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Verhalten und Arterhaltung*

BEAT TscHANZ (Bern), 1972

Eine Frage wird heute immer wieder gestellt: Fiihrt unser Verhalten zur
Gefdhrdung unserer eigenen Existenz ? Die Frage wird oft bejaht. Ermah-
nungen und Empfehlungen zu umweltgerechtem Verhalten erreichen uns
beinahe téglich. Wir werden aufgerufen, unseren Beitrag zu leisten zur
Wiederherstellung des dkologischen Gleichgewichtes.

Ein 6kologisches Gleichgewicht ist dann vorhanden, wenn sich in einem
System Aufbau und Abbau, Vermehrung und Vermmderung, Entstehung
und Zerstorung langfristig die Waage halten (SCHWERTFEGER, 1963). Auf
ein biologisches System iibertragen wiirde das heissen, dass sich die Be-
diirfnisse und Leistungen aller darin vorhandenen Lebewesen so erginzen
miissen, dass sich weder die Anzahl der Arten noch ihr Anteil am gesam-
ten Bestand wesentlich dndern. Diesen grundsitzlichen Forderungen ha-
ben wir Rechnung zu tragen, wenn unsere Versuche zur Wiederherstel-
lung des okologischen Gleichgewichtes gelingen sollen und wenn wir
danach trachten, das Auftreten weiterer Storungen zu verhindern. Das
konnen wir aber nur dann, wenn wir wissen, welche Bediirfnisse die
Vertreter der mit uns zusammenlebenden Arten haben, unter welchen
Bedingungen es ihnen gelingt, sie zu befriedigen, und wie sie dabei sich
selber und die Umwelt (KUHNELT, 1970) verdndern.

Einblick in diese Zusammenhinge zu erreichen ist nicht einfach. Bereits
die physikalisch messbaren Eigenschaften eines Gebietes zu erfassen, stellt
hohe Anforderungen. Wer einmal versucht hat, Licht- und Temperatur-
verhéltnisse an den Uferpartien, am Grund und an der Oberfliche eines
kleinen Teiches miteinander zu vergleichen, weiss, wie schwierig es ist, die
Messungen so vorzunehmen, dass sie fiir die Durchfiihrung einer biologi-
schen Arbeit taugen. Noch schwieriger ist, alle in einem Lebensraum
zusammengeschlossenen Arten zu ermitteln. Die grossten Schwierigkeiten
jedoch ergeben sich beim Versuch, Aussagen iiber das Verhalten der darin
vorkommenden Tiere zu machen. Das hat seinen besonderen Grund: Wir
sind alle fahig, Temperatur- und Lichtmessungen durchzufithren und
morphologische Merkmale von Tieren festzustellen. Wir sind aber nicht
geschult, Verhaltensmuster zu erfassen und mit diesen komplexen Phiino-

*Niko TINBERGEN in Dankbarkeit gewidmet,

28



menen zu arbeiten (HAYEK, 1967). Das mag mit ein Grund dafiir sein, dass
die Zoologen bis heute wohl beschrieben haben, wie die Vertreter von
rund einer Million Tierarten aussehen, aber nur von sehr wenigen, wie sie
sich verhalten. Ohne Kenntnis des Verhaltens konnen wir aber keine
Aussagen machen iiber die Wechselwirkungen zwischen den Tieren einer
Lebensgemeinschaft und ihrem Lebensraum. Die Verhaltensforschung ist
sich dieser Liicke bewusst. TINBERGEN hat 1970 eindringlich darauf hinge-
wiesen, dass wir heute einer umweltbezogenen Verhaltensforschung be-
diirfen, welche das Wechselspiel zwischen den Tieren und ihrer Umge-
bung und dessen Auswirkungen auf das 6kologische Gleichgewicht unter-
sucht. Er hat an Arbeiten von CROzE, FRANCK, IMPEKOVEN, KRUUK,
NorTON-GRIFFITHS und an eigenen Untersuchungen gezeigt, wie frucht-
bar es hierbei ist, zu fragen, was Tiere tun und was sie damit erreichen.
Mit der Frage nach der Wirkung von Verhaltensweisen wird es ndmlich
moglich, festzustellen, auf welche Weise eine Tierart in ein bestimmtes
Biotop und dessen Lebensgemeinschaft eingegliedert ist und sich darin zu
erhalten vermag. Hierzu ein Beispiel: Lachm6wen tragen, wie viele andere
Vogel, die Eischalen weg, nachdem das Junge geschliipft ist. Sie lassen die
Schalen zwischen 2 und 20 Meter vom Nest entfernt fallen und kehren zu
ihm zuriick. Der ganze Vorgang dauert nur etwa 10 Sekunden. Niemand
wiirde vermuten, dass diese Verhaltensweise einen Beitrag zur Arterhal-
tung leisten konnte. Dennoch trifft das zu. Aufgebrochene Schalen sind
ndmlich auf der Innenseite weiss, das unversehrte Ei dagegen khakifarben
und dunkel gefleckt. Daher sind die Schalen auffilliger als das Ei und
konnten die Aufmerksamkeit von Riubern, wie Raben und Silberm6éwen,
auf sich ziehen. Legt man im Experiment die vom Vogel weggetragenen
Eischalen wieder in Nestnidhe, finden die Rduber tatsdchlich die Nester
und fressen Eier und Kiiken. Das fiihrt in den Versuchsnestern (mit
Eischalen) zu erheblich grosseren Ausfillen an Eiern und Kiiken als in
den Kontrollnestern (ohne Eischalen). Damit ist nachgewiesen, dass das
Wegtragen von Eischalen einen Beitrag zur Arterhaltung leistet. Das
Wegtragen von Objekten aus dem Nest konnte ihr auch entgegenwirken,
wenn die Mowen z.B. statt der Schalen Eier oder Kiiken wegtriigen.
Damit stellt sich die Frage: Wie merkt die Mowe, was aus dem Nest
wegzutragen ist? Die Antwort ldsst sich wiederum experimentell finden.
Vergleichen wir folgende drei Situationen: Kiiken im unversehrten Ei,
Kiiken im aufgebrochenen Ei und leere Eischale. Im ersten Fall ist die
Eioberfliche glatt und das Ei schwer, im zweiten hat das Ei einen scharfen
Rand und ist ebenfalls schwer, und im dritten Fall hat es wiederum einen
scharfen Rand, ist aber leicht. Nur diese beiden Merkmale «leicht» und
«scharfer Rand » zusammen veranlassen den Altvogel, die Schale wegzu-
tragen. Er erreicht also durch sein Verhalten dreierlei: Schutz der Brut vor
Raubfeinden, ungestortes Schliipfen des Kiikens und storungsfreie Fort-
setzung der Brut- und Pflegetitigkeit.

Das Beispiel zeigt, dass die mit dem Wegtragen der Eischalen verbunde-
nen Verhaltensweisen die Beziehungen sowohl zwischen Réuber und Brut,
Riuber und Altvogel als auch Altvogel und Brut beeinflussen und ausser-
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dem eine Veriinderung der nichsten und weiteren Umgebung der Mowe
bewirken.

Ausgehend von der natiirlichen Situation, ermoglicht also die Frage
nach der Wirkung von Verhaltensweisen, Einblick in das Bezichungsge-
fiige einer Lebensgemeinschaft zu gewinnen. Dieser Ansatz erlaubt, prd-
zise anzugeben, wo eine Verhaltensweise ins Gefiige eingreift, und experi-
mentell nachzuweisen, was sie zur Arterhaltung beitrégt.

Zu zeigen, wo Verhaltensweisen ins Gefiige eingreifen, und experimen-
tell nachzuweisen, was sie zur Arterhaltung beitragen, ist auch das Ziel
jener Untersuchungen, die wir seit 17 Jahren an Trottellummen und
Tordalken durchfiihren. Auf welche Weise diese Untersuchungen ge-
macht werden und zu welchen Ergebnissen sie fiihrten, sei nun nachfol-
gend etwas eingehender dargestellt.

[. Tiere und Lebensraum

Trottellummen und Tordalken sind Meervogel. Sie kommen nur zur
Brutzeit an Land und sammeln sich dann zu Tausenden an Felskiisten

Abbildung 1

Blick von Vedody auf die siidwestlich gelegenen Vogelfelsen. Von rechts nach links:
Storfieldet, Ellefsnyken, Trenyken, Hernyken
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Abbildung 2

Tordalken-Brutplatz in einer Felsspalte

oder auf Inseln. Ein solcher Sammelplatz sind z.B. die Vogelinseln von
Rost (Abb. 1). Auf ihnen finden 6 Singvogelarten, 2 Raubvogel- und 12
Seevogelarten in den Felswanden und steilen, mit Felsbandern durchzoge-
nen Grashédngen sowie an der zerkliifteten Brandungslinie passende Brut-
pldtze. Trottellummen und Tordalken briiten 50-180 Meter iiber dem Meer.
Tordalken bevorzugen Hohlen und Felsspalten, Trottellummen dagegen
Gesimse (Abb. 2, 3). Gesimse sind — im Gegensatz zu Hohlen — Wind,
Regen und Sonneneinstrahlung ausgesetzt. Auf Gesimsen ist deshalb mit
stirkeren Schwankungen des Mikroklimas zu rechnen als in Hohlen.
Ausserdem bieten Hohlen Sichtschutz vor Raubfeinden, Gesimse kénnen
jedoch eingesehen werden (Tab. 1).

Tabelle 1

Lage und Eigenschaften der Brutplidtze von Trottellummen und Tordalken

Trotteliummen Tordalken
Biotop Felswand, Grashang Felswand, Grashang
Brutplitze, auf/in Gesimse, Felsspalten, Hohlen Hohlen, Felsspalten, Gesimse
Hohe iiber Meer 50-170 m 50-180 m
Regen, Sonne, Wind ausgesetzt abgeschirmt
Feuchtigkeit des Bodens trocken bis nass trocken bis feucht
Helligkeit : hell, halbdunkel halbdunkel, hell
Sichtschutz schlecht, mittel, gut gut, mittel, schlecht
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Alken und Lummen briiten also unter verschiedenen Aussenbedingun-
gen und haben deshalb auch unterschiedliche Leistungen zu erbringen,
. um die Arterhalten zu konnen. Was Tiere leisten kénnen, hingt einerseits
von den strukturellen und funktionellen Eigenschaften ihres Organismus
ab und anderseits davon, wie die Tiere diese Eigenschaften in der Ausein-
andersetzung mit der Umwelt zu nutzen vermogen. Wir betrachten des-
halb zuerst einige strukturelle und funktionelle Eigenschaften von Trottel-
lummen und Tordalken, dann wie sie genutzt werden und fragen zuletzt,
was die Tiere damit erreichen.

2. Morphologische, brutbiologische und entwicklungs-
biologische Voraussetzungen

Nach den Angaben von KARTASCHEW (1960) zur Morphologie, Brut- und
Entwicklungsbiologie der Alkenvogel stehen die Tordalken den Lummen

Abbildung 3

Lummengesimse

32



(Trottel- und Dickschnabellummen) nidher als den iibrigen Alkenvogeln
(Gryllteiste, Papageitaucher, Krabbentaucher). Wie die folgenden Bei-
spiele zeigen, besteht in einigen Daten vollige Ubereinstimmung, in
~anderen geringere und in weiteren grossere Unterschiede (Tab. 2a, b, c).
Deutlich verschieden sind die Schnébel der Altvogel, Lage und Zahl der
Brutflecke, die Gefiederfarbe bei frisch geschliipften Kiiken und die Laut-
dusserungen sowohl bei den Altvogeln als auch bei den Kiiken. Verschie-
den sind auch die Grundfarbe der Eier sowie die Variationsbreite der
Eimerkmale in der untersuchten Population (INGOLD, im Druck). Die Eier
beider Arten lassen sich gleicherweise bei 100 °F (37,8 °C) kiinstlich er-
briiten und die Jungen bei denselben Haltebedingungen von Hand aufzie-
hen. Sie gedeihen dabei ebenso gut wie die unter natiirlichen Bedingungen
aufwachsenden Kiiken. Im Zusammenhang mit der Bruttétigkeit wer-
den wir Zahl und Lage der Brutflecke sowie die Eifarben besonders zu
beachten haben.

Vorerst betrachten wir jedoch das Verhalten der Trottellummen und
Tordalken. '

3. Verhalten

Beide Arten briiten zu Paaren, jedes Paar bebriitet nur ein Ei. Die Vogel
nehmen ab und zu Steinchen und Halme auf und lassen sie am Nistplatz
fallen, bauen jedoch kein Nest, sondern sitzen auf dem blossen Fels. Alken
und Lummen schaffen sich am Nistplatz also die gleichen Bedingungen.
Erhebliche Unterschiede treten aber in der Nihe des Nistplatzes auf
(Abb. 2, 3, S. 31, 32).

Trottellummen sind Kontakttiere (HEDIGER, 1952). Sie schliessen sich
zu Brutverbidnden zusammen und sitzen — meist korpernah — wandwirts
gerichtet nebeneinander. In gut besetzten Kolonien ist der ganze Gesimse-
bereich lings der Wand durch briitende Tiere abgedeckt. Auf breiten
Gesimsen lassen sich hinter diesen weitere Lummen nieder und bilden eine
zweite Linie. Beobachtungen an farbmarkierten Tieren zeigen, dass Trot-
tellummen platztreu sind (TscHANZ, 1959). Die Bruttiere haben also im-
mer mit den gleichen Nachbarn Kontakt. Der Artgenosse ist deshalb bei
den Trottellummen ein bekannter Umgebungsfaktor. Er fehlt bei Tordal-
ken, denn diese briiten oOrtlich voneinander getrennt in Héhlen und Spal-
ten (Tab. 1, S. 31).

Sowohl be1 Tordalken als auch bei Trottellummen losen sich die Part-
ner beim Briiten ab. Die briitende Lumme bleibt wihrend der Ablosung
so lange sitzen, bis der Partner sich von hinten her seitlich dicht an sie
herangeschoben hat. Dann halten beide den vom Partner entfernteren
Fliigel nach vorne und zugleich so tief, dass dic Handschwingen den
Boden beriihren. Der ablésende Elter greift alsdann mit dem Schnabel
liber das Ei und rollt es sich zwischen die Fiisse, wihrenddem der andere
langsam riickwirts geht. Nach sorgfiltigem Zurechtschieben des Eies
mitten vor den Korper ldsst sich die Lumme mit leicht gesenkten Fliigeln
darauf nieder; das abgeloste Tier fliegt ab, oft erst nachdem es den Partner
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wiederholt aufgesucht ihm das Kopfgefieder beknabbert und sich dessen
Brust entlang zum letplatz gebeugt hat, als wollte es sich vergewissern,
dass alles in Ordnung sei. Bei den Tordalken bemiihen sich wihrend der
Brutablosung nicht beide Partner gleichzeitig um das Ei: Der Abloser
wartet, bis es vom Briiter freigegeben worden ist, legt sich dann darauf
und bringt es mit seitlichen Wackelbewegungen in Kontakt mit einem der
beiden Brutflecke; aus anatomischen Griinden miissen Tordalken flacher
briiten als Trottellummen. Zuweilen kiimmert sich der ablésende Elter
vorerst mehr um den Partner als um das Ei. Beide Tiere kénnen am
Nistplatz oder davon entfernt soziale Gefiederpflege treiben und zusam-
men knarren (INGOLD, im Druck).

Nicht nur bei der Brutablosung kdnnen Tordalken das Ei verlassen,
sondern auch beim Abflug einer Schar Papageitaucher oder Dreizehen-
mowen, beim wiederholten Rufen von Nebelkrdhen oder Kolkraben oder
bei der Anndherung eines Menschen. «Bebriiten mit Unterbrechung»
wird auch von KARTASCHEW (1960) als typisches Brutverhalten von Tor-
dalken angegeben. Trottellummen sitzen fester. Im allgemeinen entfernen
sie sich nicht vom Ei. Wohl erheben sich die Tiere zur Gefiederpflege und
Kotabgabe, aber sie verlassen den Nistplatz dabei nicht. Beim Abflug von
Scharen fremder Vogel oder Erklingen der Rufe von Raubfeinden dussern
die Tiere unter raschem, tiefem Kopfnicken einen bestimmten Laut, brii-

Tabelle 2a

Einige morphologische, brutbiologische und entwicklungsbiologische Eigenschaften
von Trottellummen und Tordalken

Trottellummen Tordalken
Korperlidnge ad. 390-480 mm 390480 mm =
Korperfarbe - Riicken dunkelbraun; Hals- Riicken dunkel; Hals-

ansatz, Brust, Bauch weiss ansatz, Brust, Bauch weiss ~
Korpergewicht ad. 820-1200 g 600-900 g ~
Fligelform Schwimmfliigel Schwimmfliigel ==
Fligelspannweite ad.  190-230 mm 180-230 mm ~
Fisse Schwimmfiisse Schwimmfiisse =
Schnabel schlank, stark, konisch hoch, steil, zusammen-

zulaufend, ohne Zeichnung  gedriickt, mit weisser %

Querfurche

Brutfleck 1, kOrpermedian 2, seitlich 7
Kopf schlank, zuweilen mit Brille dick, mit Ziigelstreifen F#

Auge-Schnabel

= libereinstimmend, ~ dhnlich, 7 stark abweichend
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Tabelle 2b

Einige morphologische, brutbiologische und entwicklungsbiologische Eigenschaften
von Trottellummen und Tordalken

Trottellummen Tordalken
Eigrosse 74-93 X 46-55 mm 60-86 X 44-59 mm ~
Eiform stark birnenférmig birnenférmig ~
Eifarbe intensiv, sehr variabel blass, variabel £
Eimuster Flecken, Striche sehr variabel Flecken, Striche sehr variabel =

= (bereinstimmend, ~ dhnlich, -~ stark abweichend

Tabelle 2¢

Einige morphologische, brutbiologische und entwicklungsbiologische Eigenschaften
von Trottellummen und Tordalken

Trottellummen Tordalken
Eizahl 1 1 =
Brutzeit 30-36 Tage 32-36 Tage ~
Bruttemperatur (Brutapparat) 100 °F 100 °F ‘ =
Schliipfdauer 1-3 Tage 1-3 Tage =
Entwicklungszeit auf dem Fels 20-25 Tage 19-20 Tage ~

= tibereinstimmend, ~&dhnlich, s~ stark abweichend

ten aber weiter, und selbst eine iiber dem Gesimse riittelnde Silbermowe
veranlasst die Tiere nur, den Kopf nach ihr zu recken.

Die auffilligsten Verhaltensunterschiede betreffen also die Bruthaltung,
die rdaumliche Gruppierung der Brutpaare, die Aufenthaltsdauer des Brii-
ters beim Ei und die Brutablosung. Damit wissen wir, welche strukturellen
und funktionellen Moglichkeiten die beiden Typen haben, wie die Tiere
sie nutzen, und haben jetzt zu fragen, was sie damit erreichen.

4. Wirkungen des Verhaltens

Fragen wir zuerst, was die Lummen mit ihrer Bruthaltung erreichen. Die
Lummen briiten auf Gesimsen, welche zuweilen nur etwa 30 Zentimeter
breit und stark meerwirts geneigt sind. Eier, die ins Rollen kommen,
geraten sogleich an die Gesimsekante und stiirzen ab. Besonders gefdhrdet
sind dabei Eier auf jenen Plidtzen, auf denen die Bewegung nicht durch
Felsstrukturen behindert oder gar — dhnlich wie in Nestern — vollkommen
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verunmoglicht wird. Es ist einleuchtend, dass sich die Eibewegungen
leichter kontrollieren lassen, wenn das Ei mitten unter dem Korper als
wenn es seitlich liegt. Die Lummen reagieren denn auch augenblicklich
auf jede Bewegung des Eies, halten den Fliigel tief, bringen es mit dem
Schnabel wieder an seinen Platz zuriick und schieben das Ei so lange hin
und her, bis es auf dem Fels ruhig liegt. Das erlaubt den Trottellummen,
auf exponierten Platzen erfolgreich zu briiten, auf Platzen, die von Tord-
alken nie aufgesucht werden. Briiten Tordalken ausnahmsweise auf Ge-
simsen, dann sind diese Plidtze nicht exponiert gelegen.

Betrachten wir nun die Auswirkungen des Briitens im Verband auf den
Bruterfolg. Was erreichen andere Tiere mit der Bildung von Verbinden ?
Wir wissen, dass sich verschiedene Arten von Fischen, anderen Voégeln
und Sdugern bei der Anndherung von Raubfeinden eng zusammenschlies-
sen und damit eine Schutzwirkung erreichen. Das Jagdverhalten der Riu-
ber ist denn auch darauf angelegt, Beutetiere vom Verband zu isolieren
oder sich unbemerkt zu nihern, so dass gar kein Zusammenschluss erfol-
gen kann. Im Brutverband der Trottellummen sind die Tiere bereits
zusammengeschlossen. Wir erwéihnten, dass die Lummen die Kopfe gegen
riittelnde Silbermodwen hin recken. Auf schmalen, gut besetzten Gesimsen
wird damit erreicht, dass Mowen und auch Kolkraben nicht landen.
Anders wird die Situation, wenn ein Lummenpaar ausfillt. Da die Paare
platztreu sind, also nicht zusammenriicken, entsteht eine Liicke in der
Reihe. Hier konnen Eirduber absetzen. Das niitzen vor allem Kolkraben
aus. Sie ndhern sich, oft zu zweit, von der Liicke aus der nidchsten Lumme
und riicken ihr so zu Leibe, dass sie sich erhebt. Vor ihren kriftigen
Schnabelhieben weicht der Kolkrabe zuriick, bedrdngt die Lumme aber
sofort wieder, wenn sie sich anschickt weiterzubriiten, wird wiederum
angegriffen und weicht zuriick. Dieses Spiel wiederholt sich so lange, bis
es dem Rauber oder seinem Spiessgesellen gelingt, das Ei zu ergreifen und
damit abzufliegen. Lummen, welche ihr Ei verloren haben, sitzen nicht
mehr so fest wie briitende Tiere, weichen vor Kolken rasch an die Gesim-
sekante aus und fliegen ab. Sie bleiben auch tagelang dem Brutplatz fern.
Damit wird den Kolkraben erleichtert, an die iibrigen Eier zu gelangen.
Ein ganzes Gesimse kann so, nach Berichten von Einheimischen, in einem
Tag ausgerdumt werden.

Biiiten im Verband bietet nicht nur Vorteile. Wir werden spéter darauf
zurlickkommen und fragen jetzt, was mit der dauernden Anwesenheit
beim Eierreicht wird, welcher Zusammenhang also zwischen Aufenthalts-
dauer beim Ei und Bruterfolg besteht. Wir veranlassen die Lummen, sie
zu verkiirzen und somit — dhnlich wie bei Alken — das Ei freizugeben. Das
wird folgendermassen erreicht: Der Experimentator steigt auf ein Ge-
simse ab, zdhlt die Eier, markiert ihre Position und steigt dann wieder auf.
Unterdessen kontrolliert der Beobachter, was sich auf dem Gesimse ab-
spielt. Zusammengefasst ergeben sich folgende Einblicke: Wenn der Ex-
perimentator entfernt vom Gesimse erscheint, werden die Tiere unruhig
und halsen in Richtung der Storung. Nihert er sich, erheben sich die
Lummen halbwegs, beugen sich zum FEi, schieben es sich zurecht, briiten
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weiter, erheben sich wieder, stehen ganz auf und weichen dann vom Ei
zuriick. Einige machen es so behutsam, dass die Fiisse das Ei nicht-
beriihren, andere etwas rascher und zuweilen mit einer leichten Drehung
zur Gesimskante. Oft wird das Ei dabei angestossen und setzt sich je nach
Art der Beriihrung und Beschaffenheit des Gesimses in mehr oder weniger
rasche Bewegung. Auf schmalen Gesimsen geraten die Eier zuweilen an
die Gesimsekante und stiirzen ab; andere konnen von den Lummen mit
dem Schnabel aufgehalten werden und bleiben auf dem Gesims liegen.
Mit Beginn der Eikontrolle haben alle Vogel das Gesimse verlassen. Die
darauf liegenden, auffillig gefirbten Eier werden sogleich von den Silber-
mowen entdeckt. Eine nach der andern fliegt das Versuchsgesimse an,
setzt kurz ab, ergreift ein Ei und trigt es weg. Beobachter und Experimen-
tator haben, vor allem zu Beginn der Brutzeit, alle Hinde voll zu tun, die
Mowen so lange vom Gesimse fernzuhalten, bis die Lummen zuriickge-
kehrt sind, wenn nicht innert weniger Minuten alle Eier verschwunden
sein sollen. Die zuriickkehrenden Lummen setzen meist nahe der Gesim-
sekante ab, schauen sichernd umher, suchen den Nistplatz auf, gehen
wieder zur Kante und wiederholen das mehrmals, bevor sie sich an-
schicken zu briiten. Beim Herumgehen stossen die Tiere auch Eier an, die
auf dem Gesimse liegen, was zu weiteren Eiverlusten fiihrt. Diese fallen je
nach Platzbeschaffenheit verschieden aus (Abb. 4). Auf 183 nicht expo-
nierten Pldtzen verloren die Lummen 35 Eier, auf 264 exponierten Plitzen
dagegen 101; somit 199, im ersten gegeniiber 399, im zweiten Fall. Das
zeigt, dass ein alkendhnliches Verhalten wihrend des Briitens und bei der
Brutablosung zu hohen Eiverlusten fithren miisste. Sie treten bei Tordal-
ken nicht auf, weil deren Nistplidtze erstens nicht exponiert gelegen und
zweitens sichtgeschiitzt sind, so dass freiliegende Eier weder abrollen noch
leicht von Rédubern entdeckt und geholt werden konnen.

Man kann sich fragen, ob durch die experimentelle Situation nicht
Extrembedingungen geschaffen wurden und bei ungestdrter Brutabldsung
und bei ruhigem Verlassen des Platzes zwischen den Brutablésungen das
Ei nicht am Platz liegen bliebe. Selbst wenn das der Fall wire, miisste auf
Lummengesimsen mit Eiverlusten gerechnet werden, wenn wie bei den
Tordalken das Ei zeitweise verlassen wiirde. Die in der ersten Linie an der
Wand sitzende Tiere miissen sich ndmlich zur Ablésung zwischen den in
der zweiten Linie briitenden hindurchdriangen oder iiber sie hinwegstei-
gen. Daraus ergédben sich unfehlbar Eiverluste, falls die Eier nicht durch
die Briiter geschiitzt wiirden, denn briitende Tiere tragen — von Ausnah-
men abgesehen — nur zu ihrem eigenen Ei Sorge; auf andere treten sie, als
wiren es Felsstrukturen. Das heisst, dass die dauernde Anwesenheit beim
Ei auch bei ungestorten Brutbedingungen arterhaltende Wirkung hat.

Wir haben unsere Versuchslummen verlassen, als sie sich wieder an-
schickten zu briiten. Kehren wir nun zu ihnen zuriick. Liegt das Ei noch
am Nistplatz, wird es untergeschoben und bebriitet. Ist der Nistplatz leer,
konnen sich die Tiere auch niederlassen, stehen aber nach kurzer Zeit
wieder auf und begeben sich oft zu einem der auf dem Gesimse liegenden
Eier. In einigen Fillen wird dieses Ei von der Lumme eingerollt und
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vorwirts rutschend, oft mit zusitzlicher Schnabel-, Fuss- und Fliigelhilfe
an ihren Nistplatz transportiert. In andern Fillen beugen sich die Lum-
men zum Ei, als wollten sie es einrollen, erheben sich aber wieder ruckar-
tig und schiitteln den Kopf, als hitten sie etwas sehr Unangenehmes
erlebt. Das kann sich bis zu zwanzig Mal wiederholen, bevor die Annah-
meversuche eingestellt werden und das Tier wiederum an seinen Nistplatz
zuriickkehrt. ’

Worauf beruht dieses unterschiedliche Verhalten ? Naheliegend ist, auf
eine unterschiedliche Wirkung der Eimerkmale zu schliessen und anzu-
nehmen, dass diejenigen des eigenen Eies die Lummen veranlassen,.es
einzurollen, davon abweichende, es abzulehnen.

Um das zu priifen, legen wir das eigene zusammen mit einem Wabhlei
etwas ausserhalb des Nistplatzes auf das Gesimse und beobachten, wie
sich die Lumme verhélt, wenn das Wahlei dem eigenen dhnlich ist und
wie, wenn es verschieden aussieht. Wie aus Tabelle 3 hervorgeht, wird ein
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Abbildung 4

Abrollverluste auf nicht exponierten (a) und exponierten Plitzen (b);
schraffiert: Anteil abgestiirzter Eier
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Tabelle 3

Wahlversuch
Die Lummen finden beim Wiederanflug kein Ei am Brutplatz vor. Das eigene Ei wurde
ausserhalb des Brutplatzes zusammen mit einem dhnlich oder andersartig aussehenden

hingelegt
Wahlei im Vergleich Eipaare = Davon angenommen
zum eigenen eigenes Wabhlei beide keines
ahnlich aussehend 23 7 5 9
andersartig aussehend 20 20 0

dhnliches Ei ebensooft eingerollt wie das eigene, ein anders aussehendes
aber liegen gelassen. Da die Eier auf einem Gesimse verschieden aussehen,
wird durch dieses unterschiedliche Verhalten dasselbe erreicht wie durch
die ortliche Trennung bei andern Vogelarten: Ausschaltung der Konkur-
renz um Eier. Wiren sie alle gleich, miisste demnach mit Eiannektionen
und als Folge davon mit erheblichen Eiverlusten gerechnet werden. Ob
das zutrifft, 14sst sich priifen. Lummen sind fihig, allmdhliche Veridnde-
rungen der Eimerkmale, wie sie natiirlicherweise im Lauf der Brutzeit
durch Verschmutzung entstehen, zu lernen. Daher konnen alle Eier auf
einem Gesimse stufenweise gleich iibermalt werden. Der Abstieg verur-
sacht, wie wir bereits wissen, Eiverluste, welche im Versuchsergebnis zu
beriicksichtigen sind. Wir haben deshalb Kontrollgesimse in gleicher
Weise begangen wie die Versuchsgesimse, die Eier jedoch unverdndert
gelassen und nur die Abrollverluste ermittelt. Der Vergleich der Versuchs-
zahlen auf beiden Gesimsen ermoglicht, den Einfluss der Ubermalung auf
die Nachwuchsrate zu beurteilen. Wie Abbildung 5 zeigt, treten vom
ersten bis zum letzten Abstieg auf den Kontrollgesimsen immer geringere
Verluste auf, bezogen auf die jeweils noch vorhandenen Eier. Auf den
Versuchsgesimsen fallen sie dagegen unterschiedlich aus. Nach der ersten
Ubermalung sind sie gross. Durch die Ubermalung aller Eispitzen wird
das Gesamtbild des Gesimses verdndert. Die Lummen wandern unge-
wohnlich lange auf dem Gesimse umher, bevor sie den Nistplatz aufsu-
chen und bringen dabei Eier zum Abrollen. Die eigentliche Eiannahme
verlduft ohne Stérung. Die zusitzliche Ubermalung der Mittelzone 16st
keine Storung aus. Der Bezug der Nistplitze und die Eiannahme verlau-
fen gleich wie auf den Kontrollgesimsen. Das spiegeln die iibereinstim-
menden relativen Verluste auf beiden Gesimsen wieder. Nach der Total-
iibermalung suchen die Lummen den Nistplatz wiederum auf, ohne Anzei-
chen einer Storung zu zeigen. Die zuerst ankommenden Tiere rollen ihr Ei
normal ein, briiten kurz und holen dann eines der Nachbareier herbei,
briiten weiter und greifen zuweilen auch noch nach einem dritten. Alle
zusidtzlich eingerollten Eier gehen verloren. Dem Verlust von 0,6%, auf
den Kontrollgesimsen steht ein solcher von 599, auf den Versuchsgesim-
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unerwiinschte zu korrigieren. Trottellummen konnen deshalb selbst auf
stark geneigten Felsplatten erfolgreich briiten.

2. Lummen briiten in dichten Verbdnden und erreichen damit einen
Schutz vor Eirdubern wie Silbermdwen und Kolkraben.

3. Lummen bleiben immer beim Ei und verhindern so, dass Artgenos-
sen es anstossen und zum Abrollen bringen konnen.

4. Lummeneier sind farblich stark verschieden. Durch die Merkmale
des eigenen Eies werden die Lummen veranlasst, es einzurollen; Merk-
malsabweichungen erzeugen eine Einrollhemmung.

Bei Tordalken fanden wir:

1. Tordalken halten das Ei seitlich unter dem Korper. Eibewegung
auszugleichen ist weniger leicht méglich. Deshalb finden wir Tordalken
nie auf stark geneigten Plédtzen.

2. Hohlen und Spalten verhindern das Abrollen der Eier und bieten
Sichtschutz vor Ridubern.

3. Tordalken briiten mit Unterbrechung.-

4. Alkeneier sind weniger -stark farbverschieden als Lummeneier.

Man konnte annehmen, dass die Farbmerkmale von den Tordalken gar
nicht beachtet werden, da ja keine funktionelle Notwendigkeit dazu be-
steht. INGOLD (im Druck) hat gepriift, wie Tordalken im Wahlversuch auf
das eigene und ein zufillig aus andern Eiern herausgegriffenes Wahlei
ansprechen (Tab. 4). Seine Farb- und Musterexperimente ergaben, dass
Alken iiberraschenderweise dhnlich selektiv auf Merkmalsiibereinstim-
mungen und Merkmalsabweichungen ansprechen wie Trottellummen
(TscHANZ, 1959).

Tordalken widren von diesem Gesichtspunkt aus also genau gleich
befihigt, in Kolonien zu briiten wie Trottellummen. Warum tun sie es
nicht? Einen wichtigen Beitrag zur Losung dieser Frage haben wir 1972
wihrend der Aufzucht von Alken und Lummen gefunden. Wir hielten die
Tiere auf einem simulierten Gesimse. In Ermangelung eines Elters boten
wir den Jungen Kistchen mit einer warmen Rohre, an die sich die Tiere
anschmiegen konnten. In den ersten Tagen nach dem Schliipfen blieben

Tabelle 4

Wahlversuche
mit einem eigenen und einem artgleichen Ei, das aus einer grosseren Zahl zuféllig
herausgegriffen wurde

Art Eipaare Angenommen Total angenommen

eigenes fremdes beide eigenes fremdes
Trottellummen 30 24 3 3 27 6
Tordalken 58 32 11 15 47 26
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sie in den Kistchen. Dann machten sie kleine Ausfliige auf dem Gesimse
und gingen auch in andere zu Besuch. Zuweilen blieben sie auch gleich zu
Gast, so dass wir neben leeren Kistchen solche hatten, in denen sich zwei
Tiere befanden. Unter diesen Paaren gab es Kombinationen zwischen
Alken und Lummen, zwischen Lummen und Lummen, nie aber solche
zwischen Alken und Alken. Systematische Versuche zeigten, dass Tordal-
ken gegen Artgenossen mehr als unfreundlich sind: Jeder Alk, der ver-
, sucht, ein von einem Artgenossen besetztes Késtchen zu betreten, wird
sogleich angegriffen. Trottellummen weisen einen Besucher nicht ab, son-
dern suchen ihn auf und schmiegen sich an ihn an.

Das gibt uns den Schliissel zum Verstindnis des ganzen Gefiiges, das
sich zur Brutzeit bei Tordalken und Trottellummen mit dem Bezug der
Brutplitze entwickelt (Abb. 6). Beide, Tordalken und Trottellummen, flie-
gen hoch iiber dem Meer gelegene Felsplidtze an. Tordalken verteidigen
die Umgebung ihres Nistplatzes.- Das kdnnen sie am wirksamsten mit
Riickendeckung und seitlichem Schutz durch Fels, also in Felsspalten und
Hohlen. Trottellummen suchen Kontakt mit Artgenossen und deshalb
Plitze, die mehreren Tieren Raum geben. Aus diesem Grunde lassen sie
sich auf Gesimsen nieder. Platzeigenschaften und die Art der Bezichung
zum Artgenossen ergeben einen Teil der Brutbedingungen. Im weiteren
sind Trottellummen dank ihrer Bruthaltung befdhigt, sich auf stirker
geneigten Pldtzen anzusiedeln als Tordalken. Die Unterscheidungsfihig-
keit fiir verschiedenartige Eimerkmale und die Reaktionsweise beim An-
blick bekannter und davon abweichender Merkmale auf einem Ei ist
beiden Arten eigen. Im Brutsystem der Trottellummen spielen sie eine
entscheidende Rolle. Ebenso entscheidend ist in diesem System die
dauernde Anwesenheit beim Ei. Sie ermoglicht erfolgreiches Briiten auf
exponierten Pldtzen und die Bildung von Kolonien, in denen die Tiere
nicht nur nebeneinander, sondern auch hintereinander sitzen.

Fiir beide Arten gilt, dass die Tiere eine ihren strukturellen und funktio-
nellen Moglichkeiten angemessene Umgebung suchen und sie so nutzen,
dass eine hohe Schliipfrate erzielt werden kann. Sinngemdss liesse sich
dieses Prinzip auf die Fortpflanzung aller Tierarten anwenden. Eine
solche Aussage ist jedoch ohne Kenntnis der realen Gegebenheiten in
einem gewissen Sinne inhaltsleer wie alle prinzipiellen Aussagen. Deshalb
niitzt uns in der Konfrontation mit der Wirklichkeit die Kenntnis der
Prinzipien so wenig. Was hilft uns zu wissen, dass sich zur Erhaltung des
okologischen Gleichgewichtes Aufbau und Abbau, Entstehung und Zer-
storung, Vermehrung und Verminderung in einem System langfristig die
Waage halten miissen, wenn unbekannt ist, auf welchen Vorgingen diese
Gleichgewichtsbeziehungen beruhen! Einblick in den Ablauf bestimmter
Vorginge zu erreichen, haben wir eben versucht. Wir betrachteten, wie sich
das Wechselspiel zwischen korperlichen und verhaltensmissigen Anlagen
der Tiere und den Anforderungen ihrer belebten und unbelebten Umwelt
auf den Bruterfolg auswirkt. Damit haben wir uns mit einem ganz engen
Ausschnitt aus all dem beschaftlgt was schliesslich zur Arterhaltung
fiithrt. Uber das reale Geschehen in diesem Ausschnitt lassen sich nun

42



94

Verhalten

Platzsuche

®

intoleranz

Eiablage

Platztreue

Eiannahme
eigen/dhnlich

keine Eian=
nahme fremd

®

Aufenthalt
beim Ei mit
Unterbruch

Ei beim Briiten

seitlich unter
dem Kérper

Tordalken

®

Situation

hoch
Felsplatz

Héhle

1 Paar

1 Ei

>

®

>

Brutsysteme bei Tordalken und Trottellummen

ol

®

Méglichkeiten fir Eiverluste

Platzkonkurrenz

exponierte Lage

Anstossen an Eier

Eiannektion

Abbildung 6

Trottellummen

Situation

hoch
Felsplatz

l

Gesimse

I

viele Paare

|

viele Eier

Verhalten

Platzsuche

©

Suche nach

<— Kontakt mit

Artgenossen

Eiablage

Platztreue

Eiannahme
eigen/ dhnlich

keine Eian=
nahme fremd

Aufenthalt
beim Ei ohne
Unterbruch

Ei beim Briten
mitten unter

- dem Kérper

1. Verhalten beim Schaffen der Brutsituation; 2. geschaffene Brutsituation; 3. Moglichkeiten fiir Eiverluste; 4. Verhalten in der Brutsituation

-+ Moglichkeit gegeben; — Maoglichkeit genommen



konkrete Angaben machen und ldsst sich voraussagen, welche Folgen sich
aus unserem Tun ergeben. ‘

Das geniigt bei weitem nicht, jene Probleme anzugehen, die wir heute zu
16sen haben. Sie sind viel gew1cht1ger als allgemein angenommen wird, da
wir ausserstande sind, uns in ein 6kologisches Gleichgewicht einzuglie-
dern. Wir schaffen zusatzlich zu den zwischen Produzenten (Pflanzen),
Konsumenten (Pflanzen- und Fleischfresser) und Zerlegern (z. B. Bakte-
rien) kreisenden Stoffen neue, die sich nicht in die Kreisldufe einfiigen,
sondern sie storen. Jede Storung zwingt die davon betroffenen Lebewesen,
sich an die neuen Bedingungen anzupassen. Wir spielen also die Rolle
eines Evolutionsfaktors und haben es in der Hand, die Evolutionsrichtung
zu bestimmen. Damit haben wir aber auch die Aufgabe, die Zukunft
bewusst zu gestalten. Um dies tun zu konnen, miissen wir fahig sein, auf-
grund der Kenntnisse des realen Geschehens die Folgen unseres Verhal-
tens zu beurteilen. Hierzu einen Beitrag zu leisten, gehort mit zur Zielset-
zung umweltbezogener Verhaltensforschung.
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