die nordlichen Sterne
nach Stiden projiziert wurden (Daten aus Emlen 1967a) — Evidence for star compass orientation of Indigo Buntings in a
Planetarium. N, O, S, W: geographic directions; the stars mark the position of the northern stars. The symbols at the periphery
indicate the mean directions of individual birds: open: the northern stars in the North, solid: orientation of the same birds
when the northern stars were projected to the South (data from Emlen 1976a).
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Die Funktionsweise des Sternkompass analysierte
Emlen (1967b) zunichst unter natiirlichem Himmel.
Obwohl die Sterne ihre Stellung im Laufe der Nacht
dndern, da sie um den Himmelspol kreisen, ist die In-
nere Uhr beim Sternkompass nicht beteiligt: Zeitum-
gestellte Indigofinken zeigten keine Abweichung von
unbehandelten Kontrollen. Dies galt auch beim Gegen-
versuch in Planetarium, wenn die Végel unter 6 oder
12 Std. vor- oder nachverstellten Sternenhimmeln ge-
testet wurden. Emlen schloss daraus, dass Vogel wohl
dhnlich vorgehen wie wir Menschen, wenn wir auf der
Nordhalbkugel aus der Konstellation der Sterne die
Nordrichtung ableiten: Die 5-fache Verldngerung der
Hinterachse des Groflen Wagens fithrt immer zum Po-
larstern und damit nach Norden, unabhingig von der
jeweiligen Stellung des grofien Wagens. Welche Stern-
bilder dabei im Einzelnen eine Rolle spielen, lief sich
nicht eindeutig feststellen. Die Sternbilder der nérdlichen
zirkumpolaren Region schienen wichtig, aber es deuteten
sich individuelle Unterschiede an (Emlen 1967b).

Der Sternkompass ist, wie der Sonnenkompass, ein
erlernter Mechanismus. Damit stellt sich die Frage, wie
die Sternbilder ihre Richtungsbedeutung erhalten. Hier
spielt anfangs die Himmelsrotation, die Wanderung der
Sterne um den Himmelpol, eine wichtige Rolle (Emlen
1970). Da diese Frage aber eng mit der Umsetzung des
angeborenen Zugprogramms verkniipft ist, soll sie dort
ausfiithrlicher dargestellt werden (s. 4.2). Wihrend des
Zuges selbst dndert sich der Anblick der Himmels, denn
mit fortschreitendem Zug in Herbst verlieren die nord-
lichen Sterne an Hohe, und im Siiden tauchen neue,
noch unbekannte Sternbilder auf. Diese scheinen nach
der Richtungsinformation vom Erdmagnetfeld geeicht
zu werden (s. W. Wiltschko 1975a,b). Das Magnetfeld
konnte selbst einem einfachen kiinstlichen ,,Himmel“
aus nur 16 Lichtpunkten als ,,Sternen Richtungsbedeu-
tung geben, so dass Rotkehlchen anschlieflend in der
Lage waren, sich allein aufgrund dieses ,,Himmels* in
einem kompensierten Magnetfeld zu orientieren
(W. Wiltschko & Wiltschko 1976).

Bisher ist der Sternkompass nur bei nichtlich zie-
henden Vogeln nachgewiesen worden; ob er dariiber
hinaus bei andern nachtaktiven Vogel, wie etwa Eulen
oder Nachtschwalben, eine Rolle spielt, ist nicht bekannt.

3.4. Zusammenwirken der Kompassmechanismen
Da die Vogel bei klarem Himmel jeweils iber mehr als
einen Kompass verfiigen, stellt sich die Frage nach der
Wichtung der einzelnen Mechanismen. Dies Problem
wurde untersucht, indem man die Information des Ma-
gnetfelds und die der Himmelsmarken miteinander in
Konkurrenz setzte.

Die ersten Versuche dieser Art waren bereits die Zeit-
umstimmungsversuche zum Sonnenkompass. Die ty-
pische Abweichung (s. Abb. 4) spricht dafiir, dass er bei
Sonne das Verhalten dominiert, obgleich der Magnet-
kompass gleichzeitig korrekte Richtungsinformation
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liefert. Allerdings beobachtete schon Schmidt-Koenig
(1961), dass die beobachtete Abweichung meist kleiner
ist, als man aufgrund der Differenz im Sonnenazimut
erwarten sollte. Eine Analyse von mehr als 100 Zeitum-
stimmungsversuchen mit Tauben verschiedenen Alters
und Erfahrungstands (R Wiltschko et al. 1994) ergab,
dass junge Tauben, die den Sonnenkompass gerade erst
erlernt hatten, die erwartete Abweichung zeigten, diese
aber bei dlteren, erfahrenen Tauben zunehmend gerin-
ger wird und auf etwa 50 % absinkt. In Zeitumstim-
mungsversuchen, bei denen alteren Tauben der
Magnetkompass durch aufgeklebte Magnete gestort
wurde, vergroflerten sich die Abweichungen wieder
(R. Wiltschko & Wiltschko 2001). Dies spricht dafiir,
dass erfahrene Tauben Sonnenkompass und Magnet-
kompass gemeinsam benutzen und bei Nicht-Uberein-
stimmung eine Art Kompromissrichtung fliegen. Der
Grund fiir die Abnahme der Dominanz des Sonnen-
kompass ist unklar; es wurde diskutiert, dass diese Tau-
ben bereits die jahreszeitlichen Anderungen der Son-
nenbahn erlebt hatten und den Sonnenkompass hatten
nacheichen miissen. Tauben, die langfristig in einem 6
h nachverstellten Tag gehalten wurden und wihrend der
Uberschneidungszeit mit dem natiirlichen Tag frei fliegen
durften, stellten ihren Sonnenkompass um und passten
ihn der experimentellen Situation an (W. Wiltschko et al.
1984) - fiir sie war die ,,Morgensonne“ dann im Stiden
und die ,,Mittagssonne“ im Westen.

Bei nachtziehenden Zugvogeln liegen wesentlich
mehr Konkurrenzversuche vor, und die Ergebnisse se-
hen zunichst sehr unterschiedlich aus (Zus. s. R.
Wiltschko & Wiltschko 1999). Es kristallisierte sich
jedoch eine gewisse einheitliche Tendenz heraus: Bei
Versuchen, in denen Vogel nur einmal in der Konflikt-
situation getestet wurden, zeigten sich sehr unterschied-
liche Reaktionen: Manche Arten folgten den Sonnen-
untergangsfaktoren (z:B.. Sandberg et al. 1988; Akesson
1994), wihrend andere dem Magnetfeld folgten (W.
Wiltschko and Wiltschko 1975a; Bingman & Wiltschko
1988; Sandberg & Pettersson 1996); wieder andere
schlugen Kompromiss-Richtungen ein, wurden zwei-
gipflig oder desorientiert (z.B. Sandberg et al. 1988;
Akesson 1994). Dagegen richteten sich Vogel, die mehr-
fach in der Konfliktsituation getestet wurden, nach dem
Magnetfeld; sie eichten Sterne und Sonnenuntergangs-
faktoren entsprechend um (Abb.7; z.B. W. Wiltschko
etal. 1975a,b, 1998; Bingman 1987; R. Wiltschko et al.
1999; Sandberg et al. 2000). Dies galt auch fiir Rotkehl-
chen, die offensichtlich erst verzogert auf die Drehung
der magnetischen Nordrichtung reagieren: Nur einmal
getestet, folgten sie den Sonnenuntergangsfaktoren
(Sandberg et al. 1988), aber nach mehreren Tests rich-
teten sich nach magnetisch Nord (W. Wiltschko &
Wiltschko1975b; Bingman 1987).

Eine spétere Veroffentlichung (Muheim et al. 2006)
beschrieb, dass Savannenammern, Passerculus sandwi-
chensis, ihren Magnetkompass nach dem Polarisations-
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muster zur Zeit des Sonnenuntergangs eichten, wobei
der Bereich direkt tiber dem Horizont besonders wich-
tig sei. Dies 16ste abermals eine Serie von Konfliktver-
suchen aus, darunter auch solche, die, dhnlich einer
Studie von Cochran und Kollegen (2004), die Abflug-
richtungen von Vogeln mit Sendern verfolgten. Aber
eine Umeichung des Magnetkompass konnte auch bei
Horizontsicht durchweg nicht bestatigt werden (z. B. R.
Wiltschko et al. 2008; Chernetsov et al. 2011; Schmal-
johann et al. 2013; Akesson et al. 2015).

Verschiedene Vogelarten reagieren also zunachst un-
terschiedlich auf die Konfliktsituation. Es lasst sich al-
lerdings feststellen, dass sie langfristig offensichtlich
bestrebt sind, die Widerspriiche zwischen den verschie-
denen Kompassinformationen aufzulosen. In den bisher
untersuchten Fillen passen sie die astronomische In-
formation der magnetischen Richtungsinformation an.

4. Bestimmung der Richtung zum Ziel

Brieftauben und auch Wildvogel kehren nach Ver-
frachtung aus betrachtlichen Entfernungen zuriick
(Zus. R. Wiltschko 1992), sind also in der Lage, dort
die Richtung zum Ziel zu bestimmen. Interessant sind
Versuche mit Zugvogeln, die auf dem Zug im rechten
Winkel zum normalen Zugweg verfrachtet wurden,

Versuchsvogel
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Abb. 7: Konfliktversuche mit einer Gruppe austra-
lischer Brillenvogel, Zosterops 1. lateralis, einem
Diammerungszieher, bei denen die Vogel unter dem
natiirlichen Himmel mehrfach in einem Magnetfeld
getestet wurden, dessen Nordrichtung um 120° nach
West-Stidwest gedreht war, und die Nachwirkungen
dieses Konflikts. Obere Diagramme: Mittelrichtungen
der einzelnen Vogel aus mehreren Versuchen in der
Konflikt-Situation — die Vogel folgten dem Magnet-
kompass. Mittlere Diagramme: anschlieflende
Versuche mit den gleichen Vogel unter natiirlichem
Himmel ohne magnetische Richtungsinformation
- die Vogel hatten die Himmelsfaktoren umgeeicht.
Untere Diagramme: anschliefSende Orientierung im
Labor im Erdmagnetfeld ohne Himmelssicht - die
Richtungen zum Magnetfeld waren unverdndert.
Symbole wie in Abbildung 2 (nach R. Wiltschko et
al. 1999). — Cue-conflict experiments with Australian
Silvereyes, Zosterops l. lateralis, a twilight migrant,
where the birds were repeatedly tested under the
natural sky in a magnetic field with magnetic North
turned by 120° to West-Southwest, and the after-effect
of this conflicts. Upper diagrams: mean directions of
individual birds from several tests in the cue-conflict
situation - the birds followed their magnetic compass.
Central diagrams: subsequent orientation of birds
under the natural sky without magnetic information
- the birds had re-calibrated the celestial cues. Lower
diagrams: subsequent experiments in the laboratory
in the local geomagnetic field without celestial cues
- the directions with respect to the magnetic field
remained unchanged. (after R. Wiltschko et al. 1999).

denn hier zeigte sich auf dem Herbstzug einen grund-
legenden Unterschied zwischen Altvégeln und Jung-
vogeln (Abb. 8): Erwachsene Vogel, die schon minde-
stens einmal im Uberwinterungsgebiet iiberwintert
hatten, anderten ihre Richtung und steuerten das
Winterquartier an, wihrend Jungvogel auf dem ersten
Herbstzug in Zugrichtung weiterflogen, parallel zur
ihrer normalen Zugstrecke (Perdeck 1958; Thorup et
al. 2007). Diese jungen Végel, wie auch solche, die auf
ihrem ersten Friihjahrszug verfrachtete worden waren,
flogen aber im Frithjahr in Richtung auf das Brutgebiet
und erreichten es zum Teil auch (Perdeck 1974, 1983;
s. auch Chernetsov et al. 2008a). Das zeigt ganz deut-
lich, dass Vogel nur ein Gebiet ansteuern kénnen, das
sie kennen — den Jungvdgeln fehlte auf dem ersten
Herbstzug nicht die Féhigkeit, zu navigieren (s. auch
Thorup et al. 2011), sondern die Information tiber das
Zielgebiet.

4.1. Riickkehr zu einem bekannten Ort

Die normale Orientierungsaufgabe fiir Vogel ist, zu ih-
rem Heimort zuriick zu kehren. Der erste Schritt im
Navigationsprozess, die Bestimmung der Kompassrich-
tung zum Ziel, kann dabei auf verschiedene Weise er-
folgen. Beim Umbherfliegen im Heimbereich ist es denk-
bar, dass Vogel sich die Richtungen zu wiederholt auf-
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Abb. 8: Die klassische Verfrachtungsversuche von Perdeck (1958): Auf dem Herbstzug durchziehende baltische Stare wurden
von Holland in die Schweiz verfrachtet und dort freigelassen. Linke Abbildung: Ringfunde, die das unterschiedliche Verhalten
von Altvégeln und Jungvégeln zeigten. Rechte Abbildung: schematische Darstellung des normalen Zugs und des Verhaltens
nach Verfrachtung. Die Altvdgel (ad.) dnderten ihre Richtung und flogen zu den angestammten Uberwinterungsgebieten;
die Jungvogel auf dem ersten Zug (juv.) zogen in Zugrichtung weiter.- The classic displacement experiment of Perdeck (1958)
with Baltic starlings, caught as transmigrants in the Netherland and displaced to Switzerland. Left: ringing recoveries revealing
a difference in behavior between old birds and juveniles. Right: schematic diagram of the normal migration and the behavior
after displacement. The old birds (ad.) changed their direction and headed towards their traditional winter quarters; the young
birds on their first migration (juv.) continued in migratory direction.

gesuchten Zielen einfach merken, aber solche spontanen
Fliige entziehen sich der experimentellen Analyse. Gut
untersucht ist dagegen die Heimkehr nach Verfrach-
tung, besonders bei Brieftauben.

Grundsitzlich kann die Richtung zum bekannten Ziel
auf zwei Weisen festgestellt werden, namlich aufgrund
von Weginformation und aufgrund von Ortsinformati-
on. Vogel benutzen beide Arten von Information, aller-
dings verschiebt sich der Schwerpunkt mit zuneh-
menden Alter und Erfahrung. Hier wollen wir zunachst
schildern, wie man sich die Navigation erfahrener Vo-
gel mittels Ortsinformation vorstellt.

4.1.1. Ortsinformation - die Navigationskarten
Modelle zur Navigation von Vogeln miissen folgend
Beobachtungen erkldren kénnen:

(1) Bereits Mathews (1951) und Kramer (Kramer &
von Saint Paul 1952) hatten festgestellt, dass eine
Gruppe von Brieftauben normalerweise auch von
entfernten, ihnen unbekannten Orten gerichtet
abfliegt - die Tauben sind sich einig, in welche Rich-
tung sie fliegen miissen. Das Gleiche gilt auch fiir
verfrachtete Wildvogel wie z.B. Uferschwalben,
Riparia riparia (Sargent 1962; Keeton 1973; Bal-
daccini et al. 1989), und Gelbschnabelsturmtau-
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Abb. 9: Modell der Gradientenkarte: Schema zweier Navigationsfaktoren, das die Bestimmung der Heimrichtung mittels
Ortsinformation veranschaulichen soll. Der eine Gradient steigt nach Norden an, der andere nach Osten. Der Heimort ist
durch einen roten Stern markiert; die lokalen Werte der Gradienten ist jeweils als Differenz zu den Werten am Heimort
angegeben. Links: In P1, einem Ort in einem Gebiet, in dem beide Gradienten regelmafig verlaufen, fliegen die Vogel in
Heimrichtung ab (blauer Pfeil). Rechts: in diesem Gebiet weist der Ost-West verlaufend Gradient Unregelméifligkeiten auf,
die bei den Végeln zu einer falschen Einschitzung des Lage der Orte P2, P3 und P4 fithren und damit Abweichungen von
der Heimrichtung, so genannte ,,Ortsmifiweisungen® bedingen (abweichende blaue Pfeile). - Model of the “gradient map“
with two navigational factors for illustrating how the home direction is determined by local information. One gradient increases
to the North, the other to the East. The home site is marked by a red star; the local gradient values are given with respect to the
home values. Left: at site P1 in a region where both gradients are regular the birds head into their true home direction (blue
arrow). Right: in this region, the East-West gradient is irregularly distributed. This causes birds to misjudge their position at
the sites P2, P3 and P4, leading to deviations from the home direction, so-called “release site” biases (deviating blue arrows).

cher, Calonectris diomedea (Rodriguez-Tejeiro et ~ Die Gradientenkarte: Das Konzept der Navigations-

al. 1984).

(2) Die Richtung, in die sie im Mittel fliegen, stimmt
selten genau mit der Heimrichtung tiberein, ist in
der Regel aber nicht sehr weit von ihr entfernt. Die
Abweichungen sind typisch fiir den jeweiligen Auf-
lassort und werden als “Ortsmissweisung* (Wallraff
1959; engl. release site bias, Keeton 1973) bezeichnet.

(3) Tauben kennen ihre Abflugrichtung zumindest
grob schon vor dem Start. Aus Kéifigen aufgelassen,
wihlten sie den Ausgang, der in ihrer spiteren
Verschwinderichtung lag (z.B. Chelazzi & Pardi
1972; Kowalski 1994; Mazotti et al. 1999) — sie
brauchen zur Richtungsbestimmung also nicht
umbher zu fliegen.

karte wurde schon im 19. Jahrhundert entwickelt; Wall-
raft (1974) hat es ausfiihrlich beschrieben. Es geht davon
aus, dass Vogel mindesten zwei, wahrscheinlich aber
mehr Gradienten nutzen, Faktoren also, die sich rdum-
lich andern: Sie besitzen eine Navigationskarte, d.h. eine
mentale Vorstellung des richtungsmafigen Verlaufs
dieser Gradienten; beim Beispiel in Abb.9 wissen sie
durch Umbherfliegen, dass der eine Gradient nach Nor-
den ansteigt und der andere Gradient nach Osten. Im
Navigationsprozess bestimmen sie die lokalen skalaren
Werte dieser Gradienten, vergleichen sie mit den erin-
nerten Werten des Heimatorts und leiten daraus ihre
Heimrichtung als Kompassrichtung ab. Ist z. B. der Wert
des erst genannten Gradienten grofler als am Ziel, wis-
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sen sie, dass sie sich nordlich vom Ziel befinden und
also nach Siiden fliegen miissen (s. Abb.9).

Dieses Modell ist mit den oben beschriebenen Beob-
achtungen im Einklang. Der Umstand, dass sich Gra-
dienten extrapolieren lassen, ermoglicht den Vogeln,
sich auch an entfernten, unbekannten Orten zu orien-
tieren, indem sie, ausgehend vom Verlauf der Gradi-
enten im Bereich, den sie kennen, einen entspre-
chenden weiteren Verlauf der Navigationsfaktoren
annehmen. Allerdings ist der Verlauf natiirlicher Um-
weltfaktoren selten ganz gleichméflig; Unregelméflig-
keiten im lokalen Verlauf der Gradienten wiirden zu
gewissen Abweichungen von der Heimrichtung fithren
(s. Abb. 8, rechts), wie man sie als ,,Ortsmissweisungen®
immer wieder beobachtet. Keeton (1973 ) fiihrte sie als
erster explizite auf Unregelméfligkeiten im Verlauf der
benutzten Kartenfaktoren zuriick. Die Beobachtung,
dass Tauben schon vor dem Freilassen zumindest eine
grobe Vorstellung von der Richtung haben, in die sie
fliegen miissen, erkldrt sich aus dem Benutzen der je-
weiligen skalaren Werte. - Auch erfahrene Zugvogel
scheinen auf eine entsprechende Weise vorzugehen,
denn sie sind nach Verfrachtung ebenfalls in der Lage,
ihr Brutgebiet oder ihr bekanntes Winterquartier ge-
zielt anzufliegen (Perdeck 1958; Thorup et al. 2007;
s. Abb. 8).

Es bleibt die Frage nach der Natur der benutzen Na-
vigationsfaktoren, und hier sind die Antworten leider
erst in Ansétzen bekannt. Diskutiert werden grofSrau-
mige geophysikalische Gradienten wie das Magnetfeld
der Erde, dessen Stiarke von den magnetischen Polen
zum magnetischen Aquator abnimmt (z.B. Viguier
1882) und das Schwerefeld (z. B. Lednor & Walcott 1984;
Blaser et al 2014), aber auch Faktoren wie Gertiche (Zus.
z.B. Gagliardo 2013), Infraschall (Hagstrum 2013) und
sogar der Anblick von Landschaftselementen, der sich
mit der Entfernung dndert (Baker 1984).

Befunde, die fiir magnetische Navigationsfaktoren bei
Brieftauben sprechen, sind die Reaktion der Tauben auf
zeitliche Schwankungen des Magnetfelds (Keeton et al.
1974; Schiffner & Wiltschko 2011) und die Beobach-
tung, dass die Orientierung in starken magnetischen
Anomalien gestort ist (z. B. Walcott 1978; Kiepenheuer
1982; Dennis et al. 2007; R. Wiltschko et al. 2010). Auch
bei Zugvogeln gibt es Hinweise, dass starke magnetische
Anomalien das Verhalten beeinflussen (Alerstam 1987).
Die Simulation von magnetischen Bedingungen frem-
der Orte losten bei Zugvogeln Kompensationsreakti-
onen aus (z.B. Henshaw et al. 2010; Deutschlander et
al. 2012; Kishkinev et al. 2015). Dabei ist besonders die
Arbeit von Deutschlander und Kollegen (2012) wih-
rend des Herbstzugs interessant, denn hier zeigten nur
erwachsene Vogel, die das Winterquartier schon kann-
ten, die entsprechende Reaktion, wahrend Jungvogel
auf dem ersten Zug weiter in Zugrichtung strebten - ein
Ergebnis, das dem der Verfrachtungsversuche auf dem
Zug (Perdeck 1958; Thorup et al. 2007) entspricht.
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Auch zur Wirkung von Geriichen gibt es sehr zahl-
reiche Versuche mit Brieftauben (Zus. s. Wallraff 2004;
Gagliardo 2013); sie sprechen dafiir, dass Navigation
ohne Geruchseinginge an unbekannten Orten nicht
oder nur schlecht méglich ist. Daraus wurde geschlos-
sen, dass Geruchsstoffe wichtige Navigationsinforma-
tion enthalten, auch wenn es Gegenbeispiele gibt (z. B.
R. Wiltschko & Wiltschko 1989). Fachleute bezweifeln
allerdings, dass sich Geruchsfelder der notwendigen
Konstanz und Stabilitit bilden kénnen (Becker & van
Raden, 1986; Waldvogel, 1987; Ganzhorn & Paffrath
1995). Versuche von Jorge und Kollegen (2009, 2010)
zeigten dann, dass kiinstliche Geriiche die gleiche Wir-
kung entfalten wie natiirliche, was dafiir spricht, dass
Geruchsstoffe selbst keine Navigationsinformation ent-
halten, sondern aktivierend wirken und vielleicht die
Verarbeitung anderer, nicht-geruchlicher Navigations-
information stimulieren. Dies wiirde auch erkléren,
warum Geruchsentzug an bekannten Orten, wo die
Vogel die Navigationsfaktoren schon einmal interpre-
tiert haben, keine Wirkung mehr zeigt. Die Kontrover-
se dauert noch an (s. Gagliardo et al. 2011; Phillips &
Jorge 2014; Wallraft 2014). - Die wenigen Versuche mit
Wildvogeln, die mit durchtrenntem olfaktorischen Ner-
ven aufgelassen wurden, erbrachten dhnlich Ergebnisse
und sprechen ebenfalls dafiir, dass Geruch bei der Na-
vigation beteiligt ist (z. B. Fiaschi et al. 1974; Wallraff et
al. 1995; Holland et al. 2009; Gagliardo et al. 2013; Wi-
kelski et al. 2015), erlauben aber leider auch nicht zu
entscheiden, auf welche Weise - ob als Information oder
aktivierend wirkend.

Insgesamt kann man wohl davon ausgehen, dass es
sich beim Navigationssystem um ein multi-faktorielles
System handelt (s. Keeton 1974; Walcott 2005; R.
Wiltschko & Wiltschko 2015; Beason & Wiltschko 2015)
- die Vogel machen sich alle Faktoren zunutze, die ihnen
in ihrer Heimatregion geeignete Navigationsinforma-
tion liefern kénnen. Die Karte weist wohl auch eine
gewisse Redundanz auf, so dass einzelne Faktoren, die
sich voriibergehend als ungeeignet erweisen, oft ohne
grofle Probleme durch andere ersetzt werden konnen
(s. z.B. R. Wiltschko et al. 2010, Schiffner et al. 2011a).
Dabei benutzen verschiedene Vogelarten offensichtlich
die gleichen Faktoren: In seiner Studie iiber Ortseffekte
beobachtete Keeton (1973), dass Uferschwalben aus
einer Kolonie in der Néhe seines Schlags an einem tiber
100 km entfernten Ort dieselbe grofle Abweichung von
der Heimrichtung zeigten wie die Tauben (Abb. 10).
Dies spricht dafiir, dass beide Arten die Navigations-
faktoren an diesem Ort auf die gleiche Weise interpre-
tierten.

Die Mosaik-Karte: In der Umgebung des Heimortes
muss man davon ausgehen, dass die Vogel irgendwann
die lokalen Werte der Navigationsfaktoren nicht mehr
von den Heimwerten unterscheiden kénnen. Doch auch
in der unmittelbaren Nahe des Heimorts gilt das Karte-
Kompass-Prinzip: Tauben mit verstellter Inneren Uhr
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Abb.10: Uferschwalben und Tauben zeigten an einem iiber 100km entfernten Ort die gleiche Abweichung von der
Heimrichtung im Uhrzeigersinn. Links: Verschwinderichtungen von Uferschwalben aus eine Kolonie nahe des Taubenschlags;
recht: Verschwinderichtungen von Tauben aus diesem Schlag. Symbole wie in Abb. 4 (Daten aus Keeton 1973). - Bank Swallow
and pigeons show the same large clockwise deviation from the home direction at a distant site. Left: vanishing bearings of Bank
Swallows from a colony near the pigeon loft; right: vanishing bearings of pigeons from that loft. Symbols like in Fig. 4 (data
from Keeton 1973).

Mord

Abb. 11: Schema der “Mosaik-Karte”, ein richtungsmafig ausgerichtetes mentales Bild von der Verteilung prominenter Land-
marken im Heimbereich. Die Vogel kennen die Richtung von diesen Landmarken nach Heim und auch die Richtungsbeziehungen
zwischen den Landmarken. - Model of the “Mosaic Map®, a directionally oriented mental representation of prominent landmarks
within the home range. The birds know the direction from each landmark to home and also the directions between landmarks.
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zeigen die typische Abweichung (z. B. Graue 1963; Biro
etal. 2007) - sie bestimmen die Heimrichtung also auch
dort als Kompasskurs. Graue (1963) entwickelte darauf-
hin das Konzept der Mosaik-Karte, einer richtungsma-
Bigen ausgerichteten mentalen Reprisentation der
Verteilung prominenter Landmarken um Heim (s. auch
Wallraff 1974). Hier zeigen nicht kontinuierliche Fak-
toren wie Gradienten, sondern einzelne (Land)marken
die Heimrichtung an (Abb. 11): Eine Taube “weif“ z. B.,
dass ein bestimmtes Gebaude nord-westlich vom Schlag
steht und dass sie, wenn sie dort ist, nach Stidosten flie-
gen muss, um heimzukommen.

Die Grofe des Bereichs der Mosaik-Karte ist nicht
ganz klar — Beobachtungen von Michener & Walcott
(1967) und Braithwaite (1993) sprechen fiir einen Ra-
dius von etwa 5 bis 10 km. Es ist aber zu vermuten, dass
dieser Bereich stark von den ortlichen Begebenheiten
abhingt und deshalb an verschiedenen Orten wahr-
scheinlich recht unterschiedliche Gréflen aufweist. Man
kann auch davon ausgehen, dass es einen gewissen
Uberschneidungsbereich von Gradienten-Karte und
Mosaik-Karte gibt, der den heimkehrenden Vogeln ei-
nen problemlosen Ubergang zwischen beiden Systemen
ermoglicht.

4.1.2. Wegumkehr und der Aufbau der Karte

Die Mosaik-Karte und die Gradienten-Karte miissen
ein moglichst genaues Abbild der Faktoren im Heim-
bereich der Vogel sein - sie miissen also erlernt werden.
Junge Vogel, die noch nicht iiber die notwendige Erfah-

s

Kaontrolle

im gestorten Magnetfeld
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rung verfiigen, miissen den Heimkurs auf andere Wei-
se bestimmen. Sie sind auf ein Verfahren angewiesen,
das keine Vorkenntnisse erfordert und leiten ihre Heim-
richtung von Weginformation ab. Wir gehen davon aus,
dass sie die Gesamtrichtung des Hinwegs mit einem
Kompass registrieren, indem sie die Richtungen der
verschiedenen Wegstiicke integrieren — die Umkehr
dieser Richtung ergibt dann die Heimrichtung.

Dass junge Tauben bei ihren ersten spontanen Fliigen
so vorgehen, ist zu vermuten, lasst sich aber leider nicht
experimentell nachweisen. Doch sind Jungtauben auch
in der Lage, passive Verfrachtungen auf entsprechende
Weise zu erfassen und zu verrechnen. Das zeigten Ver-
suche, bei denen junge Brieftauben in einem gestorten
Magnetfeld verfrachtet wurden (R. Wiltschko & Wiltsch-
ko 1985): Sie waren desorientiert ab (Abb. 12b). Offen-
sichtlich waren sie nicht in der Lage gewesen, die Rich-
tung des Hinwegs zu registrieren. Eine zweite Kontroll-
gruppe, die nach Ankunft am Auflassort fiir die Dauer
der Verfrachtung in das gestorte Magnetfeld gesetzt
wurde, flog dagegen in Heimrichtung (Abb. 12¢). Dies
macht deutlich, dass das Vorhandensein von Kompass-
information wihrend des Hinwegs entscheidend ist.

Junge Tauben unternehmen in ihren ersten Lebens-
monaten oft weite Ausfliige und bleiben gelegentlich fiir
langere Zeit aufler Sicht. Wir nehmen an, dass diese Flii-
ge dem Sammeln von Information fiir den Aufbau der
Navigationskarten dienen. Die jungen Tauben stellen fest,
wie sich die Navigationsfaktoren in ihrer Flugrichtung
andern, und diese Information wird mit der Flugrichtung

am Aufialtort im
gestdrien Magnetfeld

tranportiert

Abb. 12: Sehr junge Brieftauben bestimmen ihre Heimrichtung mit Hilfe von Weginformation. 12a: Verschwinderichtungen
von Kontrolltauben, die im Erdmagnetfeld verfrachtet wurden; 12b: Verschwinderichtungen von Tauben, in einem gestorten
Magnetfeld verfrachtet wurden; 12¢: Verschwinderichtungen einer zweiten Gruppe von Kontrolltauben, die nach Ankunftam
Auflassort fiir die Dauer der Verfrachtung dem gestorten Magnetfeld ausgesetzt waren. Es sind jeweils mehrere Auflassungen
zusammengefaf3t; die mittleren Vektoren sind getrennt dargestellt proportional zum Radius des Kreises. Die Heimrichtung,
16°, ist als gestrichelter Radius angegeben (Daten aus R. Wiltschko & Wiltschko 1985). - Young homing pigeons determine their
home course with the help of route information obtained during the outward journey. 12a: Vanishing bearings of control pigeons
transported in the geomagnetic field; 12b: vanishing bearings of pigeons transported in a distorted magnetic field; 12c: vanishing
bearings of a second control groups that was exposed to the distorted magnetic field after arrival at the release site for the duration
of the displacement. Several releases are pooled, with the mean vectors, proportional to the radius of the circle, given separately.
The home direction, 16° is marked as a dashed radius (data from R. Wiltschko & Wiltschko 1985).
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Abb. 13: Junge Uferschwalben streifen vor dem ersten Herbst-
zug weit umher. Angegeben sind Orte, an denen markierte
junge Schwalben aus einer Kolonie an der englischen Ostkiiste
im ersten Sommer gesichtet wurden (Daten von Mead &
Harrison 1979). - Post-fledgling movements of young Bank
Swallows. Sightings of marked young birds from a colony at the
English East coast during their first summer (data from Mead
and Harrison 1979).

verkniipft, so dass ein richtungsmaflig ausgerichtetes
mentales Bild von der regionalen Verteilung der Naviga-
tionsfaktoren entsteht. Aber auch bei Verfrachtungen
scheinen sie die Gelegenheit zu nutzen, sich in der Ge-
gend des Auflassorts umzuschauen. Aufzeichnungen der
Flugwege in dieser ,Lernphase® zeigen, dass die jungen
Tauben viel lingere Wege zuriicklegten als erfahrene
Tauben, oft das vier - bis sechsfache der direkten Entfer-
nung. Diese ausgedehnten Fliige lassen sich als Erkun-
dungsfliige interpretieren (s. Schiffner et al. 2011b).
Junge Wildvogel gehen wahrscheinlich auf entspre-
chende Weise vor. Es ist bekannt, dass junge Végel nach
dem Ausfliegen weit umherstreifen, wie dies z.B. fiir
junge Teichrohrsénger, Acrocephalus scirpaceus, gezeigt
wurde ((Mukhin et al. 2005). Der umfangreichste Doku-
mentation dieses Verhaltens stammt aus einer englischen
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Studie (Mead & Harrison 1979): Junge Uferschwalben
aus einer Kolonie am Wash an der Ostkiiste Englands
wurden in ganz England bis hoch nach Schottland beo-
bachtet, bevor sie ihren Zug nach Siiden begannen
(Abb. 13), obwohl die weitaus meisten sich spéter in oder
in der Nahe ihrer Geburtskolonie ansiedelten. Das weite
Umbherstreifen dient unter anderem wohl auch zum Er-
lernen der Verteilung der Navigationsfaktoren. Eine Un-
tersuchung von Lohrl (1959) macht ebenfalls deutlich,
dass Zugvogel nur an Orte zuriickkehren kénnen, an
denen sie hatten umherfliegen kénnen: In einer grofien
Voliere handaufgezogene Halsbandschnépper, Ficedula
albicollis, wurden in zwei Gruppen freigelassen, und zwar
die erste Gruppe kurz nach dem Selbstdndig-werden, die
zweite Gruppe erst, nachdem der Herbstzug schon ein-
gesetzt hatte. Nur Vogel aus der ersten Gruppe kehrten
zum Ort des Freilassen zuriick; sie hatten vor dem Weg-
ziehen die Gegend erkunden kénnen und so dort Gele-
genheit gehabt, eine Karte aufzubauen,

Erfahrene Tauben sind in ihrer Orientierung nicht
mehr beeintrichtigt, wenn sie ohne magnetische Rich-
tungsinformation verfrachtet werden (R. Wiltschko &
Wiltschko 1985). Sie kommen offensichtlich ohne We-
ginformation aus. Sie scheinen ihre Navigationsstrate-
gie zu dndern und benutzen spéter bevorzugt Ortsin-
formation. Der Grund hierfiir wird klar, wenn man die
Nachteile der Weginformation bedenkt: Ein aufgrund
von Weginformation bestimmter Kurs ldsst sich nicht
mehr korrigieren, und wenn der Fehler zu grof3 ist,
wiirde der Vogel am Zielort vorbeifliegen. Das kann
vernachldssigt werden, solange junge Vogel im Gebiet
um den Zielort bleiben, aber wenn sie weiter umher-
streifen oder weiter verfrachtet werden, konnte es eine
erfolgreiche Heimkehr verhindern. Wenn dagegen Orts-
information benutzt wird, konnen die Vogel die Rich-
tung zum Ziel jederzeit neu bestimmen - Navigation
nach Ortsinformation bietet also grofere Sicherheit.
Hier diirfte auch der Grund fiir den Aufbau der hoch-
komplexen Kartensysteme liegen.-

4.2. Der Flug ins noch unbekannte Winterquartier
Eine ganz andere Aufgabe stellt sich jungen Zugvogel
auf dem ersten Herbstzug: Sie miissen in das ihnen noch
unbekannte Uberwinterungsgebiet ihrer Art gelangen.
Manche Arten, wie z.B. Gidnse und Kraniche, ziehen
im Familienverband, andere in Schwirmen - hier
konnten die Jungen die Zugroute von ihren Eltern oder
erfahrenen Artgenossen lernen. Viele Arten aber ziehen
allein, und oft ziehen die Jungvogel vor den Alten. Hier
miissen die Jungen von sich aus das Zielgebiet finden.
Sie greifen fiir den ersten Zug auf angeborene Instruk-
tionen zuriick: Junge Zugvogel verfiigen iiber ein gene-
tisch kodiertes Zugprogramm, das ihnen Richtung und
Linge des Zugwegs vorgibt (s. z.B. Berthold 1988;
Gwinner 1996).

Die Entfernung wird dabei zeitlich {iber die Menge der
Zugaktivitit geregelt: Die Vogel sind so lange und in dem
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Mafle zugaktiv, wie sie normalerweise zum Erreichen des
Winterquartiers brauchen (z.B. Berthold & Querner
1981). Man kann sich jedoch vorstellen, dass das Ende
des Zuges flexibel ist und den Vogeln erlaubt, sich ein fiir
die Uberwinterung giinstiges Gebiet auszusuchen.

4.2.1. Referenzsystem fiir die angeborene
Zugrichtung

Auch die einzuschlagende Richtung ist angeboren (Hel-
big 1991b). Dabei dienen das Magnetfeld der Erde und
die Himmelsrotation als Referenzsysteme, um die an-
geborene Information in eine aktuelle Flugrichtung
umzusetzen. Handaufgezogene Zugvogel verschiedener
Arten, die vollig ohne Himmelssicht aufgewachsen wa-
ren, schlugen mit dem Erdmagnetfeld als einzigem
Orientierungsfaktor ihre normale Zugrichtung ein (z. B.
Wiltschko & Gwinner 1974; Bingman 1983; Shumakov
1990, Bletz et al. 1996) (s. Abb. 14). Die Zugrichtung ist
also in Bezug zum Magnetfeld angeboren. Die Bedeu-
tung der Himmelrotation wurde zuerst aufgrund von
Planetariumsversuchen beschrieben: Indigofinken ha-
ben eine siidliche Herbstzugrichtung; handaufgezogene
Vogel wurden vor Zugbeginn unter einen Planetariums-
himmel gehalten, der sich fiir die eine Gruppe um den
Polarstern, fiir die andere um Beteigeuze in Sternbild
Orion drehte. Spiter orientierten sich beide Gruppe
unter stehendem Planetariumshimmel jeweils von den
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Sternen weg, die das Rotationszentrum gebildet hatten
(Emlen 1970). - Emlens Planetarium hatte den Himmel
recht realistisch abgebildet; es zeigte sich aber, dass
handaufgezogene Vogel sich auch nach einen ganz ein-
fachen kiinstlichen ,,Himmel“ mit nur 16 Lichtpunkten
orientierten, wenn sie ihn vorher mit 1 Umdrehung pro
Tag hatten rotieren sehen (z.B. Weindler et al. 1996).
Offensichtlich haben die jungen Vogel keine angebore-
ne Vorstellung davon, wie der Sternhimmel aussehen
muss - allein die Rotation ist entscheidend. Sie muss
zwischen einer und drei Wochen beobachtet werden,
um spiter die Richtung nach den Sternen einschlagen
zu konnen (Michalik et al. 2014).

Die Beziehungen zwischen den beiden Bezugsyste-
men sind erst bei wenigen Arten untersucht. Die bis-
herigen Daten sprechen fiir einen Wandel zwischen der
Zeit vor dem Zug, wenn die angeborene Information
umgesetzt und die Zugrichtung bereitgestellt werden
muss, und dem eigentlichen Zug. Vor dem Zug, zu einer
Zeit also, in der die Vogel den Himmel langfristig beo-
bachten kénnen, erwies sich bei amerikanischen Savan-
nenammern und bei Trauerschndppern die Himmels-
rotation als dominant und konnte die Richtung modi-
fizieren, die die Vogel dann wihrend des Zugs zum
Magnetfeld einschlugen (z. B. Able & Able 1990, 1993;
Prinz & Wiltschko 1992). Auf dem Zug selbst, dagegen,
wenn sich der Himmel wegen der Ortsverinderung

Aug., Sept. R ‘%T Okt., Nov.
N == T N
W o w o
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Abb. 14: Das Zugprogramm siiddeutscher Gartengrasmiicken. Links: Verbreitung und Zug (rot) der stiddeutschen Population
innerhalb des Verbreitungsgebiets der Art (schwarz). Weitgestreift: Brutgebiet; eng gestreift Uberwinterungsgebiet. Rechts:
die Orientierung von handaufgezogenen Gartengrasmiicken, gehalten und testet in Stiddeutschland unter konstanten
Bedingungen ohne Himmelsicht. Die Striche aus der Mitte des Kreises geben die Aktivitat in der jeweiligen Richtung an;
die roten Dreiecke markieren die Mittelrichtung: die jungen Vogel zeigen die Richtungsidnderung von Siidwest nach Stidost
zum richtigen Zeitpunkt (Daten aus Gwinner & Wiltschko 1978). — The migraory program of southern German Garden
Warblers. Left: Distribution and migration route of the south German population (red) within the distribution of the species
(black). Wide stripes: breeding area; narrow stripes: wintering quarters. Right: Orientation of hand-raised birds kept and tested
in constant conditions without access to celestial cues. The black bars originating in the center indicate the amount of activity
in the respective direction; the red triangles mark the mean direction: The young birds changed their migratory direction from
Southwest to Southeast at the appropriate time (data from Gwinner & Wiltschko 1978).
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andert, scheint das Magnetfeld dominant; es konnte die
Richtungsbedeutung der Sterne umeichen (s. 3.3.; eine
ausfiihrliche Diskussion ist bei R. Wiltschko & Wiltsch-
ko 1999 zu finden).

Bei Gartengrasmiicken zeigte sich, dass wichtige In-
formation iiber die Lage der Zugrichtung, namlich die
Abweichung von der Siidrichtung, offenbar nur tiber
das Magnetfeld kodiert ist: Jungvogel, die einen sich
drehenden kiinstlichen Sternhimmel und das Magnet-
feld gemeinsam erlebt hatten, hielten spater unter den
»Sternen”allein ihre siidwestliche Anfangsrichtung ein,
wihrend solche, die die Sterne nur im kompensierten
Magnetfeld kannten, direkt nach ,,Stiden®, d.h. in die
Gegenrichtung zum Rotationspol, strebten (Weindler
et al. 1996).

Die angeborene Richtungsinformation fiir den ersten
Herbstzug muss nicht immer einen geraden Zugweg
vorgeben, sondern kann - angepasst an die 6kologische
Situation — zu durchaus komplexen Zugrouten fithren.
Ein Beispiel ist der Zug der stiddeutschen Gartengras-
miicken (Abb. 14): sie iiberwintern in Afrika siidlich
der Sahara, aber zunachst ziehen sie in stidwestliche
Richtung nach Spanien und Portugal. Dort dndern sie
ihre Zugrichtung in eine siid- bis siiddstliche Richtung,
um nach Uberquerung der Sahara ihr Winterquartier
zu erreichen. Auf diese Weise vermeiden sie eine Uber-
querung der Alpen, des Mittelmeers und der Sahara an
breiten Stellen. Versuche mit handaufgezogenen Vogeln
aus Stiddeutschland, die unter konstanten Bedingungen
gehalten wurden, zeigten, dass diese Anderung der Zu-
grichtung vom Zugprogramm vorgegeben wird (Gwin-
ner & Wiltschko 1978). Thr Zugprogramm gibt ihnen
im tbertragenen Sinn offensichtlich folgende Anwei-
sungen ,,flieg 6 Wochen nach Stidwest, dann 6 Wochen
nach Stidost®. Dagegen ist die Steuerung der Richtungs-
dnderung bei mitteleuropdischen Trauerschnéppern,
deren Zugroute weitgehend der der Gartengrasmiicken
entspricht, auch vom AufSenfaktoren abhingig (Beck &
Wiltschko 1988): Im Erdmagnetfeld von Frankfurt ge-
halten, reduzierten handaufgezogene Vogel Anfang
Oktober, zu der Zeit, zu der ihre freilebenden Artge-
nossen die Richtung dnderten, ihre Zugaktivitdt und
wurden desorientiert. Als man ihnen dagegen die An-
derungen des Magnetfelds, die sie normalerweise auf
ihren Zug erleben, im Labor in vier Schritten simulierte,
blieben sie aktiv und dnderten zeitgerecht ihre Kurs von
Stidwest auf Stidost. Aber auch hier spielt das Zugpro-
gramm offensichtlich eine wichtige Rolle, denn eine
dritte Gruppe, der man das Magnetfeld von Nordafrika
zu Beginn der Zugzeit an bot, war durchweg desorien-
tiert (Beck & Wiltschko 1988). - Bei australischen Drei-
streifenhonigfressern, die auf ihrem Zug dem Verlauf
des ostaustralischen Gebirges folgen und in der Hohe
von Brisbane ihre Richtung dndern, scheinen ahnliche
Bedingungen vorzuliegen wie bei Gartengrasmiicken,
denn auch sie anderten in konstanten Bedingungen
zeitgerecht ihre Zugrichtung (Munro et al. 1993).
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Dies sind drei Beispiele, bei denen bekannte nicht-
lineare Zugwege im Labor untersucht wurden. Eine
Studie mit west-sibirischen Trauerschnippern (Cher-
netsov et al. 2008b) zeigte, dass diese Vogel in Kéfigver-
suchen in ihrer Heimatregion im August und Septem-
ber direkt nach Westen zogen. Eine Gruppe, die 4000 km
nach Westen nach Rossitten auf die Kurischen Nehrung
verfrachtet und dort getestet wurde, war zunichst des-
orientiert, zeigt aber im Oktober eine siidsiidwestliche
Richtungsbevorzugung. Auch hier wirkt offenbar das
angeborene Zugprogramm mit dufleren Faktoren zu-
sammen. Chernetsov und Kollegen (2008b) vermuten,
dass ein solches Zugprogramm die Trauerschnipper
zunéchst durch den Waldgiirtel nach Westen fithrt und
erst in Europa Kurs auf die afrikanischen Winterquar-
tiere nehmen lasst, so dass sie die Wiisten im siidlichen
Zentralasien meiden kénnen.

Durch die modernen Trackingmethoden wird es jetzt
moglich, die Flugrouten einzelner Individuen aufzuzei-
chnen. Es begann mit Satelliten-Telemetrie bei grofieren
Vogeln wie Storchen und Adlern (z.B. Berthold et al.
2004; Meyburg et al. 2004; Alerstam et al. 2006), aber
inzwischen konnen iiber Geolokatoren auch die Bewe-
gungen von kleineren Vogel wie Mauersegler und Stein-
schmatzer, Oenanthe oenanthe, aufgezeichnet werden
(z.B. Akesson et al. 2012; Bairlein et al. 2012), Aus den
so erhaltenen Flugwegen ergibt sich ein iiberaus kom-
plexes, variantenreiches Bild vom Ablauf des Vogelzugs.
Dieser Reichtum an neuer Information wird unsere
Ansichten davon, wie die Vogel ihre Routen den 6ko-
logischen Bedingungen anpassen, modifizieren und
wohl zu differenzierteren Vorstellungen iiber das Zug-
geschehen fithren.

4.2.2. Der Ubergang zur Navigation
Der Frithjahrszug ins Brutgebiet und alle weiteren Zug-
bewegungen sind eine Riickkehr in ein schon bekanntes
Gebiet. Zwar steht die angeborene Information tiber die
Zugrichtung weiterhin zur Verfiigung (Gwinner &
Wiltschko 1980; Helbig 1992), aber die schon erwahnten
Verfrachtungsversuche (Perdeck 1958, 1974, 1983;
Thorup etal. 2007; Chernetsov et al. 2008a) machen deut-
lich, dass Vogel ihr Zielgebiet jetzt gezielt ansteuern kon-
nen (s. Abb. 8). Offensichtlich haben die Vogel wihrend
des Herbstzug und spiter Informationen iiber den Ver-
lauf méglicher Navigationsfaktoren gesammelt und sich
eine Karte aufgebaut, die es ihnen erlaubt, die Richtung
zum Ziel auch von Orten auf3erhalb des normalen Zug-
wegs zu bestimmen. Die Navigationsfaktoren sind wahr-
scheinlich die gleichen, die auch fiir Tauben diskutiert
werden (s. 3.1.1); eventuell kommen bei den teilweise
sehr grofien zuriickgelegten Strecken noch weitere hinzu.
Navigation dominiert jetzt iber die angeborene Zugrich-
tung, wie die nach Verfrachtung eingeschlagenen, gean-
derten Richtungen klar zeigen (s. Abb.8).

Bei der Zugorientierung tritt also das gleiche Prinzip
auf wie beim Heimkehren: Zundchst wird die Naviga-
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tion iiber einen vergleichsweise einfachen angeborenen
Mechanismus - hier das Zugprogramm - gesichert.
Damit erhalten die Vogel Gelegenheit, sich das Wissen
anzueignen, das es ihnen erméglicht, die Mechanismen
aufzubauen, die ihnen dann eine grofiraumige Naviga-
tion zu entfernten Zielen ermdoglichen.

Zusammenfassung

Das Navigationssystem der Vogel ist heute in groben Ziigen
bekannt. Der Navigationsvorgang entspricht dem von Kramer
beschriebenen Karte-Kompass-Prinzip: die Richtung zum Ziel
wird zundchst als Kompassrichtung bestimmt und dann mit
einem Kompass aufgesucht. Als Kompassmechanismen stehen
den Vogeln ein angeborener Magnetkompass und ein erlern-
ter Sonnenkompass zur Verfiigung; Nachtzieher besitzen
dartiber hinaus einen erlernten Sternkompass. Die Richtung
zum Ziel wird bei adulten Vogeln aufgrund von Ortsinfor-
mation bestimmt. Sie haben durch Erfahrung eine ,Karte®
aufgebaut, eine mentale Vorstellung von der Verteilung der
Navigationsfaktoren in der Heimatregion, mit deren Hilfe sie
die Heimrichtung ermitteln konnen, indem sie die lokalen
Werte von Umweltfaktoren mit den erinnerten Werten am
Zielort vergleichen. Junge Vogel, die noch nicht iiber eine
solche Karte verfiigen, benutzen Weginformation, indem sie
die Kompassrichtung des Hinwegs bestimmen und umkehren.
Uber Erkundungsfliige wird dabei die Navigationskarte auf-
gebaut und ausgebaut. Junge Zugvogel auf dem ersten Zug in
ihr noch unbekanntes Winterquartier besitzen ein angebore-
nes Zugprogramm, das ihnen Richtung und Entfernung
vorgibt. Dabei sammeln sie Erfahrung fiir den Aufbau einer
»Navigationskarte®, so dass sie spéter ihr Brutgebiet oder
Winterquartier gezielt ansteuern konnen. Das Navigations-
system fiir das Heimkehren und die Zugorientierung entwi-
ckelt sich nach dem gleichen Prinzip: die Orientierung wird
zunidchst durch angeborene Mechanismen gewihrleistet. Die
jungen Vogel nutzen dabei die Gelegenheit, die notwendige
Information iber den regionalen Verlauf der Navigationsfak-
toren zu sammeln, um sie in die ,,Karte“ einzubauen, die ihnen
dann spiter eine grofirdumige Navigation ermdglicht.
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