
Zur Frage der neuzeitlichen Anreicherung der Brut-
vogelfauna in Fennoskandien mit besonderer
Berücksichtigung der Austrocknung in den

früheren Wohngebieten der Arten.
OLAVI KALELA .

1 . Einleitung.

Wiederholt ist hervorgehoben worden, dass die Fauna Fenno-

skandiens im Vergleich zu Mittel- und Südeuropa in ihren Verbrei-

tungsverhältnissen eine beträchtliche Labilität aufweist : innerhalb

des Gebietes sind Grenzverschiebungen häufig und namentlich von

Süden und Osten her erhält sie immerfort neue Beiträge . Dieser

Umstand ist natürlich mit dem jungen geologischen Alter des Ge-

bietes in Zusammenhang gebracht worden . Namentlich während der

letzten Jahrzehnte ist indessen eine so rasche Anreicherung der

fennoskandischen Fauna festgestellt worden, dass man voraussetzen

muss, dass aktuelle Faktoren dabei effektiv, mitgespielt haben. Die
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fennoskandische Fauna mit ihrem Charakter als typischer Vermittler
zwischen nördlichen (arktischen und hochborealen) und südlichen
Elementen muss ja gegen solche Faktoren besonders empfindlich
sein . Wahrscheinlich handelt es sich in vielen Fällen um einen be-

stimmtgerichteten Ausbreitungsvorgang, der durch die betr. aktuellen

Faktoren nur beschleunigt worden ist, in anderen Fällen (z . B . beim
Iltis, vgl . KALELA 1940) hat man es aber deutlich mit einem alter-
vierenden Vorrücken und Zurückweichen der Verbreitungsgrenze zu
tun . Diese Frage muss im folgenden im grossen und ganzen beiseite
gelassen werden. Es ist hier lediglich die Absicht, die Faktoren

zu behandeln, durch deren Wirkung die Verbreitungsgrenze einiger

Vogelarten eine positive Verschiebung zeigt.')

2. Massenzunahme und Expansion zufolge günstiger klimatischer
Verhältnisse.

In früheren Untersuchungen von Dr . L . SIIVONEN und Verfasser

wurde gezeigt, dass das seit der zweiten Hälfte des vorigen Jahr-
hunderts stattfindende kräftige Vordringen südlicher Vogelarten in
Fennoskandien mit einer beträchtlichen Erwärmung und Maritimisie-
rung des Klimas im grossen und ganzen zusammenfällt (SIIVONEN &

KALELA 1937 ; KALELA 1938, p . 241 ff .) . Diese Klimaentwicklung ist
u . a . von ÄNGSTROM in einigen interessanten Studien (1939 u . a .)
behandelt worden. Es handelt sich nach ihm um einen Temperatur=
ausgleich zwischen dem Äquator und den Polargegenden . Auch

') Vorliegende Studie bildet eine Ergänzung und Fortsetzung zu frühe-
ren Untersuchungen über die neuzeitlichen Veränderungen der Vogelfauna
Fennoskandiens (SIIVONEN 8e KALELA 1937 ; KALELA 1938, p . 196 ff.) unter Berück
sichtigung der Arealverschiebungen einiger Arten in den übrigen Teilen
Europas . Hinsichtlich der Beschaffenheit dieser Veränderungen sowie der
Hypothesen, die zur Erklärung derselben aufgestellt worden sind, sei auf
die obigen Arbeiten hingewiesen . Um die Bedeutung der dabei in Frage
kommenden Faktoren möglichst vielseitig erwägen zu können, schien es vor
allem nötig, die von BAXTER ÖC RINTOUL (1922) sowie von LÖNNBERG (1924) auf-
gestellten Hypothesen auf Grund der in der neueren Literatur vorgelegten
Tatsachen eingehender zu behandeln, als das im Rahmen der genannten
früheren Zusammenstellungen möglich war. Es fordert offenbar noch viel
Arbeit, ehe sich ein Gesamtbild, sei es nur in groben Hauptzügen, von den
betr . Erscheinungen aufstellen lässt, und die folgende Darstellung bildet
nur einen vorläufigen Versuch, einige diesbezügliche Fragen unter einheit-
lichen Gesichtspunkten zu behandeln .
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andere Erklärungsversuche sind aufgestellt worden . Die Tatsache
besteht jedenfalls, dass die Erwärmung z. B. in Europa in den Po-
largegenden am intensivsten gewesen ist, sich gegen Süden und
Südwesten immer weniger bemerkbar macht, bis in den westlichen
Teilen des Mittelmeergebietes bereits eine geringe Abkühlung kon-
statiert werden kann . Gegen diesen Hintergrund er-
scheint es natürlich, dass faunistische Grenzver-
schiebungen, welche unter dem Einfluss der Tem-
peraturverhältnisse stehen, sich in Nordeuropa
deutlicher bemerkbar machen als in südlicheren
Gegenden.

Die genannte Klimaverbesserung hat zweifellos in mannigfa-
cher Weise zur Ausbreitung verschiedener Vogelarten beigetragen.
Wir haben dabei u. a. auf verbesserte Überwinterungsverhältnisse bei
Standvögeln, auf eine Stimulierung des Frühlingszuges bei Zugvö-
geln sowie eine Massenzunahme des Bestandes einer Art unter dem
Einfluss der günstigeren meteorologischen Verhältnisse hingewiesen .
Nur die letztgenannte Wirkungsform der Klimaverbesserung soll nach-
stehend durch einige näher analysierte Beispiele erläutert werden .

Die in letzter Zeit festgestellte Einwanderung des Iltis in Finn-
land ist mit den gleichzeitig stattgefundenen Arealverschiebungen der
Vogelarten offenbar vollkommen analog und ich glaube erwiesen
zu haben (KALELA 1940), dass die Ausbreitung bei dieser Art sich

_

	

eben auf eine Überbevölkerung im früheren Wohngebiet zurückführt,
welche ihrerseits durch Verbesserung der meteorologischen Verhält-
nisse insbesondere des Winters verursacht wurde.

S1IVONEN (1939, p. 62 und 149) hat auf den brutbiologischen
Hintergrund hingewiesen, gegen welchen die von ihm wahrschein-
lich gemachte Populationszunahme bei der Singdrossel (Turdus erice

torum) in Lappland zu verstehen wäre . Wie bekannt, brütet die Art
in nördlichen Gegenden nur einmal, weiter südlich aber zwei-, drei-
und sogar viermal im Jahre. Die Brutzeit wird im ganzen Wohn-
gebiet der Art ungefähr gleichzeitig beendet. Die wenigeren Bruten
in nördlicheren Gegenden beruhen z. T. darauf, dass die nördliche-
ren Populationen ihren Frühlingszug später antreten als die südlichen,
teilweise aber natürlich auch auf der längeren Dauer des Zuges bei
den ersteren . Wird nun der Frühlingszug der Singdrossel -- wie
experimentell erwiesen worden ist -- durch Temperaturerhöhung
stimuliert, erreicht die Art ihr Brutgebiet früher und die Zone mehr-
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maligen Brütens verschiebt sich gegen Norden, was eine Zunahme
der dortigen Population zur Folge hat .

Eine ähnliche Erklärung hält SIIVONEN (l . c .) auch hinsichtlich
des Stars (Sturnus vulgaris) für wahrscheinlich . Diese Art hat ja in
Fennoskandien eine sehr ausgeprägte Arealerweiterung aufgewiesen
und tatsächlich zeigte sie während des vorigen Jahrhunderts i Nord-

deutschland eine gewaltige Zunahme des Bestandes (vgl . KUHK 1939,

p . 39) .

Als Beweis g e g e n die Klimabedingtheit der neuzeitlichen Arealver-
schiebungen der Vogelfauna hat MAYR (1926, p . 646) die rasche Ausbreitung
des Sturmvogels (Fulmarus g . glacialis) g e g e n

	

S ü d e n herangezogen . Die
Ausbreitung dieser arktischen Art begann ja (vgl . z . B . HARVIE-BROWN und
FAXEN) in den 1830er Jahren, wo die Art sich auf die Färöer ausbreitete, doch
die Hauptexpansionsperiode, während welcher der Sturmvogel die Küsten
der Britischen Inseln bis Mittelengland besiedelte, setzte ungefähr mit dem
Jahr 1878 ein . Die Ausbreitung ist mit einer gewaltigen Massenzunahme
verknüpft . Die Verbreitung der betr . Unterart zeigt, dass eine Auswande-
rung gegen Norden bald auf unüberwindliche Schwierigkeiten stossen
muss, desgleichen wird die Ausbreitung durch die stenöke Natur der Art
(Vorkommen an schroffen Felsenabstürzen!) in hohem Grade begrenzt,
und eine der wichtigsten überhaupt in Frage kommenden Expansions-
richtungen ist deshalb eben die gegen Süden . Ich will mich darüber nicht
äussern, ob die Massenzunahme des Sturmvogels (deren Grund man wohl
am ehesten in einer verminderten Sterblichkeit suchen muss) mit der hier
besprochenen Temperaturentwicklung in Zusammenhang steht, womit aller-
dings u . a . die seit der Temperaturdepression etwa am Ende der 1860er Jahre
stattgefundene Hauptexpansion ziemlich gut zusammenpassen würde,') ich will
nur hervorheben, dass eine Kontroverse zu den klimabedingten Arealer-
weiterungen nicht zu bestehen braucht. Man muss nämlich, wie ich schon
früher (KALELA 1938, p . 263 ff .) betont habe, zwischen zwei Wirkungsformen
der Temperatur unterscheiden, von denen die eine Massenwechsel zumal in
den zentralen Teilen des Wohngebietes einer Art bedingt, die andere aber
in Form von Temperaturextremen und anderen damit verknüpften extremen
Verhältnissen insbesondere an den Verbreitungsgrenzen zum Ausdruck
kommt . Man vergleiche hiermit die grossen Invasionen des Fjeldlemmings,
die durch lange und warme Sommer gefördert werden (vgl . z . B . HUSTICH)
und die zur Fortpflanzung in Gegenden Anlass geben, die im Vergleich zum
eigentlichen Wahngebiet der Art in niedrigeren Höhenlagen oder südlicher
liegen .

Wo die Expansion durch Überbevölkerung im früheren Wohn-

gebiet bedingt worden ist, scheint die Ausbreitung oft nach einem

') Siehe auch p . 50, Fussnote .
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mehr oder weniger einheitlichen Typus erfolgt zu sein . Sie erinnert
in hohem Grade an die Ausbreitung, die MAYR (1926) beim Girlitz
(Serinus seriaus) beschrieben hat. 1) Die Besiedelung erfolgt im
allgemeinen kontinuierlich : die Individuenzahl ist anfangs klein, zeigt
aber eine rasche jährliche Zunahme, welche (beim Girlitz) teils auf
selbständige Vermehrung, teils aber auch auf Zufuhr aus dem Hin-
terlande beruht . � Optimalbiotope werden im allgemeinen zuerst
besiedelt" . � Die Ausbreitung geht dort am schnellsten und inten-
sivsten vor sich, wo die Biotope am dichtesten stehen" (MAYR O .
c ., p . 624) . � Die Optimalbiotope werden zu lokalen Ausbreitungs-
zentren" (p . 629) . Die Besiedelung neuer Biotope neben den �ur-
sprünglichen" (optimalen) ist in manchen Fällen sehr bezeichnend .
Dies kommt bei der Dohle, die z . B . in Finnland und Schweden

stark an Anzahl zugenommen hat, deutlich zum Vorschein (vgl .

KALELA 1938, p. 170 ff : und 218 ff . sowie die dort zitierte Literatur),

SIIVONEN (l . c .) hat nachgewiesen, dass die Singdrossel in Lappland

bei Massenzunahme in die Birkenregion vordringt, und vortreffliche

Beispiele dafür, wie der Sturmvogel bei Massenzunahme von dem
�ursprünglichen" völlig abweichende Biotope besetzt, hat FAXEN
vorgelegt . Es würde sich m. E. auch lohnen zu untersuchen, ob die
ungewöhnlich rasche Besiedelung der Gärten Norddeutschlands sei-

tens der Amsel (Turdus merula) bloss auf forstwirtschaftliche Mass-

nahmen in ihren ursprünglichen Biotopen beruht (vgl. SCHNURRE

1921, p . 103 ff .), oder ob nicht die verbesserten Temperaturverhält-
nisse auch eine wirkliche Zunahme den Population bedingt haben.
Die Ausbreitung des Stars und auch der Amsel in Finnland erfolgt
sehr charakteristisch nach den oben zitierten Regeln MAYRS. Der
Star konzentriert sich bei seiner Ausbreitung auf dichtbesiedelte
Anbaugegenden, von denen er sich allmählich in das umgebende
Gelände ausbreitet, die Amsel dagegen auf die sog . Hainzentren
sowie auf durch ausgedehntere Parkanlagen gekennzeichnete Gegen-
den . Eine Folge, der geschilderten Ausbreitungs-

weise ist es, dass das Wohngebiet der betr . Arten

') Auch hier wird nur die Ausbreitungsbewegung als solche gemeint,
ohne Rücksicht darauf, dass die Expansion des mediterranen Girlitzes, deren
äussere Beweggründe wir nicht kennen, höchstwahrscheinlich eine einmalige
gerichtete Erscheinung darstellt, während bei den vorigen Arten ein alter-
nierendes Vorrücken und Zurückweichen (langperiodischer Massenwechsel?)
wenigstens möglich ist .
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auch bei Arealerweiterung die Verteilung der Ve-
getations- und damit vergleichbaren Standortsty-
pen widerspiegelt.

3. Findet eine Einwanderung als Folge von Austrocknung im früheren
Wohngebiet statt?

Betrachtet man den Artenbestand, der während der letzten Jahr-
zehnte in Fennoskandien eingewandert ist oder jedenfalls eine posi-
tive Verschiebung der Verbreitungsgrenzen aufweist, gegen den
Hintergrund der Klimaverbesserung, so fallen dabei gewisse Sonder-
züge sofort ins Auge. Erstens wird ungefähr die Hälfte dieses
Artenbestandes von Wasservögeln gebildet, und zwar von Ar t e n,
die an seichte Gewässer mit üppiger Vegetation
ge b u n d e n s i n d. Zu dieser Gruppe gehören ja u. a. (vgl . KALELA
1938, p. 196 ff .) Aeroeephalus scirpaceus, Cygnus olor, Anas stre-
pera, Nyroca ferina, Podiceps cristatus, P. nigricollis, Larus ridi-
bundus, L. minutus, Rallus aquaticus, Gallinula chloropus, Fulica
atra . Zu beachten ist allerdings, dass die Maritimisierung in der
Form verfrühten Eisganges für die Ökologie gerade der Wasservögel
offenbar tiefgreifende Bedeutung hat (vgl . die Beobachtungen BERG-
MANS [1939, p. 68] über die Beziehungen zwischen dem Eisgang und
dem Anfang des Brütens bei marinen Wasservögeln), dennoch hätte
man kaum erwartet, dass die Wasservögel in dem vorgedrungenen
Artenbestand einen so hervorragenden Anteil einnehmen würden .
Zweitens erscheint im Hinblick auf die besprochene Klimaentwicklung
überraschend, dass neben südlichen und südwestlichen Einwanderern
manche Formen, deren Verbreitung im Hinblick auf Fennoskandien
südöstlich oder östlich ist, ein deutliches Vordringen aufweisen, s i c h
also vom Innern des Kontinents her ausbreiten. Von
solchen Arten sind zu nennen : Emberiza rustica, 1Vluscicapa parva,
Phylloscopus trochiloides, Larus minutus sowie Nyroca ferina und
Podiceps nigricollis, bei denen die neuzeitliche Ausbreitung in Eu-
ropa eine Hauptrichtung von Südosten nach Nordwesten zeigt. Es
ist nun allerdings sehr wohl denkbar, dass es sich hier um nacheis-
zeitliche Wanderungen handelt, die gleichsam temporär � erstarrt"
gewesen sind (vgl . PALMGREN 1938, p . 240 ff .) und unter günstigen
klimatischen Verhältnissen wieder fortsetzen . Dies schliesst aber auch
andere Erklärungsmöglichkeiten nicht aus, und schon früher (SIIVONEN
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KALELA 1937 ; KALELA 1938, p . 249 ff .) haben wir die Möglichkeit

betont, dass sich bei der neuzeitlichen Anreicherung der fennoskan-
dischen Fauna die Wirkungen eines weiteren aktuellen Faktors gel-
tend machen, und dabei auf die Hypothesen von BAXTER & RINTOUL
(1922) sowie LÖNNBERG (1924) hingewiesen.

LÖNNBERG hat insbesondere die Ausbreitung von Nyrocaferina
und N. fuligula in Nordeuropa behandelt. Nach ihm wäre dieselbe

durch eine angenommene Austrocknung der Seen in Westsibirien

bedingt. (Inbetreff der Reiherente in Skandinavien wird die südliche
Population gemeint, die Art hat ja dort auch ein nördliches Verbrei-
tungsgebiet .) Da die Studie LÖNNBERGs keine Angaben über die
Beschaffenheit und die Vogelbestände der genannten Seen enthält,
dürfte es motiviert sein, dieselben mit einigen Worten zu berühren .

DECKSBACH (1924) hat die Seen des Turgai-Gebietes limnologisch unter-
sucht . Nach ihm stehen diese Seen dem eutrophen Seetypus sehr nahe,
der für das Flachland des Ostseegebietes charakteristisch ist und zugleich
den typischen Biotop der vorgedrungenen südlichen Vogelarten bildet. Die
Ähnlichkeit betrifft die Tiefe - die Seen des genannten Gebietes sind durch-
gehends sehr seicht, die mittlere Tiefe beträgt 1,5 m - und die eigentlichen
limnologischen Verhältnisse (bekanntlich sind indessen die betr . Seen z. T.
salzig oder bittersalzig) und erstreckt sich bis auf die Artenzusammensetzung
der höheren Vegetation . .DECKSBACH bezeichnet die Seen des Turgai-Gebietes
als eine paraeutrophe (bzw . gypsopara-eutrophe) Modifikation des eutrophen
Seentypus der Wüsten-, Halbwüsten- und Steppengebiete .

Bekanntlich kommen die allermeisten für die fruchtbaren Seen Nord-
europas kennzeichnenden Vogelarten auch im Seengebiet Westsibiriens vor ;
es möge hier nur auf die Zusammenfassung SUSCHKINS (1914) hingewiesen wer
den . Ebenso wird der gewaltige Individuenreichtum der Wasserornis dieser
Gegenden oft betont (vgl . z . B . FORMOSOF 1934). Weiterhin scheinen manche
nordeuropäische Arten in den dortigen Seen einen recht dominierenden An-
teil des Vogelbestandes zu bilden . KASHKAROV (1928) hat z . B . die Seen Beely-
Kul, Ak-kul und Ashshy-Kul in Turkestan in bezug auf ihre Vogelfauna un-
tersucht . (Die genannten Seen liegen an der Grenze des Steppen- und
Wüstengebietes.) Der See Beely-Kul hat einen Flächeninhalt von 75,5 qkm,
eine mittlere Tiefe von 3 m und eine Maximaltiefe von 5,75-6 m . Die Was-
serhöhe unterliegt jedoch beträchtlichen jährlichen Schwankungen . Der do-
minierende Artenbestand des Beely-Kul zeigt nun - wie aus der folgenden
Zusammenstellung zu ersehen ist - recht auffallende gemeinsame Züge
mit den eutrophen Seen Fennoskandiens, insbesondere mit dem sog . Podi~eps-
Seentypus PALMGRENS (1936, p . 34).
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Von fennoskandischen Arten kommen auf dem Beely-Kul noch harus
ridibundus (3,6 11 /0), Hydrochelidon nigra (3,6 0 /o), Spatula clypeata (0,2()/ o ) und
Anas querquedula (0,2 °/o) vor. Auch auf den anderen genannten Seen bilden
die fennoskandischen Arten einen beträchtlichen Anteil des Vogelbestandes
(Cygnus olor z . B. erreicht auf dem Ak-Kul einen Dominanzwert von 5,2 ° /o) .
- Es sei noch bemerkt, dass Nyroca ferina unter den jagdbaren Wasservö-
geln des Turgai-Gebietes nach FORMOSOF (1934) die überaus dominierende
Art ist.

Es erscheint in der Tat sehr lockend, die Step-
pen-(und Wüsten-)Seen, wie sie vor allem in West-
sibirien zu Tausenden vorkommen, als das eigent
liche Ausbreitungszentrum für manche Arten zu
betrachten, die für die üppigeren Seen Nordeuro-
pas charakteristisch sind .

Andererseits liegt heute bereits ein sehr grosses Tatsachen-
material vor, das für eine rasche Austrocknung zumal in den inneren
arideren Teilen der Kontinente zeugt. Die bekannteste Wirkungs
form dieser Erscheinung ist die sog. � Soil Erosion" (also Bodenabspü-
lung). Dies bedeutet, dass die schützende Vegetation insbesondere
in den ariden bzw. semiariden Gegenden zerstört wird, was eine
starke Erosion zur Folge hat, die ihrerseits eine Herabsetzung
bzw. Vernichtung der Bodenproduktivität Bewirkt. Die Bezeichnung
� Soil Erosion" ist jedoch, wie GILLMAN (1937, p. 81) bemerkt hat,
�sprachlich viel zu eng begrenzt, um der gewaltigen Ausdehnung,
der grossen Tragweite aller darunter begriffenen Prozesse gerecht
zu werden" . Eher sollte nach ihm von einer �vom Menschen be-
schleunigten Austrocknung von Erdräumen" gesprochen werden . Der
betr. Austrocknungsprozess geht ja auch unter dem Namen �Dämon
der Wüste" . Diese Austrocknung bedingt nun u. a. auch �e i n s i c h
oft regional ausbreitendes Sinken des Grundwas-
serspiegels, das zusammen mit der Vernichtung der Ackerkrume
zur Verwüstung ganzer, vorher dichtbesiedelter Landstriche und da-

Beely-Kul Podiceps-Seentypus
Turkestan Aland

Podiceps cristatus 35, °/ o Podiceps cristatus 47%
Netta rufina 17,7 � Nyroca fuligula 13
Fulica atra 8,4 � Bucephala clangula 8 �
Anas strepera & Anas platyrhyncha 8 �
A . platyrhyncha 4,s � Fulica atra 5 �

Gelochelidon nilotica 4,s � Acroceph . schoenob . 5 �



Zur Frage der Anreicherung der Brutvogelfauna in Fennoskandien . 49

mit zu Volksabwanderungen führen kann und führt" (o . c ., p . 82-

83 ; Sperrung von mir) .

	

'

Wir wollen zunächst die Ursachen der Austrocknung beiseite-

lassen und nur ihre Wirkung und Ausdehnung kurz behandeln .

JACKS & WHYTE (1939) geben in ihrer grossen zusammenfassenden
Arbeit u. a . folgende Beschreibungen über die Wirkung der � Soil
Erosion" während der letzten Jahrzehnte.

�Already, indeed, probably nearly a million square miles of new desert
have been formed, a far larger area is approaching desert conditions and
throughout the New World erosion is taking its relentless toll of soil fertility
with incredible and ever increasing spreed" (p . 18). - �Scarcely any climate
or environment is immune from erosion, but it is most virulent in the semi-
arid continental grasslands - the steppes, prairies and welds of North and
South America, Australia, South Africa and Russia --.') Until quite recently
erosion was regarded as a matter of merely local concern, ruining a few
fields and farmsteads here and there, and compelling the occupiers to abandon
their homes and move on to new land, but it is now recognized as a con-

	

.
tagious disease spreading destruction far and wide irrespective of private,
county, state or national boundaries" (p . 20) . �- - erosion has only become
a serious factor - - during the last few decades" (p . 27) .

Als Beispiel über die Einwirkung der Austrocknung auf die
Vegetation sei folgende Zitat aus einer Arbeit KEGELS (1939) wieder-
gegeben :

� Diesen 'Dämon der Wüste' habe ich in Marokko und Algerien überall
bemerken können . Überall dringt hier die Wüste vor auf Kosten der Halb-
wüste oder auf Kosten von aus Bäumen und Sträuchern bestehenden Verei-
nen, oder aber es bilden sich steppenartige Vereine, Hartwiesen" .

Insbesondere die unter dem Namen � Soil Erosion" bezeichneten
Erscheinungen schreibt man ganz allgemein unvorsichtigen Kultur-
massnahmen zu ; z . B . das obenzitierte Werk von JACKS & WHYTE
ist gänzlich in diesem Sinne abgefasst.

	

Nach GILLMAN (o . c ., p . 82)
wäre es jedoch nötig zu untersuchen, ob nicht das Phänomen auch
klimatische Gründe hat . AUER (1933, 1935, 1939) u. a . haben nun nach-
gewiesen, dass die letztgenannte Auffassung auch zutrifft . In der Tat
ist eine Austrocknung auch in Gegenden festzustellen, die von der
Kultur ganz wenig berührt ,werden . So zeigen z . B . die Untersuchun-

Betreffs USSR heisst es im besonderen : ,One of the worst eroded
areas, by reason of its steep and broken relief, is the south-western steppe
region" (p . 45).
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gen von PRINTZ (1921), dass die Wälder in den Grenzgebirgen von
Mongolien und Sibirien im Austrocknen begriffen sind und dass dies
so intensiv vorsichgeht, dass die Bäume im Stehen trocknen . Überall
an den Rändern der Steppengebiete Feurlands und Patagoniens, wo
finnische Expeditionen unter der Leitung von Prof. V . AUER Unter-
suchungen ausgeführt haben, ist eine Entwicklung in arider Richtung,
ein sehr rapides Zurückweichen des Waldes, eine Austrocknung von
Sümpfen und Steppenseen, � Soil Erosion" in engerem Sinne usw.
festzustellen . Auf Grund paläobotanischer Untersuchungen i Nord-
europa, Kanada sowie vor allem in Feuerland und Patagonien hat
AUER sogar nachgewiesen, dass die ganze jüngste nacheiszeitliche
Periode (das sog . Peioratum) als trocken zu bezeichnen ist . Diese
Auffassung ist ja schon früher u . a . von PASSARGE und HUNTINGTON
auf Grund der Arealzunahme der Wüsten, der Verminderung mancher
Seen, des Dickenwachstums der Riesenbäume in ariden Gebieten
sowie des Zugrundegehens alter Kulturzentren vorgebracht worden .
Eine Unsicherheit dürfte nunmehr nur hinsichtlich der Länge dieser
trocknen Periode bestehen . Die letzten Jahrzehnte bedeuten demnach
nur eine besonders intensive Phase in diesem Austrocknungsprozess,
und niemand verneint wohl, dass auch die Kultur dabei eine wichtige

Rolle gespielt hat.')

1 ) Als der vorliegende Aufsatz bereits druckfertig vorlag, hat Herr Prof.
V. AUER, dem ich auch sonst mehrere Hinweise auf die hier referierte geo-
graphische Literatur verdanke, meine Aufmerksamkeit auf das ganz neulich
erschienene Werk ARTUR WAGNERS �Klimaänderungen und Klimaschwankun-
gen" (Braunschweig 1940) gelenkt . In diesem Werk (p . 7-44) wird die neu-
zeitliche Temperaturänderung ausführlich behandelt (nach WAGNER entfällt der
Wendepunkt auf den B e g i n n des 19. Jahrhunderts) und mit einer Verstär-
kung der allgemeinen Zirkulation in Zusammenhang gebracht . I m H i n-
blick auf die hier behandelten Fragen ist aber der
Beweis besonders interessant, dass eine weitere Fol-
geerscheinung der erhöhten Zirkulation in einer Aus-
trocknung der mittleren Breiten (Verschärfung der me-
ridionalen Niederschlagskontraste) besteht. Die Aus-
trocknung zumal in den Trockenzonen wird somit durch
meteorologische Daten direkt bestätigt . Da die bei-
den Prozesse �Erwärmung" und �Austrocknung" also
Parallelerscheinungen darstellen, lässt sich nunmehr
auch eine genauere Vorstellung von der Dauer der
neuesten besonders intensiven Trockenperiode bil-
den, als das unter Heranziehung der �Soil Erosion"
und ähnlichen Erscheinungen möglich war.
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Leider stehen mir Angaben über die Veränderungen der Vogel-

fauna etwa der europäischen bzw. westsibirischen Steppengebiete nur

spärlich zur Verfügung. Doch liegen aus Ungarn mehrere diesbezüg

liche Zusammenstellungen vor . Betrachtet man nun diese Verände-

rungen wie sie von v . BUDA (1906-07), NAGY (1929) und CSATH (1930)
beschrieben worden sind, so findet man einen schlagenden Kontrast

zu den fennoskandischen Verhältnissen . Eine ausgeprägte Verminde-

rung des Wasservogelbestandes, nach CSATH seit etwa den 1880-90er

Jahren, wird einstimmig betont. In diesem sowie in den zahlreichen

ähnlichen aus Mitteleuropa bekannten Fällen handelt es sich nun

sicher wenigstens zum beträchtlichen Teil um eine Austrocknung durch

die Tätigkeit des Menschen, also um eine Faktorengruppe, deren

Bedeutung für die Ausbreitung südlicher Wasservögel in Schottland

von BAXTER öz RINTOUL hervorgehoben worden ist . Ähnliche, wenn

auch kurzfristigere, rein klimatisch bedingte Veränderungen der Vogel-

fauna sind aber aus anderen Liegenden bekannt. So berichten SALYER

& CLARK (1934), dass die Wasservogelfauna im nördlichen Prärien-

gebiet von Nordamerika infolge fünf Jahre hindurch andauernder

Trockenheit eine katastrophale Verminderung aufwies, und man da-

rum zu grosszügigen Massnahmen hat greifen müssen, um sie u . a .
durch künstliche Bewässerung wiederherzustellen .

Auf Grund der oben kurz behandelten Tatsachen dünkt es

also wahrscheinlich, dass a n der neuzeitlichen Anreiche-
rung der nordeuropäischen Wasserornis neben der
weiter oben besprochenen Temperaturentwicklung
tatsächlich ein weiterer aktueller Faktur, und zwar
die Austrocknung zumal in den arideren Teilen
des Kontinents beteiligt ist .

Die Wirkungen der Austrocknung zumal in den inneren Teilen

des Kontinents sind auch in bezug auf die Nicht-Wasservögel, die
von Osten bzw. Südosten her eine Ausbreitungstendenz nach Fenno
skandien aufweisen, in Rücksicht zu ziehen . Um nur ein Beispiel
zu nehmen, so begünstigt die zunehmende Trockenheit natürlich in
hohem Grade die Waldbrände, und in der Tat sind Waldbrände von
sehr grossem Unfang in letzter Zeit u . a . aus Nordrussland bekannt.
Durch diese können vielleicht die Biotope gewisser Waldvögel we-
sentlich zusammenschrumpfen, was eine Auswanderung zur Folge
haben könnte . ')

1 ) Im Anschluss an das Vorige möchte ich auf eine Frage hinweisen, die
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Wenn auch die Austrocknung eine Einwanderung von Vogel-
arten nach Fennoskandien zunächst von Südosten her bedingen
dürfte, so kommt jedoch auch eine Ausbreitung aus dem Süden in
Betracht und besonders in solchen Fällen wird es schwer sein die
Wirkungen von-,Erwärmung und Austrocknung voneinander zu tren-
nen . Ferner ist es sehr wohl möglich, wie ich in anderem Zusammen-
hang (KALELA 1938, p . 248 ff .) bereits hervorgehoben habe, dass
sich die Wirkungen der beiden Erscheinungen wenigstens in gewis-
sen Fällen kombinieren können. Welcher Anteil dabei der einen
oder der anderen zukommt, muss - insbesondere auch betreffs der
Wasservögel (vgl . p . 46 und p . 54, Fussnote) - künftigen Unter-
suchungen überlassen werden . Ich möchte aber hier zum Schluss
doch auf einige kurzperiodische Erscheinungen aufmerksam machen,
in denen man vielleicht einen �Mechanismus" spüren kann, durch
welchen die Austrocknung auch mehr langdauernde Veränderungen
der Vogelfauna zustandebringen könnte .

FORMOSOF (1934) hat hervorgehoben, wie der unter normalen
Verhältnissen durch eine gewaltige Individuenzahl gekennzeichnete
Vogelbestand der Seen im westsibirischen Steppen- und Waldsteppen
gebiet von den jährlichen Wasserstandsschwankungen in hohem

. Grade abhängig ist :

�The periodically repeated sharp fluctuations of the water level in the
lakes alter considerably certain years the conditions of existence of the
waterfowl . The thickets of reeds and rushes where the young broods com
monly find shelter from predators and bad weather, find themselves upon
dry land and the submerged meadows of Potamogeton and Myriophyllum
are laid bare . In such years on the lakes where usually flocks of thousands
of ducks and geese assemble for moulting with a multitude of breeding
female birds, only an insignificant quantity of moulting and nesting birds
are to be seen . It is just such periodical fluctuations of

m. E . nähere Untersuchung verdiente . Während der Eiszeit herrschte be-
kanntlich in den. jetztigen Trockengebieten eine �Pluvialperiode", während
welcher diese Zone viel reicher an Gewässern und auch das allgemeine
Vegetationsbild minder arid geprägt war als gegenwärtig (vgl . z . B . die
p . 50, Fussnote, zitierte Arbeit WAGNERS) . Auch unberuhend von dem noch
nicht einwandfrei geklärten näheren Gang der postglazialen Klimaschwan-
kungen müsste folglich bei der Behandlung der faunistischen Grenzverschie-
bungen beachtet werden, dass nicht nur das Klima in den neubesiedelten
Gegenden seit der Eiszeit wärmer geworden ist, sondern dass sich auch die
Verhältnisse für manche Arten in den Ursprungsgebieten ihrer postglazialen
Ausbreitung, wahrscheinlich in ungünstiger Richtung verändert haben .
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the water level, that cause the numbers of ducks and
geese to be ,so inconstant in determined breeding lo-
calities, and that lead to a migration of entire popula-
tions to other regions for breeding and moulting" (p .
286 ff.; Sperrung von mir) .

Solche Wirkungen kurzperiodischer Trockenheit müssen also

in kleinerer oder grösserer Entfernung vom Ausbreitungszentrum zu
plötzlichen, sprunghaften Invasionen der Wasservögel führen 1) . Solche
Invasionen sind nun tatsächlich bekannt, ja STEINBACHER (1927, p .
227 ff .) bezeichnet sie sogar als gewissermassen charakteristisch eben
für manche Wasser- und Sumpfvögel . Wenn es auch, was gleich
betont werden muss, sehr unwahrscheinlich dünkt, dass solche etwa

in Fennoskandien oder Westeuropa festgestellten Invasionen eine

d i r e k t e Folge periodischer Wasserstandsschwankungen in einer so

weit entfernten Gegend wie etwa Westsibirien darstellen, so sind sie

m. E . in diesem Zusammenhang immerhin sehr beachtenswert, denn

der Wasserstandswechsel ist ja ganz im allgemeinen einer der wichtig-
sten auf den Vogelbestand seichter Seen einwirkenden Faktoren und
die besprochene Ausbreitungsweise kann somit überall, wo seichte
Seen vorhanden sind, in kleinerem oder grösserem Massstab zum

Ausdruck kommen .

Von den diesbezüglichen Wasservogelinvasionen sind die des
Schwarzhalstauchers (Podiceps nigricollis) am besten bekannt, und

zwar durch die interessante Zusammenfassung FRIELINGS (1933) . Die
Ausbreitung dieser Art weist in Europa, wie bereits erwähnt, eine
Hauptrichtung von Südosten nach Nordwesten auf und die Arealer-
weiterung geht ausgeprägt sprunghaft vor sich . In gewissen Invasions-

jahren erscheint die Art plötzlich in sogar weit von dem alten Wohn-

gebiet entlegenen Gebieten, sei es nur in einer oder in mehreren

ganz getrennt liegenden Gegenden zugleich . Die Besiedlung neuer
Gebiete kann durch einzelne Paare oder auch in Form ausgeprägter
Masseninvasionen (bis zu etwa 250 Paaren auf einem See) erfolgen .

Auch eine entgegengesetzte Anomalie des Wasserstandes kann na-
türlich u. a. dadurch zur Auswanderung von Wasservögeln führen, dass ja
die Schilfvegetation der Erhöhung des Wasserspiegels in demselben Jahre
noch nicht folgen kann . Das wird aber in den nächsten Jahren des Fall
sein, so dass einem längere Perioden hindurch anhaltenden Hochstand keine
entsprechende Bedeutung für die Ornis flacher Seen zukommen kann wie
einer Trockenperiode .
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Die Besiedlung kann dauernd bleiben, oder auch verschwindet die
Art nach einigen Jahren, wenn nicht die Population Zufuhr von aus-
sen her erhält . Die selbständige Vermehrung scheint im Invasions-
gebiet jedenfalls recht gering zu sein :

�Die eben besetzten Biotope werden n i c h t zu lokalen Ausbreitungs-
zentren, sondern es tritt oft erst eine Ruhezeit der Besiedelung ein, ehe
sich wieder Einwanderungen in dem betreffenden Land, das bereits besudelt
war, deutlich bemerkbar machen . Auch hier muss also notgedrungen die
Einwanderung von einem weitgelegenen Gebiet erfolgt sein, das wiederum
über die genügende Anzahl von Tauchern verfügte" (o . c ., p . 519) .

Den Invasionen des Schwarzhalstauchers recht ähnlich ist die
z . B . aus Finnland bekannte Ausbreitung einer anderen östlichen
Vogelart, nämlich der Zwergmöwe (Lamas minutus) (vgl . SANDMAN,
NYSTRÖM, REINIKAINEN, PUTKONEN u . a .) .

	

Auch diese Art erscheint
- in grösseren oder kleineren Scharen - plötzlich in Gegenden,
die voneinander mehr oder weniger isoliert liegen. Die Paaranzahl
kann auf den neubesiedelten Brutplätzeil über längere Zeiten unge-
fähr gleich bleiben (z . B . Helsinki, Vik 1928-35, s. HYTÖNEN) oder
sie kann auch beträchtlich und anscheinend regellos variieren . Im
grossen und ganzen behält die Zwergmöwe die einmal besetzten
Brutplätze, aber auch in diesem Falle scheint es offenbar, dass
diese nicht zu lokalen Ausbreitungszentren werden, sondern dass
die Zunahme, falls einen solche festgestellt wird, hauptsächlich von
aussen her erfolgt.')

1 ) In seiner Kritik der Arbeit FRIELINGS vertritt STEINBACHER (Ornith .
Monatsber. 41, p . 155 ff.) den Standpunkt, dass es sich beim Schwarzhals-
taucher um mehr oder weniger zufällige Bestandsschwankungen an der Ver
breitungsgrenze handelt, und dieselbe Auffassung hat er auch hinsichtlich
der Zwergmöwe ausgesprochen (STEINBACHER 1927, p . 222 ff .) . Obgleich diesem
Umstand hier keine entscheidende Bedeutung zukommt, sei jedoch hervor-
gehoben, das Podiceps nigricollis sein Wohngebiet seit der Jahrhundertwende
u . a . auf die Britischen Inseln, Dänemark und Schweden erweitert hat, und
auch in den anderen peripheren Teilen seines Areals ist eine Zunahme
konstatiert worden (vgl . z . B . KUHK 1939, p . 222 ff.) . Ob es sich um eine defi-
nitive Arealeroberung handelt, wissen wir nicht, ebenso ist uns unbekannt,
ob die Vögel einmal in früheren Perioden hier vorgekommen sind . Das ist
aber bei der Mehrzahl der in Nordeuropa vorgedrungenen Arten der Fall,
und, wie eingangs bereits bemerkt wurde, ist diese Frage hier beiseite ge
lassen worden .

Um Missverständnisse zu vermeiden, sei betont, dass die sprunghaften
Invasionen keineswegs den allgemeinen und wohl nicht einmal den häufigsten
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Bei der Einwanderung des Schwarzhalstauchers in neue Gebiete ist
eine Verspätung des Frühlingszuges sehr auffällig :

� Gerade bei Masseninvasionen kann man (z . B . in München) feststellen,
dass während der eigentlichen Frühjahrszugzeit nicht auffällig mehr Schwarz-
halstaucher vorhanden sind, als das in anderen Jahren der Fall ist . Jedoch
mit Beginn der Brutzeit und sogar noch während dieser Zeit erfolgt in sehr
kurzen Abständen eine Besiedelung, die ganz auffällig ist" (FRIELING o . c ., p . 524) .

Man erinnert sich bei dieser Gelegenhet an die Brutinvasionen des
Rosenstars (Pastor roseus), bei welchem ja der Nahrungsmangel im alten
Wohngebiet die Vögel veranlasst, den Frühlingszug oft über gewaltige
Strecken fortzusetzen, wodurch die Ankunft in das Invasionsgebiet um einen
Monat verspätet werden kann (SCHENK 1935, p. 148). Die Verspätung des
Frühlingszuges weist jedoch nur darauf hin, dass das alte Wohngebiet aus
diesem oder jenem Grunde für die ausgewanderte Population im betr . Jahre
nicht besiedelbar war. Eine ähnliche Verspätung kommt auch beim Girlitz
vor, wenn er neue Gebiete besiedelt, und in diesem Fall beruht sie auf
Überbevölkerung im alten Wohngebiet (s . MAYR 1926, p . 636) . Ähnlich hat
auch FR~ELING die Zugverspätung beim Schwarzhalstaucher gedeutet .') FRIE-

LING nimmt an, dass die östlich der Elbe in grossem Massstab erfolgte Grün-
dung der Fischteiche, welche für den Schwarzhalstaucher �unnatürlich gut
passende Biotope" bilden, zu einer raschen Massenzunahme und, als Folge
davon, zu einer Auflockerung der Population geführt hat . Zur Überbe-
völkerung könnte ja aber auch das Zusamnienschrumpfer~ der geeigneten
Biotope im alten Wohngebiet führen oder wenigstens beitragen . (Die Fisch-
teiche kommen hier allerdings weniger in Betracht, weil ja ihr Wasserstand
auf konstanter Höhe gehalten werden kann .) Das Verspätungsphänomen
macht jedenfalls die Möglichkeit weniger wahrscheinlich, dass die Invasion

	

,
bloss auf einer Stimulation des Zuges unter günstigen meteorologischen
Verhältnissen beruhte .

Die Frage nach der eventuellen Bedeutung periodischer Trocken-
heit für die Invasionen könnte wohl durch eine Nebeneinanderstellung
der Invasionsjahre und der Wasserstandsschwankungen in den frü-

Typus bei der Einwanderung der Wasservögel nach Fennoskandien bilden .
So erfolgt die Einwanderung der hinsichtlich ihrer Ausbreitungsweise am
genauesten untersuchten Art, nämlich des Höckerschwans, nach EKMAN (1920)
nicht nach dem �Podiceps nigricollis-" sondern eher nach dem �Serinus-
Typus" . Ebenso wirkt die �systematische" Arealeroberung von Hauben-
taucher und Lachmöwe völlig andersartig als die Invasionen von Podiceps
nigricollis und Larus minutus .

') Man vergleiche auch die Studie PALMGRENS (1934) über die Einwande-
rung des Teichrohrsängers (Acrocephalus scirpaceus) in Finnland, welche
gewisse gemeinsame Züge mit den Invasionen der obenbehandelten Arten
aufweist . In dieser Studie wird auch die Prolongation des Zuges im Ver-
hältnis zur Überbevölkerung theoretisch näher behandelt .
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heren Wohngebieten der betr . Arten gelöst werden. Wir müssen uns
hierbei auf die am besten erforschte Art, den Schwarzhalstaucher
beschränken . FRIELING führt folgende Invasionsjahre für den Schwarz-
halstaucher an : 1904 (Wales), 1912 (Dänemark), 1915 (Irland), 1918
(Niederlande, Irland, England), 1919 (Schweden), 1925 (Texel/Nie-
derlande), 1927 (Schweden), 1929 (Irland, Bodensee), 1930 (Irland,
München), 1931 (München, Bodensee), 1932 (München) . Es ist nun
freilich zu bemerken, dass alle obigen Befunde nicht im gleichen
Masse beweiskräftig sind, und die Invasionsjahre des Schwarzhals-
tauchers sind ja überhaupt nicht annähernd so leicht exakt zu kon-
statieren wie etwa die des Rosenstars. In einigen der obigen Fälle

(Irland 1915 und 1918) handelt es sich um � Invasionen" lediglich

eines Paares . Die erste Invasion in München (1930) fällt zusammen

mit der Anlage eines Stausees . Wenn man aber die Angaben

FRIELINGS - um Subjektivität zu vermeiden - auch als solche zum

Vergleich heranzieht, ergibt-sich auf jeden Fall eine recht weitgehende

Parallelität mit den durch niedrigen Wasserstand charakterisierten
Jahren in Mitteleuropa . Die Jahre 1904, 1915, 1918, 1919, 1929 und
1930 waren ausgesprochene Trockenjahre, in denen z . B . die gros-
sen norddeutschen Flüsse nach GRUNOV (1936) mehr oder weniger

deutliche �Wasserklemmen" aufwiesen . Ferner machten sich die

Nachwirkungen des exzeptionell trocknen Jahres 1911 im Anfang

des Jahres 1912 noch deutlich bemerkbar (nach FICKERT [1936] ka-
men deutliche Wasserklemmen bis April 1912 in Sachsen vor), und
die Periode von 1928 bis 1932 ist überhaupt als trocken bekannt.

Da eben die Flussgebiete der norddeutschen Ströme als direkter
Ausgangspunkt zu den besprochenen Invasionen des Schwarzhal-
stauchers in Nord-- und Westeuropa zu betrachten sind (s . FRIELING
o. c ., p . 525), 1) so scheint mir, wenn auch die oben mitgeteilten

') Durch die liebenswürdige Vermittlung von Herrn Baurat Dr. Ing .
W. LASZLOSSY an der Hydrographischen Anstalt des Kgl . Ungarischen Acker-
bauministeriums habe ich über die Monatsmittel der Wasserstände am Balaton-
See von 1880-1939 und Tiber die am Valenceer-See vor. 1931-39 verfügen
dürfen . In diesem Falle blieb aber das Resultat das Vergleiches zumindest
undeutlich, was nur zu bedeuten braucht, dass, sofern die Werte für den
Balaton-See eine Verallgemeinerung erlauben, die ungarische Tiefebene und
das Flussgebiet der norddeutschen Flüsse nicht derselben Kleinperiodizität
des Wasserstandes unterworfen sind . Als direkter Ausgangspunkt für die
Invasionen des Schwarzhalstauchers etwa nach den Britischen Inseln oder nach
Skandinavien dürfte ja die ungarische Tiefebene nicht in Frage kommen.
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Daten keineswegs zu sicheren Schlüssen berechtigen, wohl annehm-
bar, dass . Wasserstandsschwankungen bei den Invasionen der Art
eine nicht unbedeutende Rolle spielen . Es sei noch betont, dass die
Abhängigkeit des Schwarzhalstauchers von Wasserstandsschwankun-
gen in manchen Einzelfällen direkt bewiesen ist, erwähnt doch FRIELING
mehrere Beispiele vom Ausfall der Art �wegen des zu, . niedrigen
Wasserstandes" :

4. Schlussbemerkungen .

Insbesondere SCHENK (1929) hat betont, dass man die ziemlich
allgemein angenommene � Neigung" der Tierarten, das durch sie
überhaupt besiedelbare Areal ganz zu erobern, nicht ohne weiteres

als eine allgemeine Regel betrachten darf. Vielmehr kommen bei

gewissen Vogelarten beweislich besondere Ausbreitungsperioden vor,

zwischen denen sich die Ausbreitung im Stillstand befindet . Die

oben angeführten Beispiele scheinen diese Auffassung durchaus zu .

bestätigen . Es hat den Anschein, als wäre die Ausbreitung in diesen

Fällen erst durch einen äusseren Zwang oder jedenfalls durch be-

sondere Stimulation hervorgerufen worden, die in einer Überbevöl-

kerung infolge zunehmender Individuenzahl oder des Zusammen-

schrumpfens der alten Biotope ihren Grund hat . Eine solche Auffassung

wird ja u . a . durch die bei der Beringungsarbeit bewiesene ausge-

prägte Heimatstreue mancher Vogelarten gerechtfertigt .' Setzt nun

aber die Ausbreitung zufolge einer der genannten Faktoren ein, so

zeigen sich die ökologischen - etwa durch die Vegetation gestellten

- � Grenzen" nicht als etwas Absolutes, sondern manche Vögel

weisen eine beträchtliche ökologische Amplitude auf wenn sie sich

von den optimalen nach weniger zusagende Gegenden ausbreiten .

Auch auf eine andere, mehr methodische Frage möchte ich im

Anschluss an die obigen Beispiele hinweisen. Die Verbreitung einer

Vogelart wird ja nicht nur durch die Grenzen ihres Areals, sondern

in hohem Grade auch durch die Massendifferenzen innerhalb dieser

Grenzen charakterisiert . Grenzverschiebungen können durch Faktoren
hervorgerufen werden, die tief im Innern des Wohngebietes einer

Art tätig sind . Es leuchtet ein, dass die Lösung solcher Fragen durch

quantitative Populationsforschungen sehr erleichtert, ja in eine neue

Phase geraten würde.
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