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Ueber die Herkunft der
subalpinen Nadelwaldvégel Mitteleuropas

von K. H. Voous, Amsterdam

Die Nadelwaldstufe oder subalpine Stufe der mitteleuropdischen Gebirge
erstreckt sich von der oberen Grenze des Laubwaldes bis zur Baumgrenze.
Der diistere, mit Flechten behangene, geschlossene Wald geht an seiner
oberen Grenze in den Kampfgiirtel iiber, in dem Lirchen, Bergfhren und
Arven bis zar Baumgrenze emporsteigen. Wir werden uns im folgenden nur
mit der Vogelwelt des geschlossenen Gebirgsnadelwaldes befassen.

Im Walde der subalpinen Stufe Europas herrscht die Fichte vor, neben
der auch weitere Koniferen wie Lirche, Weisstanne und Bergfohre auf dem
mit Heidekriutern und anderen Zwergstriuchern ippig bewachsenen Boden
vorkommen. Uber die eiszeitliche Verbreitung und nacheiszeitliche Her-
kunft der Fichre in Buropa sind verschiedene, teils widerstreitende Meinun-
gen gedussert worden. Immerhin ist man jetzt ziemlich dariiber einig, dass
die Fichte die letzte Eiszeit westlich der Alpen nicht iiberdauert hat. Der
heutige Fichtenwald in Mitteleuropa muss also Gstlicher Herkunft sein. Je-
doch gab es nach MOREAU (1954) wihrend der letzten Eiszeit Nadelwilder
an mehreren, allerdings meist eng begrenzten Stellen in Siideuropa, und auch
in Notzditalien sollen Fichten nicht gefehlt haben. Der ausgedehnte boreale
Nadelwald in Nord- und Osteuropa, vorwiegend aus Fichten, Birken und
Weiden bestehend, stammt aber sicherlich aus dem Osten: er bildet den
westlichsten Teil des grossen sibirischen Taigagiirtels. Im priborealen und
borealen Stadium der Nacheiszeit, als die Taiga bis weit in den Ostlichen
Teil Mitreleuropas vorgedrungen war, haben die sibirischen Fichtenwilder
auch die europiischen Gebirge erreicht und sie von den Karpathen bis zu
den Alpen entweder allein besiedelt oder sich dort mit den von Siiden kom-
menden europiischen Nadelwildern gemischt. Der heutige subalpine Fich-
tenwald unserer mitteleuropiischen Gebirge ist also nach seiner Ausbrei-
rangsgeschichte als ein Element von ganz oder wenigstens teilweise stlicher
Herkunft zu betrachten.

Anhand dieser Hypothese werde ich versuchen, meine Vorstellungen
iiber die Herkunft der subalpinen Vogelwelt Mitteleuropas auseinanderzu-
setzen. Man wird keine neue Theorie von mir erwarten diirfen, da dhnliche
Gedanken schon von imehreren Autoren, so von STRESEMANN und von
STEGMANN, gedussert worden sind, doch méchte ich die Probleme mit
neuem Kartenmaterial zu beleuchten versuchen.

In der subalpinen Nadelwaldstufe Mitteleuropas kommen zahlreiche Ar-
ten als Brutvdgel vor. In seinem Vortrage iiber «Die Vogelwelt der Alpen»
nennt CORTI (19535) die Zahl von «fast genau 100 Vogelarten» (S.63) in
der Stufe oberhalb 1350 m ii. M. im gesamten Alpengebiet. Eine Liste sol-
cher Arten hat CORTI in seinem Buch «Bergvogel» (1935) gegeben (S. 50).
Allerdings nimmt von unten nach oben die Artenzahl erheblich ab. Als
regelmissige Brutvigel der schattigen und dichten Gebirgsfichtenwilder
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sind nach WALDE und NEUGEBAUER (1936, S. 63-64) im Tirol nur 22 Ar-
ten zu betrachten, die nachfolgend zusammengestellt sind. Jeder Art habe
ich in dieser Liste eine zoogeographische Charakterisierung nach europi-
ischen Faunenelementen beigefiigt, wie sie in meinem «Atlas van de Euro-
pese Vogels» (1960) durchgefiihrt wurde.

Brutvogelarten der Nadelwaldstufe

im Tirol Fannenelement 1)
Wespenbussard, Pernis apivorus europaisch
Haselhuhn, Tetrastes bonasia sibitisch
Birkhuhn, Lyraras tetrix paldarktisch
Auerhuhn, Tetrao wrogallus paldarktisch
Ringeltaube, Columba palumbus europiisch-turkestanisch
Rauhfusskauz, Aegolius funerens sibirisch-kanadisch
Sperlingskauz, Glaucidium passerinum sibirisch (-kanadisch)
Dreizehenspecht, Picoides tridactylus sibirisch-kanadisch
Schwarzspecht, Dryocopus martius paldarktisch
Zaunkonig, Troglodytes troglodytes holarktisch
Ringdrossel, Twurdus torguatus paldomontan
Tannenmeise, Parus ater paldarktisch
Haubenmeise, Parus cristatus europdisch
Alpen(weiden)meise, Parus montanus paldarktisch
Wintergoldhdhnchen, Regulus regulus paldarktisch
Kleiber, Sitta ewropaca paldarktisch
Erlenzeisig, Carduelis spinus paldarktisch
Zitronenzeisig, Carduelis citrinella paldomontan
Alpenleinzeisig, Carduelis flammea holarktisch
Gimpel, Pyrrbula pyrrbula paldarktisch
Fichtenkreuzschnabel, Loxiz curvirostra holarktisch
Tannenhidher, Nucifraga caryocatactes paldarktisch

Als bezeichnend fiir die subalpine Stufe sind von diesen nur die aus-
schliesslich innerhalb des Waldes lebenden, rein arborikolen Arten zu be-
trachten (also nicht Wespenbussard und Ringelraube). Ringdrossel (Tardus
torquarns) und Alpenleinzeisig (Carduelis flammea) gehoren mehr der
oberen Waldgrenze als dem geschlossenen Walde an und sind demgemiiss
als alpine Arten durch STRESEMANN (1920) in seiner Arbeit iber «Die
Herkunft der Hochgebirgsvogel Europas» schon einleuchtend besprochen
worden.

Somit bleiben noch 18 Arten unserer Liste zu untersuchen, die wenig-
stens teilweise in den Gebirgsnadelwildern der Alpen briiten. Darunter fin-

1) Die hier angefiilhrten Bezeichnungen umschreiben die Zugehorigkeit zu Faunen
folgender Verbreitungsweise:
Holarkiisch: Kalte, gemiassigte und teilweise auch subtropische Gebiete der ganzen
Nordhemisphire.
Paliarktisch: Kalte, gemissigte und teilweise auch subtropische Gebiete der Alten
Welt.
Paliomontan: Alpine oder nivale Zone der paliarktischen Gebirge.
Ewnropdiisch: Gemissigte und mediterrane Gebiete Europas.
Européssch-rurkestanisch: Gemissigte und mediterrane Gebiete Europas und Std-
westasiens.
Sibirisch: Boreales Klimagebiet der Paldarktis, speziell innerhalb des Nadelwald-
glrtels (Taiga).
Sibirisch-kanadisch: Boreales Klimagebiet der Holarktis, speziell innerhalb des
Nadelwaldgiirtels.
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Abb. 1—2. Brutverbreitung des Birkenzeisigs, Carduelis flammea (links), und des
Waldbaumaldufers, Certhiz familiaris (rechts), zweier holarktischer Faunenelemente.
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Abb. 3—4. Brutverbreitung des Rauhfusskauzes, Aegolins fumerews (links), und des
Dreizehenspechtes, Picoides tridactylus (rechts), zweier sibirisch-kanadischer Faunen-
elemente.
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Abb. 5. Brutverbreitung des Haselhuhns, Tetrastes bonasia, eines sibirischen Faunen-
elementes.

den sich 2 holarktische Faunenelemente, die also in vielen weiteren Teilen
der Holarktis und dort auch ausserhalb der subalpinen Hohenstufe vorkom-
men, sowie 10 paliarktische, 1 paliomontanes, 1 emropiisches und 4 sibi-
rische und sibirisch-kanadische Elemente. Hervorgehoben sei, dass hier die
reinen Taigavogel, d. h. sibirische oder sibirisch-kanadische Elemente, ver-
hiltnismissig schwach vertreten sind.

Umgekehrt fragt es sich, wieviele sibirische Taigavogel auch als mittel-
europiische subalpine Gebirgsvégel bekannt sind. Nach STEGMANN (1938)
gibt es in Eurasien 55 charakteristische, baumbewohnende Taiga-Elemente.
Von diesen kommen 23 auch noch in Skandinavien vor und 12 (d.h. nur
22%0) briiten regelmissig in mitteleuropiischen Gebirgen.

Im «Atlas van de Furopese Vogels» (1960) werden von mir 21 Arten
als sibirische und 6 als sibirisch-kanadische (also holarktisch verbreitete)
Taiga-Elemente beschrieben. Von diesen briiten nur die folgenden 5 (d.h.
19°) regelmissig in mitteleuropdischen subalpinen Gebirgsstufen:

Haselthuhn, Tetrastes bonasia
Habichtskauz, Strix wralensis
Rauhfusskauz, Adegolius funerens
Sverlingskauz, Glancidium passerinum
Dreizehenspecht, Picoides tridactylus

Diese Arten mochte ich in diesem Zusammenhang vorldufig als Ein-
wanderer von jenseits des Urals betrachten, die in der Nacheiszeit gleich-
zeitig mit dem Fichtenwalde nach Mitteleuropa vorgedrungen sind. Sie
stellen demgemiss nacheiszeitliche sibirische Kolonisten aus priborealer bis
borealer Zeit dar und wiren also keine Glazialrelikte, wie es von STEGMANN
angenommen wurde. '

Es stellt sich nun die Frage, ob die wenig ausgedehnten eiszeitlichen
Nadelwaldrefugien in Siideuropa Vogelarten beherbergt haben, die jetzt
wieder die mitteleuropiischen Gebirgsnadelwilder bewohnen. Dies muss
fiir eine ganze Anzahl von Arten angenommen werden, doch war vermutlich
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nur eine in ihrer glazialen Verbreitung mehr oder weniger auf diese Nadel-
wilder beschrinkt (Zitronenzeisig). Von den 28 Vogelarten, die im «Atlas»
dem europiischen Verbreitungstyp zugeordnet wurden, sind mindestens 9
auch regelmissige Brutvégel in den geschlossenen subalpinen Nadelwildern
Mitteleuropas. Diese europiischen Arten diirften zur Eiszeit wenigstens teil-
weise auch in den sideuropiischen Nadelwaldrefugien gelebt haben:

Wespenbussard, Pernis apivorus

Griinspecht, Picus wviridis

Heckenbraunelle, Prunella modularis

Singdrossel, Turdus philomelos

Rotkehlchen, Erithacus rubecula |

Berglaubsinger, Phylloscopns bonelli

Gartengrasmiicke, Sylvia borin

Haubenmeise, Parus cristatus

Buchfink, Fringilla coelebs

In seiner jetzigen Verbreitung ist augenscheinlich der Zitronenzeisig

(Carduelis citrinella) der einzige auf Buropa beschrinkte subalpine Nadel-
waldvogel. Allerdings ist er auf Korsika und Sardinien nicht an den Nadel-
wald gebunden, und in den mitteleuropdischen Gebirgen meidet er ge-
schlossene Fichtenbestinde und bevorzugt den offenen, hellen Lirchenwald.
Wahrscheinlich hat diese interessante Art ihre nichsten Verwandten in
Afrika (vergl. NicoLAL 1957) und jedenfalls nicht in der nordlichen Taiga.

Dieser erste Teil unserer Ausfithrungen lisst sich dahin zusammenfassen,
dass die Vogelwelt der subalpinen Nadelwilder Mitteleuropas sich zusam-
mensetzt aus:

1) ziemlich vielen Arten verschiedener Herkunfr, die regelmissig aus
niederen Hohen emporsteigen (z. B. Raubvogel, Ringeltaube, Zaungras-
miicke, Kleiber),

2) ziemlich vielen Arten, worunter neun mit jetziger europaischer Vet-
breitung, die zur letzten Eiszeit teilweise auch in den kleinen stideurop-
ischen Nadelwaldrefugien gelebt haben diirften (z. B. Wintergoldhdhachen,
Tannenmeise, Haubenmeise, Buchfink),

3) einer Art, die als einziger rein europiischer Gebirgsnadelwaldvogel
gelten kann (Zitronenzeisig) und

4) fiinf Arten, die vorldufig als nacheiszeitliche asiatische Einwanderer
der altweltlichen Taiga (sibirischer Nadelwald) aufgefasst werden (z B.
Rauhfusskauz, Sperlingskauz).

Es steht ausser Zweifel, dass nach der oben entwickelten Gedankenreihe
nicht nur einzelne Arten, sondern vielmehr die ganze ndrdliche Nadelwald-
fauna sich im borealen Stadium der Nacheiszeit bis ins Ostliche Mitteleuropa
ausgebreitet haben diirfre. Hingegen ist es nur wenigen Arten dieser noch
immer in westlicher Richtung sich bewegenden Fauna spiter gelungen, sich
in den europiischen Gebirgswildern anzusiedeln. Nun miissen mit den
ostlichen Fichtenwildern bestimmt auch diejenigen Vogelarten nach Westen
vorgedrungen sein, die noch jetzt in der westsibirischen Taiga zahlreich auf-
treten. Es gehoren dazu zum Beispiel das Auerhubn, das Haselhuhn, der
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Abb. 6. Brutverbreitung des Zitronen-
zeisigs, Carduelis citrinella, eines paldo-
montanen Faunenelementes.

Abb. 7—8. Brutverbreitung des Berg-
laubsingers, Phylloscopus bonelli (links)
und der Haubenmeise, Parzs cristatus
(rechts), zweier europiischer Faunen-
elemente.

Grosse Buntspecht, die Misteldrossel, die Tannenmeise, der Gimpel, der
Tannenhiher und der Eichelhiher. Bei einigen dieser in der Paldarktis weit
verbreiteten Arten diirfte die subspezifische, geographische Differenzierung
(durch geographische Isolation) so weit vorgeschritten sein, dass wenigstens
am Ende der eiszeitlichen Isolation stliche (sibirische) und westliche (euro-
paische) Formen in mancher Hinsicht auffillig voneinander verschieden
waren. In der jetzigen Verbreitung der entsprechenden Unterartsgruppen
dieser Arten sind denn auch dieselben Verbreitungsmuster zu erkennen, die
wir zuvor bei den Arten mit sibirischem, bzw. europiischem Verbreitungs-
typ kennengelernt haben. Es gleichen z B. die mittel- und osteuropdischen
Brutareale der westsibirischen Formen des Grossen Buntspechtes (Dendro-
copos major major) und des Gimpels (Pyrrbula pyrrbula pyrrbula) vollig
dem Areal des Sperlingskauzes. Dasselbe kann z B. von den Brutgebieten
der nordeuropiischen Formen des Habichts (Accipsrer gentilis buteoides),
des Kleinen Buntspechtes (Dendrocopos minor minor), des Waldbaumldu-
fers (Certhia familiaris femiliaris) und den westlichen Arealen der folgen-
den sibirischen Arten gesagt werden: Sperbereule, Weindrossel und zum



34 K. H. Voous, Herkunft der subalpinen Nadelwaldvdgel 0.B.57

Eoer

Abb. 9—10. Brutverbreitung der Tannenmeise, Parus ater (oben), und der Alpen(wei-
den)meise, Parus montanus (unten), zweier paldarktischer Faupenelemente.

Teil auch Ungliickshiher. Die Moglichkeit einer postglazialen Einwande-
rung der in den hochsten Nadelwaldstufen Mitteleuropas briitenden Gros-
sen Buntspechte und Gimpel ist durch mehrere Autoren betont worden.
Neuerdings ist es JOHANSEN (1957) gelungen, beim Auerhuhn (Terrao
wrogallus), einer von STEGMANN als «sibirisch» und von mir als «paldark-
tisch» charakterisierten Art, die glazialen europiischen Populationen und
die nacheiszeitlichen sibirischen Invasionspopulationen zu unterscheiden.
Nach JOHANSEN gibt es kleine, augenscheinlich altertiimliche Formen in
den Pyrenien und dem Kantabrischen Gebirge (aguitanicus) und in Teilen
der dinarischen Alpen und der siidlichen Karpathen (r#dolfi), daneben noch
eine autochthone mitteleuropiische Gruppe (major), deren eiszeitliche Ge-
schichte mir nach den Ausfiihrungen von JOHANSEN allerdings nicht klar
ist. Diese Gruppen sind sehr verschieden von Populationen der sibirischen
Invasionsgruppe (#ralensis - urogallus), die bis nach Skandinavien vorgedrun-
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Abb. 11—12. Brutverbreitung des Auerhuhns, Tetrao urogallns (oben), und des Tan-

nenhihers, Nucifraga caryocatactes (unten), zweier paldarktischer Faunenelemente.

(Die Grenzen zwischen den im Text diskutierten Unterartsgruppen sind auf den
Karten nicht eingetragen.)

gen sind. Der Verbreitungsgeschichte des Auerhuhns scheint diejenige des
Schwarzspechtes (Dryocopus martins) statk zu gleichen: auch bei dieser Art
finden sich siidwesteuropiische glaziale Reliktpopulationen (pimetorum-
Gruppe mit kleinen Dimensionen), die sich nacheiszeitlich augenscheinlich
bis nach Mitteleuropa ausgebreitet haben, neben sibirischen Einwanderern
(martins-Gruppe mit grossen Dimensionen). Buropiische glaziale Relike-
populationen und nacheiszeitliche sibirische Einwanderer gibt es wahi-
scheinlich auch beim Tannenhiher (Nucifraga caryocatactes): die dick-
schniblige, teilweise subalpine caryocatactes-Gruppe, bzw. die schlankschnib-
lige, taigabewohnende macrorbynchos-Gruppe.

Allerdings sind die Einzelheiten der glazialen und postglazialen Ver-
breitungsgeschichte aller dieser Vogelarten, namentlich auch des Tannen-
hiihers, noch recht unklar. So mag es sein, dass Dreizehenspecht und Ha-
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bichtskauz, die im ersten Abschnitt vorldufig als sibirische Elemente der mit-
teleuropiischen subalpinen Nadelwaldfauna klassifiziert wurden, nicht zu
diesen gehoren, sondern eine mit derjenigen des mitteleuropiischen Tan-
nenhihers vergleichbare Glazialgeschichte aufweisen. Da nimlich Drei-
zehenspecht und Habichtskauz klare, gut unterscheidbare europdische Sub-
spezies ausgebildet haben, konnen letztere kaum anders als europiische For-
men aufgefasst werden, die ziemlich lange von den asiatischen Populationen
isoliert gewesen sind. Sie wiren somit doch als europaische Relikte und
nicht als postglaziale Einwanderer in die subalpinen Nadelwaldstufen Mit-
teleuropas zu betrachten. Urspriinglich miissen sie allerdings ihrer Herkunft
nach Taigavogel sein, die aber nicht erst kurz nach der letzten Eiszeit, son-
dern offenbar bereits zu einem fritheren Zeitpunkt nach Mitteleuropa ge-
langt sind. Es hat somit den Anschein, als seien die subalpinen Taiga-Ele-
mente von Populationen abzuleiten, die wihrend einer der letzten Zwischen-
eiszeiten unser Gebiet besiedelt haben. Gerade die Abwesenheit heutiger
Taiga-Bewohner wie Bergfink, Ungliickshiher, Weindrossel und Lapplands-
meise in der subalpinen Stufe der Alpen weist darauf hin, dass nach-
eiszeitliche Binwanderer aus der Taiga ausserordentlich selten sind, sofern
solche iiberhaupt vorkommen. Das macht auch meine Schlisse (1947, 1949)
beziiglich der hypothetischen postglazialen Populationen des Grossen Bunt-
spechtes und des Gimpels in den Alpen fraglich. Ebenso ist die durch ihre
Grosse auffallende Alpenmeise (Parus m. montanus) eher ein europiisches
Glazialrelikt als ein postglazialer Einwanderer, wihrend man ihren nord-
europiischen Artgenossen (P. m. borealis) als solchen zu betrachten hat.

Den allgemeinen Schlussfolgerungen (S.32) kann also die Hypothese
hinzugefiigt werden, dass diese nicht nur fiir die Arten, sondern auch fiir die
Unterartsgruppen Giiltigkeit haben. Hinsichdich der Faunenelemente sibi-
rischer Herkunft ergibt sich aber ein etwas modifiziertes Bild. Vermutlich
sind nur wenige oder gar keine dieser Taigavogel nach der letzten Eiszeit
von Osten her in die subalpinen Nadelwilder Mitteleuropas gelangt, viel-
mehr muss sich ihre Einwanderung in einer der jlingsten Zwischeneiszeiten
abgespielt haben. Es gibt somit eine Reihe europiischer Taiga-Reliktformen,
die allerdings aus dem engeren Alpengebiet zur Eiszeit wohl verdringt wor-
den sind und dort also eher postglaziale Kolonisten als reine Relikte dar-
stellen.
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Untersuchungen an Enten in der Camargue

von LUKAS HOFFMANN

Station Biologique de la Tour du Valat

Der Ornithologe verbinder den Namen der Camargue meist mit dem
Gedanken an etwas Exotisches, an eine Insel in unserem zivilisierten West-
europa, auf der eine beinahe afrikanische Faupma lebt. Er denkr an die
Scharen rosaroter Flamingos, an die langbeinigen Stelzenldufer, an die bun-
ten Bienenfresser und viele andere stidlindische Vogel, die iiber den Lagunen
und der glithenden Salzsteppe in sengender Sonne umberfliegen. Er weiss
meistens nicht, dass diese Landschaft im Winter ein ganz anderes, aber fiir
den Otnithologen nicht minder interessantes Gesicht hat. Weithin iiber-
schwemmt, allen Fahrzeugen unzuginglich, vom stirmischen Mistral ge-
peitscht, empfingt sie gewaltige Scharen nordischer Enten, die auf der
Suche nach einem eisfreien Winterquartier hierher gelangen. Den forschen-
den Ornithologen stellen diese Entenscharen vor manche Probleme, die eben-
sosehr den reinen Zoologen wie den Naturschiitzer und den Jiger interes-
sieren. Mit meinen Mitarbeitern der Station Biologique de la Tour du Valat
zusammen beschiftige ich mich seit einigen Jahren mit diesen Problemen,
und ich méchte hier einiges bekanntgeben von den Erfahrungen, die wir
dabei machten, und von den Resultaten, die unsere Arbeit bereits gebracht
hat. Dabei werde ich mich auf drei ausgewihlte Kapitel beschranken und
zunichst von der Grosse der iiberwinternden Bestinde, dann von ihrer Her-
kunft und den Zugwegen und schliesslich vom Einfluss der Jagd auf diese
Bestinde sprechen.

Grosse der Bestdnde

Die Erfassung der Bestinde bietet einige Schwierigkeiten, da die Enten-
scharen auf etwa hundert grossere und kleinere Gewidsser verteilt sind, die
ihrerseits wieder iiber ein Gebiet von etwa 1000 km?® zwischen Aigues-
Mortes und Fos-sur-Mer verzettelr liegen. Viele dieser Gewisser sind Pri-
vatbesitz, und wenn auch die meisten Grundbesitzer gegeniiber den for-





