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Einleitung.

Einer der wichtigsten Faktoren, die der neuzeitlichen, so aus-
gepragten Dynamik in den Verbreitungsverhéltnissen der euro-
paischen Vogelfauna zugrundeliegen, besteht offenbar in der Klima-
anderung, die seit der ersten Hilite des 19. Jahrhunderts fortgesetzt
hat und folglich grésstenteils die Periode umfasst, aus welcher das
avifaunistische Material in Europa stammt. Auf héheren Breiten
ist diese Klimainderung in erster Linie durch eine Vermilderung
des Winterhalbjahrs gekennzeichnet. In Mitteleuropa sind vor allem
die Winter, weiter nordlich ausserdem die Spitherbste und Friih-
jahre wirmer geworden. In Verbindung damit haben sich sowohl
in Nord- als in Mitteleuropa mehrere Standvogel, vor allem in
Nordeuropa ausserdem viele partielle Zugvogel vom ,Wettervogel“-
Typus an ihrer Nordgrenze ausgebreitet (SuvoNEN & KALELA 1937;
KALELA 1938, 1946 a und b, 1949 a; MERIKALLIO 1946; SALOMONSEN
1948; SuvoNEN 1948; JESPERSEN 1949; REINIKAINEN 1949; u.a.).
Ausser Nord- und Mitteleuropa umfasst das nachfolgend beriick-
sichtigte Gebiet noch die Britischen Inseln.
~ In der vorliegenden Studie gelangen ausschliesslich Vertreter
aus den obigen zwei Vogelkategorien nebst einigen Sdugetieren,
nicht aber Zugvogel vom ,Instinktvogel“-Typus mit ihrer vielfach
vollig abweichenden Verbreitungsdynamik (KALELA 1938, 1946 a,
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1949 a; Scuuz 1942; DuraNgo 1946; LEIVO '1946; SALOMONSEN
1948; WINGSTRAND 1949; u.a.) zur Behandlung. Die hauptsich-
_liche Aufgabe besteht in der Beleuchtung folgender Fragen:

1. Inwieweit kann erwiesen oder wahrscheinlich gemacht werden,
dass die gegenwdrtigen Verdnderungen in der regionalen oder 6ko-
logischen Verbreitung der zu behandelnden Arten ein Glied in der
Kette rhythmisch wiederkehrender Verschiebungen darstellen?

2. Welche Rolle spielen die Uberwinterungsverhaltnisse bei den
betreffenden Arealverdnderungen?

3. Welche Unterschiede bestehen in den betreffenden Arealver-
dnderungen zwischen den Standvogeln und Saugetieren einerseits
sowie den partiellen Zugvoégeln anderseits? '

Beim Beantworten der zweiten und dritten von den obigen Fra-
gen ist besonders wichtig das Material, das in verschiedenen euro-
pdischen Landern zur Beleuchtung der Einwirkung harter Winter
auf die Vogefauna gesammelt worden ist. Dieses Material stammt
vor allem aus den Wintern 1916/17, 1928/29, 1939/40, 1940/41,
1941/42 und 1946/47. Aus der umfangreichen diesbeziiglichen Lite-
ratur mogen die folgenden allgemeinen Ubersxchten besonders er-
wihnt werden:

Britische Inseln, 1916/17: Jourbain & Witaersy (1918); 1928/29: WiTHERBY &
Jourpain (1929); 1939/40: Ticerurst & WrraerBy (1940); 1946/47: TicenursT &
HarTtLEY (1948).

Dédnemark, 1939/40: Jespersen (1941).

Deutschland, 1928/29: Srtresemann (1930); 1939/40: Drost & Scmuvz (1940);
Westfalen, 1939 —42: Pertzmeier (1947, p. 22—28).

Finnland, 1939---42, 1946/47: LerToNEN (1948); S:vonen (1948).

Holland, 1928/29: Brouwer & Haverscumipr (1929); 1939/40: Ten Kate (1940);
1939—42: Brouwer & Junge (1943).

Schweden (hauptsichlich Siid- und Mittelschweden), 1939—42: ,Fauna och
Flora“ 1942, p. 181—188, 1943, p. 43—47.

Ungarn, 1939/40: Vasvar: (1939—42).

Die nachfolgend dargestellten, auf die betreffenden Winter beziig-
lichen Angaben aus den obigen Lindern stammen, soweit nicht
anders erwihnt, aus diesen Ubersichten.

Vou der Einwirkung der harten Winter auf die Vogel- und Siuge-
tierfauna wird in der vorliegenden Studie also nur die verbreitungs-
dynamische Seite behandelt. Sonstige populationsékologische Fra-
gen werden nur nebenbei und in vorldufiger Form beriihrt. In
bezug auf die Analyse der jeweils Okologisch wirksamen Teilfakto-
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ren (direkter oder indirekter Einfluss der Temperatur, Schneedecke
und Vereisung, usw.) muss hier fast ausschliesslich nur auf die oben
erwiahnten Ubersichten hingewiesen werden.

Schwankungen in der Strenge der Winter in Europa seit dem
13. Jahrhundert.

Die Ermittlung der Klimaschwankungen etwa wiahrend dieses
Jahrtausends ist mit ziemlich grossen methodischen Schwierigkeiten
verbunden. Die auf die Pollenanalyse begriindeten bisherigen Ver-
fahren sind im Hinblick auf so kurze Zeiten etwas zu grob (vgl.
BranpT 1949, p. 122, der jedoch eine.befriedigende Ubereinstim-
mung zwischen seinen moorstratigraphischen Untersuchungen einer-
seits und den unten wiedergegebenen Ergebnissen EASTON—W AGNERS
anderseits gefunden hat). Die langsten meteorologischen Serien
wiederum beginnen erst im 18. Jahrhundert. Am bedeutungs- -
vollsten unter den hierhergehérigen Beitragen ist wohl die Unter-
suchung EasTons (1928), die sich auf historische Angaben iiber
harte Eiswinter u. dgl. in Nordwesteuropa festgestellte Erscheinun-
gen griindet. Die so erhaltenen Ergebnisse EasTons sind an dem
Teil der seit 1800 verflossenen Zeit von WAGNER (1940) korrigiert
worden.

Diagr. 1 gibt in stark generalisierender Form das EAsTON—
WacNErsche Hauptergebnis wieder. Wesentlich ist hier vor allem
(vgl. WAGNER op. c., p. 93) der Umstand, dass vor 1600 durch
mehrere Jahrhunderte hindurch milde Winter vorherrschten, die
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Diagr. 1. Die relative Strenge der Winter in Nordwesteuropa seit dem 13.
Jahrhundert. (Nach Waener-1940.)

Diagr. 1. The relative severity of the winters in N. W. Europe since the 13th
century. (After Waener 1940.)
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Diagr. 2. Die Mitteltemperatur von Januar in Holland seit dem Beginn des
18. Jahrhunderts; 30jidhrige iibergreifende Mittel. (Aus AnLMANN 1949.)

Diagr. 2. January mean temperatures in Holland since the beginning of the
18th century; 30-year moving summations. (From AnLMany 1949.)

dann von einer sich bis zum Anfang des 19. Jahrhunderts erstreck-
ende kalte Periode abgeldst wurden; diese letztere wird jedoch in
der ersten Hailite des 18. Jahrhunderts von einem kurzen milden
Abschnitt unterbrochen. In der ersten Hilfte des vorigen Jahrhun-
derts setzt sodann die neuzeitliche sehr ausgepriagte Klimaerwair-
mung ein.

Als quantitativer Massstab moge das beigefiigte Diagramm 2 aus
Holland dienen. Da auch dieses Diagramm stark ausgeebnet ist,
erscheint es vom biologischen Standpunkt aus wichtig, auf die auf
schwedisches Material begriindete Feststellung ANasTrROMS (1946,
- p. 95 ff.) hinzuweisen, wonach die neuzeitliche Vermilderung der

Winter wesentlich darin besteht, dass die allerhédrtesten -

Winter immer seltener geworden sind.

WAGNER (op. ¢.) hat nachgewiesen, dass sich die Angaben {iber
die Gletscherschwankungen Europas in entsprechender Zeit im
grossen und ganzen sehr gut mit dem im Diagr. 1 wiedergegebe-
nen Schema in Ubereinstimmung bringen lassen.

Arealverschiebungen bei Standvégeln und Sdugetieren.

Unter Heranziehung historischer Angaben kann nachgewiesen wer-
den (KaALELA 1948 a und b), dass bei zwei nordeuropdischen Siu-
getierarten, namlich beim Ilitis, Mustela putorius, und beim Reh,
Capreolus capreolus, Verschiebungen der Nordgrenze stattgefunden
haben, die mit dem EAsTON—WAGNERschen Schema sehr gut tiber-
einstimmen. Im 16. Jahrhundert kann der Verlauf der Nordgrenze
des Iltisses in Finnland und des Rehs etwa in Schweden nicht sehr
viel von dem heutigen abgewichen haben. In den zwei folgenden
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Jahrhunderten fand aber ein jiher Riickgang statt, der dann im
19. und 20. Jahrhundert von einer dusserst starken Expansion ab-
gelost worden ist. Ausserdem verfiigen wir in bezug auf das Reh
iiber gewisse Anhaltspunkte fiir die Annahme, dass in der ersten
Halite des 18. Jahrhunderts eine gewisse voriibergehende Expansion
stattgefunden hat, was gleichfalls gut mit dem Verlauf des Dia-
gramms 1 iibereinstimmen wiirde.

Sehr dhnliche Ziige begegnen uns offenbar in der Verbreitungs-
dynamik von Galerida cristata, einem typischen Standvogel, in
Mitteleuropa: ‘ :

»Die Haubenlerche ist stellenweise schon seit langem in Deutschland
ansissig, so wird sie bereits bei Turxer (1544) von Koln, im Strassburger
Vogelbuch (1554), bei Eper und Peucer (1552) vermutlich fiir Sachsen,
ScuwenckreLp (1603) fiir Schlesien und Kieiv (1750) fiir Danzig [interimistische
Expansion?] aufgefiihrt. Es ist mdoglich, dass sie durch strenge Winter
(im 17. Jahrhundert?) voriibergeheud weit zuriickgeworfen wurde* (NigrHAMMER
1937, p. 154).

Die rezente rasche Expansion in Deutschland, wo die Hauben-
lerche zu Beginn des vorigen Jahrhunderts dusserst selten war, und
bis hinauf mach dem siidlichen Schweden, hat sich bekanntlich
besonders gut verfolgen lassen (Ubersicht bei NIETHAMMER, op. c.).

Namentlich der Iltis und die Haubenlerche gehoren zu denjenigen
Tierarten, deren Bestinde durch harte Winter ganz besonders stark
gelichtet werden; so betrug der Iltisbestand Finnlands nach den
drei harten Wintern 1939—42 nur ein Zehntel von dem der
1930er Jahre (KALELA 1948 a). Solche Erfahrungen machen einen
Kausalzusammenhang betreffs der obengenannten sidkularen Grenz-
verschiebungen offenbar. Im Hinblick auf das Reh liegen die Ver-
hiltnisse verwickelter, aber auch hier scheint das Klima den Grund-
faktor darzustellen, dem sich die Titigkeit des Menschen in hohem
Grade verschirfend hinzugesellt (KALELA 1948 b).

Ich habe friiher (1948 a und b) darauf hingenwiesen, dass sich die oben-
genannte (vor allem die im 17. Jahrhundert festgestellte) Klimadepression
in der Kolonisation Finnlands zu widerspiegeln scheint. Im 16. Jahrhundert
nahm die Einwohnerzahl rasch zu und die Kolonisation setzte — durch
administrative Massnahmen gefordert — mit einer Schleunigkeit fort, wie
nie zuvor oder etwa spiter in der Geschichte Finnlands. Im 17. Jahrhun-
dert wurde diese Expansion nicht nur unterbrochen, sondern es fand sogar
ein merklicher voriibergehender Riickgang statt. Nun war etwa im letzten
Drittel des 17. Jahrhunderts beinahe jedes zweite Jahr ein Notjahr. Die Not-



=N

6 Zur sikularen Rhythmik der Arealverinderungen europiischer Vigel e

jahre wiederum sind, wie Keranen (1925) nachgewiesen hat, mit vorangehenden
kalten Wintern deutlich korreliert, da kalte Winter bei uns in der Regel
von kiihlen Friihjahren begleitet werden. Die Notjahre waren zwar nicht
die einzige Ursache des erwidhnten Riickgangs, es mag aber daran erinnert
werden, dass einzig dem besonders schweren Notjahr 1696—97 ein Viertel
von der Bevilkerung Finnlands zum Opfer fiel (Jurikkara 1934).

Ausser den obengenannten gibt es eine Anzahl mehr oder weni-
ger typisch sedentdre Arten, die etwa seit der Mitte des vorigen
Jahrhunderts eine rasche positive Verschiebung ihrer Nordgrenze
aufgewiesen haben. Unter ihnen sind vor allem die folgenden als
besonders empfindlich gegen harte Winter bekannt: Expansion im
siidlichen oder mittleren Fennoskandien: Parus caeruleus, Strix
aluco, Perdix perdix, Erinaceus europaeus, Lepus europaeus (siehe
z. B. SuvoNeEN 1948); Expansion im nordlichen Fennoskandien:
Passer domesticus (ExMAN 1922), Parus cristatus (DuraNGO 1945;
LenTONEN 1945), Parus atricapillus und Parus major (REINIKAINEN
1949). Offenbar steht die Ausbreitung dieser Arten mit der Ver-
anderung ihrer Uberwinterungsverhaltnisse im Zusammenhang. Sehr
wahrscheinlich diinkt es auch, dass im Verlauf ihrer Nordgrenzen
dhnliche siakulare Verdnderungen stattgefunden haben wie bei Gale-
rida cristata, Mustela putorius und Capreolus capreolus, wenn mir
auch direkte Beweise hierfiir nicht bekannt sind (in bezug auf das
Rebhuhn siehe S. 23).

Die Jahe der Grenzverschiebungen wie sie bei mehreren der oben-
genannten Arten zum Vorschein tritt, muss besonders hervorgeho-
ben werden. Betrigt doch der Vorstoss des lltisses in Finnland
zwischen 1880—1940 mindestens 300 km in nérdlicher, und etwa
400 km in westlicher Richtung. Derselben Grossenordnung ist die
Verschiebung der Nordgrenze des Waldkauzes in Finnland seit den
1870er Jahren. (Eine noch viel grossere Ausbreitungsgeschwindig-
keit hat das Reh an den Tag gebracht, aus ebengenannten Griin-
den kann diese jedoch nicht als Massstab fiir die Klimaschwankung
benutzt werden.) Es erscheint sehr moglich, dass die Schleunig-
keit der Ausbreitung wenigstens in gewissen Fillen darin begriin-
det ist, dass die nordlichen Populationen wahrend irgendeines exzep-
tionell winterkalten Zeitpunktes etwa im 17. oder 18. Jahrhundert
ganz katastrophal, und nicht nur dem allgemeinen Verlauf der Klima-
schwankung proportional, vernichtet worden ist. (Vgl. die oben-
erwihnte Ansicht ANgsTROMs betreffs der Natur der rezenten Ver-
milderung der Winter.)
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Arealverschiebungen bei partiellen Zugvigeln.

Es leuchtet von vornherein ein, dass die Frage nach der Wirkung
der harten Winter auf die Zugvogel viel verwickelter sein muss als
in bezug auf die oben behandelten Arten. Wie bereits erwihnt,
finden hier nur partielle Zugvogel vom ,Wettervogel“-Typus Be-
handlung. Folgende Umstande miissen hierber beriicksichtigt werden.

1. Die relative Stdrke der Stand- und Zugpopu-
lationen. Bekanntlich nimmt in Europa die relative Anzahl
nicht-ziehender Individuen in der Regel gegen Siiden und Siid-
westen, d. h. gegen wintermildere Gegenden zu.

2. Die Natur des partiellen Zuges. Worauf beruht das
ebengenannte Verhiltnis? Dasselbe Problem begegnet uns, wenn
ein betrdchtlicher Teil des iiberwinternden Bestandes bei einem
partiellen Zugvogel durch harte Winter zugrundegeht. Warum sind
die Vogel nicht fortgezogen? Bekanntlich liegen hier die Verhlt-
nisse recht verwickelt (Winterfluchterscheinungen u. a.), und allge-
meine Regeln lassen sich noch nicht aufstellen. Dass hinsichtlich
der Anzahl zuriickbleibender Individuen die Witterungsverhiltnisse
wahrend der Zeit, wo sich die Vogel noch in Zugdisposition be-
finden, eine sehr wichtige Rolle spielen, ist ja z. B. in bezug auf
Regulus regulus von PALMGREN (1936) nachgewiesen worden. Ander-
seits sind an der Neigung zu iiberwintern bzw. fortzuziehen héchst-
-wahrscheinlich genotypische Unterschiede beteiligt, wobei das regio-
nal wechselnde Verhiltnis zwischen ziehenden und nicht-ziehenden
Individuen durch Selektion kontrolliert wird.

Lack (1944, 1948) hat die Hypothese aufgestellt, dass der partielle Zug
(vor allem unter den Passeres und Limicolae) dem morphologischen Poly-
morphismus (Dimorphismus) vergleichbar ist. ,Presumably, such dimorphism
is maintained because the changes of survival for a migrant and for a
resident are, on balance, about equal. However, the operation of natural
selection must be complex, since — — — the changes of winter survival
differ markedly both in different habitats and in different years* (Lack 1948,
p. 262). ,The survival value® des Zuges liegt auf der Hand, welche Vor-
teile bringt aber das mit so offenbaren Gefahrmomenten verbundene Zuriick-
bleiben in der Brutheimat mit sich? In erster Linie neigen bekanntlich die
Minnchen zum Uberwintern, gleicherweise wie die Mannchen bei so vielen
Vogelarten vor den Weibchen heimkehren, oft genug nur um den noch
unsicheren Bedingungen der friithen Jahreszeit zu unterliegen. In dieser
Hinsicht verdient die noch allzu wenig beachtete, weiter unten noch zu
erorternde ,6kologische Beharrlichkeit* (Ubersicht bei KarLeLa 1944) beriick-
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sichtigt zu werden. Besitzen doch die iiberwinternden bzw. friith heim-
kehrenden Minnchen in bezug auf die Besetzung der optimalen Biotope vor
den spiten Ankoémmlingen einen offenbaren Vorsprung.

3. ,Uberwandern siidlicher Populationen durch
nordliche“. Es iiberwintern bekanntlich bei vielen Zugvogel-
arten die nordlichen Populationen in siidlicheren Gegenden als die
sitdlichen. Nachfolgend wird die Bezeichnung ,Uberwandern“ bzw.
,Uberfliegen der Populationen* fiir die bei allen hier zu behan-
delnden Arten mehr oder weniger deutlich hervortretende Erschei-
nung gemeint, dass die nordlichen, kontinentalen bzw. héhenbe-
wohnenden Zugpopulationen in wintermilderen Gebieten iiberwin-
tern als die siidlichen, maritimen bzw. tieflandbewohnenden Zug-
oder Standpopulationen, auch wenn eine Uberwanderung, buch-
stablich genommen, gar nicht vorliegt.

Es scheint mir als widren die obigen Umstdnde, zusammen mit
der Klimaentwicklung der letzten Jahrhunderte geeignet, auf ge-
wisse Okologische und regionale Arealverdnderungen der euro-
piischen Vogelfauna Licht zu werfen, Veranderungen, die zwar viel
diskutiert worden sind, fiir welche aber eine allgemeiner angenom-
mene Erkldrung nicht vorliegt. :

Sturnus wvulgaris.

Der Star gehort zu denjenigen Vogelarten, die ihr Verbreitungs-
gebiet im nordlichen Fennoskandien etwa seit der Mitte des vorigen
Jahrhunderts am raschesten erweitert haben (siehe z. B. MERIKALLIO
1916; JaGeERskIoLD 1919; RENIKAINEN 1949). Gleichzeitig hat aber
die Art auch im nérdlichen Mitteleuropa, also inmitten ihres Brut-
areals, sehr stark an Anzahl zugenommen. (In bezug auf Ost-
preussen siehe TiscHLER 1941, Mecklenburg Kunk 1939, Danemark
JESPERSEN 1946, die Normandie OLIvIER 1943.) Dasselbe gilt fiir
die Britischen Insein, die im Hinblick auf die Klimaanspriiche des
Stars wohl am nichsten Mitteleuropa gleichzustellen sind: in ganz
England hat der Bestand seit etwa 1830 ,enormously“ zugenom-
men,  Cornwall, das westliche Wales, Nordengland, Schottland sowie
grosse Teile Irlands sind im vorigen Jahrhundert vom Star besie-
delt worden (ALEXANDER & LACk 1944).
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Es ist nun bekannt (sieche ALEXANDER & Lack op.c.), dass die-
ser Expansion wenigstens auf den Britischen Inseln ein Riickgang
vorausgegangen war. Gegen Ende des 18. Jahrhunderts starb nim-
lich der frithere Starenbestand Nordenglands, grosser Teile Irlands
sowie des schottischen Binnenlandes, praktisch genommen, aus.
Diese Deklination stimmt mit dem letzteren der zwei grossen
Wellentdler im EasToN—WaGNERschen Diagramm zeitlich iiberein.
Ist erhohte Wintersterblichkeit fiir die Abnahme verantwortlich oder
daran beteiligt? Wenn der Nachweis erbracht werden
konnte, dass der Rrutbestand des Stars nach den
diesbeziiglich untersuchten harten Wintern in den-
selben Gegenden abnimmt, wo er wiahrend des vo-
rigen und dieses Jahrhunderts, also nach der oben-
genannten Deklination, so gewaltig zugenommen
hat, so wiirde diese Auffassung sehr an Wahr-
scheinlichkeit gewinnen. Dies trifft nun auch wirklich in
weitgehendem Masse zu. Nach den drei harten Wintern 1939—42
(vielfach schon in der Brutperiode des Jahres 1940) ist eine Ver-
minderung der Starenbestinde in einem Gebiet festgestellt worden,
das sich zumindest von Mittelschweden im Norden bis zum nérdlichen
Mitteleuropa (einschl.) im Siiden erstreckt und im Westen noch die
Britischen Inseln umfasst. Die Abnahme war anscheinend ziemlich
gering auf den Britischen Inseln (1940), so auch in Siid- und Mit-
telschweden (z. B. Hallands Vader6 1937 57 Paare, 1942 50 Paare,
also in diesem Falle eine kaum merkbare Verianderung; siehe
OLssoN 1943), von wo die Art hauptsichlich nach den Britischen
Inseln zieht. Am schwersten scheint die Vernichtung im westlichen
Mitteleuropa gewesen zu sein. So betrug die Abnahme des Brut-
bestandes in Westfalen nach 1939—42 40—60 9/, und in der Nor-
mandie kam es zu der Bildung eines regional ziemlich umfassenden
Leerraums (OLIviER 1944)! Ahnliche Erfahrungen liegen etwa aus
den Wintern 1916/17 und 1946/47 vor. Verendete und verhungerte
Individuen sind vielfach, zum Teil in grossen Mengen, gefunden
worden, z. B. in England 1916/17, 1928/29, 1939/40, Belgien 1941/42
(Leseune 1942), Holland 1939/40 (teEn KaTE 1940), Deutschland
1939/40. ' ' '

Dies alles scheint nun aus den Zugverhiltnissen des Stars ver-
stindlich zu werden. Praktisch die gesamte britische Starpopulation
besteht aus Standvogeln (ein geringer Teil zieht aus dem nord-
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lichen Grossbritannien nach Irland; siehe Lack 1944). Im nord-
lichen Mitteleuropa iiberwintert die Art in gegen Westen zuneh-
mender Anzahl: z. B. in Ostpreussen sehr spirlich, im Rheinland
in grosser Zahl (NIETHAMMER 1937). Die relative  Anzahl der in
Nordeuropa unregelmaissig iiberwinternden Stare ist unbedeutend.
Die Mehrzahl der Brutvogel Nordeuropas und der Zugpopulationen
des nordlichen Mitteleuropas verbringt den Winter auf den Bri-
tischen Inseln oder sonst im Nordseebereich. Das Uberfliegen der
Populationen spielt unter diesen Umstidnden eine recht untergeord-
nete Rolle, kommt immerhin darin zum Vorschein, dass die Zug-
populationen Nord- und Mitteleuropas in wintermilderen ,atlan-
tischen“ Gebieten iiberwintern als die mitteleuropdischen Stand-
vogel. (Hier sind lediglich die etwa ndrdlich des 50. Breitenkrei-
ses briitenden Populationen beriicksichtigt worden; aus siidlicheren
Teilen Mitteleuropas richtet sich ja der Zug hauptsiachlich nach
Siideuropa.) Nun beruht natiirlich die relative Jdhe
der Vernichtung einerseits auf der relativen An-
zah!l iiberwinternder Individuen, anderseits auf der
regional variierenden Strenge des Winters. So war
denn auch die Sterblichkeit etwa 1939—42 am grossten in denje-
nigen Gebieten —- im westlichen Mitteleuropa — wo die Art nor-
mal eben gerade imstande ist, in betrichtlicher Anzahl zu iiber-
wintern. Mit den auf den Britischen Inseln iiberwinternden Popu-
lationen ist es sogar in den meisten ,harten* Wintern schon giin-
stiger gestellt. In Zeiten aber, wo ganz extrem strenge Winter vor-
herrschen, wie dies fiir den Hauptteil der 17. und 18. Jahrhunderte
anzunehmen ist, muss die Verheerung unter den beinahe quantita-
tiv iiberwinternden britischen Brutpopulationen um so schwerer ge-
wesen sein.

Nach dem Obenangefithrten lige die Grundursache der neuzeit-
lichen sakularen Zunahme des Stars in Mittel- und Nordwesteuropa
zwar in der Klimaianderung, doch nicht, wie ich frither (1944) —
in bezug auf den Star und die Amsel — angenommen habe, in
erster Linie in der Vermilderung wihrend der letzten hundert Jahre,
sondern in den extrem strengen Bedingungen in der unmittelbar
vorangegangenen Zeit. Hiermit will ich anderseits nicht gesagt
haben, dass die im vorigen und diesen Jahrhundert stattgefundene
Zunahme des Stars ausschliesslich in einer Tendenz zur Wieder-
erlangung des einst gestorten Gleichgewichtszustandes bestiinde (vgl.
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auch S, 23). Hier und da sind ndmlicb die Folgen der Popula-
tionszunahme und des Populationsdrucks dermassen auffallend ge-
wesen (vgl. z. B. die verdnderte Brutweise in Ostpreussen; TiSCHLER
1941), dass mit einer gewissermassen ,iibernormalen* Populations-
grosse beim Hohepunkt der rezenten Klimaerwarmung gerechnet
werden muss. Diese Frage ist jedoch nicht von grossem Belang,
solange es unbekannt ist, welche brutdkologische Amplitude die
Art in fritheren ,Warmezeiten“ erreicht hat.

Vor allem in Nordeuropa — im ndrdlichen Grenzgebiet der Art —
liegen die Verhidltnisse deshalb verwickelter, weil neben der Win-
tersterblichkeit auch die Bedingungen im Frithjahr weitgehend in
Betracht gezogen werden miissen. Es ist bekannt, dass die heim-
gezogenen Stare in kalten Friihjahren manchmal noch in Not geraten.
Und wenn man diesen Umstand noch in die Wintersterblichkeit
einbeziehen will, so spiegeln sich die Frithjahrsbedingungen hochst-
wahrscheinlich auch in dem Brutergebnis wider (vgl. SiivoNeN 1939,
p. 149). In Nordeuropa besteht nun, wie bereits hervorgehoben
wurde, ein grosser Unterschied auch in der Friihjahrstemperatur
zwischen der Gegenwart und der Zeit, als die Expansion begann,
Es ist heute noch gar nicht moglich, die Bedeutung dieses Umstan-
des von derjenigen der Wintersterblichkeit restlos zu unterscheiden.
Dies gilt iibrigens unter den hier zu behandelnden part1ellen Zug-
vogeln nicht nur fiir den Star.

Columba palumbus, Turdus merula.

In Nordeuropa ist die Ringeltaube ein Zugvogel, der haupisich-
lich nur in Skdne in nennenswerten Mengen zu iiberwintern ver-
sucht. Im nordostlichen Mitteleuropa iiberwintert sie stellenweise,
~ hauptsichlich in grosseren Stidten, in Westdeutschland, Danemark,
und — in noch héherem Masse — in Holland und Belgien, hiufig
auch anderswo. Die britischen Brutpopulationen bestehen fast aus-
schliesslich aus Standvogeln.

Was die Einwirkung der harten Winter auf die Ringeltauben-
populationen betrifft, so ist mir zum Teil schroffe Bestandesab-
nahme in Brutperioden, die von harten Wintern vorangegangen
waren, aus den folgenden Gebieten bekannt: Skdne 1942 (MALMBERG
1944); Danemark 1940; Westdeutschland 1929, 1940 (viele Abgange
in vorangegangenen Wintern), in Westfalen zum Beispiel betrug .
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die Verminderung des Brutbestandes nach 1939—42 etwa 60—80 /,;
Holland 1942 (schwere Winterverluste 1939—42; hieriiber mehrere
Notizen in den Zeitschriften ,Ardea* und ,Limosa“ 1940—43).
Auf den Britischen Inseln wurden im Winter 1939/40 verendete
Individuen in grossen Mengen gefunden und eine deutliche Bestan-
desabnahme in der Brutperiode 1940 wurde vielenorts festgestellt;
viel weniger ausgeprdgt war die Verminderung etwa in den Jahren
1917 und 1947. Sogar in Ungarn wurden im Winter 1939/40 Ab-
ginge festgestellt.

Die Dezimierung hat also eine breite nordé&stliche Grenzzone des-
jenigen Gebietes betroffen, wo die Ringeltaube in grésseren Massen
iiberwintert. Dagegen ist Abnahme kaum zu bemerken in Gegen-
den, deren Populationen aus Zugvogeln bestehen. Das hauptsich-
liche Winterquartier etwa der nordeuropaischen Ringeltauben liegt
denn auch in Gebieten (vor allem in Siidfrankreich), wo die Vogel
sogar vor harten Wintern ziemlich geschiitzt sind. Das Uberflie-
gen der Populationen spieit also hier eine sehr wichtige Rolle.

Im grossen und ganzen gerade in denjenigen Gebieten, wo sich
die besprochene Einwirkung der harten Winter geltend gemacht
hat, ist eine sdkulare Zunahme der Ringeltaubenbestinde festge-
stellt worden. Dies gilt ganz besonders fiir die Britischen Inseln,
wo die Expansion der Art in hohem Grade an diejenige des Stars
erinnert: ,At beginning of 19th century, confined to S. and E.
England. Increased and spread rapidly and by end of century had
colonized S. W. England, Wales, N. England, S. and E. Scotland,
N. E. Ireland and Isle of Man. Has continued to increase and
spread to N. Scotland and S. and W. Ireland, though not yet estab-
lisched on W. coast of Scotland north of Argyll, nor in Kerry*
(ALExANDER & Lack 1944). Aus Dianemark (JESPERSEN 1946) und
Holland (HAVERscHMIDT 1642) ist sowohl allgemeine deutliche Zu-
nahme als Einwanderung in das Gartenland, u.a. auch in die
Stadte, wohlbekannt, in (West-) Deutschland gilt letzteres als auf-
falligster Zug in der rezenten Verbreitungsdynamik der Art (siehe
z. B. ScuNURRe 1921; NIETHAMMER 1937). Diese ,Urbanisierung®
ist ganz offenbar im wesentlichen als Ausdruck der allgemeinen
Populationszunahme zu betrachten, die sich teils in einer regiona-
len, teils in einer 6kologischen Ausbreitung geltend macht (vgl. das
nachfolgend iiber die Misteldrossel gesagte). Denselben Umstand
habe ich frither (1944) in bezug auf Turdus merula hervorgehoben,
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eine Art, die in ihrer ganzen rezenten Verbreitungsdynamik, und
auch in ihrem Verhidltnis zu den harten Wintern, der Ringeltaube
nahe kommt. Der wichtigste Unterschied besteht darin, dass die
Amsel sogar an ihrer Nordgrenze dazu tendiert, in relativ grosser
Anzahl zu iiberwintern.

Auch in bezug auf die besprochene, seit dem vorigen Jahrhun-
dert stattgefundene Expansion der Ringeltaube -—— und der Amsel —
passt also m. E. die Erklarung, dass die Bestinde unmittelbar zuvor
in ausgedehntem Gebiet von einer kriftigen Verheerung in Form
erhohter Wintersterblichkeit betroffen worden sind, einer Verheerung,
deren Folgen sich allmihlich ausebnen. Was den Umstand betrifit,
dass die Ringeltaube auch an ihrer Verbreitungsgrenze etwa in
- Nordschweden eine Expansion aufgewiesen hat (Férteckning over
Sveriges fdglar, p. 63), so muss auf die Gesichtspunkte hingewie-
sen werden, die weiter oben betreffs des Stars hervorgehoben wur-
den. Es mag noch besonders unterstrichen werden, dass die Aus-
breitung der Ringeltaube auf den Britischen Inseln (Schottland viel-
leicht ausgenommen) nicht als Verschiebung der ,klimatischen
Nordgrenze“ der Art gedeutet werden darf, sondern sich an die in
Mitteleuropa festgestellte Expansion nadher anschliesst.

Die neuzeitlichen Veridnderungen in der 6kologischen und regio-
nalen Verteilung der Ringeltaube sind bisher meist mit Kulturmass-
nahmen — Arealzunahme der Parke mit gleichzeitiger Durchforstung
der Wilder etwa in Deutschland, Waldanpflanzungen etwa in Dane-
mark und Schottland, usw. — in Verbindung gesetzt worden. Das-
selbe gilt zum Teil auch fiir die Amsel, und was den Star betrift,
so wird ja oft auf eine mehr direkte Begiinstigung seitens des
Menschen als Ursache der Bestandeszunahme hingewiesen. Die
Bedeutung dieser Umstdnde will ich keineswegs ableugnen. In
allen obigen Fillen hat jedoch die Bestandeszunahme ausgedehnte
Areale mit recht verschiedener Kombination der Kulturmassnahmen
betroffen, ein Umstand, der m. E. unbedingt fiir die Mitwirkung
allgemeinerer, und zwar klimatischer Faktoren spricht.

Zwecks Klarung der regionalen Besonderheiten, wie sie in der
Expansion aller hier zu behandelnden Arten zum Vorschein kom-
men, wire natiirlich — ausser der Beriicksichtigung der Kultur-
massnahmen — auch eine nihere Analyse der klimatischen Fakto-
ren nétig, als dies im Rahmen der vorliegenden Studie méglich ist.
Auf einen Punkt méchte ich jedenfalls besonders aufmerksam machen,
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namlich auf die nord- und westwéadrtsgerichtete Expansion
der Ringeltaube — sowie des Stars und der Misteldrossel (siehe
unten) — auf den Britischen Inseln. Diese Expansion kann kaum
. ohne Beriicksichtigung der Schneedeckenverhiltnisse verstanden
werden; handelt es sich doch um Arten, die ihre Nahrung teil-
weise oder ausschliesslich auf dem Boden suchen. Soweit ich
sehen kann, darf man sich hierbei nicht lediglich auf die durch-
schnittlichen Schneedeckenwerte stiitzen, die nur die allgemeine
Zunahme gegen Norden (bzw. Nordosten) und nach den hoheren
Lagen hin zum Ausdruck bringen (siehe die Karte bei MANLEY 1947).
Auf den Britischen Inseln besteht ja ein ziemlich schroffer Unter-
schied zwischen den sehr regenreichen westlichen und den viel
regenarmeren Ostlichen Bezirken, und in harten Wintern spiegelt
sich dies in den Schneedeckenverhiltnissen wider, um so mehr, als
auf den Britischen Inseln die Winterregen vorherrschen. BonacINA -
(1937, p. 274) schreibt mit Bezug auf den harten Winter 1928/29:
»As usual in winters of this type much more snow fell in the
milder western regions of Great Britain than in the colder eastern
districts. Tragt man diejenigen Orte in England, aus denen Anga-
ben iiber Abgiange in harten Wintern bzw. Bestandesabnahme im
nachfolgenden Sommer fiir die Ringeltaube vorliegen (Literatur
S. 2) auf eine Karte ein, so umranden die Punkte in recht scho-
ner Weise die regendrmsten Gebiete in Ostengland, die zugleich
‘wohl den wichtigsten Ausgangspunkt der rezenten Expansion der
Ringeltaube darstellen.

. ' Turdus wviscivorus.

Die Misteldrossel ist in Nordeuropa und im grossten Teil Mittel-
europas ein ausgeprigter Zugvogel; sie zieht vornehmlich nach
Siidwesteuropa und Nordwestafrika, wo sie vor harten Wintern
natiirlich in hohem Grade geschiitzt ist. Nur stellenweise im west-
lichen Mitteleuropa, z. B. am Niederrhein (siehe NieTHAMMER 1937),
sowie vor allem auf den Britischen Inseln, wird ein betrichtlicher
Teil des Brutbestandes aus Standvégeln gebildet. ‘
" Nun ist auf den Britischen Inseln eine deutliche Bestandesab-
nahme nach strengen Wintern (1916/17, 1939/40, 1946/47) beob-
achtet worden. Anderseits hat die Misteldrossel gerade hier wih-
rend des 19. und 20. Jahrhunderts rasch zugenommen und eine
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kriftige Expansion auigewiesen (ALEXANDER & LAck 1944). Dies
gilt vor allem fiir Nordengland und Schottland, wo die Misteldros- -
sel am Ende des 18. Jahrhunderts selten war, sowie fiir Irland, wo
sie damals anscheinend fehlte. :

So weit liegen die Verhiltnisse denen bei der Ringeltaube prinzi-
piell analog. Abweichend ist aber die Verbreitungsdynamik der
Art in Westfalen, wo sie von PErrzmeier (1939, 1940, 1942, 1944,
1947, p. 31—36, 42—76) eingehend untersucht worden ist. Es
handelt sich um eine in Anbetracht der deutschen Biotopanspriiche
der Art Okologisch abweichende, fiir Parklandschaft (Laubwald)
eigentiimliche Population, die sich nach Westfalen erst in den letzten
Dezennien sehr rasch (mit einer mittleren jahrlichen Geschwindig-
keit von 5—10 km) von Westen her ausgebreitet hat. In den gros-
seren Waildern Westfalens war die Art schon frither heimisch
(PerTzZMEIER 1947, p. 34). Die Einwanderer scheinen nun, wie
PeITZMEIER ausdriicklich betont, ausnahmslos Zugvogel zu sein,
wihrend doch sogar in Ostdeutschland vereinzelte Individuen iiber-
wintern. Hiermit steht im Einklang, dass trotz quantitativer Unter-
suchungen keine Abnahme der westfdlischen Parklandschaftspopu-
lation nach 1939—42 festgestellt werden konnte.

Indem nun die Misteldrossel auch in Holland in letzter Zeit hiu-
figer geworden ist (HAVErRscHMIDT 1942) und der Bereich ihrer
rezenten Bestandeszunahme somit mehr oder weniger einheitlich
ist, so fragt man sich, ob die abweichenden westfilischen Verhalt-
nisse mit den von den Britischen Inseln bekannten irgendwie in
Einklang gebracht werden konnten. Eine theoretische Moglichkeit
besteht im folgenden: 1. Die Parklandschaft Westfalens ist frither
von iiberwinternden Misteldrosselpopulationen bevéolkert worden
(vgl. die Verhiltnisse am Niederrhein). 2. Diese Populationen sind
durch harte Winter etwa im 17.—18. Jahrhundert vernichtet worden.
3. Die rezenten Einwanderer stammen aus einer erhaltengebliebe-
nen Zugpopulation eines westlichen Nachbargebietes. '

Wihrend ihrer Ausbreitung in Westfalen hat die Misteldrossel
immer mehr die unmittelbare Ndhe menschlicher Behausungen be-
siedelt. Wenn sie sich auch hierbei erst nur mehr gelegentlich in
die Stadtparke ausgebreitet hat, so beleuchten die diesbeziiglichen
Untersuchungen PgITZMEIERS (unberuhend davon, ob die obige
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Hypothese iiber die Beweggriinde der Ausbreitung der Misteldros-
" sel in Westfalen richtig ist oder nicht) im Prinzip auch die ,Urba-
nisierung“, wie sie bei der Ringeltaube und der Amsel vorkommt
und das auffallendste Beispiel fiir 6kologische Ausbreitung bei die-
sen Arten darstellt.

In der Ausbreitung der Misteldrossel kommt die ,&kologische
Beharrlichkeit* deutlich zum Vorschein, d. h. die Vogel beziehen
in erster Linie Geldnde, die ihrem Brutbiotop strukturell am nichsten
kommen, und schreiten auf mehr abweichenden Biotoptypen erst als
Folge des zunehmenden Populationsdruckes zur Brut. Namentlich
auch das Briiten in Menschenndhe findet nach PrrrzMeier erst
unter 6kologischem Druck statt. Die Besetzung der verschiedenen
Biotoptypen erfolgt also gewissermassen in systematischer Reihen-
folge. (Diese bei vielen Vogelarten verzeichnete Erscheinung bedeutet
in der Praxis wohl meist eine Ausbreitung von jeweils optimalen
Biotoptypen gegen immer ungiinstigere; vgl. KALELA 1938, p. 216 {f,,
1944.) Auf diese Weise wird es verstandlich, dass jeweils extreme Bio-
toptypen lange ,leer“ bleiben kénnen, dass aber ihre Besiedlung dann,
einmal in Gang gekommen, sehr rasch vor sich gehen kann. Die-
ser fiir die ,Urbanisierung“ etwa der Amsel so kennzeichnende Zug
(siehe z. B. Kuak 1939) wire sonst im Rahmen der in der vorlie-
genden Studie aufgestellten ,Leerraumshypothese“ schwer ver-
standlich.

Motacilla cinerea.

Die Gebirgstelze gehdrt zu den wenigen Vogelarten, die etwa
seit der Mitte des vorigen Jahrhunderts eine nordwartsgerichtete,
regional umfassende Expansion in Mitteleuropa aufgewiesen haben
(Ubersicht bei NIETHAMMER 1937). Hierbei hat die Art auch Siid-
skandinavien (Schweden seit 1916, Norwegen seit 1919) erreicht.
Auf den Britischen Inseln ist die Gebirgstelze ein weitverbreiteter
Brutvogel, der in Siidostengland, also dicht am mitteleuropéischen
Expansionsgebiet, in neuerer Zeit merklich zugenommen hat
(ALEXANDER & LaAck 1944). ’ '

Ich habe selbst frither (1946 a, 1949 a) die Ausbreitung der
Gebirgstelze in Mitteleuropa derjenigen der nordeuropaischen Expan-
sionsarten vom ,Wettervogel“-Typus an die Seite gestellt. Es ist
jedoch zu bemerken, dass die Expansion im vorliegenden Fall
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wesentlich von den Gebirgen abwirts nach der Tiefebene statt-
gefunden hat (vgl. auch MAyYR 1942, p. 239), und deshalb fillt es
in der Tat schwer, sie in tiblicher Weise mit der Tempera-
turzunahme des Winterhalbjahres in Verbindung zu setzen.

Die Gebirgstelze ist ein typisch partieller Zugvogel. Auf den
Britischen Inseln ist sie Strichvogel, der im Winter in zunehmender
Anzahl im Tiefland vorkommt (WiTHERBY 1943). Auf den mittel-
europdischen Tiefebenen iiberwintert sie in wechselnder Anzahl.
Ganz allgemein nimmt der Brutbestand der besagten Gebiete nach
harten Wintern merklich ab. So verhilt es sich auf den Britischen
Inseln (1917/18, 1939/40, 1946/47), in D#nemark, in Schweden
(Lunp 1944) sowie jedenfalls 6rtlich auch in Deutschland (Drost &
Scuuvz 1940). Folgendes Zitat aus der Arbeit von JORGENSEN (1943)
mag beweisen, dass der Riickgang sehr schroff sein kann:

»Bjergvipstjerten (Motacilla cinerea), som forst efter Aar 1900 er invandret til
den jydske Halvg og staerkt har bredt sig med talrige Ynglepladser i den syd-
lige Del, er efter de tre efter hinanden folgende strenge
Vintre [1939—1942] forsvundet fra Sydslesvig. — — — Vinteren
1938—39 var den almindelig overalt paa passende Lokaliteter“ (Sperrung
von mir). o .

Um Auskunit iiber das Verhalten der mitteleuropdischen Gebirgs-
populationen zu erhalten, habe ich mich an Dr. A. ScHIFFERLI in
Sempach gewandt, und er hat die grosse Freundlichkeit gehabt,
mir folgendes mitzuteilen: »

»Die Gebirgstelze kommt in der Schweiz an fliessenden Gewissern vor,
vom Mittelland bis hinauf zu den Gletschern. Ich habe sie dieses Jahr (1949)
im Lotschental (Tellialp, oberer Teil des Wallis) auf ca 2000 m Héohe als
Brutvogel festgestellt. — Wie gross die Verhiltnisse der Zug- und Stand-
populationen sind, weiss ich nicht. Immerhin scheint ein deutlicher Unter-
schied in den hohern und tiefern Ldgen zu bestehen. In hdéhern Lagen
werden alle Zugvdgel sein, weiter unten werden Stand- und Zugvégel vor-
kommen. Wir haben bis jetzt keine Bestandesaufnahmen gemacht und ich
kann Ihnen aus diesem Grunde nicht sagen, wie stark die kalten Winter
1939/42, 1946/47 unsere Bergstelzenpopulationen dezimierten. Es scheint
mir 1949/50 im Vergleich zu friiher kein Unterschied zu bestehen. Da
wahrscheinlich ein grosser Teil unserer Bergstelzen
Zugvigel ist, werden unsere Bestinde nicht stark un-
ter kalten Wintern zu leiden haben“ (Sperrung vor mir).

Wo die schweizerischen Zugpopulationen den Winter verbringen,
ist wegen Mangels an Beringungsergebnissen nicht bekannt; nach
NIETHAMMER (1937) iiberwintern aber die mitteleuropdischen Ab-
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wanderer im siidlichen Europa, teils sogar in Nordafrika. Hier sind
sie natiirlich vor harten Wintern in hohem Grade geschiitzt ).

Ich bin geneigt anzunehmen, dass die seit etwa hundert Jahren
andauernde Expansion von Motacilla cinerea nach den Tiefebenen
Mitteleuropas und nach dem siidlichen Skandinavien sowie wohl
auch ihre Zunahme in Siidostengland wesentlich in der Wiederauf-
filllung eines in unmittelbar vorangegangener Zeit entstandenen,
durch strenge Winter verursachten Leerraums besteht. Als Aus-
gangspunkt der Expansion haben die Gebirgsgegenden - gedient,
weil deren Populationen ausschliesslich oder jedenfalls zu einem
grosseren Teil als die der Tiefebene aus Zugvogeln bestanden haben
und deswegen der Vernichtung entgangen sind.

Aythya fuligula.

Mit Vorbehalt mdochte ich hier noch die rezente Verbreitungs-
dynamik der Reiherente zur Erorterung aufnehmen.

Gegen den Hintergrund der neuzeitlichen Erwdrmung und Mari-
timisierung des Klimas in der Westwindzone Europas betrachtet,
erscheint es iiberraschend (vgl. KALELA 1946 b, p. 34), dass sich
eine Anzahl Wasservogelarten, die sich am ehesten dem sibirischen -
Faunentypus STeGMANNs (1938) angliedern, gegen Westen bzw.
Siidwesten ausgebreitet haben oder jedenfalls an der betreffenden
Grenzzone eine ausgeprigte Bestandeszunahme aufgewiesen haben.
Hierher gehoren Aythya fuligula, Melanitta nigra, Mergus mergan-
ser und M. serrator. Wihrend die Expansion der drei letztgenann-
ten Arten jedenfalls vorwiegend auf die Britischen Inseln beschriankt
ist (siehe BAXTER & RiINnTOUL 1922; BERRY 1939; ALEXANDER & LAcCk
1944), handelt es sich bei Ayfhya fuligula um eine grossziigige
Erweiterung des Wohngebietes (LONNBERG 1924; ScHoz 1941; u. a.).
Um die Mitte des vorigen Jahrhunderts fehlte die Art, wenigstens
praktisch genommen, in Siidschweden (Gotland ausgenommen),

) Wihrend der Drucklegung des vorliegenden Aufsatzes teilt mir Dr.
ScurrrerLr glitigst mit, dass eine am 16. September 1949 in Saillon/Sion als
Fingling beringte Gebirgstelze am 2. Januar 1950 in Antibes (A. M.) and
der Mittelmeerkiiste Frankreichs tot aufgefunden worden ist. Vorausgesetzt,
dass es sich hier um einen in der Schweiz geborenen Vogel handelt, findet
die obige Auffassung auch an dem Teil der schweizerischen Gebirgstelzen -
eine direkte Stiitze. )
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Dinemark, Nordwestdeutschland, Holland und auf den Britischen
Inseln, in Gebieten also, wo sie nunmehr — teilweise sogar als
haufiger — Brutvogel vorkommt. Ausserdem ist die Art im Schi-
renhof Finnlands (siehe z. B. v. HAARTMAN 1945) und im norddst-
lichen Mitteleuropa (Kunk 1939; TiscHLER 1941; u. a.) hiufiger
geworden.

Die Reiherente ist Standvogel auf den Britischen Inseln, zum
Teil auch in Mitteleuropa, Zugvogel in Nord- und Osteuropa. Nach
Beringungsergebnissen zu schliessen, iiberwintern wohl die Haupt-
massen der Brutvogel des siidlichen Fennoskandiens und die der
mitteleuropiischen Zugvogel im Bereich der Nordsee und der siid-
lichen Ostsee, am Kanal usw., zum Teil auch in Binnengewissern
anschliessender Gebiete. Wo die ostlichen und noérdlichsten Popu-
lationen den Winter verbringen, dariiber sind die direkten Kennt-
nisse sehr mangelhaft, es moge aber darauf hingewiesen werden,
dass die Art im Winter nicht nur — und zwar zahlreich — im
Mittelmeergebiet, sondern auch in Afrika bis Abessinien, Kenya
Nigeria und Liberia vorkommt (NIETHAMMER 1938). Offenbar han-
delt es sich hier in erster Linie um Ostliche und nérdliche Popu-
lationen.

Es ist nun ohne weiteres klar, dass nur die an den nordwest-
europdischen Kiisten nebst anschliessenden Binnengewissern iiber-
winternden Bestinde den Wirkungen der harten Winter ernstlich
ausgesetzt sind, falls die Art in dieser Hinsicht iiberhaupt empfind-
lich ist. Was ist nun iiber letzteres bekannt?

In der Literatur habe ich folgende Angaben iiber Winterverluste 1939, /40
bei der Reiherente gefunden. Schweden: Oresund, einige Dutzende (HaNsTrOM
1940). Dianemark: Kgbenhavn, zahlreich (Gernaa 1940; WiLLapsen 1940).
Deutschland: Flensburg, ,viele Abginge“, Helgoland, 5—7 halbverhungerte
Individuen (Drost & Scuoz 1940). Holland: Angaben iiber rund 40 Winter- .
opfer (ten Kate 1940). — Im Winter 1946/47 wurden an der offenen Nord-
seekiiste der Insel Fané (Ddnemark) auf einer Strecke von ca 15 km 47 ver-
endete Reiherenten gefunden (LAnge 1947).

Bei meinem Besuch in Amsterdam im Sommer 1949 erzdhlte mir Dr.
K. H. Voous, dass die in Holland 1946/47 Giberwinterten Wasservogel schwere
Verluste gelitten hatten, und zwar war die Reiherente unter den Winter-

opfern auffallend reichlich vertreten. Der Hauptteil des diesbeziiglichen .-

holldindischen Materials ist leider noch unveréffentlicht, Dr. Voous hat mir
aber liebenswiirdigerweise Daten dariiber zur Verfiigung gestellt, in welcher
Anzahl solche Winteropfer beim Zoologischen Museum in Amsterdam ein-
geliefert wurden. Das Material enthilt auch einige Feldbeobachtungen von
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Dr. Voous. Die ,0Olviégel“ sind nicht mitgerechnet worden. Von insgesamt
100 an der Meereskiiste und 113 in Binnengewéssern tot aufgefundenen
Wasser- und Ufervigeln (23 Arten) war die Reiherente mit 5 bzw. 22 9/
vertreten. Nur das unter harten Wintern bekanntlich besonders stark lei-
dende Blasshuhn kam unter den Winteropfern reichlicher vor (33 bzw. 46 /).
Etwa Ende Februar und Anfang Mirz ,war das Nordmeer der ganzen Kiiste
entlang von ausgedehnten Eisfeldern und vielen Eisbergen bedeckt!“

Natiirlich kommt solchen Zahlenwerten an sich keine allzu grosse Be-
weiskraft zu, da aus den Angaben nicht hervorgeht, in wie grossen Mengen
die Reiherente an den betreffenden Stellen iiberwintert hat. Und ent-
'scheidend ist ja schliesslich doch der Umstand, ein wie grosser Teil des
Brutbestandes der betroffenen Gegenden verloren gegangen ist. In letzte-
rer Hinsicht sind die Befunde viel spérlicher oder auf jeden Fall unein-
heitlicher verteilt als in bezug auf die vorher behandelten Arten.

Aus verschiedenen Schirengebieten Finnlands — Aspskir bei Hamina
und Sdéderskidr unweit Helsinki (PaavoLamven 1950), Schirenhof bei Mariehamn
(Dr. S. NorbBere, miindl.), Schirenhof von Uusikaupunki (Stud. rer. nat.
K. ILvessaLo, miindl.), Vals6rarna bei Vaasa (Nykvist, vgl. auch TaxeLL 1934)
— liegen Angaben vor, die einstimmig fiir einen ernstlichen Riickgang des
Reiherentenbestandes in den 1940er Jahren zeugen; in der Tat sind hier
die Populationen auf einen Bruchteil vom Stand der 1930er Jahre her-
abgesunken. Die zeitliche Ubereinstimmung mit der in Mitteleuropa fest-
gestellten erhdhten Wintersterblichkeit ist auffallend. Unabhéngig von mir
sind auch Dr. Norpeere und Stud. ILvessaLo zu der Auffassung gekommen,
dass die Uberwinterungsverhiltnisse bei der Dezimierung eine wichtige
Rolle gespielt haben mégen. Ob hier die einzige Ursache fiir den zwischen
den 1930er und 1940er Jahren feststehenden schroffen Unterschied in der
Grosse der Schirenhofpopulationen der Reiherente liegt, mag jedoch dahin-
gestellt bleiben. Aus den eutrophen Seen und Brackwasserbuchten Siid-
finnlands ist mir eine entsprechende Verminderung nicht bekannt. Ob in
den Binnengewissern Siidschwedens eine Abnahme stattgefunden hat, is
nach S. Duranco (briefl.) ebenfalls ungewiss; um eine dhnliche Katastrophe
wie im finnischen Schiarenhof handelt es sich jedenfalls nicht.

Die lings den Kiisten Finnlands festgestellte Deklination steht jedoch
nicht allein da. Die einzige grosse Reiherentenpopulation Dinemarks, nim-
lich die von Madstedborg, wies nach LeppentHin (1943) in den Brutperioden
von 194! und 1942 einen jihen Riickgang (,rivende Tilbagegang“) gegen-
iber 1937—39 auf. In Ostpreussen ist lokale Verminderung in 1940 und
1941 vermerkt worden (Drost & Scroz 1942).

Im Winter 1946/47 erlitten auch in Schottland viele Gberwinternde Wasser-
vogel schwere Verluste (Dacker 1948). Die Reiherente wird nicht unter den
‘Arten aufgezihlt, die unter den Winteropfern am reichlichsten vertreten
‘waren, Dacker erwihnt aber, dass ,ducks generally“ in der Brutperiode
von 1947 abgenommen hatten, sowie dass der Reiherentenbestand im Herbst
und Winter 1947/48 unternormal war. Sonst sind mir nur vereinzelte An-
gaben iiber Verminderung in oder nach harten Wmtern (1916/17, 1928 /29)
‘auf den- Britischen Inseln bekannt o
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Recht eigenartigen Verhiltnissen begegnen wir in Holland. Die Reiher-
ente war hier vor kurzer Zeit noch als dusserst seltener und sporadischer
Brutvogel bekannt. ,In 1941, mogelijk reeds in 1940, verscheen de soort
plotseling op verscheidene plaatsen in het land“ (Haverscamipr 1942, p. 22).
Es liegt die Vermutung nahe, dass es sich hier um Abbreviation des Zuges
handelt, bedingt durch Verhungerung in den strengen Wintern 1939/40 (")
und 1940/41.

Das Obenangefiihrte l4sst sich nun folgendermassen zusammen-
fassen. Es ist direkt bewiesen worden, dass die im Bereich der
Nordsee und in deren Nachbarschaft iiberwinternden Reiherenten-
populationen durch harte Winter iiberrascht und dezimiert werden
konnen. Hiermit diirfte, wenigstens zum Teil, die in den 1940er
Jahren in gewissen Teilen des nordwestlichen Europas festgestellte
deutliche Bestandesabnahme in Zusammenhang zu bringen sein.
Diese Verminderung scheint keineswegs gleichmaissig das ganze
Gebiet betroffen zu haben, in welchem sich die Art seit etwa hun-
dert Jahren so rasch ausgebreitet hat. Es erscheint aber durchaus
nicht ausgeschlossen, dass dies, und zwar in hohem Masse, unter
den extremen Bedingungen etwa des 17. und 18. Jahrhunderts der
Fall gewesen ist. Die Mdoglichkeit verdient m. E. erwagt zu werden,
dass die rezente Expansion, wenigstens zum Teil, gegen diesen
Hintergrund zu verstehen wire.
 Dieselbe Erklarung halte ich auch in bezug auf die sakulare
Bestandeszunahme von Melanitta nigra, Mergus merganser und
M. serrator auf den Britischen Inseln fiir moglich. Alle drei Arten
treten in den Verzeichnissen iiber Winteropfer im Nord- und Ost-
seebereich nicht selten auf, und die Isolierung der kleinen bri-
tischen Brutbestinde mag an der der rezenten Expansion vorange-
gangenen vermutlichen Dezimierung einen Anteil gehabt haben.

Schlussbemerkungen.

In bezug auf Columba palumbus, Turdus merula, T. viscivorus,
Motacilla cinerea und Aythya fuligula liegen mir keine direkten
Beweise dafiir vor, dass der rezenten Expansion bzw. Bestandes-
zunahme wirklich eine Deklination vorangegangen wire. Die be-
kannten Tatsachen lassen sich jedoch m.E. mit einer solchen An-
nahme sehr gut vereinigen, um so mehr, als eine Deklination fiir
einen partiellen Zugvogel, namlich den Star, feststeht. Sind aber
nicht andere Alternativen betreifs des Zeitpunktes der Deklination
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vorhanden, als die weiter oben vorgeschlagene? Die einzige dies-
beziigliche direkte Unterlage besteht in der Schleunigkeit der festge-
stellten regionalen oder 6kologischen Ausbreitung, unter obiger Vor-
aussetzung also in der approximativen Wellenldnge der Schwankung.

Vorerst diirfte die Moglichkeit ruhig beiseitegelassen werden
konnen, dass es sich hier um postglaziale Wanderungen im Sinne
der klassischen Tiergeographie handelte. Die bisweilen geiusserte
Annahme zum Beispiel, dass die rezente Expansion der Reiherente
nach Nordwesteuropa die erstmalige nacheiszeitliche Einwanderung
der Art etwa aus Steppengebieten darstellen wiirde, wird dadurch
widerlegt, dass Reste dieses Vogels in den aus der postglazialen
Wirmezeit stammenden ,Kgkkenmgddinger® Danemarks in mehre-
ren Stiicken gefunden worden sind (WiNnGE 1925), auch wenn dabei
unbekannt ist, ob es sich um Uberwinterer, Durchziigler oder Brut-
vogel handelt. (Hiermit soll die Moglichkeit nicht bestritten wer-
den, dass eine von Siidosten stattgefundene Ausbreitung bei der
rezenten Expansion der Art eine Rolle gespielt haben kénnte.)

Die tiefste nacheiszeitliche Depression im Klima Nord- und Mittel-
europas diirfte mit ziemlicher Sicherheit in die Zeit um den Wende-
punkt unserer Zeitrechnung zu verlegen sein. Es ist durchaus
anzunehmen (vgl. KALELA 1946 b), dass mit dieser Klimadepression
eine im Verhiltnis zur Gegenwart (und noch mehr natiirlich zu der
vorangegangenen postglazialen Wiarmezeit) zuriickgezogene Lage der
Nordgrenzen vieler siidlicher Tierarten verbunden war. Das rasche
Tempo der rezenten Bestandesschwankungen und Grenzverschiebun-
gen der zu besprechenden partiellen Zugvogel spricht aber entschie-
den dagegen, dass die betreffende Dynamik einen Teil einmal so
langfristiger, jahrtausendelanger Schwankung darstellen soliten.

" In der Tat ist die rezente Expansionsperiode bei Columba palum-
bus, Turdus merula, Turdus viscivorus, Motacilla cinerea und Aythya
fuligula von so ausgepragt derselben zeitlichen Grossenordnung wie
bei Mustela putorius, Capreolus capreolus, Galerida cristata und
Sturnus vulgaris, dass es durchaus am n#chsten bei der Hand liegt,
einen gemeinsamen Zeitpunkt fiir die Deklination anzunehmen.
Hierbei braucht m. E. nicht vorausgesetzt zu werden, dass die im
EAsTON—WAGNERschen Diagramm hervortretende kurze ,Warme-
zeit* in der ersten Hilite des 18. Jahrhunderts bei samtlichen hier-
hergehdrigen Arten als besondere Expansionsperiode deutlich zum
Vorschein getreten wire; ist doch eine solche bei Mustela putorius
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unbekannt und bei Galerida cristata anscheinend schwach vertreten..
Nach Diagr. 2 zu schliessen war denn auch der in Frage ste-
hende Gipfel im Hinblick auf seine Hohe nur mit dem Anfangsteil-
der rezenten Klimaerwarmung vergleichbar. In der Tat diirfte es
z. B. ausgeschlossen sein, dass die Reiherente im 18. Jahrhundert auf
den Britischen Inseln auch nur annihernd in ihrer heutigen Reichlich-
keit vorgekommen wire, ohne dass dies in der damaligen faunistischen
Literatur (vgl. hieriiber NicHoLsON 1927) verzeichnet worden wire,

Anderseits darf die Sache natiirlich nicht so einfach aufgefasst
werden, dass die Expansion nach der ,Katastrophe“ kontinuerlich
vor sich gegangen wire, in dem Masse wie es das Ausbreitungs-
vermogen der verschiedenen Arten zugelassen hat. Schon die in
und nach den letztverflossenen harten Wintern gewonnenen Erfah-
rungen zeigen, dass Unterbrechungen und Riickschldge stattgefun-
den haben miissen. Hier spiegelt sich also die allgemeine, durch
die Frequenzabnahme der harten Winter gekennzeichnete Ent-
wicklung der rezenten Klimadnderung wider. Es moge hierbei
auch auf folgende Tatsachen hingewiesen werden, die sich auf die
Dynamik von Perdix perdix in Finnland beziehen (SivoNeN 1949).
Die Nordgrenze dieser Art wies in den 1850er Jahren ungefdhr
denselben Verlauf wie gegenwirtig auf (fiir das weitere Vordringen
der Art gegen Norden setzt, wie es SvoNEN hervorhebt, die Ver-
teilung des kultivierten Bodens eine Grenze), durch die bekannten
harten Winter in den letzten 1860er Jahren wurde sie aber vor-
iibergehend weit zuriickgeworfen. '

Oben ist auf einige winterkalte Zeitabschnitte hingewiesen wor-
den, die je fiir sich als Ausdruck klimatischer Rhythmizitat, und
zwar von sehr verschiedener Wellenlange, gelten miissen, und denen
beweislich oder wahrscheinlich eine Bedeutung im Hinblick auf.
faunistische Grenzverschiebungen zugekommen ist. Diese Verschie-
bungen haben sich zum Teil sehr rasch abgespielt. Zwar sind die
oben fiir die Geschwindigkeit der Arealveranderungen beigebrachten
Beispiele nicht ohne weiteres zu verallgemeinern. Die raschesten
Grenzverschiebungen lenken natiirlich die grosste Aufmerksamkeit
auf sich und alle hier behandelten Verinderungen koénnen nur fiir
die in Frage stehenden Gebiete bzw. fiir entsprechende klimatische
Verhaltnisse als Beispiel gelten !). Anderseits besteht kein Grund

1) Invasionsbedingte Arealverinderungen kommen bei den hier behan-
delten Arten kaum in Betracht, es sei denn bei den Wasservigeln. i
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anzunehmen, dass Schwankungen im Grenzverlauf, wie wir sie in
den letzten Jahrhunderten zu verzeichnen gehabt haben, exzeptio-
nell jah wiren. Dieses stark dynamische Geprdge im Grenzverlauf
wird bei Berechnungen der Ausbreitungsgeschwindigkeit der Vogel
und Siugetiere oder bei Rekonstruktionen ihrer nacheiszeitlichen
Ausbreitungsgeschichte noch kaum geniigend beriicksichtigt, auch
wenn hierbei die Schwankungen an sich meist wobl in Betracht
gezogen werden. '

Auf Grund von Beringungsergebnissen und aus diesen ermittelter Ort-
streue hat v. Haartvan (1949, p. 57 ff.) Berechnungen iiber die theoretische
Ausbreitungsgeschwindigkeit gewisser Vogelarten (Muscicapa hypoleuca,
Erithacus rubecula, Tardus migratorius) ausgefiihrt, und zwar unter Anwen-
dung a) der durchschnittlichen Entfernung der Individuen einer Population
vom Ausgangspunkt der Ausbreitung nach n Generationen und b) der ent-

sprechenden radidren Streuug. Erstere wird aus der Formel «/; - D er-
mittelt, wo D die mittlere Entfernung der Voigel einer Generation vom

Geburtsort bedeutet. Die entsprechende radiire Streuung ist «/; « Om,
wo ¢, die Standardabweichung der Abstinde zwischen den Nistplitzen und

den Geburtsplitzen darstellt. Der Autor scheint die erhaltenen Werte als
solche als gewissermassen reprisentativ etwa im Hinblick auf die nacheis-
zeitliche Ausbreitung der Vigel Europas zu betrachten, selbst wenn er
damit rechnet, dass die Umsiedlungsdistanzen u. a. durch die Populations-
dichte modifiziert werden kénnen. Er schreibt u. a. (p. 59):

,Um die Ausbreitungsgeschwindigkeit berechnen zu kdnnen, miissen wir
noch das Alter einer Generation kennen. — — — In hundert Jahren hat
Turdus migratorius 50 Generationen. Die fiinfzigste Generation ist im Mittel

\/56 . 16 km = 112 km vom Geburtsort der ersten gewandert. Das ist so
wenig, dass das Artenareal leicht ’erstarrt’ (KaLeLa 1944) erscheint, obwohl
es im Laufe ldngerer Zeit stetig wichst. Rechnet man mit 23,000 Jahren
seit dem Maximum der letzten Eiszeit, so befinden sich die rezenten Turdus
migratorius schon im Mittel 1,700 km entfernt von den Nistplitzen ihrer
eiszeitlichen Ahnen. Dieser Abstand geh6rt derselben Grds-
senordnung an wie der Einwanderungsweg der nord-
europidischen Vogelfauna aus ihren vermutlichen Ver-
breitungsarealen wihrend der Eiszeit?). Die Ausbreitungs-
geschwindigkeit von Erithacus rubecula und Muscicapa hypoleuca (nach dem
deutschen Material) ist wihrend derselben Zeit fast nur ein viertel davon.

“

. »
»Dadurch, dass einige Individuen weiter, andere weniger weit vom Ge-

burtsort wandern, erhalten wir fiir eine Generation eine gewisse radiire
Streuung ¢, der Individuen. Fir Turdus migratorius betrigt g, 53 km,

1) Im Original kursiviert.
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fiir Erithacus rubecula 8 km und fiir Muascicapa hypoleuca in Deutschland
55 km. Nach der Eiszeit ist die radidre Streuung fiir Turdus migratorius
(teoretisch) schon iiber 5,000 km, so dass die ersten Vorposten wohl das
ganze dieser Art zusagende Areal haben erreichen kdénnen. Fiir die beiden
anderen Arten erreicht g, seit der Eiszeit kaum 1,000 km.“

Als Gesamtbild ergibt sich also eine langsame Ausbreitungsbewegung,
die mit zunehmender Anzahl Generationen immer langsamer wird.

Es ist eine Frage an sich, inwieweit die Verédnderungen in der mittleren
Entfernung einer Population vom Ausgangspunkt der Ausbreitung iiber-
haupt Schliisse in bezug auf die Ausbreitungsgeschwindigkeit in zoogeo-
graphischem Sinne erlauben. Hiervon unberuhend erscheint es aber aus
nachstehend angefiihrten Griinden offenbar, dass sich die Anwendung der
obigen Formeln zur Bestimmung dieser Entfernung im vorliegenden Zu-
sammenhang nicht eignet. Sie setzt ndmlich voraus (siehe z. B. Doszaansky &
WricaT 1943, p. 305), dass die Ausbreitung in beliebiger Richtung fortsetzen
kann. Dies ist seinerseits nur unter der Voraussetzung moéglich, dass der
Vermehrungskoeffizient (V) sukzessiv und gleichmissig iiber die ganze Popu-
lation konstant verbleibt. Es ergeben sich dann drei Moglichkeiten: a) Die
absolute Grosse der Population verbleibt wihrend der Arealzunahme un-
verindert (V = 1). Es leuchtet ein, dass die Ausbreitung unter dieser
Voraussetzung hochstens nur in sehr engem Rahmen fortsetzen kann, so
dass eine diesbeziigliche Berechnung fiir zoogeographische Zwecke praktisch
belanglos ist. b) In der Tat muss eine Population, die ihr Areal sukzessiv
erweitert, stindig zunehmen (V > 1). Unter den obigen Voraussetzungen
miisste aber die Population dann im Zentrum der Ausbreitung schon im
Laufe weniger Generationen Gréssenwerte erreichen, die biologisch unmég-
lich sind. Berechnet man nun, ohne den letzterwihnten Umstand zu be-
riickrichtigen, die mitllere Entfernung der Population vom Ausgangspunkt
der Ausbreitung, so bekommt man natiirlich allzu kleine Werte. ¢) Die
dritte Moglichkeit, dass die absolute Grosse der Population wihrend der
Arealzunahme abnimmt (V < 1), braucht kaum erdrtert zu werden.

Die von v. Haarrman gefundene Verminderung der theoretischen Aus-
breitungsgeschwindigkeit mit zunehmender Anzahl Generationen ist, wie
aus dem Obigen erhellt, eine Konsequenz der in Frage stehenden Berech-
nungsweise.

Die angeborene stirkere oder schwichere Ortstreue ist zweifelsohne eine
der ausschlaggebenden Komponenten der theoretischen Ausbreitungsge-
schwindigkeit. Ein — sei es noch so schematisches — Bild iiber die letztere
lisst sich aber ohne Riicksicht auf weitere Faktoren, vor allem auf den
Geburteniiberschuss, nicht entwerfen. Ausserdem ist zu beachten, dass
die Beringungsergebnisse, so wichtig sie beim Studium der Ausbreitungs-
geschwindigkeit auch sind, an sich nichts dariiber besagen, in welchem
Masse der in einem gegebenen Fall gefundene Grad der Ortstreue durch
dussere Faktoren, etwa durch die Populationsdichte, beeinflusst worden ist ?).

) Die mathematische Seite der obigen Fragen habe ich mit Dr. phil.
Pentt1 Kavasa diskutieren diirfen, wofiir ich ihm bestens danke.
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Der rezenten Expansion etwa von Sturnus wvulgaris, Columba
palumbus, Turdus merula, T. viscivorus, Motacilla cinerea und Aythya
fuligula kommt ja deswegen eine Sonderstellung zu, weil sich die
okologische oder regionale Ausbreitung hier ganz oder teilweise in
Gegenden abspielt, die weit von der ,klimatischen Nordgrenze®
(bzw. der entsprechenden vertikalen Grenze: Mofacilla cinerea) lie-
gen. Dies gilt allerdings nur, wenn die ganze brutzeitliche Ver-
breitung beriicksichtigt wird. Halt man nur die Verbrei-
tung der sedentdren Populationen im Auge, so be-
steht kein prinzipieller Unterschied etwa im Ver-
gleich zu Galerida cristata, Mustela putorius oder Capreolus
capreolus.

Diese Verhiltnisse diirften am besten charakterisiert werden kénnen,
wenn man von der ,Gliederung des Artenareals“ (vgl. BODENHEIMER
1938; KaLELa 1944) ausgeht. Betrachten wir hier die Bedingun-
gen, wie sie etwa in den gemdssigten humiden Teilen Europas
hdufig vertreten sind (z. B. in der Arktis oder in Steppengebieten mag
es sich in mancher Hinsicht anders verhalten, vgl. KaLELA 1949 D)
und begniigen wir uns hierbei mit einer groben Einteilung des
Artenareals in das ,Zentrum“ und die ,Peripherie“ (Grenzzone in
sehr weiter Bedeutung). Die im Verhaltnis zum ,Zentrum® lichten
Populationen der ,Peripherie sind durch einen mehr oder weniger
stark ausgepridgten Massenwechsel ) gekennzeichnet; in der &dus-
sersten Peripherie kommt es zu Grenzverschiebungen. Die wich-
tigste allgemeine Ursache dieser Schwankungen liegt ohne Zweifel
im Wechsel der jeweils kritischen klimatischen Faktoren (vgl.
SoLoMON 1949, p. 8), stellt doch das Klima unter denjenigen Fak-
toren, von denen die Populationsdichte bei den Landtieren abhingt,
die wichtigste Variable dar. Im ,Zentrum* hingegen zeichnen
sich die Populationen durch relativ hochgradige Stabilitat aus, weit-
gehend als Folge des Uberwiegens dichteabhingiger biotischer Fak-
toren iiber die klimatischen. So erholt sich nach harten Wintern
der Bestand vieler Standvogel in den zentralen Teilen ihrer Ver-
breitung in der Regel im Verlauf von wenigen Jahren um sich dann bis
zum folgenden.harten Winter annahernd auf gleicher Hohe zu hal-

1) Hier wird nicht in erster Linie der nach den ,Ertonschen Perioden“
ablaufende Massenwechsel gemeint, der ja in den gemissigten humiden
Gebieten nicht besonders ausgeprigt ist.
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ten (siehe z. B. PErrzMElER 1947, p. 22 ff). An der Nordgrenze
kommt es dagegen zu jihen Fluktuationen, wobei ein relativ stabi-
ler Zustand eher zu den Ausnahmen gehdren mag.

Dass sich der Massenwechsel und die mit ihm verbundenen
Schwankungen in der okologischen oder regionalen Verbreitung,
wie wir sie oben in bezug auf die partiellen Zugvogel besprochen
haben, teilweise oder sogar iiberwiegend im Innern (bisweilen fast
im regionalen Zentrum) der betreffenden Artenareale abspielen, be-
ruht nach der hier vertretenen Auffassung auf dem fiir die partiellen
Zugvogel eigentiimlichen Uberwinterungsmechanismus, bei welchem
das Uberfliegen der Populationen in der Regel eine wichtige Rolle
spielt. Diesem Mechanismus zufolge hat die durch ausgeprigten
Massenwechsel gekennzeichnete ,periphere* Zone eine exzeptio-
nelle Breite (Star, Amsel) oder gewissermassen abnorme Lage (Rin-
geltaube, Misteldrossel, Gebirgstelze, Reiherente) erhalten.
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Summary: On secular rhythm in the distributional dynamics of some
European birds and mammals and its relation to winter conditions. —
1. Mammals and permanently resident birds. — Numerous permanently resi-
dent birds and some mammals have expanded markedly along their northern
limits since abouth the middle of the last century. This applies especially
to northern but also to central Europe. It is characteristic of most of these
species (mentioned on pp. 4 to 6) that their populations are greatly reduced
by hard winters, such as 1916/17, 1928/29, 1939—42 and 1946/47. It is apparent,
as has been pointed out in several previous investigations, that their present
expansion js in connection with the winters becoming milder, a process
which has continued since the first half of the previous century (diagr. 2).
Further, it is known that in the 16th century the polecat (Mustela putorius)
in Finland and the crested lark (Galerida cristata) in central Europe have -
had a northern distribution approximately as wide as at present. Between
in the 17th and 18th centuries, their northern limit has been pushed far
back. This depends without doubt on the fact that, except for a short
period in the early half of the 18th century, the winters in the 17th and
18th centuries (as well as those at the beginning of the 19th century) have, on
the average, been extremely severe (diagr. 1). To the same group the roe-
deer (Capreolus capreolus) also belongs. In its decline in the 17th and 18th
centuries in Scandinavia, besides the climate, the direct destructive effects
of man have also played an important part.

2. Partial migrants. — It seems that this climatic period with its severe
winters in the 17th and 18th centuries and at the beginning of the 19th
century has also had a bearing of a particular kind on the distributional
dynamics of certain partially migrant birds.

The situation is in principle the same in all the species treated below.
Of these, the wood pigeon (Columba palumbus) offers perhaps the most
instructive example. Since the middle of the last century this species has
become far commoner in certain inner parts of its range, i. e. in the
northern parts of central Europe and in the British Isles, climatically compar-
able with them. In central Europe, the notable spread of the species to
the parks is one of the most conspicuous features of the growth of the
population. The northern parts of central Europe and the British Isles
form the northern marginal zone where the whole nesting wood pigeon
population or a considerable part of it overwinters. Further it is known
that the wood pigeon populations in these same areas are greatly reduced
during hard winters. This is evident on the one hand from the individuals
found dead, and on the other hand from the decrease in the nesting popu-
lations in the following summer. The northern European populations, on
the other hand, are all migrant birds and pass the winter in areas — mainly
in southern France — where they are largely protected from the effect of
hard winters. (This ,Uberfliegen der Populationen“ is more or less distinct
in all the partial migrants treated here.) The author assumes that the
wood pigeon population of the northern parts of central Europe and the
British Isles decreased catastrophically during the period previous to the
present period of amelioration of the climate, principally in the 17th and
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18th centuries, and that the present expansion of the species in these areas
chiefly involves the filling of the ,gap“ produced at that time. -

The increase of the mistle thrush (Turdus viscivorus) in the British Isles, -

the blackbird (Turdus merula) in the northern parts of central Europe and
the starling (Sturnus wvulgaris) in both these areas are interpreted in the
same way, even when cultural factors, too, are involved. As regards the
starling, it is actually known that in the British Isles at least it was markedly
decreasing towards the end of the 18th century, a fact which agrees well
with the climatic scheme given in diagram 1. Although the period with
warm winters that occurred in the beginning of the 18th century is thus
in this way reflected in the distributional dynamics of the starling (possibly
also in that of the roe-deer in Scandinavia and the crested lark in central
"Europe), in the author’s opinion it need not necessarily be clearly mani-
fested in all the species in question (cf. diagr. 2 which shows that the
increase of the winter temperature at the beginning of the 18th century was
much less pronounced than the recent one).

The grey wagtail (Mofacilla cinerea) has expanded markedly since the
middle of the last century from the central European mountain regions to
the lowlands, reaching even to the southern parts of Scandinavia, At least
in the higher mountain regions the species is a typical migrant bird, but a
considerable proportion of the populations of the lowlands overwinters.
These wintering populations are greatly reduced during severe winters.
The recent expansion of the grey wagtail becomes understandable if one
assumes that the species has formerly (perhaps in the 16th century) occu-
pied about the same range as at present, that the lowland populations were
to a great extent destroyed during the hard winters of the 17th and 18th
centuries, but that the mountain populations of central Europe, wintering
in southern Europe and North Africa, survived. From these the recent
expansion has taken its origin. . ‘

The same principle can perhaps be further used to explain the recent
great increase in the tufted duck (Aythya fuligula) in the southern parts of
northern Europe, in the northern parts of central Europe and in the British
Isles. In these regions the nesting populations winter chiefly in the areas
(in the zone of the North Sea and the southern Baltic), which belong to the
sphere of influence of the hard winters. On the other hand, the northern-
most and eastern populations of Europe appear mainly to winter in the
Mediterranean zone and further south, protected from severe winters.
Certain observations made during hard winters and in the following nesting
periods support this impression.



