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Neues zur geographischen Gesangsvariation der Monchsmeise Parus
montanus Conrad

Willi Thonen

On the geographic variation in the song of Parus montanus. — Since the author’s first paper on the subject
(Thonen 1962), new data on the distribution of the geographical song types in Parus montanus — «normal», «al-
pine», «sino-japanese» — and the areas with mixed song («normal»/«alpine») have been collected throughout
Europe and Asia. The result is an almost complete picture of the distribution pattern. Besides new facts concer-
ning some nomenclaturally disputed populations in Europe and strong arguments for the conspecifity of the
Tien Shan birds (songarus) with P. montanus, it provides significant clues to the species’ history. The «mono-
lingual» populations with «normal» or «alpine» song in parts of Europe and Asia are supposed to be relics of
two waves of colonisation which occurred in the last two interglacial periods, first by birds with «alpine» song.
Parus atricapillus turneri in Alaska, too, with its nearly «alpine» song, may be a relic of the latter, Japan seems
to have been colonized from two directions: Hokkaido from Siberia via Sakhalin, the rest of Japan from China.

Key words: Parus montanus, song type.
Willi Thénen, Fauggersweg 54, CH-3232 Ins

Wie in einer fritheren Arbeit dargelegt (Thénen
1962), weicht bei der Moénchsmeise (Mm) der
Reviergesang der Alpenrasse montanus («Al-
penmeise») so stark von jenem der iibrigen
west- und mitteleuropdischen Rassen («Wei-
denmeisen») ab, dass die Vogel beider Ge-
sangspopulationen auf den fremden Gesang in
der Regel nicht reagieren. Wo die zwei Ge-
sangsareale aneinandergrenzen, sind sie entwe-
der scharf getrennt, wenn ein bedeutendes to-
pographisches Hindernis, gewohnlich ein gros-
ses Tal, den Individuenaustausch erschwert,
oder durch eine schmale «zweisprachige»
Mischzone verbunden, wenn dies nicht der Fall
ist. Hier kann man vom gleichen & beide Ge-
sangsformen (Gf) sowie verschiedenste Zwi-
schenvarianten héren und erhilt im Klangat-
trappenversuch auf alle eine Reaktion. Obwohl
ausserhalb der Mischzonen der fremde Gesang
offenbar nicht mehr «verstanden» wird, kommt
es also bei ungehindertem Kontakt zur (unein-
geschrinkten?) Vermischung. Der Gesangsun-
terschied ist somit kein — oder zumindest kein
voll wirksamer — Isolationsfaktor. Die Grenzen
und Mischzonen zwischen den beiden Ge-
sangsarealen stimmen mit denjenigen zwi-

schen der Rasse montanus und ihren Nachbar-
rassen salicarius bzw. rhenanus, soweit sie er-
mittelt wurden (Stresemann & Sachtleben
1920, Jouard 1936, 1941), iiberein. Dies und
die iiber alle Gebirgshindernisse hinweg homo-
gene Verbreitung der «alpinen» Gf lassen den
Schluss zu, dass es sich hier um zwei eiszeit-
lich getrennt gewesene Populationen handelt,
welche postglazial wieder in Kontakt miteinan-
der gekommen sind.

1962 waren mir noch keine brauchbaren Ge-
sangsangaben aus Osteuropa und Sibirien zu-
ginglich und grossrdumige Zusammenhinge
daher nicht erkennbar. Mit zunehmender Off-
nung dieser Gebiete konnte aber seither auch
von dort Material beschafft werden. Dabei
zeigte sich, dass in Japan und China noch eine
dritte, die «sino-japanische» Gf existiert.

Die Gesamtheit der jetzt vorliegenden Be-
funde ergibt nun ein zwar noch nicht liickenlo-
ses, aber doch bereits aufschlussreiches Ver-
breitungsbild der verschiedenen Gf von Parus
montanus. BEs zeigt Zusammenhinge auf, wel-
che der lange Zeit rein morphologisch orien-
tierten Systematik verborgen bleiben mussten,
deren Kenntnis jedoch zur Klarung alter Streit-
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Abb. 1. Typische Vertreter aller Gesangsformen der
Monchsmeise Parus montanus und der Schwarzkopf-
meise Parus atricapillus. 1-3: P. montanus: 1 = «nor-
mal», 2 = «alpin», 3 = «sino-japanisch»; 4 und 5: P.
atricapillus: 4 = Alaska, 5 = «Standard-Gf». Aufnah-
men 1, 2 und 4 W. Thonen, 3 Schallplatte Japanese
bird songs (Victor 519, Hoshino & Kabaya), 5 Cor-
nell Lab. of Ornithology, Ithaca, USA (P. P. Kellogg).
Abb. aus Thoénen & Fujimaki (1995). — Songs of
Parus montanus and Parus atricapillus. 1 = «nor-
mal», 2 = «alpine», 3 = «sino-japanese», 4 = Alaska,
5 = «standard» song type of P. atricapillus.

fragen beitragen kann. Anmerkung: Wihrend
der Fertigstellung dieses Manuskripts sind von
anderen Autoren bereits neue Ergebnisse aus
Asien publiziert worden (s. Nachwort).

1. Gesangsformen und Definitionen
1.1. Gesangsformen

Die «normale» (in Europa am weitesten ver-
breitete) und die «alpine» (urspriinglich nur
aus den Alpen bekannte) Gf sind seinerzeit
ausfiihrlich beschrieben und auch sonagra-
phisch dargestellt worden (Thonen 1962). Die
«sino-japanische» habe ich am XV. Internatio-

nalen Ornithologenkongress 1970 mittels Ton-
aufnahme und Sonagramm des Gesanges von
P. m. restrictus aus Hondo (Japan) vorgestellt
(Thénen 1970, Sonagramm in den Proceedings
nicht abgebildet). Ihr auffilligstes Merkmal
sind die alternierende (abwechselnde) Tonhhe
(Frequenz) und Linge der Elemente (einzelnen
Pfeiftone) sowie der dadurch etwas «hiipfen-
de» Rhythmus der Strophen. Beispiele aller
drei Gf sowie intermedidrer Varianten zwi-
schen «normaler» und «alpiner» Gf sind in
Abb. 1 und 2 dargestellt.

Haftorn und Hailman (beide in Hailman
1989) haben die Existenz zweier sich geogra-
phisch ausschliessender Gf in Europa bezwei-
felt. Es sei nur eine Ermessensfrage, ob man
die verschiedenen Abweichungen als «kleine
Varianten» (minor variants) oder als echte,
selbstandige Gf (major song types) taxieren
wolle. Der angezweifelte Sachverhalt ist je-
doch von vielen Ornithologen ausdriicklich
oder indirekt bestitigt worden (z.B. Holzinger
et al. 1970, Ludescher 1973, Dorka 1977, Eck
& Geidel 1977, Romanowski 1978, Wodner
1980, Konigstedt 1983, Masch 1988, Eck
1990, Ernst 1991). Es scheint, dass Haftorn,
der in Norwegen lebt, und Hailman, der sich
auf Tonaufnahmen von dort beruft, den Mm-
Gesang nur aus Skandinavien kennen und die
dortige Situation als fiir ganz Europa giiltig an-
sehen. Da die Mm in ganz Skandinavien entge-
gen meiner fritheren, auf den damals verfiigba-
ren Angaben beruhenden Aussage (Thonen
1962) beide Gf und intermedidre Varianten
singen, ist es verstindlich, dass die zwei Auto-
ren in der «normalen» und «alpinen» Gf ein-
fach die beiden Extreme dieses ganzen Spek-
trums sehen. Dem gleichen Irrtum ist schon
Miiller (1963) zum Opfer gefallen, der eben-
falls in einem «zweisprachigen» Gebiet, nim-
lich in der siidbayerischen Alpenrandzone,
titig war, wo P. m. salicarius und montanus
zusammentreffen (Stresemann & Sachtleben
1920).

1.2. Definitionen

Fiir den vorliegenden Fall von geographischer
Gesangsvariation vermeide ich den Ausdruck
«Dialekt». Dieser aus der Humansprachfor-
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Abb. 2. a) Zwei extreme Vari-
anten der «alpinen» Gf. Dazwi-
schen kommen alle moglichen a4
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die Linge der Elemente. Solche
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nischen» Gf vor, was thre Zu-
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b) Parus m. baicalensis
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them, all kinds of intermediate
variants occur. Each & can
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Sfound in the distribution area of
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fact which confirms their affi- b

liation with the latter. b) Songs 4 :f o <SS S—

of a «mixed singer» near Kha-
barovsk: «normal», intermedia-

te and almost perfect «alpine»
song.

schung stammende Begriff sollte meines Er-
achtens entsprechend der dort geiibten Praxis
verwendet werden, also fiir auf relativ kleine
Gebiete beschrdnkte und dort zwar vorherr-
schende, aber kaum je 100 % der Individuen
eigene Besonderheiten in den Lautdusserun-
gen. Fiir grossrdumig und homogen verbreite-
te, oft auch mit morphologischen Unterschie-
den einhergehende Gesangsausprigungen, wie
sie ausser von Parus montanus z.B. auch vom
Zilpzalp Phylloscopus collybita (Thielcke &
Linsenmair 1963, Martens & Meincke 1989,
weitere Arbeiten siehe bei Glutz & Bauer
1991) oder vom Zwergschndpper Ficedula
parva (Svensson 1984, 1987) bekannt sind,
scheint mir «Gesangsform»! angemessener.

IMit Bergmann & Helb (1982) wiirde ich «Gesangs-
typ» vorziehen, schon weil dadurch auch die Analogie
mit dem in englischsprachigen Arbeiten gebriuchli-
chen «song type» deutlich wiirde. «Gesangsform» hat

Individuen, Populationen oder Gebiete mit
nur einer Gf werden hier — ohne Vermenschli-
chungsabsicht! — als «einsprachig» bezeichnet,
solche mit beiden Gf und Zwischenformen als
«zweisprachig» bzw. Mischsinger, -popula-
tionen oder -gebiete (-zonen). Thr Gesang wird
als «zweisprachig», variabel oder Mischgesang
bezeichnet. Im Kap. 6 wird er in Anlehnung an
Martens & Nazarenko (1993) auch «sibirisch»
genannt. Im Gegensatz zu diesen Autoren halte
ich ihn aber nicht fiir eine urspriingliche, vierte
Gf, sondern fiir ein Produkt des sekundéren
Kontakts zwischen «normal» und «alpin» sin-
genden Populationen (s. S. 27). Die Vorsilbe
«Misch-» bezieht sich in dieser Arbeit nur auf
die Gesangs- und nicht auf die genetische Si-
tuation, iiber die meines Wissens noch keine
Untersuchungen vorliegen.

sich aber so eingebiirgert, dass ich mich an diesen
Ausdruck halten werde.
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2. Beschaffung des eigenen Beobachtungs-
materials

2.1. Methode

Das Vorgehen zur Ermittlung der Gf einer Ge-
gend ist seinerzeit eingehend beschrieben wor-
den (Thonen 1962). Hier daher nur kurz das
Wesentlichste. Genutzt wird der Umstand, dass
einsprachige Mm normalerweise nur auf die
eigene Gf reagieren (als Reaktion gilt Konter-
gesang? mit der Gesangsattrappe, verbunden
mit deutlicher Anndherung an diese), wogegen
Mischsinger auf beide reagieren und sich mei-
stens auch dazu bringen lassen, von der bisher
gesungenen auf die andere Gf iliberzugehen,
wenn ihnen diese einige Zeit vorgefiihrt wird.
Hat sich ein Sianger nach etwa 10 Attrappen-
strophen nicht umstimmen lassen, so gehe ich
zur von ihm gesungenen Gf iiber. Reagiert er
jetzt, was fast immer der Fall ist, so wird er als
einsprachig taxiert. Eine lokale Population gilt
jedoch erst als einsprachig, wenn alle gehdrten
& dieselbe Gf gesungen und sich mindestens
zwel davon auch in diesem Test als nicht um-
stimmbar erwiesen haben. Dagegen geniigt
schon ein einziges ¢, das die andere Gf spon-
tan singt oder sich dazu umstimmen ldsst, um
die Gegend als Mischgebiet auszuweisen, des-
sen Ausdehnung dann durch weitere Tests an
immer entfernteren Stellen ermittelt werden
muss.

Als Gesangsattrappen verwende ich nicht
Tonaufnahmen, sondern pfeife beide Gf mit
dem Munde nach, was bei der «alpinen» sehr,
bei der «normalen» etwas weniger leicht ist.
Die Mm reagieren auf diese Nachahmungen so
prompt und intensiv, dass mit Tonaufnahmen
nicht noch mehr zu erreichen wire. Dieses pri-
mitive Hilfsmittel hat sich in der Praxis, z.T.
im Beisein prominenter Zeugen, bestens be-
wihrt. Wer es als unwissenschaftlich ablehnt,
iibersieht, dass es hier nicht um die Ermittlung
reaktionsauslosender Gesangsparameter geht
(bei der das Abspielen von z.T. modifizierten

2Gesangsduell zwischen Reviernachbarn, wobei «de-
ren Strophen gegenseitig in fester zeitlicher Bezie-
hung zueinander stehen» (Bergmann & Helb 1982),
also miteinander abwechseln.

Tonaufnahmen natiirlich unverzichtbar ist),
sondern darum, den Vogel mit allen moglichen
Mitteln zum Singen der andern Gf zu verleiten,
falls er sie iiberhaupt besitzt. Dazu ist die subtil
dosier- und abwandelbare, der jeweiligen Si-
tuation anpassbare Mundnachahmung nach
meinen Erfahrungen sogar besser geeignet als
das Abspielen stets gleicher, fixer Strophenfol-
gen ab Band, das den Vogel bisweilen eher zu
verwirren scheint und mit der Verwendung von
Stopfpraparaten statt lebender Exemplare bei
Verhaltensexperimenten verglichen werden
kann. Selbstverstandlich kommt man aber bei
weniger leicht nachahmbaren Gesédngen — also
bei der grossen Mehrzahl der Fille — nicht
ohne Tonaufnahmen aus. Parus montanus
stellt da einen seltenen Gliicksfall dar.

Aus obigen Griinden habe ich Tonbandgeri-
te nur fiir Beleg- und Studienaufnahmen ver-
wendet. Es kamen zum Einsatz: 19561960
REVOX 36-1 mit Mikrophon Beyer M 26;
1960-1964 MARSI C mit Mikrophon MD 21;
1964-1987 UHER 4000 Report L mit Sennhei-
ser MD 21 oder Grampian DP4 plus Parabolre-
flektor Durchmesser 60 cm und ab 1979 mit
Richtmikrophon Sennheiser Elektret MKE
801; seit 1987 SONY Walkman WM-D6C mit
Elektret MKE 801. (Diese Reihenfolge wider-
spiegelt zugleich die technische Entwicklung:
beim REVOX musste ich als «Zubehor» mein
erstes Auto anschaffen zum Transport von
Aufnahmegerit, 12-Volt-Batterie, Spannungs-
wandler und Kabel, zusammen etwa 60 kg.
Das MARSI wog ca. 6 kg, das UHER ca.
4,5 kg, und das SONY mit ca. 750 g hat in der
Westentasche Platz.)

2.2. Reisen

SE-Frankreich: 9. — 11. 5. 1966 und 2. — 3. 5.
1990 Exkursionen im Kontaktgebiet Jura/Al-
pen. — Skandinavien: 18. 5. — 28. 6. 1964 von
S-Schweden iiber N-Finnland bis N-Norwe-
gen; 8. —25. 5. 1970 S- und SW-Norwegen bis
zum Dovrefjell; 5. — 28. 6. 1974 von S-Schwe-
den bis Géllivare (Norrbotten) mit Abstecher
nach S-Trondelag (Norwegen). — Balkanldn-
der: 28. 4.—16. 5. 1965 Bulgarien (Vitoscha-,
Pirin- und Rilagebirge sowie Rhodopen; 21. —
24. 4. 1990 Stara Planina und Rhodopen);
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Ruménien (SE-Karpaten bei Predeal, Lacul
Rosu bei Gheorgheni; S-Karpaten bei Sibiu,
wegen hohem Schnee erfolglos). —~ Ehemalige
Sowjetunion: 15. 7. - 5. 8. 1969 mit amerika-
nischer Birdwatcher-Gruppe (Crowder Nature
Tours) nach Zentralasien und Sibirien, Mm-
Beobachtungen bei Alma Ata, Novosibirsk, Ir-
kutsk und Listvjanka (Baikalsee), dann privater
Abstecher nach Bratsk (Angara), Tonband-
gerdte noch verboten; 3. — 24. 6. 1985 Grup-
penreise (Naturstudienreisen GmbH, nachste-
hend NSR) nach Zentralasien und Sibirien,
Mm-Beobachtungen bei Alma Ata, Irkutsk,
Listvjanka und Bratsk; 31. 5. — 16. 6. 1987
mit NSR nach Sibirien und Sowjet-Fernost,
Mm-Beobachtungen bei Irkutsk, Listvjanka,
Bratsk und Chabarovsk; 12. — 28. 5. 1989 mit
NSR nach Sibirien, zum Amur und nach Sach-
alin, Mm-Beobachtungen bei Irkutsk, Listvjan-
ka, Chabarovsk sowie bei Jushno-Sachalinsk
und Korsakov auf Sachalin. — Japan: 2. — 4. 6.
1991 Hokkaido (Akan Nationalpark und Ne-
muro).

3. Ergebnisse (eigene Befunde und Angaben
Dritter)

Berticksichtigt sind Befunde, welche die bishe-
rigen Kenntnisse verfeinern, erweitern oder
korrigieren. Angaben ohne Autornamen: eige-
ne Beobachtungen. Die Numerierung im Text
entspricht derjenigen auf der zugehdrigen Kar-
te. Bei meinen Befunden ist in Klammer die
Zahl der gehorten und getesteten & angegeben.

3.1. Siidostfrankreich (Karte Abb. 3)

«Normal»

1. Col de I’Epine/Mont du Chat 9. 5. 1966 (4);
2. Col du Granier 9. 5. 1966 (1); 3. Col du Cu-
cheron 9. 5. 1966 (1); 4. Col du Coq 3. 5. 1990
(2); 5. Col de Tamié 10. 5. 1966 (2); 6. Grand
Colombier 3. 5. 1990 (1).

«Alpin»

7. Col des Ayes 2. 5. 1990 (2); 8. Col des
Mouilles 2. 5. 1990 (2); 9. Col du Grand Cu-
cheron 2. 5. 1990 (3); 10. Col du Barioz 2. 5.
1990 (3 & und 1 sich mir bettelnd ndherndes

Annecy

50 Albertville

Grenoble 8 .__._1.0_._2)0 km

Abb. 3. Grenze zwischen «normaler» und «alpiner»
Gf in SE-Frankreich. Kreise = «normale» Gf, Punkte
= «alpine» Gf, Dreieck = Mischsinger. Unterbroche-
ne Linie = geologische Grenze zwischen Jura und Al-
pen. Der im Text erwihnte Pt. 14 liegt ausserhalb des
Kartenausschnitts, ca. 75 km SE von Grenoble. —
Boundary between «normal» and «alpine» song type
in SE France. Circles = «normal», dots = «alpine»
song type, triangle = mixed song. Dashed line = geo-
logical boundary between Jura and Alps. Pt. 14 men-
tioned in the text is situated about 75 km SE of Greno-
ble and not shown on the map.

@); 11. Crét du Poulet 2. 5. 1990 (1); 12. Col
des Aravis 11. 5. 1966 (1); 13. Mégeve 11. 5.
1966 (2); 14. Orcieres (Hautes-Alpes) (kaufli-
che Tonkassette von D. J. Pernin und briefl.).

Mischsanger
15. Mont Revard 10. 5. 1966 (1).

3.2. Schweiz, Stiddeutschland, Vorarlberg (Oster-
reich)

Schweiz: Seit 1962 iiber 60 eigene Beobach-
tungen (wovon gut 40 an neuen Stellen) und
mehrere Angaben anderer Beobachter. Das
seinerzeit dargestellte Verbreitungsbild (Tho-
nen 1962) wird bestitigt mit Ausnahme der Er-
weiterung zweier schon bekannter Mischzonen
und der Entdeckung einer neuen: 1. Schratten-
fluh bei Sérenberg (N des Brienzersees) 29. 3.
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und 19. 4. 1975 (je 1); 2. Schwigalp (Séntisge-
biet) 10. 7. 1964 (1); 3. Degersheim (E. Don
briefl.), beide Orte N des Walensees; 4. Ge-
gend zwischen Chétel-St-Denis und Oron-la-
Ville (Kt. Waadt und Freiburg) (Ph. Vuilleu-
mier teste P. Géroudet briefl.), neuer Beobach-
tungsort.

Siiddeutschland: In ganz Baden-Wiirttem-
berg (Rhein, Schwibische Alb, Oberschwa-
ben) ist noch die «normale» Gf verbreitet (Hol-
zinger et al. 1970). Auf einer Teststrecke von
Isny bis Oberstaufen im Allgéu fand sie F. B.
Ludescher (briefl.) auch noch bis Stiefenhofen
und stiess dann siidlich davon auf erste Misch-
sdnger. Schubert (1973) stellte siidlich einer
Linie Immenstadt-Wertach—Pfronten—Fiissen
durchwegs die «alpine», nordlich derselben die
«normale» Gf oder Mischsinger fest.

Vorarlberg: K. Weiss (briefl.) horte auf Fo-
ramoos/Bédele bei Dornbirn «alpinen» Ge-
sang.

3.3. Ostliche Alpenausliufer, Burgenland, Donau-
niederungen (Ungarn)

«Alpin»

Ausschliesslich diese Gf wurde festgestellt in
den Donauauen und im Wiener Waldviertel, im
Burgenland, am Bisamberg und Kahlenberg

bei Wien sowie auf der Raxalpe (H. Franke, K.
Weiss, beide briefl. mit Tonbelegen, K. Maz-
zucco, briefl.). Die fritheren Angaben fiir Nie-
derosterreich (Thonen 1962, S. 130), die auf-
grund der damaligen Angaben alle auf die
«normale» Gf lauteten, sind also zu korrigie-
ren. Eine Aufnahme von K. Weiss von Klau-
senleopoldsdorf (W Wien) weist einen relativ
starken intra-elementaren Frequenzabfall auf
(intermedidre Variante?). Auch in der ungari-
schen Donauniederung bei Szigetkdz existiert
nach L. Sasvari (briefl.) die «alpine» Gf.

3.4. Ehemalige Tschechoslowakei und grenznahes
polnisches und ungarisches Gebiet (Karte Abb. 4)

«Normal»

Nach Hudec (in Glutz & Bauer 1993) ist diese
Gf hier auf das nordliche Bohmen beschrénkt
und v.a. im Riesengebirge — wo sie B. Geidel
(briefl.) schon frither festgestellt hat —, im Erz-
gebirge und im nérdlichen Bohmerwald (Um-
gebung von Tachov) nachgewiesen (Punkte
1-3). Bisher ostlichster Fundort in Béhmen:
Kralicky Sneznik, Sudeten (Punkt 4).

«Alpin»
Nach Hudec (1993) im Ostteil der Tschecho-
slowakeli iiberall, von den Niederungen bis zur

Abb. 4. Verbreitung der «nor-
malen» und «alpinen» Ge-
sangsform in der fritheren
Tschechoslowakei und angren-
zendem polnischem bzw. un-
garischem Gebiet. Kreise und
Punkte = im Text speziell er-
wihnte Orte mit «normaler»
bzw. «alpiner» Gf. Nach Hu-
dec (in Glutz & Bauer 1993),
Hudec (1993) und Einzelanga-
ben verschiedener, im Text er-
wihnter Autoren. Gesangs-
grenze und Ausdehnung der
Mischzonen sind erst ungenau
bekannt, das Gebiet &stlich der
gestrichelten Linie kann aber

10

Ungarn

S 0 40 g0km
/ A

als reines Areal der «alpinen»

Gf gelten. — Distribution of the «<normal» and «alpine» song type in former Czechoslovakia and adjacent Polish
and Hungarian zones. Circles and dots = points especially mentioned in the text under «normal» or «alpine»
song type. After Hudec (in Glutz & Bauer 1993), Hudec (1993) and single data from several other authors men-
tioned in the text. The song boundary and extent of the mixed zones are still imperfectly known, but the area east
of the broken line can be considered as belonging to the «alpine» song type only.
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Abb. 5. Verbreitung der Ge-
sangsformen in SE-Europa.
Kreise = «normale», Punkte =
«alpine» Gf, Dreiecke = va-
riabler Gesang. Bei Pt. 5 und
6 ist die Existenz von Misch-
séngern nicht auszuschlies-
sen. Der nicht numerierte Pt.
bei Sarajevo wurde schon
frither publiziert (Thénen
1962: 129). — Distribution of
the song types in SE-Europe.
Circles = «normal», dots =
«alpine», triangles = mixed
song. At pt. 5 and 6 the exi-
stence of birds with mixed
song cannot be excluded. The
unnumbered pt. near Saraje-
vo has already been publis-
hed earlier (Thonen 1962:

0 50 100km
[ =

129).

Waldgrenze in den Gebirgen verbreitet. Auch
die Bohmisch-Mihrischen Hohen (Pt. 5) ge-
horen zu diesem Areal. Dicht beim &stlichsten
Fundort der «normalen» (s. oben) ist im Altva-
tergebirge (P. 6) an mehreren Stellen die «alpi-
ne» Gf nachgewiesen. Scharfe Grenze oder
Mischzone? Im Bohmerwald scheint die Kon-
taktzone irgendwo zwischen Volary (Pt. 7) und
Tachov (Pt. 3) zu liegen. Das hier umschriebe-
ne Areal der «alpinen» Gf deckt sich mit den
Einzelangaben aus andern Quellen (Eck &
Geidel 1977, Eck 1990, Mosanski teste S. Eck
briefl., Konigstedt 1983, Eck 1994 und briefl.,
St. Ermnst briefl.). — Polen: Eck (1990 und
briefl.) stellte die «alpine» Gf auch bei Zakopa-
ne (Pt. 8) und bei Ustrzyki Dolne (Ostbeski-
den) fest (Pt. 9). — Ungarn: P. Mosimann (pers.
Mitt.) horte im ostungarischen Zemplen-Gebir-
ge die «alpine» Gf (Pt. 10).

3.5. Balkan (Karte Abb. 5)

«Normal»
Ehemaliges Jugoslawien: 1. Lovcén-Pass bei
Kotor (Montenegro) 26. 5. 1977 (3). — Bulga-

rien: 2. Beglik (westliche Rhodopen), terra ty-
pica von P. m. rhodopeus, 5. 5. 1965 (4) und
24. 4. 1990 (3); 3. Rozen-Pass (zentrale Rho-
dopen) 23. 4. 1990 (1); 4. Pamporovo (idem)
23. 4. 1990 (1); 5. Bansko (Piringebirge) 6. 5.
1965 (1, aber Befund nicht gesichert weil Test
wegen Gewitter undurchfiihrbar); 6. Bande-
ritza-Tal (Piringebirge) (von Jordans 1940).

Mischsdnger

Bulgarien: 7. Borovetz (Rila-Gebirge) 1./2. 5.
1965 (je 1 «normal» und «alpin»); 8. Vitoscha
bei Sofia 3. 5. 1965 (2).

3.6. Rumiinien (Karte Abb. 5)

«Alpin»

9. Lacul Rosu und Bicaz-Schlucht (Ostkarpa-
ten) 13. 5. 1965 (4); idem 19. und 22. 4. 1973
(M. Schubert, Tonband); 10 (Bicaz-Pass) Juni
1980 (S. Eck briefl.); 11. Predeal siidlich Bra-
sov 9. 5. 1965 (14); 12. Caliman-Gebirge,
(Ostkarpaten) Sommer 1974 (L. Sasvari
briefl.); idem Juni 1980 (S. Eck briefl.); 13.
Retezat-Gebirge (westl. Transsylvanische Al-
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pen) April 1978 (L. Sasvari briefl. mit Tonbe-
leg, Kohl & Sasvari 1981); 14. Anina-Gebirge
(Banat) Juli 1988 (St. Ernst teste S. Eck
briefl.).

Die Angabe von Schliiter (in Kleinschmidt
1897), wonach die Vogel der Transsylvani-
schen Alpen «die Stimme der Alpenmeisen ha-
ben», besagt nicht, ob damit die Rufe oder der
Gesang gemeint sind; aber sie widerspricht je-
denfalls nicht den obigen Befunden.

3.7. Skandinavien

1964, 1970 und 1974 stellte ich an insgesamt
41 Stellen zwischen S-Schweden bzw. S-Nor-
wegen und der nordlichen Waldgrenze beide
Gf nebst Zwischenformen fest (Schweden 22,
Norwegen 13, N-Finnland 6 Orte mit je min-
destens einem Sanger). Die Gf wurde sowohl
auf Vorpfeifen hin als auch spontan gewech-
selt, einigemale sogar mitten in einer Strophe.
Das Vorkommen beider Gf wurde in Finnland
auch von U. Glutz von Blotzheim (pers. Mitt.)
und in Norwegen von St. Ernst (briefl.) festge-
stellt.

3.8. Ehemalige DDR, Polen, Estland

«Normal»

Aus der ganzen ehemaligen DDR ist nur die
«normale» Gf bekannt geworden. Konkrete
Ortsangaben: Gebiete um Dresden, Berlin und
Eisenhiittenstadt, Elbsandsteingebirge, Darss
(B. Geidel briefl.), Vogtland (St. Ernst briefl.),
Harz (Masch 1983), Eichsfeld (Wodner 1980),
Leipzig (O. Wadewitz briefl.).

14

Mischsinger

In Ost-Polen stellten Bergmann & Helb (1982
und briefl. mit Sonagrammen) bei Bialowieza
(Bialystok) und ca. 40 km WSW davon bei
Kleszele Gesénge fest, die als intermedidre Va-
rianten anzusehen sind. lhnen fiel auch die
grosse Variabilitdt der dortigen Gesidnge auf. —
In Nord-Estland vernahm K. Mérike (briefl.)
im Mai 1944 von mehreren & Strophen, die of-
fenbar der «alpinen» Gf entsprachen, was aber
das Vorkommen der «normalen» Gf bzw. von
Mischsédngern, das nach der geographischen
Lage und dem heutigen Kenntnisstand dort zu
erwarten ist, nicht ausschliesst (Auffithrung da-
her unter Vorbehalt).

3.9. Ehemalige Sowjetunion und Mongolei (Karte
Abb. 8)

«Normal»

1. Medeo bei Alma Ata (Kasachstan) 15. 6.
1985 (1) und 24. 5. 1989 (3). Herr P. Pfander,
ein einheimischer Ornithologe deutscher Ab-
stammung, erkannte die ihm vorgepfiffene
«normale» Gf sofort als die dort verbreitete,
wihrend ihm die «alpine» vollig unbekannt
war. Kowschar (1976) beschreibt den Gesang
der Tien-Shan-Meisen mit «tiu-tiu-tiu», was
eindeutig der «normalen» Gf entspricht.

Mischsdanger

2. Novosibirsk 22. 7. 1969 (6-7) 3. Irkutsk 26.
7.1969, 2. 6. 1987 und 22. 5. 1989 (je mehrere
Ex.); 4. Listvjanka (Baikalsee) 27. 7. 1969
(10), 21./22. 6. 1985 (8) und 4.-9. 6. 1987
(8-10); 5. Bratsk (Angara) 29. 7. 1969 (6) und
18.-20. 6. 1985 (7); 6. Bolsche Chechzirski-

4K

Parus m. sachalinensis

2K

Abb. 6. «Alpiner» und «nor-
maler» Gesang zweier benach-
barter  in S Sachalin (Ozer-

2K

LA YA L L .

sky). Aufnahmen: W. Thonen
17.5.1989. — «Alpine» and

is 2s

«normal» song of two neigh-
bouring & in S Sakhalin.



93, 1996

W. THONEN, Geographische Gesangsvariation der Monchsmeise 9

6K

wg—

1 Parus m. weigoldicus

Abb. 7. Gesiinge von Parus
montanus weigoldicus in
Szetschuan (China). Man be-

[ A"

achte bei der Strophe 4 den

plétzlichen Ubergang von 3
Frequenzspriingen zu gleich
hohen Elementen. Bei der
Aufnahme aus Jouzhaigou
(5) bestehen die hohen Ele-

4K

2K

mente aus einem unreinen,

gepressten Zirpen. Aufnah-
men: 1-4 A. McCallum (via

Borror Lab. of Bioacoustics, 4K

Columbus/Ohio, USA), 22.

u. 31. 10. 1989; 5 H. Nickel w

(Géttingen D), 25. 3. 1988. —

Songs of Parus montanus «

weigoldicus in Sichuan (Chi-
na). Note the sudden change 5
from frequency jumps to con- 4Ky,

tinuous pitch in strophe 4. In
the strophe from Jouzhaigou
(5), the high elements consist

2K

merely of a «pressed» chirp.

Reservat siidlich Chabarovsk 12./13. 6. 1987
(4) und 19./20. 5. 1989 (5); 7. Jushno Sachal-
insk und Ozersky (Sachalin) 16./17. 5. 1989
(mind. 10); 8. Barnaul (ca. 100 km SSE von
Novosibirsk) (St. Ernst briefl.); 9. Anadyr-Ge-
biet (Nordostsibirien): Portenko (1939 und
briefl.) beschreibt den Gesang von P. m. ana-
dyrensis mit «tyu-tyu-tyu (ti-ti-tii)», was auf
beide Gf schliessen lésst.

Besondere Verhiltnisse scheinen nach Emst
(1991 und briefl.) im 6stlichen Altai (Pt. 15) zu
herrschen, wo offenbar «alpin», «normal» und
«sino-japanisch» singende Mm (und entspre-
chende Mischsédnger) vorkommen. Eine griind-
liche Untersuchung diirfte hier interessante
Tatsachen zutage fordern. Bei seiner ersten
Reise (1990) stellte Ernst eine teilweise verti-
kale Vikarianz fest («sino-japanische» nur in

3Im Originaltext von Weigold (S. 36) steht zwar «di-
dueh-diduehdidueh....». Da jedoch auch der Lockruf
nicht wie iiblich mit «dih», sondern mit «daeh» wie-
dergegeben ist, handelt es sich offensichtlich um eine
rein schreibtechnisch bedingte Wiedergabe der Um-
laute & und ii.

hohen Lagen), doch ist es fiir ein abschliessen-
des Urteil noch zu frith.

Noch unklar sind m.E. auch die Gesangsver-
hiltnisse in der Mongolei. Bei Tereldsh (Pt.
10), NE von Ulan Bator, horte U. Zuppke (te-
ste S. Eck briefl.) an 4-5 Stellen von je einem
o die «normale» Gf. Da keine Klangattrappen-
versuche gemacht wurden, kann die Existenz
von auch «alpin» singenden Mm nicht ausge-
schiossen werden; sie ist aufgrund der geogra-
phischen Lage fast zu erwarten. Deshalb fiihre
ich diesen Beobachtungsort mit Vorbehalt un-
ter dieser Rubrik auf.

3.10. China (Karte Abb. 8)

Sino-japanisch

Weigold (1935) horte bei Jehol (Pt. 11) (ca.
160 km NE von Peking) von P. m. stoetzneri
ein «schwermiitiges didiih-didiih-didiih-didiih
(Betonung auf der 2. Silbe)», was auf Fre-
quenzspriinge (alternierende Tonhdohe) schlies-
sen lisst®. H. Nickel (briefl. mit Tonbeleg)
konnte bei Jouzhaigou (Szetschuan) 33 °N 104
°E ein anscheinend zaghaft singendes ¢ von P.
m. weigoldicus aufnehmen (Pt. 12); Tonhohe
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Abb. 8. Orte mit «normalems
(Kreise), «alpinem» (Punkte),
«sino-japanischem» (Rhom-
ben) und variablem Gesang
(Dreiecke) in Asien. Die Punk-
te 12-14 liegen niaber beisam-
men als hier zeigbar. Bei Pt. 10
ist variabler Gesang nicht aus-
zuschliessen. Auch bei Pt. 1
und 15 bestehen noch Unklar-
heiten. Die Symbole auf Hok-
kaido und Hondo gelten je fiir
die ganze Insel. Bl. = Blaki-
ston’sche Linie; unterbrochene
Linie = Verbreitungsgebiet der
Art auf dem Festland. — Locali-
ties with «normal» (circles),
«alpine» (dots), «sino-japane-
se» (rhombs) and variable song
(triangles) in Asia. Pts. 12-14
are closer together than shown
on the map. At pt. 10, variable
song is not yet excluded. At pt.
1 and 15, the situation is not
vet quite clear neither. The
symbols on Hokkaido and Hon-
do are valid for the entire is-
lands. Bl. = Blakiston’s line,
dashed line = distribution area

alternierend, aber Elemente fiir eine Mm recht
unrein (Abb. 7). Ebenfalls aus Szetschuan
stammen drei mir durch das Borror Laboratory
of Bioacoustics, Columbia/Ohio, zur Verfii-
gung gestellte Aufnahmen von A. McCallum
vom Herbst 1989: Hungyuan, 33.04 °N 102.48
°E (Pt. 13) und Songpan 33.10 °N 103.43 °E
(Pt. 14). Die Strophen lassen sich etwa mit «di-
diih-didiih-didiih» und «diihdi-diihdi-dithdi»
(also 1. Ton tiefer) und eine dritte, doppelsilbi-
ge Version mit «diidith-didih-diih» umschrei-
ben (Abb. 7). Auch diese Aufnahmen betreffen
P. m. weigoldicus. Von P. m. affinis gibt es
zwar eine Stimmbeschreibung von Beick (in
Stresemann et al. 1937), doch ist nicht klar, ob
sie Rufe oder den Gesang betrifft. Im letzteren
Fall wiirde das «tsii, tsii, tsii oder zuweilen tie-
fer dsii, dsii, dsii» am ehesten auf alternieren-
den Gesang hindeuten.

3.11. Japan

Sino-japanisch
Auf diesen von der «normalen» und «alpinen»

of the species on the mainland.

Gf stark abweichenden Gesang habe ich auf-
grund einer von der Japan Broadcasting Corpo-
ration, Tokyo, erhaltenen Tonaufnahme schon
frither hingewiesen (Thonen 1970). Er ist heute
auf diversen Schallplatten oder Kassetten zu
horen, z.B. «Japanese Bird Songs», VICTOR
LV 520 vol. 2, oder «Wild birds living in Natu-
re of Japan» von T. Kabaya) und liegt mir auch
in Kopien aus dem Cornell Laboratory of Or-
nithology, Ithaca N.Y., vor (Abb. 12, S. 19).

«Alpin»

Akan Nationalpark, Hokkaido 2. 6. 1991 (3)
und Nemuro, Ost-Hokkaido 3./4. 6. 1991
(mind. 4). Nach Auskunft der auf Hokkaido
wohnenden Ornithologen Prof. Dr. Y. Fujima-
ki und T. Matsuo, die mich auf den Exkursio-
nen fiihrten, kommt auf Hokkaido nur diese Gf
vor (Abb. 8 und 12). Auch die mir von T. Ka-
baya zugesandte Tonaufnahme aus Hokkaido
enth#lt nur die «alpine» Gf.
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4. Das Gesamtverbreitungsbild der Ge-
sangsformen (Karte Abb. 9)

Trotz verschiedener Liicken zeichnet sich die
Verbreitung der Gf heute in groben Ziigen,
stellenweise sogar genau ab. Zu diesen Liicken
gehoren die Vorkommen in den Abruzzen und
im nordlichen Appennin (Italien) (Gugg 1956,
Brichetti 1976, Carere et al. 1987), die von Er-
ard & Salomon (1985) entdeckte kleine Popu-
lation in den franzésischen Westpyrenden so-
wie die Balkankette (Stara Planina) in Bulgari-
en, wo ich 1990 auf einer freilich kurzen Such-
fahrt (Schipka- und Trojan-Pass) tberhaupt
keine Mm fand, und von wo bisher auch keine
Informationen erhiltlich waren. Storend ist

schliesslich das Fehlen von Befunden von der
Kamtschatka-Halbinsel (ehemalige Sowjet-
union), da dort ein eiszeitliches Waldrefugium
existiert hat (de Lattin 1967) und somit eine
einsprachige Population wie in Europa und auf
Hokkaido denkbar wire.

Die «normale» Gf umfasst das ganze west-
und mitteleuropdische Artareal ohne Skandina-
vien und Alpen. In Bohmen reicht sie stidwirts
bis etwa zum 50. Breitengrad. Irgendwo in Po-
len muss sich der Ubergang zum 6stlich an-
schliessenden «zweisprachigen» Gebiet voll-
ziehen, da in Ostpolen bereits Mischsénger le-
ben (S. 8). Von diesem geschlossenen Areal
vollig getrennt durch dasjenige der «alpinen»
Gf finden wir sie wieder im siidlichen Balkan,

VA
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Abb. 9. Brutgebiet von Parus montanus mit den Arealen der geographischen Gesangsformen. Senkrecht schraf-
fiert = «<normale», schwarz = «alpine», horizontal schraffiert = «sino-japanische» Gf, grau = variabler Gesang.
Aus Glutz & Bauer (1993), mit Genehmigung des Herausgebers. Im Altai und Tien Shan sind inzwischen Un-
Klarheiten aufgetaucht. Anmerkung: Durch die neue Publikation von Martens et al. (1995) ist obige Darstellung
hinsichtlich Asien bereits iiberholt, indem nun feststeht, dass in Kamtschatka die «alpine» Gf verbreitet ist. Die
Verhiiltnisse in China kdnnen dagegen noch nicht als endgiiltig geklirt gelten. — Breeding range of Parus mon-
tanus with the areas of the geographical song types. From Glutz & Bauer (1993), with the editor’s authorizati-
on. In the Altai and Tien Shan the situation has since proved to be more complex. Vertical hatching = «<normal»,
black = «alpine», horizontal hatching = «sino-japanese» song type, grey = variable song. Note: Based on the
recent paper by Martens et al. (1995), this map is already out of date as far as Asia is concerned, since the «al-
pine» ST is now documented for Kamtchatka. The situation in China, however, still needs further investigation.
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wo sie spitestens von Sarajevo an siidwarts bis
in die Rhodopen verbreitet scheint. Da in NW-
Bulgarien ein Mischgebiet von noch unbe-
kannter Ausdehnung existiert (S. 7), ist dieses
Areal vielleicht nicht zusammenhidngend. Weit
entfernt von Europa existiert im Tien Shan
(Kasachstan) eine anscheinend véllig isolierte
Population mit dieser Gf, wobei vorldufig of-
fen bleibt, ob sie auch den chinesischen Teil
dieses Gebirges umfasst (s. aber Fussnote 9, S.
16).

Die «alpine» Gf nimmt das ganze Alpenge-
biet — jedoch nicht den Jura! — ein, reicht im
Osten mit einem Auslaufer tiber die Julischen
Alpen bis ins Kleine Kapela-Gebirge (Dorka
1977) und zu den Plitvicer Seen (Géroudet, in
Thonen 1962) und mit einem andern von den
niederosterreichischen Kalkalpen nach NW in
den Bohmerwald hinauf (S. 7). In beiden Fil-
len ist das Ende dieser Ausldufer noch nicht
genau ermittelt. Nach E hin setzt sich die «alpi-
ne» Gf tber die Osterreichisch-ungarischen
Donauniederungen und Bohmisch-Méhrischen
Hohen in die slowakischen Tatra-Gebirge und
von hier durch den ganzen Karpatenbogen bis
in die Nihe des Eisernen Tors (Retezat- und
Anina-Gebirge) fort. Da die Balkankette die
natiirliche Fortsetzung des Karpatenbogens bil-
det, wiirde man auch dort am ehesten die «alpi-
ne» Gf erwarten, aber Uberraschungen sind
nicht auszuschliessen. Der Bericht von Ernst
(1991), der im Altai nur «alpin» und «sino-ja-
panisch», aber nicht «normal» singende Mm
beobachtet hatte (was auch im Handbuch Bd.
13 von Glutz & Bauer 1993 Eingang gefunden
hat) muss aufgrund seiner neuesten Beobach-
tungen (St. Emst briefl.) dahingehend korri-
giert werden, dass doch auch die «normale» Gf
vorkommt, so dass man nicht von einem insel-
artigen Vorkommen der «alpinen» Gf (z.T. in
Sympatrie mit der «sino-japanischen») spre-
chen kann.

Die «sino-japanische» Gf umfasst die Mm
Japans ohne Hokkaido (und wohl auch ohne
die Mm auf der benachbarten Kurileninsel Ku-
naschir), sowie — nach den heutigen, noch spir-
lichen Kenntnissen — die chinesischen Rassen
stoetzneri (Jehol) und weigoldicus (Szet-
schuan). Von affinis gibt es ausser der allzu va-
gen Stimmbeschreibung von Beick (S. 10) kei-

ne Angaben. Nachdem jedoch Ernst (1991)
diese Gf auch im grenznahen russischen Altai
festgestellt hat (s. oben), besteht guter Grund
zur Annahme, dass auch affinis sie besitzt.
Dessen Areal reicht zwar ldngst nicht so weit
nach N, die «sino-japanischen» Sanger im Al-
tai sind also von den iibrigen «Chinesen» vol-
lig isoliert. Das legt natiirlich den Gedanken an
ein ehemals zusammenhingendes Verbrei-
tungsgebiet der Mm in China nahe.

Der weitaus grosste Teil des gesamten Art-
areals, namlich der ganze Taigagiirtel von Nor-
wegen iber Finnland bis Nordostasien ein-
schliesslich Sachalin und bis zum Beringmeer
(Portenko 1939), wird von «zweisprachigen»
Mm bewohnt. Solche leben anderseits auch in
schmalen Zonen in den Kontaktgebieten zwi-
schen «normaler» und «alpiner» Gf in Europa.

5. Diskussion der neuen Befunde
5.1. Schweiz und siiddeutsche Alpenrandzone

Das seit 1962 von mir und andern Beobachtern
gesammelte Material hat mit Ausnahme der
Erweiterung zweier bekannter und der Ent-
deckung einer neuen Mischzone keine Ande-
rung des damaligen Verbreitungsbildes ge-
bracht. Insbesondere ist seither weder von mir
noch von andern mit den beiden Gf gut ver-
trauten Beobachtern jemals im Jura die «alpi-
ne» Gf vernommen worden. Die Angabe von
Amann (1954) iiber ein oder zwei «alpin» sin-
gende Mm im Neuenburger Jura, damals von
mir noch als moéglicher Ausnahmefall bewer-
tet, erscheint daher heute fraglich. In der siid-
deutschen Alpenrandzone zwischen Bodensee
und Fiissen ist jetzt die Grenze, siidlich wel-
cher nur noch die «alpine» Gf vorkommt,
ziemlich genau bekannt (S. 6).

5.2. Siidostfrankreich und Jura (Karte Abb. 3)

In Siidostfrankreich treffen die morphologisch
und gesanglich stark divergierenden Rassen
rhenanus und montanus aufeinander (Lebreton
1977), zugleich aber auch die Alpen und das
Juragebirge mit seiner nomenklatorisch um-
strittenen Population. Es iberrascht daher
nicht, dass die Mm dieser Gegend, speziell Sa-
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voyens, etliche Verwirrung gestiftet haben.
Westlich einer Linie Grenoble-Montmélian—
Lac du Bourget-Bellegarde singen die Mm
«normal», dstlich des Isére-Tals von Grenoble
bis zur Miindung des Arc sowie weiter nord-
lich bei Mégeve und am Col des Aravis «al-
pin». Das Isére-Tal zwischen Grenoble und
Montmélian bildet also eine scharfe Grenze.
Dagegen ist das Gebiet zwischen dem Lac du
Bourget, dem Lac d’Annecy und den Stddten
Albertville und Montmélian aufgrund des
Mischséngers vom Mont Revard (Pt. 15) als
Mischgebiet von vorerst unbekannter, viel-
leicht viel geringerer Ausdehnung zu betrach-
ten. Weitere solche sind auch anderswo denk-
bar. Wegen der oben erwihnten Streitfragen
konzentrierte ich mich jedoch auf das engere
Kontaktgebiet Jura/Alpen?.

Von hier, genauer: von der Chaine de 1'Epi-
ne (Pt. 1) und deren Ostfuss bei St. Jean-de-
Couz hat ndmlich Bailly (1854) eine Mm-Form
beschrieben, die er ausdriicklich als kleinere
Rasse («une race d’individus 2 dimensions plus
petites que ceux des types de I’espéce») der
von ihm damals «Parus alpestris» genannten
Mm Savoyens bezeichnete. Sie sei nur in den
mittleren, nicht in den hoheren Lagen anzutref-
fen. Wenn auch damals der Begriff «Rasse»
noch sehr unklar definiert war - sogar {iber den
systematischen Status der verschiedenen Grau-
meisenformen herrschte ja zu jener Zeit noch
manchenorts Unklarheit — so geht doch aus
Bailly’s Text hervor, dass er ithn in einem Sinn
verwendete, der dem heutigen etwa entspricht.
Nur war es mit der damals giiltigen binédren
Nomenklatur nicht méglich, dies wie heute mit
einem dritten Namen auszudriicken.

Spéter, nach Einfiihrung der terndren No-
menklatur, zahlte Hartert (1910) alle Mm der
Alpen einschliesslich ganz Savoyens zur Al-

4Geologische «Nahtstelle» zwischen Jura und Alpen
ist das kleine Tal der Hiere SSW von Chambéry: die
westlich davon in Siid-Nord-Richtung verlaufende
Bergkette Chaine de I’Epine-Mont du Chat gehort
geologisch zum Jura, das Massiv der Grande Char-
treuse zwischen Chambéry und Grenoble dagegen
schon zu den Alpen (Favre & Jeannet 1934). Die geo-
logische Zugehorigkeit der Chaine de I’Epine zum
Jura spielte bei der Benennung der Jura-Population
eine wichtige Rolle (s. S. 14).

penrasse montanus. Die Vogel des franzosi-
schen und schweizerischen Juras erwshnte er
gar nicht, obwohl deren Existenz schon be-
kannt war (Studer & Fatio 1907). Auch Strese-
mann & Sachtleben (1920) schlugen die Mm
Savoyens und des ganzen Juras, diesen aus-
driicklich erwihnend, zu montanus. Laut ihrer
Liste der untersuchten Bilge (S. 260~266 und
268) haben sie aber gar keine aus dem Jura ge-
sehen, ihren Entscheid also wohl nur auf
Grund geographischer Erwigungen getroffen.
Spéter iibergingen Hartert & Steinbacher
(1938, Ergdnzungsband) die Vogel des Juras,
wie iibrigens auch die rhenanus-Populationen
des westschweizerischen Flachlandes, erneut
mit Schweigen, d.h. zihlten sie kommentarlos
zu montanus mit der Feststellung, «dass wir
die Weidenmeisen von der Schweiz bis nach
Krain nach wie vor P. a. montanus nennen».
Dabei hatte Hartert zwei ihm 1929 von
0. Meylan zugesandte, frische Stiicke aus dem
Westschweizer Jura nicht als montanus, son-
dern als salicarius taxiert (Jouard 1936, Fuss-
note S. 439) und seine spitere Meinungsande-
rung meines Wissens nirgends begriindet. Ob
Vaurie (1957, 1959), der, wie iibrigens auch
Snow (1957), die Jura-Vogel ebenfalls unter
montanus auffithrt, Bilge aus dem Jura gepriift
hat, bleibt unbekannt’. Dagegen steht fest, dass
von Burg (1925) und Jouard (1936) solche un-
tersucht haben, letzterer auch einige aus Sa-
voyen®. Keiner ordnete sie montanus zu.
Jouard (1936) nannte sie P. a. alpestris Bailly

5Brief Dr. Ch. Vaurie vom 27. 11. 1968. «... All I can
say is that I tried to examine material from all regions
where the populations might be distinct, and that I did
not accept or reject any form without specimens. In
the very few instances where this proved to be impos-
sible, I stated explicitly that I had not examined the
form concerned.» Die Frage ist allenfalls, ob die Mm
des Schweizer Juras, von Hartert und Stresemann &
Sachtleben schon ibereinstimmend zu montanus ge-
stellt, wegen ihres im Vergleich zum ganzen Verbrei-
tungsareal winzigen Verbreitungsgebiets von Vaurie
als «quantité négligeable» nicht nochmals einer Prii-
fung unterzogen wurden, was allerdings bei seiner
Griindlichkeit iberraschen wiirde.

Wenn auch von Burg in der Fachwelt wenig Ver-
trauen geniesst, so wird doch sein Urteil im vorliegen-
den Fall, jedenfalls was die Nichtzugehorigkeit zu
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1852 mit der spitzfindigen, aber geologisch zu-
treffenden Begriindung (s. S. 13), ihr Typen-
fundort, die Chaine de I'Epine (Pt. 1), gehore
zum Jura, folglich miisse dieser Name nach
dem Priorititsprinzip paradoxerweise auf die
Mm des (ganzen) Juras angewendet werden.
Spiter schrieb er jedoch, man konnte sie even-
tuell zu salicarius zdhlen (Jouard 1941).

Die Gesangsbefunde stiitzen nun die An-
sicht, dass die Jura-Mm nicht zu montanus
gehoren. Damit taucht aber ein neues Problem
auf. Vaurie (briefl.) iehnt fiir die Vogel des Ju-
ras den Namen alpestris ab, weil ihre Identitat
mit jenen Savoyens, auf die sich Jouard berjef,
nicht erwiesen sei’. Folgende Uberlegung gibt
ihm recht. Die Mm des Juras, etwa von der
Hohe Genfs an nordwirts, sind beidseitig, im
W wie im schweizerischen Flachland zwischen
Jura und Alpen, von rhenanus-Populationen
flankiert. Sie kénnen also mit montanus nicht
in direkten Kontakt kommen und somit keine
Mischlinge rhenanus x montanus sein (da sie
sonst wohl auch zweisprachig wiren). Sidlich
dieser Grenze jedoch, wo die zwei Rassen sich
direkt begegnen koénnen, sind Mischlinge zu-
mindest gebietsweise zu erwarten, und der
Mischsinger vom Mont Revard (Pt. 15) — nach
weiteren wurde nicht mehr gesucht — bestétigt
diese bereits frither gefusserte Vermutung
(Jouard 1936, Thonen 1962). In diesem Gebiet
zwischen Rhone und Isere muss sich der Uber-
gang vom kleinen, braunen rhenanus der Rho-
ne- und Sadneniederungen («normale» Gf)
zum grossen, hellen montanus der Savoyer
Hochalpen («alpine» Gf) vollziehen. Es ist da-
her nur natiirlich, dass Bailly in der Umgebung
von Chambéry intermedizre Stiicke fand. Wo
die Grdssenzunahme bzw. die zu erwartende

montanus betrifft, auch von Jouard geteilt, der gerade
fiir seine Akribie und Griindlichkeit bekannt ist. Ein
Makel bleibt freilich, dass der grosste Teil von von
Burgs Sammlung heute unauffindbar ist und seine
Angaben daher nicht mehr nachpriifbar sind.

TBrief Dr. Ch. Vaurie vom 7. 1. 1963: «I note with in-
terest that you found that the population of the Jura
should be referred to salicarius. You may be quite
correct, but I would hesitate to call them alpestris, as
it does not follow that the birds of the Jura and Savoie
are identical.»

erhohte Variabilitit einsetzt, kann erst eine ge-
zielte Untersuchung zeigen, denn das von
Jouard gepriifte Material ist zu klein. Immerhin
kénnte schon eine genaue Kartierung der bei-
den Gf und der Mischsdnger erste Anhalts-
punkte liefern.

Nachdem sowoh!l Jouard (1941) als auch
Vaurie (s. Fussnote 7) eine Zuordnung der Ju-
ra-Mm zu salicarius als mogliche Losung be-
zeichnet haben und auch der Gesang gegen den
Verbleib bei montanus spricht, wire es ver-
niinftig, diesen Schritt zu vollziehen. Aller-
dings erhielte das Areal von salicarius dadurch
ein langes, schmales «Anhingsel» von Siid-
deutschland zwischen den franzdsischen und
schweizerischen rhenanus-Populationen hin-
durch bis etwa zum unteren Ende des Genfer-
sees oder noch weiter (Rhone-Durchbruch bei
Bellegarde, oder Culoz?). Trotz dieses etwas
grotesken Verbreitungsbildes — man hat sich
aber bisher am nicht weniger grotesken, von
Savoyen aus in umgekehrter Richtung verlau-
fenden montanus-Anhingsel auch nicht gestort
— scheint mir diese Losung jedenfalls besser als
der bisherige Zustand. In den Hohenziigen siid-
lich der erwihnten, hypothetischen Grenzlinie
ist dagegen mit Mischlingen (oder gebietswei-
se auch reinbliitigen Ubergangsformen?) zwi-
schen rhenanus und montanus zu rechnen.

Als Nebenprodukt der oben dargelegten
neuen Erkenntnisse ergibt sich, dass Bailly’s
Hinweis auf die Existenz kleinerer Mm in den
mittleren Lagen um Chambéry (Bailly 1854)
nicht auf einer falschen Auslegung der indivi-
duellen Variation innerhalb derselben Rasse
beruhte, wie ihm vorgeworfen worden ist
(Stresemann & Sachtleben 1920). Denn seine
Aussage hat den ihm unterstellten, falschen
Sinn erst dadurch erhalten, dass man — viel
spiter! — kurzerhand alle Mm Savoyens zur
Rasse montanus schlug, was nach den Ge-
sangsbefunden nicht richtig war. Bailly hat
zweifellos recht gesehen: in diesem stidostfran-
zosischen Kontaktgebiet zwischen rhenanus
und montanus haben wir es mit der gleichen
Situation zu tun, wie sie gerade Stresemann &
Sachtleben (1920) selber auch in Siidbayern
festgestellt haben, wo salicarius und montanus
zusammentreffen. Die Existenz morphologisch
zwischen rhenanus und montanus stehender
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from the Rhodopes (Beglik).

Mm im Gebiet zwischen Rhone- und Isere-Tal
ist daher nicht nur méglich, sondern geradezu
Zu erwarten.

5.3. Skandinavien

Von den Literatur- oder personlichen Angaben
aus Skandinavien, welche mir seinerzeit zur
Verfligung standen, wies keine auf zweispra-
chige Vogel hin. Ausgerechnet eine Literatur-
stelle aber, die mich hitte warnen miissen
(Thompson, in Witherby et al. 1949, S. 268),
hatte ich iibersehen, was mir Miiller (1963) mit
Recht angekreidet hat. Daher zéhlte ich ganz
Fennoskandien mit Ausnahme Stdfinnlands,
wo vor mir schon Hortling (1921) beide Gf
festgestellt hatte, zum Gebiet der «normalen»
Gf. Entgegen der Meinung Miillers (1963)
durfte aus Hortlings Angaben nicht geschlos-
sen werden, diese bezdgen sich nicht nur auf
Siid-, sondern auf ganz Finnland. Denn Hort-
ling beginnt seinen Artikel mit den Worten
«Meine Beobachtungen sind im Kirchspiel
Sjunded (Stidfinnland) gemacht» und sagt nir-
gends, das dort Festgestellte gelte fiir ganz
Finnland. Das Kirchspiel Sjunded umfasst
243.5 km? (1. Koivisto briefl.). Nach den neuen
Feststellungen (S. 8) steht nunmehr fest, dass
in ganz Fennoskandien beide Gf und alle mog-
lichen Zwischenformen gesungen werden.

5.4. Siidosteuropa (Ex-Jugoslawien als Einheit
behandelt) (Karte Abb. 5)

Mangels Angaben fiir Siidostjugoslawien und
das Balkangebirge ist noch keine Gesamtiiber-
sicht iiber die Verhiltnisse in Siidosteuropa

moglich. Aber schon jetzt zeichnet sich in gro-
ben Ziigen das nachgerade «klassische» Bild
zweier getrennter Areale mit verschiedener Gf
— «normal» in Siidjugoslawien und den Rhodo-
pen, «alpin» in den Karpaten und Nordjugosla-
wien — und einer dazwischen liegenden Misch-
zone ab. Analog zur Situation in Mitteleuropa
wiirde man nun erwarten, dass sich auch hier
die beiden Gesangspopulationen morpholo-
gisch deutlich unterscheiden. Sie werden je-
doch sehr verschieden beurteilt.

Nach Hartert & Steinbacher (1934) kénnen
«Stiicke, die wir aus Bulgarien gesehen haben
und die besonders braunlich gefirbt und klein
sind», nicht mehr zur Karpatenrasse transsyl-
vanicus (terra typica: Tiirkds bei Kronstadt,
heute Brasov, Ruminien) gezdhlt werden.
1935 sammelten Harrison & Pateff (1937) bei
Beglik in den Rhodopen (Pt. 2 auf der Karte)
fiinf Exemplare, fanden diese Ansicht bestitigt
und nannten die Form P. a. rhodopeus. Thnen
stimmte spater auch von Jordans (1940) zu, der
15 bulgarische Bilge (wovon 5 aus den Rhodo-
pen) mit solchen mehrerer europdischer Rassen
verglichen hatte. Schliesslich fordert auch Eck
(1979, 1990) vor allem wegen ihrer auffallig
braunen Farbung eine Anerkennung der Rasse
rhodopeus, die er allerdings wegen ihrer Gros-
se und Proportionen mit dem Vermerk «Alpen-
meise?» versiehtS. Demgegeniiber kam Frank
(1938) aufgrund pigmentanalytischer Untersu-

8Eck bezieht den Begriff «Alpenmeise» nicht nur auf
montanus, sondern fasst darunter jene Formen zusam-
men, welche sich durch das gemeinsame Merkmal re-
lativer Kurzschwiénzigkeit und erheblicher Grosse
auszeichnen.
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chungen zum Schluss, dass man alle Balkanvo-
gel der gleichen Subspezies, ndmlich transsyl-
vanicus, zuordnen miisste. Vaurie (1959) hat
das getan, und Snow (1957) geht sogar noch
weiter, indem er rhodopeus und transsylvani-
cus zu montanus zshlt.

Wir haben hier den alten Streit zwischen
«Raffern» und «Splitterern». Ich kann daher
nur sagen, dass die Mm des siidlichen Balkans
nach jhrem Gesang ebensowenig mit jenen der
Karpaten vereinigt werden konnen wie die Ju-
ravogel mit jenen der Alpen. Die Konstellation
ist im Prinzip dieselbe wie am Alpennordrand
und in Savoyen; das Gesangsmischgebiet in
Westbulgarien deutet wie dort auf sekundéren
Kontakt zweier Populationen ungleicher Her-
kunft hin. Dem braucht die Tatsache nicht zu
widersprechen, dass sich die Rhodopen- von
den Karpatenvigeln offenbar in der Grosse
nicht so stark unterscheiden wie salicarius
oder rhenanus von montanus. Denn diese zwel
Rassen sind Flachlandformen, die Mm der
Rhodopen und des Siidbalkans tiberhaupt da-
gegen Gebirgsbewohner wie jene der Karpa-
ten, und solche tendieren allgemein zu bedeu-
tenderer Grosse. Gerade bei einer morpholo-
gisch so plastischen Art wie Parus montanus
konnen die dusseren Spuren fritherer verbrei-
tungsgeschichtlicher Vorgénge durch Anpas-
sung an die lokalen Lebensbedingungen ver-
wischt werden und so bei rein morphologischer
Betrachtungsweise dem Bearbeiter entgehen.
Wenn aber Subspeziesnamen nicht nur dussere
Ubereinstimmung, sondern auch genetische
Verwandtschaft ausdriicken sollen, dann kon-
nen die Mm der Rhodopen nicht mit jenen der
Karpaten zusammengeworfen werden, ihre
Abtrennung als rhodopeus scheint mir daher
berechtigt. Dagegen spriche — rein vom Gesan-
ge her — nichts gegen eine Zusammenlegung
von transsylvanicus mit montanus. Noch un-
klar ist die genaue Verbreitung von rhodopeus
und der zweisprachigen Population in West-
bulgarien. Ganz generell schiene mir eine
Neuiiberpriifung des siidosteuropéischen Balg-
materials unter Einbeziehung der zumindest
stidlichen Karpaten (Transsylvanischen Alpen)
wiinschenswert. Dabei miisste aber genau zwi-
schen den einzelnen Herkunftsorten unter-
schieden werden, da bereits ein grosses Tal

oder sonstiges fiir die Art effektiv wirksames
Hindernis als Grenze in Frage kommen kann.

5.5. Ehemalige Sowjetunion (Karte Abb. 8)

Das vermeintlich in Skandinavien auf Stidfinn-
land beschrinkte Vorkommen von Mischséin-
gern (Thonen 1962: 161) deutete ich damals
als Hinweis auf eine dort existierende Misch-
zone, an die folglich im E ein Gebiet mit «alpi-
ner» Gf anschliessen miisste. Wie sich jedoch
gezeigt hat, singen nicht nur alle Mm Skandi-
naviens, sondern auch jene ganz Sibiriens (so-
fern man aufgrund weniger Priifpunkte in die-
sem riesigen Areal von «ganz» sprechen kann)
einschliesslich jener Sachalins zweisprachig.
Allerdings liegen alle meine Priifpunkte in der
stidlichen Hilfte des z.T. bis zum 70. Breiten-
grad hinauf reichenden Artareals (Abb. 8, S.
10). Der nordlichste (Bratsk, Pt. 5) liegt bei
56°20" N. Nach Portenko (1939) scheinen aber
auch die Mm im Anadyrbecken (ca. 65 °N)
beide Gf zu singen (S. 9). Ebenso stellte ich
1964 bei Karigasniemi in Finnisch Lappland
(ca. 69°30" N), also hart an der Nordgrenze des
Artareals in Skandinavien, beide Gf fest. Man
kann somit davon ausgehen, dass im gesamten
eurasischen Taigagiirtel von Norwegen bis
zum Beringmeer einschliesslich der Insel Sa-
chalin zweisprachige Mm leben. (Von Kamt-
schatka ist mir der Mm-Gesang nicht bekannt.)
Von dieser Taiga-Population heben sich am
Siidrand Sibiriens die Mm des Tien Shan mit
ihrer nach meinen Beobachtungen® nur «nor-
malen» Gf auffillig ab. Der systematische Sta-
tus dieser Vogel — «Dsungar-Meisen», wie die
russischen Ornithologen sie nennen — ist um-
stritten. Dementiev et al. (1954), Peters (1967),
Howard & Moore (1980), Etchécopar & Hiie
(1982), Flint et al. (1984) und Cheng (1987)
behandeln sie als Rasse (songarus) von Parus
montanus, wihrend Portenko (1954), Iwanow

9Nach einer Mitteilung von Herrn Prof. Dr. J. Martens
(briefl.) gibt es aber auch eine Tonaufnahme aus dem
Tien Shan, wonach die dortigen Mm «sibirisch», also
zweisprachig singen. Gezielte Nachforschungen wer-
den hoffentlich bald Klarheit bringen, wobei — einmal
mehr — auf den genauen Beobachtungsort zu achten
sein wird.
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Abb. 11. Gesang von Parus montanus songarus bei Medeo S von Alma Ata (Kasachstan). Im gleichen Gebiet
wurde seither auch die «alpine» Gf nachgewiesen (Martens et al. 1995). Auffallend ist der bis iiber 8§ kHz hin-
auf reichende Frequenzumfang der Elemente. Aufnahmen W. Thénen 24. 5. 1989. — Song of Parus montanus
songarus near Medeo, S of Alma Ata (Kasakhstan). Meanwhile, the «alpine»ST too has been proved to exist in
this area (Martens et al. 1995). Note the great frequency range of the elements, extending to over 8 kHz.

(1976), Jefremow (1976), Loskot (1977) und
Stepanyan (1978) (alle zit. in Eck 1980) sie als
Rasse  einer separaten Art, Parus songarus
Severtzov 1872 betrachten. Vaurie (1957,
1959) fasst sie mit den chinesischen Formen
weigoldicus, affinis und stoetzneri als Unter-
gruppe von Parus montanus («songarus-Grup-
pe») zusammen, fiigt jedoch hinzu: «This
group may represent a separate species». Auch
Voous (1980) sagt, die Konspezifitit mit P.
montanus, unter dessen Namen er sie zwar
noch auffiihrt, sei nicht bewiesen. In neuester
Zeit hat Stepanyan (1990) sie wiederum als se-
parate Spezies Parus songarus bezeichnet.
Meine Beobachtungen stidlich von Alma Ata
(Stimme, Verhalten, allgemeiner Habitus)
sprechen fiir die Zugehorigkeit zu Parus mon-
tanus. Bei der ersten Begegnung (19. 7. 1969)
vernahm ich zwar keinen Gesang, wohl aber
die «dih»-Rufe, das «didedd» bettelnder Jun-
ger, Schrecklaute sowie Kontakt- und An-
schlussrufe «sit> und «ziet» (Thonen 1962:
109) — alles genau wie bei Parus montanus.
Am 15. 6. 1985 konnte ich ein ¢ aus der Ferne
singen horen («normal»), spiter ein Pirchen
bei der bodennahen Nahrungssuche und kurz
darauf beim Hassen auf eine von mir (mitten
am Tage!) herbeigelockte Zwergohreule Orus
scops beobachten. In der gleichen Gegend hor-
te ich am 24. 5. 1989 ein & in einiger Entfer-
nung singen und konnte spiter zwei andere &

101969 war das Mitnehmen eines Tonbandgerites in
die UdSSR noch verboten, so dass keine Tonaufnah-
men moglich waren.

aus der Nihe beobachten, ihren Gesang auf-
nehmen und ihre Reaktion auf die «alpine» Gf
priifen. Auf diese zeigten die beiden ziemlich
nahe beieinander singenden & keine Reaktion,
sondern fiihrten ihr Gesangsduell an Ort und
Stelle weiter. Sobald ich zur «normalen» Gf
tiberging, flogen beide zugleich auf niher bei
mir stehende Baume und sangen hochst erregt.
Eines folgte mir auch nach, als ich fiir die Ton-
aufnahme eine giinstigere Stelle im sehr steilen
Gelinde aufgesucht hatte und dort erneut pfiff.
Meine Beobachtungen decken sich mit der
Aussage des lokalen Exkursionsleiters wie
auch mit der Gesangsbeschreibung von Kow-
schar (S. 8).

Russische Autoren sollen seinerzeit die An-
sicht gedussert haben, die Vertreter der «son-
garus-Gruppe» seien eher der Lapplandmeise
Parus cinctus zuzuordnen, da die Dsungar-
Meise P. m. songarus «die gleiche Stimme»
wie diese habe (Stresemann, in Vaurie 1939).
Nachdem heute von P. cinctus kidufliche Ton-
aufnahmen (z.B. Palmer & Boswall 1975, Ro-
ché 1986, Mild 1987) und publizierte Sona-
gramme (z.B. Haftorn 1973, Bergmann & Helb
1982) zur Verfiligung stehen und mit vorliegen-
der Arbeit auch die Gesinge von songarus und
weigoldicus als Vertreter der songarus-Gruppe
vorgestellt worden sind (Abb. 7, 11), diirfte
diese Ansicht endgiiltig widerlegt sein. Wie
Haftorn (1973) hervorhebt, fehlt der Lappland-
meise, wie ibrigens auch dem ihr nahver-
wandten nordamerikanischen Parus hudsoni-
cus (McLaren 1976) ein weittragender Revier-
gesang aus reinen Pfeiftonen. Ein solcher ist
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aber fiir alle Rassen von Parus montanus kenn-
zeichnend; einzig fiir affinis fehlt noch der Be-
weis (Tonaufnahme). Auch in der Nistweise
stimmt die Dsungar-Meise nicht mit P. cinctus,
sondern mit P. montanus Uberein. Von 15
durch Kowschar (1976) gefundenen Nestern
befanden sich 13 in selbstgezimmerten Hohlen,
eines in einer alten Hohle des Dreizehen-
spechts Picoides tridactylus und eines in einem
natiirlichen Baumloch. P. cinctus dagegen be-
niitzt in der Regel schon vorhandene, natiirli-
che oder von Spechten verlassene Hohlen (De-
mentiev et al. 1954, Haftorn 1973, Saari et al.
1994). Aus all diesen Tatsachen kann man
schliessen, dass die Dsungar-Meise weder eine
Form der Lapplandmeise Parus cinctus, noch
mit den chinesischen Formen affinis, stoetzneri
und weigoldicus eine eigene Art, Parus son-
garus, darstellt, sondern eine Subspezies von
Parus montanus ist und folglich Parus monta-
nus songarus Severtzov 1872 heissen muss.
Vorldufig schwer zu interpretieren ist die Si-
tuation im Altai, wo Ernst (1991) von der Tal-
sohle bis zur Waldgrenze hinauf «alpin», ober-
halb 1350-1500 m jedoch neben diesen auch
«sino-japanisch» singende & horte. Bei einem
spiteren Besuch vernahm er jedoch auch «Nor-
malgesang». Erst weitere Untersuchungen wer-
den zeigen, ob sich die vertikale Verbreitung
der Gf bestitigt und ob alle Gf bei allen &
gleich starke Reaktionen auslosen. Hier harrt
eine der spannendsten Fragen der neueren
Monchsmeisen-Forschung ihrer Losung.

5.6. China

Trotz seiner Spirlichkeit zeigt das heute vorlie-
gende Material aus China bereits, dass die drei
chinesischen Rassen weigoldicus, stoetzneri
und affinis — fir letztere fehlen allerdings noch
Tonbandbelege — im Gesang weitgehend iiber-
einstimmen. Bei den leider unter widrigen Um-
stinden (Wind, «halbherzig» singendes ) ge-
machten Tonaufnahmen von P. m. weigoldicus
(Abb. 7, S. 9) ist die alternierende Tonhohe der
Elemente klar erkennbar. Diese Eigenschaft
verbindet die chinesischen Mm unter sich und
auch mit den japanischen (ausser Hokkaido, s.
S. 10) was den Namen «sino-japanisch» fiir
diese Gf rechtfertigt. Ob es zwischen den ein-

zelnen Rassen, von denen die japanische sogar
durch ein Meer isoliert ist, gewisse konstante
Unterschiede gibt, 14sst sich mangels geniigen-
den Vergleichsmaterials noch nicht sagen, aber
jedenfalis nicht ausschliessen. Das vollig iso-
lierte Vorkommen dieser Gf im Altai legt den
Gedanken an ein ehemals viel grosseres und
kontinuierliches Verbreitungsgebiet der Art in
China nahe, welches spiter durch vegetations-
geschichtliche und zweifellos auch anthropo-
gene Einflisse auf die heutigen Reste reduziert
wurde.

5.7. Japan und Sachalin

Dass die Mm auf Hokkaido anders singen als
im iibrigen Japan, ist von japanischen Ornitho-
logen schon seit Jahren gesagt, aber nie be-
statigt worden (Y. Fujimaki briefl.) und war
mir daher nicht bekannt. Ich war deshalb tber-
rascht, auf einer Tonaufnahme von Herrn T.
Kabaya aus Hokkaido die «alpine» Gf zu ver-
nehmen. Da die Mm auf der nur 45 km entfern-
ten Insel Sachalin zweisprachig sind (S. 9), war
mit der Moglichkeit zu rechnen, dass diese
Aufnahme bloss zufillig nur die «alpine» Gf
enthielt, in Wirklichkeit aber auf Hokkaido
auch die «normale» vorkommt. Daher arran-
gierte ich mit Unterstiitzung der Wild Bird So-
ciety of Japan (Dr. H. Higuchi) drei Exkursio-
nen auf Hokkaido: die eine im bergigen Akan
Nationalpark unter Fiihrung von Herrn Profes-
sor Y. Fujimaki, zwei weitere im flachen Kii-
stenhinterland bei Nemuro, gefiihrt vom dorti-
gen Gastgeber, Herrn T. Matsuo. Alle gehdrten
& sangen und beantworteten nur die «alpine»
Gf, und beide Ornithologen erklérten, auf Hok-
kaido von dieser Vogelart nie einen andern Ge-
sang gehort zu haben, wodurch auch die Aus-
sage der Aufnahme Kabayas bestitigt wird.
Sofern nicht wider alle Erwartung auf Hokkai-
do doch noch die «normale» Gf nachgewiesen
wird, erlauben diese Feststellungen die nach-
stehenden Schlussfolgerungen.

Die Gesangsformen von Parus montanus
sind iiber Raum und Zeit dusserst konstante
Merkmale. Thre Elemente bleiben sich, abgese-
hen von einer begrenzten intra- und interindivi-
duellen Variation, im ganzen Gebiet jeder Gf
gleich. Selbst bei seit Jahrtausenden (England,
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Abb. 12. Gesinge von Parus montanus restrictus (Japan). 1 und 2 = «sino-japanische» Gf von Hondo, 3 = «al-
pine» Gf von Hokkaido. Bei 1, der offenbar hinfigsten Variante in Japan, sind die Frequenzspriinge sehr ausge-
prégt; bei 2 sind sie praktisch anf null reduziert, was die vermeintlich zur «alpinen» Gf gehérende, weil aus
gleich hohen Elementen bestehende «kurz-lang-kurz-lang»-Variante ergibt. Bei ihr alterniert die Elementlinge
stark, bei 1 weniger stark. Strophe 3 veranschaulicht den wichtigen Unterschied zwischen «alpiner» Gf und
«sino-japanischen» Strophen ohne Frequenzspriinge (2). Aufnahmen: 1, 2 = Japan Broadcasting Corporation
(via Cornell Laboratory of Ornithology, Ithaca N.Y., USA. 3 = W. Thonen, 4. 6. 1991, Nemuro (Hokkaido). —
Songs of Parus montanus restrictus (Japan). 1 and 2 = «sino-japanese» songs from Hondo, 3 = «alpine» song
Jrom Hokkaido. In 1, the frequency jumps are very marked, in 2 they are literally reduced to zero, a fact which
has led some authors to call this song a «short-long-short-long»variant of the «alpine» type. The length of the
elements alternates slightly in 1 but markedly in 2. Strophe 3 illustrates the important difference berween the
«alpine» type and «sino-japanese» variants without frequency jumps.

Tien Shan) oder sogar vielen Jahrzehntausen-
den (Japan) isolierten Populationen sind keine
wesentlichen Abweichungen bekannt. Thielcke
(1973) hat auch bei der Tannenmeise Parus
ater und der nahverwandten Schopfmeise
Parus melanolophus glaubhaft dargelegt, «dass
der Gesang beider Formen schon vor vielen
Jahrzehntausenden so wie heute war». Ange-
sichts dieser Konstanz kann kaum ein Zweifel
dariiber bestehen, dass die Mm Hokkaidos auf
Grund ihres Gesanges zur euro-sibirischen Po-
pulation gehdren. Ebenso ldsst sich die gesang-
liche Ubereinstimmung der iibrigen Mm Ja-
pans mit depjenigen Chinas (ohne songarus)
nicht anders erkléren, als dass sie chinesischer
Herkunft sind und Japan wie viele andere Tier-
arten (Oshima 1990) spitestens im Pleistozén
iiber die damals bestehende Landverbindung
Stidjapans mit dem Kontinent erreicht haben.
Das bedeutet, dass sie den chinesischen Rassen
trotz raumlicher Trennung und taxonomischer

Unterschiede — die es aber auch unter letzteren
selbst gibt! (Vaurie 1959, Eck 1980) - phylo-
genetisch nidher stehen miissen als ihren direk-
ten Nachbarn auf Hokkaido, mit denen sie
zwar den gleichen Rassennamen (P. m. restric-
tus) teilen (Vaurie 1959, Kuroda 1975, Eck
1980, Brazil 1991; siehe jedoch Hartert 1910
sowie Austin & Kuroda 1953 und Vaurie 1959
betreffend Vogel vom sachalinensis-Typ auf
Hokkaido). Die dussere Ahnlichkeit der beiden
Japaner kann jedoch sekundir sein, indem all-
fallige frithere Unterschiede spater durch An-
passung an die zwar nicht identischen, aber in
ganz Japan stark vom Meer geprigten Klima-
bedingungen verwischt worden sein durften.
Bei der ausgesprochenen Plastizitit der Art un-
ter der Wirkung &dusserer Einfliisse (Strese-
mann & Sachtleben 1920, Frank 1938, Knip-
rath 1967) ist diese Annahme berechtigt.

Die Hypothese einer verschiedenen geogra-
phischen Herkunft der japanischen Mm steht
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auch im Einklang mit der tiergeographischen
Bedeutung der Tsugaru-Meerstrasse zwischen
Honshu (Hondo) und Hokkaido. Dazu
Schwind (1967): «Die Tsugaru-Strasse wurde
innerhalb des paldarktischen Reichs von Blaki-
ston in dem Sinne als Grenzlinie erkannt, dass
siidlich von ihr die Verwandtschaft mit der
Fauna Chinas, nérdlich von ihr die Verwandt-
schaft mit der Fauna Sibiriens vorherrscht».
Die Tierwelt stidlich dieser nur 18 km breiten,
in der Zoogeographie als «Blakiston’sche Li-
nie» bekannten Meerstrasse weist eine Reihe
von Arten der chinesisch-koreanischen Fauna
auf, welche auf Hokkaido fehlen, wihrend hier
sibirische Arten leben, welche siidlich der Tsu-
garu-Strasse nicht oder nur als Wintergéste
(Vogel) vorkommen. Listen dieser Arten fin-
den sich bei Jahn (1942) und Schwind (1967).
So briiten etwa die in Sibirien und auf Sachalin
verbreiteten Arten Haselhuhn Bonasa bonasia,
Grauspecht Picus canus, Kleinspecht Dendro-
copos minor, Dreizehenspecht Picoides tridac-
tylus und Sumpfmeise Parus palustris in Japan
nur auf Hokkaido (Vaurie 1959, Sonobe et al.
1988). Von den S#ugern sei das besonders ein-
driickliche Beispiel erwihnt, dass auf Hokkai-
do nur der eurosibirische Braunbdr Ursus arc-
tos, siidlich der Tsugaru-Strasse nur der auch
in China heimische Kragenbir Selenarctos thi-
betanus vorkommt (Schwind 1967). Auch fiir
manche Subspezies bildet diese Meerstrasse
eine scharfe Grenze, wobei die Populationen
Hokkaidos gewd&hnlich mit denjenigen Sacha-
lins und Sibiriens iibereinstimmen oder ihnen
am nahesten stehen. Beim Eichelhdher Garru-
lus glandarius nennt Voous (1945) die Tsu-
garu-Strasse ausdriicklich als vermutliche Ur-
sache der Grenze zwischen G. g. brandti (Hok-
kaido) und den iibrigen japanischen Rassen.
Bei einigen der auf Hokkaido nicht vorkom-
menden japanischen Arten ist das Fehlen wohl
klima- und vegetationsbedingt, da sie schon
auf Honshu nach N hin seltener werden oder
wegfallen (Jahn 1942). Dagegen hat die Gren-
ze, welche die Tsugaru-Strasse fiir die nor-
disch-kontinentalen Faunenelemente Hokkai-
dos bildet, offenbar glazialgeschichtliche Ursa-
chen. Japan war wihrend des grossten Teils
des Pleistozins, als der Meeresspiegel zeitwei-
se bis gegen 200 m unter das heutige Niveau

sank (de Lattin 1967), im N mit Sachalin und
dem unteren Amurgebiet, im S mit Korea und
China durch Landbriicken verbunden, iiber
welche hier Arten der chinesisch-koreanischen,
dort Arten der sibirischen Fauna einwandern
konnten (de Lattin 1967, Oshima 1990). In der
letzten (Wirm-, in Japan Yari-) Eiszeit sank
das Meeresniveau aber nur um — je nach Autor
— 80-120 m (de Lattin 1967, Hopkins 1967,
Shackleton 1987, Oshima 1990, Ono & Igara-
shi 1991). Daher blieb nicht nur die heute bis
ca. 200 m tiefe Korea-Strasse, sondern auch
die 120-140 m tiefe Tsugaru-Strasse (Ono &
Igarashi 1991) tberflutet. Trotz der etwas di-
vergierenden Angaben liber die Schwankungen
des Meeresniveaus zeigt das Fehlen einer gan-
zen Reihe von Tierarten dies- oder jenseits der
Tsugaru-Strasse, dass diese auch im Wiirmgla-
zial ein fiir viele wirksames Verbreitungshin-
dernis war. Sie bildet somit schon seit dem
Ende der vorletzten (Riss-, in Japan Komoro-)
Eiszeit fiir viele Landtiere eine Barriere.

Hokkaido selbst blieb aber wihrend und so-
gar noch einige Zeit nach dem Wiirmglazial
mit Sachalin und iiber dieses mit dem Konti-
nent verbunden, da die Soya- oder La Pérouse-
Strasse zwischen Hokkaido und Sachalin nur
45-50 m (Ono & Igarashi 1991) und der Tata-
rensund zwischen Sachalin und dem Festland
im nordlichen, seichtesten Teil sogar hochstens
12 m tief (Schwind 1967) ist und somit beide
erst beim postglazialen Wiederanstieg des
Meeresspiegels entstanden sind. Bei der Soya-
Strasse erfolgte der Meeresdurchbruch laut
Oshima (1990) vor etwa 12000 Jahren, andere
halten einen noch frilheren Zeitpunkt fiir mog-
lich (Prof. Ch. Schiiichter, pers. Mitt.). Beim
wesentlich weniger tiefen Tatarensund (Ma-
mya- oder Nevelsky-Strasse) war dies entspre-
chend spiter der Fall; nach einer Graphik bei
Hopkins (1967) vor schitzungsweise 5000 Jah-
ren.

Die Einwanderung waldbewohnender sibiri-
scher Tierarten liber die Landverbindung Sach-
alin—Hokkaido war natiirlich nur moglich,
wenn diese einigermassen durchgehend bewal-
det war. Japan bildete wihrend der Wiirmeis-
zeit ein Waldrefugium (Reinig 1950, de Lattin
1967, Frenzel 1968). Auf Hokkaido wuchs im
S taigaartiger Wald aus Larche Larix, Fichte
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Picea, Tanne Abies, Birke Berula, Frle Alnus
und Zwergfohre Pinus pumila, im N dehnten
sich lichte Lérchen-Zwergfohren-«Wilder»
und Grasland aus (Ono 1990, Ono & Igarashi
1991). Taigavigel konnten somit jedenfalls auf
der Siidhilfte Hokkaidos die Wiirmeiszeit
tiberdauern. Vaurie (1965) vermutet denn auch
in der dortigen Population des Dreizehen-
spechts Picoides tridactylus ein Relikt. Die fol-
genden Uberlegungen filhren mich zum
Schluss, dass auch die Mm-Population Hokkai-
dos schon vor der Wiirmeiszeit auf Hokkaido
lebte, wihrend diejenige Sachalins erst post-
glazial eingewandert ist.

Im Gegensatz zu Hokkaido war Sachalin zu-
mindest in der k#ltesten Phase der Wiirmeiszeit
weitgehend waldlos. Zwar erreichte von Hok-
kaido her ein spirlicher Larchen-Zwergfohren-
wald iiber die Landverbindung den Siiden der
Insel (Ono & Igarashi 1991); sonst aber prig-
ten subarktische Kiltesteppen und von Steppen
durchsetzte Wald- und Strauchtundren die
Landschaft (Frenzel 1968). Die Taiga, welche
den damals trockenliegenden Teil des Tataren-
sunds bedeckte, scheint laut Frenzels Vegeta-
tionskarte, Tafel 10, nicht auf die heutige Insel
libergegriffen zu haben. Sachalin kann dem-
nach kein Eiszeitrefugium von Parus monta-
nus gewesen sein. Die Art diirfte folglich erst
in jener Phase des frithen Postglazials vom
Kontinent her wieder hiniibergelangt sein, in
der das wirmer werdende Klima dem Wald
schon die Wiederausbreitung aus seinen Riick-
zugsgebieten erlaubte, der Meeresspiegel aber
wegen des im N der Holarktis spiteren Ab-
schmelzens der Eispanzer noch nicht so weit
gestiegen war, dass Sachalin vom Kontinent
getrennt wurde!!. Um auch Hokkaido noch zu
erreichen, war es aber offenbar zu spit, weil
die Landverbindung dorthin, wegen der grésse-
ren Tiefe der Soya-Strasse, frither unterbro-
chen wurde als jene zwischen Nordsachalin
und dem Festland.

Fiir die Annahme, dass die Mm Hokkaidos
schon vor der Wiirmeiszeit dort gelebt haben,
wihrend Sachalin erst im Postglazial wieder-
besiedelt wurde, sprechen zwei Griinde:

lde Lattin (1967, S. 331): «Ausserdem bewirkte das
verzogerte Abschmelzen des Gletschereises auch eine

(1) Wenn erstere der gleichen, postglazialen
Einwanderungs-«Generation» angehéren wiir-
den wie die Mm Sachalins, dann wire ange-
sichts der erwidhnten Stabilitit der Gesangsfor-
men (S. 18) zu erwarten, dass sie auch noch
wie diese, nimlich zweisprachig singen wiir-
den.

(2) Verschiedene andere, z.T. von Skandina-
vien bis Kamtschatka verbreitete Taigabewoh-
ner kommen ebenfalls nur auf Sachalin, aber
nicht auf Hokkaido vor, obwohl hierfiir keine
klimatischen oder 6kologischen Griinde auszu-
machen sind. An V6geln seien hier erwihnt:
Steinauerhuhn Tetrao parvirostris, Sichelhuhn
Dendragapus falcipennis, Bartkauz Strix nebu-
losa, Sperbereule Surnia ulula, Rauhfusskauz
Aegolius funereus, Sperlingskauz Glaucidium
passerinum, Ungliickshiher Perisoreus infau-
stus und Waldammer Emberiza rustica (Flint
et al. 1984, Cramp et al. 1985). Unter den Siu-
gern gehoren z.B. der Luchs Lynx lynx und der
Vielfrass Gulo gulo dazu (Heptner & Naumov
1980), unter den Reptilien die Kreuzotter Vipe-
ra berus und die Waldeidechse Lacerta vivipa-
ra (Miiller 1977, Engelmann et al. 1993). Er-
wihnt sei auch, dass nach Eck (1980) die Mm
Sachalins «keinesfalls identisch mit restrictus»
ist, und dass nach Voous & van Marle (1953)
die Kleiber Sitta europaea Sachalins morpho-
logisch denjenigen Zentralsibiriens etwas ni-
her stehen als jenen Hokkaidos.

Auf Grund der Gesangsverhiltnisse sowie
der erd- und waldgeschichtlichen Gegebenhei-
ten komme ich zu folgendem Schluss: Japan
wird von zwei Mm-Populationen verschiede-
ner Herkunft bewohnt. Diejenige siidlich der
Tsugaru-Strasse ist aus China, diejenige Hok-
kaidos (und wohl auch der Kurileninsel Kuna-
schir) aus Sibirien eingewandert, was nicht in
der gleichen Epoche erfolgt sein muss. Die bei-
den stehen einander trotz phinotypischer Ahn-
lichkeit demnach genetisch weniger nahe als
der jeweiligen kontinentalen Herkunftspopula-
tion. Die Einwanderung der «chinesischen»

ganz entsprechende Verzogerung im eustatischen An-
steigen des Meeresspiegels, so dass die im Hochglazi-
al zustande gekommenen Landverbindungen auch
noch wihrend des Postglazials fiir einen gewissen
Zeitraum erhalten blieben».
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Mm Japans muss allerspétestens wihrend der
Risseiszeit, kann aber auch sehr viel frither er-
folgt sein. Dass sich ihr Gesang trotz weit iiber
150 000jihriger Isolation noch heute kaum von
jenem in China unterscheidet, zeugt von einer
erstaunlichen Konstanz dieses Merkmals. Die
Mm Hokkajdos sind wahrscheinlich Relikte
einer «alpin» singenden Population, welche
vom sibirischen Festland iiber Sachalin dorthin
gelangte. Wihrend sie hier die nachfolgende
Eiszeit iiberleben konnte, war dies auf Sachalin
offenbar nicht moglich. Die heute dort leben-
den Mm konnen somit erst im ausgehenden
Wiirmglazial vom Kontinent her hingelangt
sein, gehoren also einer jingeren Ausbrei-
tungs-«Welle» von Parus montanus an als die-
jenigen Hokkaidos.

In threm Gesang und ihrer schon vor-wiirm-
eiszeitlichen Prisenz auf Hokkaido stimmen
die Mm dieser Insel mit den europédischen Al-
penmeisen Uberein, bei denen Voous (1959)
und Thénen (1962) ebenfalls zum Schluss ka-
men, dass sie schon vor der letzten Eiszeit in
den Alpen gelebt haben miissen. Diese Uber-
einstimmung legt den Gedanken nahe, dass es
sich in beiden Fillen um Relikte einer «alpin»
singenden Population handeln konnte, welche
wihrend einer Zwischeneiszeit das euro-sibiri-
sche Artareal bewohnte, aber durch eine nach-
folgende Fiszeit bis auf kleine Reste in siidli-
chen Waldrefugien ausgeldscht wurde.

BK

5.8. Nordamerika

Bei der nordamerikanischen Schwarzkopfmei-
se Parus atricapillus («Black-capped Chicka-
dee»), die lange als konspezifisch mit Parus
montanus galt, hat die in Alaska — also dem
Areal von P. montanus am nahesten — lebende
Rasse P. a. turneri einen Gesang, der von je-
nem im iibrigen Nordamerika abweicht und der
«alpinen» Gf von montanus zhnelt (Desfayes
1963, Thonen 1970). Der typische atricapillus-
Gesang (nachfolgend «Standard-Gf») besteht
aus Strophen von meist zwei, gelegentlich drei
Elementen von % konstanter Frequenz, welche
aber beim zweiten und allfilligen dritten Ele-
ment etwas tiefer liegt als beim ersten (Abb. 1).
Er wird am besten mit «dih-diih» wiedergege-
ben; die in Amerika iibliche Umschreibung
«fee-bee» (gespr. «fii-bii») bringt gerade den
wichtigen Tonhohenunterschied nicht zum
Ausdruck. Bei turneri nun bestehen die Stro-
phen aus meistens drei, manchmal vier oder
nur zwei solchen Pfiffen, die jedoch alle auf
gleicher Tonhohe liegen und zudem leicht kiir-
zer als bei der «Standard-Gf», aber etwas ldn-
ger als die lingsten von mir je aufgenommenen
Elemente der «alpinen» Gf sind (Abb. 1, 13).
Ich habe 1968 und 1971 in Alaska (bei An-
chorage, Portage, Ferry, Nenana, Fairbanks
und Circle) immer nur diese, nie die «Stan-
dard-Gf» gehort. Auch Desfayes (1963) ver-
nahm wihrend zweier Aufenthalte in Anchora-
ge 1956/57 und 1960 ausschliesslich diese
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Parus atricapillus turneri
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Abb. 13. Gesangsvarianten
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eines ¢ von Parus atricapillus
turneri bel Fairbanks (Alas-
ka). Die Variante mit 3 Ele-

menten ist bei weitem die hiu-

4

figste. Aufnahmen W. Tho-
nen, 18. 5. 1968. — Song vari-
ants of a & of Parus atricapil-

2K

lus turneri near Fairbanks
(Alaska). The variant with 3

elements is by far the most
common one.
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Abb. 14. Bilge von Ménchs- und Schwarzkopfmeisen. Von links nach rechts Parus montanus rhenanus, P. m.
montanus, P. m. baicalensis, P. m. kamtschatkensis, rechts aussen Parus atricapillus turneri von Alaska. Bei P.
montanus ist die Merkmalsprogression von kleinen, braunen (dunklen) Formen im W zu geringfiigig grosseren,
aber viel helleren im NE Eurasiens augenfillig. Bei P. atricapillus ist der Kehlfleck bis zum Rand tiefschwarz,
im Gegensatz zu P. montanus. 1 = P. m. rhenanus @ ad., Allschwil BL, 21. 9. 1947; 2 = P. m. montanus &
Gstaad BE, 17. 12. 1964; 3 = P. m. baicalensis, Tunkinsk-Gebirge, 8. 12, 1912; 4 = P. m. kamtschatkensis, Pe-
tropawlowsk, 7. 8. 1883; 5 = P. atricapillus turneri &, 12. 2. 1969. (1 u. 2 Naturhist. Museum Basel Nr. 9812,
14419; 3 u. 4 Naturhist. Museum Wien Nr. 33450, 33424; 5 Univ. Alaska). — From left to right Parus montanus
rhenanus, P. m. montanus, P. m. baicalensis, P. m. kamtschatkensis, Parus atricapillus turneri from Alaska.
Note the decreasing pigmentation from W to NE Eurasia, accompanied by a slight increase in size in P. monta-
nus, and the well-defined, black bib in P. atricapillus, compared with the blurred edges in P. montanus.

Form. Es handelt sich also nicht bloss um eine
da und dort gelegentlich auftretende, individu-
elle Variante. Schon Nelson (in Bent 1946) be-
schrieb 1887 den Gesang von turneri mit «dee-
dee-dee».

Turneri nimmt somit nicht nur geographisch,
sondern auch gesanglich eine Zwischenstel-
lung zwischen P. atricapillus mit «Standard-
Gf» und P. montanus mit «alpiner» Gf ein, was
die Vermutung eines engeren historischen Zu-
sammenhangs mit letzteren nahelegt. Ein sol-
cher scheint in der Tat moglich. Nach Mayr
(1946) stammen die neuweltlichen Paridae von
eurasischen Einwanderern ab, welche etwa im
Tertidr, teils wohl auch spiter und vermutlich
in wiederholten Schiiben liber die zeitweise be-

stehende Bering-Landbriicke in die Nearktis
gelangten und sich hier in weitere Formen auf-
spalteten. Brewer (1963) vermutet die Einwan-
derung der ersten atricapillus-Vorahnen etwa
im frithen Pleistozdn. In dieser von Eiszeiten
geprigten Epoche existierte die Bering-Land-
briicke mindestens dreimal (Flerow 1967).
Alaska blieb dabei jeweils weitgehend eisfrei,
war aber vom Rest Nordamerikas durch eine
breite Gletscherbarriere isoliert (Hopkins 1967,
Salomonsen 1970) und daher faunistisch ein
Teil Sibiriens. Die bis hier gelangten Tiere
konnten erst ins Kontinentinnere vordringen,
wenn sich das Fis zuriickzog und das freige-
wordene Gebiet die erforderliche Vegetation
aufwies. Gleichzeitig konnten natiirlich auch
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die vom Eiszeitklima nach S verdréngten frii-
heren Einwanderer wieder nordwirts vorstos-
sen.

Aufgrund der hier sehr vereinfacht darge-
stellten Vorginge scheint es zumindest mog-
lich, dass tfurneri von einer spiteren Einwande-
rungswelle stammt als die tibrigen atricapillus-
Populationen. Das wiirde die Vermutung stiit-
zen, turneri kénnte ein «Relikt» der gleichen,
wihrend einer Zwischeneiszeit in der Paldark-
tis und Alaska verbreiteten Population mit «al-
piner» Gf sein wie die Mm der Alpen, Karpa-
ten und Hokkaidos (S. 22). Allerdings muss
auch turneri schon frith in die Nearktis gelangt
sein. Der grosse Kehlfleck (Abb. 14), meines
Frachtens das am wenigsten anfechtbare Un-
terscheidungsmerkmal gegeniiber P. monta-
nus'2, ist auch andern Chickadees eigen und
diirfte daher schon alt sein. Auf jeden Fall ist
turneri nicht erst bei der letzten Gelegenheit —
ausgangs der Wiirmeiszeit — nach Alaska ge-
langt, sonst singe er zweifellos noch zwei-
sprachig wie die Vogel westlich der Bering-
strasse, von denen ihn dann erst der post-
glaziale Meeresanstieg abgeschnitten hitte.

Wann immer furneri nach Alaska gekom-
men sein mag, musste es nach dem Freiwerden
des Zugangs zum Kontinentinnern irgendwo
zur Begegnung mit den von S her zuriickkeh-
renden Artgenossen der fritheren Einwande-
rungs-«Generation» und somit bei erhaltenge-
bliebener sexueller Affinitit zur Hybridisation
im Kontaktgebiet kommen. Wie bei den Mm
am Alpenrand (S. 1) oder beim Zilpzalp Phyl-

2Fir die artliche Trennung von montanus und atrica-
pillus wurden neben dem Kehlfleck hauptsichlich
stimmliche Unterschiede ins Feld gefiihrt (Bangs &
Peters 1928, Mayr 1956), weil damals von montanus
nur die «normale» Gf allgemein bekannt war, welche
vom atricapillus-Gesang tatsdchlich stark abweicht.
Nachdem heute feststeht, dass montanus drei sehr ver-
schiedene Gf besitzt und auch furneri von seinen Art-
genossen etwas abweicht, ist das Argument «Stimm-
unterschied» entkriftet. Unhaltbar ist aber auch die in
neuerer Zeit aufgetauchte Behauptung, bei montanus
werde der weitaus grosste Teil des Hohlenbaus vom
Q besorgt, withrend sich bei atricapillus beide Partner
in die Arbeit teilen (Smith 1991 S. 110). Tatsache ist,
dass sich bei montanus das ¢ bis zu 50 % am Bau be-
teiligt, was neben zahlreichen friiheren Autoren auch
Ludescher (1973) bestétigt.

loscopus collybita in SW-Frankreich (Thielcke
& Linsenmair 1963) wire folglich auch hier
eine Zone mit Mischséngern (turneri-/«Stan-
dard-Gf») zu erwarten. Vor diesem Hinter-
grund ist eine Angabe von Dawson & Bowles
(1909, in Smith 1972) interessant. Danach be-
sitzt die vom SW Britisch Kolumbiens (Kana-
da) bis NW-Kalifornien verbreitete Rasse P. a.
occidentalis einen drei- bis viersilbigen Ge-
sang wie furneri, wobei aber das letzte Element
zuweilen tiefer ist als die vorherigen. Er verei-
nigt also Merkmale des turneri- (3—4 Elemen-
te) und des «Standard-Gesangs» (letztes Ele-
ment tiefer) und konnte somit ein Mischgesang
sein. Gewissheit wird erst die genauere Kennt-
nis seiner Verbreitung bringen, welche weder
die ganze Rasse occidentalis umfassen, noch
auf diese beschrinkt sein muss. Auffallend ist
jedoch, dass er bisher nur aus einem Gebiet be-
schrieben wurde, das einen — den siidlichen —
Teil jener Zone einnimmt, welche an das Areal
von turneri (s. Duvall 1945, Smith 1991)
anschliesst und daher als Hybridzone in Frage
kime.

Hybridpopulationen zeigen im Prinzip — ob-
wohl nicht immer (Sibley 1961, Mayr 1963) —
eine erhohte phinotypische Variation, was so-
mit auch hier zu erwarten wére. Angesichts der
erwihnten Gesangsverhiltnisse horcht man da-
her auf, wenn Duvall (1945) zwar keine Hy-
bridpopulation erwahnt, aber im Kommentar
zu turneri schreibt: «Specimens from southern
Mackenzie are intermediate between turneri of
Alaska and anamesus of Central Canada, and
thus appear like septentrionalis in color, while
exhibiting a very variable size, from quite
small to very large.» Auffallende Grdssenva-
riation in einem begrenzten Gebiet ist ein ver-
ddchtiger Hinweis auf mogliche sekundire In-
tergradation! Auch andere Aussagen Duvalls,
aber auch von Brooks & Swarth (1925) und
Gabrielson & Jewett (1970) zeigen, dass die an
turneri grenzenden Populationen systematisch
schwer einzuordnen sind, wie das bei Hybrid-
populationen hiufig der Fall ist. Ob sekundire
Intergradation bisher iiberhaupt als Moglich-
keit in Betracht gezogen wurde, entzieht sich
meiner Kenntnis, aber eine Priifung dieses
Aspekts wire nach dem oben Gesagten jeden-
falls wiinschenswert.
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Zusammenfassend kann man festhalten: In-
dizien deuten darauf hin, dass P. a. turneri spi-
ter in die Nearktis gelangt ist als seine iibrigen
Artgenossen. Die Ahnlichkeit seines Gesangs
mit demjenigen weit entfernt in Eurasien le-
bender Populationen von P. montanus (Alpen,
Karpaten, Hokkaido) legt zudem den Verdacht
eines zoohistorischen Zusammenhangs und da-
mit einer nidheren Verwandtschaft mit diesen
nahe. Dieser Gedanke ist nicht so abwegig wie
es scheinen mag. Nikolski & Wallschlager
(1982) berichten tiber einen 4hnlich gelagerten
Fall bei den Zieseln Citellus parryi (N-Kanada,
Alaska, NE-Sibirien) und C. undulatus (Zen-
tral- und NE-Sibirien, Mongolei). Die Alarm-
rufe von C. parryi in Alaska unterscheiden sich
stdrker von denjenigen seiner eigenen Artge-
nossen jenseits der Beringstrasse als von jenen
des zentralasiatisch-mongolischen C. undula-
tus. Der Luftfeind-Alarmruf von C. parryi in
NW-Alaska, dessen Areal durch den Yukon
vom Rest der Alaska-Population isoliert ist, ist
sogar fast identisch mit jenem von C. undula-
tus, und die Autoren halten es fiir moglich,
dass es sich hier um eine pleistozidne Reliktpo-
pulation von C. undulatus handelt.

6. Zur Verbreitungsgeschichte

Warum sind die einsprachigen Mm auf relativ
kleine Gebiete am Rand des Artareals be-
schriankt, wihrend dessen grosster Teil von
Mischsédngern bewohnt ist (Abb. 9, S. 11)?
Klar ist, dass dieses riesige zweisprachige Ge-
biet keine Mischzone im iiblichen Sinn sein
kann. Ebenso besteht, wie wir noch sehen
werden, zwischen den Mischsingern in den
europdischen  Alpen-Weidenmeisen-Kontakt-
zonen und denjenigen dieses grossen Gebietes
kein engerer Zusammenhang.

Martens & Nazarenko (1993) interpretieren
das Gesangsverbreitungsbild im wesentlichen
wie folgt: Entstehung der Art vermutlich in
Ostasien, ilteste Gf folglich die «sino-japani-
sche». Von dort aus Besiedlung der westlichen
Paldarktis, wobei sich aus dem «sino-japani-
schen» der zweisprachige, von den Autoren
«sibirisch» genannte Gesang entwickelt. Auch

die Nearktis wird von Ostasien aus besiedelt,
wobei P. atricapillus vielleicht eine spitere
«Welle» darstellt als P. carolinensis, dessen
Gesang gewisse Ahnlichkeiten mit dem «sino-
japanischen» aufweist. In Europa fiihrt eiszeit-
liche Arealschrumpfung und -aufspaltung in
kleine, getrennte Refugien im S dazu, dass in
den ausgediinnten Restpopulationen im einen
Fall die «normale», im andern die «alpine»
Komponente des variablen Gesangs durch
Lernverlust!3 (Thielcke 1973) verloren geht.
Beim postglazialen Zusammentreffen der nun
einsprachigen Mm entstehen im Kontaktgebiet
schmale Zonen mit wieder zweisprachig, sozu-
sagen «sekundir» sibirisch singenden Popula-
tionen.

Der Annahme, P. montanus sel in Ostasien
entstanden und die «sino-japanische» Gf somit
die alteste, kann man beim derzeitigen Wis-
sensstand kaum eine plausiblere Version ge-
geniiberstellen. Dagegen sehe ich fiir die Ent-
stehung des heutigen Gesangsverbreitungsbil-
des eine andere mogliche Erkldrung, die ich
hier zur Diskussion stelle.

Hauptunterschied zum Modell Martens &
Nazarenko: die «normale» und die «alpine» Gf
sind nicht erst aus dem variablen, «sibirischen»
Gesang entstanden (Lernverlust), sondern di-
rekt aus der «sino-japanischen» Gf und ilter
als der «sibirische». Ihre heutigen Populatio-
nen an der Arealperipherie (Abb. 9, S. 11) sind
Relikte zweier fritherer Ausbreitungs-«Genera-
tionen», welche, jede in einem andern Intergla-
zial, die nordliche Paldarktis besiedelten und
dann durch die jeweils folgende Eiszeit bis auf
Reste in sidlichen Waldrefugien ausgeldscht
wurden. Der sibirische Gesang ist erst durch
Hybridisation zwischen Resten dieser zwei
verschieden singenden Populationen entstan-
den, welche wihrend der letzten Eiszeit im
gleichen siidsibirischen Refugium notgedrun-
gen miteinander in Kontakt kamen (s. weiter
unten).

Begriindung dieser Hypothese: Von den
sechs rein nearktischen Graumeisen («Chicka-
dees») bilden Schwarzkopf-, Karolina- und

13Mangelnde Gelegenheit der Jungvégel, von adulten
o den «richtigen», d.h. populationsiiblichen Gesang
zu horen und lernen.
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Berg- oder Weissbrauenmeise, P. atricapillus,
carolinensis und gambeli, zusammen mit unse-
rer Mm eine stimmlich gut abgegrenzte Grup-
pe, die sich nebst threm grundsitzlich gleichen
Rufrepertoire vor allem durch einen weittra-
genden, aus wenigen klaren Pfeiflauten beste-
henden Reviergesang auszeichnet (Hailman
1989 und eigene Beob.). Jede dieser drei
Chickadees besitzt nur eine einzige Gf, und
diese besteht nur aus + horizontalen, einzig bei
carolinensis oft etwas steigenden oder fallen-
den Elementen. Der Pfeifgesang der vier Grau-
meisen neigt also offensichtlich gar nicht zur
Vielfalt. Wie die trotz weit zurlickliegender
Besiedlung der Nearktis immer noch praktisch
fehlende geographische Variation!4 beweist,
ist er auch ausserordentlich konservativ, was
schon bei P. montanus festgestelit wurde (S.
19). Man kann daher folgern, dass zur Zeit der
Einwanderung der atricapillus-Ahnen — auch
des jiingsten «Schubes» (furneri) — im nordost-
asiatischen Ausgangsgebiet noch nicht der va-
riable Gesang verbreitet war, sondern die «al-
pine» oder eine ihr nahe kommende, «alpinoi-
de» (Eck 1980) Gf. Sonst miisste man ihn, oder
wenigstens Spuren davon, in Form abfallender
Elemente wie bei der «normalen» Gf, auch Ost-
lich der Beringstrasse finden. Er scheint also
erst mit einer spiteren Ausbreitungswelle nach
Nordostasien gelangt zu sein. Da man wohl an-
nehmen darf, dass die Expansion, welche zum
Vorstoss «alpinoid» singender Meisen nach
Nordamerika fithrte, sich auch gegen die West-
paldarktis richtete, diirften es somit Vogel mit
+ perfekter «alpiner» Gf gewesen sein, welche
Europa zuerst erreichten.

Von dieser Annahme ausgehend ist folgende
Entwicklung vorstellbar: Die erste auch Euro-
pa erreichende Ausbreitungswelle erfolgte
durch Mm mit «alpiner» Gf. In Mitteleuropa
wurden zumindest in der wirmsten Phase jener
Zwischeneiszeit nur die Gebirge bewohnt (ver-
mutliche Griinde: Habitat klimabedingt auf
diese beschrinkt; interspezifische Konkurrenz

14Die von Bagg (1958) auf der Insel Martha’s Vi-
neyard (Massachusetts) von den meisten ¢ gehorte
Variante mit beiden Elementen auf gleicher Tonhohe
konnte eventuell einen Dialekt darstellen, miisste aber
zuerst genauer untersucht werden.

im Flachland). Die nachfolgende Eiszeit ver-
nichtete diese «Generation» bis auf Reste in
Waldrefugien stidlich der Alpen, Karpaten, in
Zentralasien sowie auf Hokkaido. Das letzte
Interglazial (Riss-Wiirm) brachte einen neuen
Ausbreitungsschub aus einem asiatischen Ge-
biet, dessen Mm die «normale» Gf entwickelt
hatten. Wihrend diese mit der Taiga durch die
sibirischen Ebenen nach Westeuropa vorsties-
sen, kehrten die Uberlebenden der ersten «Ge-
neration» {(«alpine» Gf) mit dem wieder em-
porsteigenden Wald in die erwihnten Gebirge
zuriick. Damit lebten jetzt in der Paldarktis
(ohne die «sino-japanische» Gruppe) zwei Ge-
sangspopulationen: «alpin» singende Mm in
den Gebirgen und auf Hokkaido, «normal» sin-
gende im Flachland — eine Verteilung, die im
ausserskandinavischen Europa auch heute be-
steht und ebenfalls verbreitungsgeschichtlich
bedingt ist.

Im Wiirmglazial wurden in Europa die Mm
der Gebirge abermals in Waldrefugien stidlich
derselben gedridngt, wihrend von der Flach-
landpopulation Reste in SW-Europa und offen-
bar auch im Siidbalkan iiberlebten. Mit Ende
dieser letzten Eiszeit kehrten erstere mit dem
Wald von S her in die Alpen und Karpaten
zurlick, dabei z.T. auch dazwischenliegende
Ebenen (z.B. Donauniederungen) besiedelnd.
Die Balkanvogel konnten offenbar — Nachweis
der «normalen» Gf in der Balkankette vorbe-
halten — ihr Areal nicht wesentlich ausweiten.
Dagegen war vom SW-europiischen Refugium
aus ein ziemlich ungehinderter Vorstoss durch
West- und Mittel- bis nach Osteuropa méglich,
wo es irgendwo im Raum Ostpreussen/Polen
zum Zusammentreffen mit den inzwischen aus
Sibirien bis hier vorgedrungenen Mm mit va-
riablem Gesang (s. unten) kam. Die Subtilfor-
men tischleri (Ostpreussen) und natorpi
(Schlesien) konnen sehr wohl aus diesem Kon-
takt entstandene Mischformen sein, auch wenn
sich dies morphologisch nicht sicher nachwei-
sen ldsst und sie daher zu borealis (tischleri)
bzw. salicarius (natorpi) gezdhlt werden (Vau-
rie 1959). Auch die zweisprachigen Zonen am
Alpenrand und in NW-Bulgarien sind beim se-
kundédren Kontakt der postglazial wieder ex-
pandierenden, einsprachigen Refugialpopula-
tionen entstanden.
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Im Gegensatz zu Europa, wo die beiden Ge-
sangspopulationen erst bei der postglazialen
Wiederausbreitung zusammentrafen, war es in
Sibirien gerade die Eiszeit, welche sie zusam-
menfithrte. Die Taiga wurde nach Siiden ver-
schoben und schliesslich bis auf Reste im Be-
reich der stidsibirischen Gebirge vernichtet, de-
ren Wilder (und Mm) gleichzeitig in tiefere
Lagen gedringt wurden. Diesem Heranschie-
ben der Taiga an die siidsibirischen Gebirge
wird u.a. das heute dort isolierte Vorkommen
typischer Taigavogel wie Rauhfusskauz Aego-
lius funereus, Sperbereule Surnia ulula oder
Dreizehenspecht Picoides tridactylus zuge-
schrieben (Voous 1962). Es diirfte daher auch
die Mm der Taiga mit jenen dieser Gebirge in
Kontakt gebracht haben.

Infolge des relativ beschrinkten verbleiben-
den Waldareals verfiigte wohl keine der beiden
Restpopulationen iiber ein weites Hinterland
mit einem grossen Reservoir an einsprachigen
Vogeln. Zum andern hingt die Breite einer
Mischzone nicht von der Grosse der beiden
Teilareale ab. Theoretisch wichst also mit ab-
nehmender Grosse des Gesamtareals der Anteil
der Mischpopulation an der Gesamtpopulation,
wodurch erstere mehr Einfluss erhélt. Der in
den Kontaktzonen entstehende Mischgesang
diirfte daher gute Chancen gehabt haben, im
Laufe des Jahrzehntausende dauernden Kon-
takts beider Restpopulationen zum Gemeingut
der ganzen Refugialpopulation zu werden.
Dies um so mehr, als die Gf bei der Mm nicht
angeboren ist, sondern tradiert wird!3 und sich
daher im Gegensatz zu genetisch fixierten (z.B.
morphologischen) Merkmalen auch iiber allfdl-
lige intraspezifische genetische Grenzen hin-
weg ausbreiten kann, soweit nicht andere, z.B.
physikalische Schranken dies verhindern. Die-

I5Nach Heckershoff (in Martens & Nazarenko 1993)
besitzen junge Mm die genetische Anlage zur «nor-
malen» wie zur «alpinen» Gf und passen sich dann
dem Gesang der Population an (von der urspriingli-
chen, «sino-japanischen» Gf, welche eigentlich eben-
falls zu erwarten wire, ist nichts erwihnt). Da sie also
die «richtige», populationsgemisse Form zuerst von
Altvogeln horen miissen, erfolgt die Weitergabe eben
doch durch Tradition, im Gegensatz zu den verschie-
denen Rufen, fiir die sie kein Vorbild zu horen brau-
chen.

se durch eiszeitbedingten Kontakt «zweispra-
chig» gewordene, also «sibirisch» singende
Refugialpopulation war es dann, von welcher
nach der letzten Eiszeit die Wiederbesiedlung
der nordlichen Paldarktis bis Norwegen und
Osteuropa ausging, wo sie in Polen/Ostpreus-
sen auf die inzwischen aus SW-Europa bis dort
vorgedrungenen Mm mit «normaler» Gf stiess.
Thr grosses Areal ist somit zwar, wie am An-
fang erwihnt, keine Mischzone, aber von ih-
rem Ursprung her ist sie letztlich dennoch eine
Mischpopulation, auch wenn dies 4dusserlich
nicht erkennbar ist. Ob genetische Untersu-
chungen die hier postulierte intraspezifische
Aufspaltung bestitigen oder widerlegen koén-
nen, bleibt abzuwarten.

Damit setzt sich Parus montanus heute aus
vier in ihrem Gesang und ihrer Geschichte ver-
schiedenen Populationen zusammen. Die «si-
no-japanische» Gruppe ist die Ausgangspopu-
lation und lebt = im Entstehungsgebiet der Art.
Die «alpin» singenden Mm sind Relikte einer
ersten, die «normal» singenden solche einer
zweiten interglazialen Ausbreitungswelle, und
die variabel singenden Mm der euro-sibiri-
schen Taiga stellen eine dritte, erst nacheiszeit-
liche und daher noch sehr grosse Ausbreitungs-
population dar.

In dieser historischen Entwicklung sehe ich
die einleuchtendste Erkldrung fiir die heutige
Verbreitung der Gf. Sie deckt sich zumindest
in den Grundziigen auch mit der Verbreitungs-
geschichte anderer Waldvogel (Voous 1945,
1947, 1949, Voous & van Marle 1953). Dem-
gegeniiber scheint mir schwer vorstellbar, dass
eiszeitliche Isolation gleich in jedem der ver-
muteten, 8kologisch sicher sehr verschiedenge-
arteten Waldrefugien (SW-, S-, SE-Europa,
Hokkaido und — falls dort einsprachige Mm le-
ben — Kamtschatka) zur Populationsausdiin-
nung und diese wiederum in jedem zum Ver-
lust der «normalen» oder «alpinen» Kompo-
nente des variablen Gesangs gefiihrt haben
soll, wie Martens & Nazarenko (1993) die Exi-
stenz einsprachiger Populationen begriinden.
Zu Gesangsverdnderungen durch Lernverlust
kommt es nach Thielcke (1970, 1973) am ehe-
sten bei der Neubesiedlung isolierter Areale,
was grossenteils durch Jungvogel geschieht,
bevor diese den Gesang ihrer Population ge-
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lernt haben. Die erwihnten Refugien waren
aber weder isoliertes Neuland, noch durch
Jungvogel kolonisiert worden. Dort lebten Po-
pulationen mit normalem, gemischtem Alters-
aufbau, die mit dem Wald von der Eiszeit all-
mihlich nach S verschoben worden waren.
Und selbst wenn es in jedem Refugium aus-
dinnungsbedingt zur Unterbrechung der Ge-
sangstradition gekommen sein sollte, ist
schwer einzusehen, warum jeweils alle & eines
solchen die gleiche Gesangskomponente verlo-
ren hitten. Ich halte daher den einsprachigen
Gesang fiir die urspriinglichere Form und den
zweisprachigen, variablen («sibirischen») fiir
eine Folge sekundiren Kontakts einsprachiger
Populationen.

Diese vorldufige Divergenz in der Interpreta-
tion der heute verfiigbaren Gesangsdaten stellt
deren Wert als Indizien fritherer verbreitungs-
geschichtlicher Vorgidnge und als zwar nicht
alleinige, aber wichtige Kriterien phylogeneti-
scher Verwandtschaft keineswegs in Frage.
Auch die molekularbiologische Forschung hat
ja bis jetzt, wie die kritischen Artikel von Mayr
& Bock (1994) und Eck (1994) vor Augen
fithren, nicht zuletzt auch bei den Paridae zu
unterschiedlichen Ergebnissen (s. bei Gill et al.
1989) und Klassifikationen gefiihrt und damit
vorldufig eher Verwirrung statt Klarheit ge-
bracht. Es ist daher sicher nicht iiberfliissig ge-
worden, unbeirrt mit der bioakustischen «Be-
standsaufnahme» in den bisher wenig oder gar
nicht bearbeiteten Arealteilen von Parus mon-
tanus (vor allem in China!) fortzufahren, nicht
zuletzt um endlich auch eine verléssliche Basis
fiir den Vergleich mit der nordamerikanischen
Graumeisen zu erhalten.

Nachwort

Widrige Umstdnde haben die letzten Ergin-
zungen des schon vor zwei Jahren praktisch
fertiggestellten Manuskripts verhindert, so dass
sich die Publikation stark verzégert hat. Einige
Angaben und Aussagen, die seinerzeit dem
«Handbuch» (Glutz von Blotzheim & Bauer
1993) zur Verfiigung gestellt und dort erwéhnt
wurden, sind daher inzwischen schon anders-
wo (Martens, Ernst & Petri 1995) zitiert und
diskutiert worden. Da ihre Arbeit ein Defini-

tionsproblem erkennen lésst, mochte ich noch
darauf eingehen.

Die Autoren behandeln einen in China, Ja-
pan und im Altai oft vorkommenden Strophen-
typ, bei dem die Elemente zwar wie bei der
«alpinen» Gf frequenzkonstant und untereinan-
der gleich hoch, jedoch abwechselnd kiirzer
und lénger sind (Abb. 12, S. 19; Abb. 1 in der
erwihnten Arbeit), als eine Variante der «alpi-
nen» Gf («kurz-lang-kurz-lang-Variante»). Sie
schreiben, «dass Alpin und Sino-japanisch
nicht prinzipiell verschieden sind ... und Fre-
quenzspriinge nur einen graduellen Unter-
schied darstellen». Die «sino-japanische» Gf
unterscheidet sich jedoch von der «alpinen»
nicht bloss durch Frequenzspriinge, welche —
wie sich erst nach meiner Erstbeschreibung
(Thonen 1970) gezeigt hat — auch fehlen kon-
nen, sondern stets und unabhingig von solchen
auch durch diese abwechselnde Lange der Ele-
mente, wobei der Lidngenunterschied gross
oder gering sein kann. Bei der «alpinen» Gf,
wie sie bisher definiert war und klarheitshalber
bleiben sollte, sind gewo6hnlich alle Elemente
gleich hoch, konnen aber im Strophenverlauf
auch etwas absinken oder ansteigen (s. Thénen
1962: 116); rhythmisches Abwechseln wie bei
der «sino-japanischen» Gf kommt jedoch nicht
vor. Auch die Liange der Elemente bleibt, abge-
sehen von gelegentlich 2-3 hastig-kurzen am
Strophenanfang, gleich oder dndert nur wenig
und vor allem nie in rhythmischem Wechsel.
Das Ausmass der Frequenzspriinge im «sino-
japanischen» Gesang variiert stark; die Auto-
ren stellten im Altai solche von 200 wie auch
von 1360 Hz fest. Spriinge von weniger als 200
Hz diirften ebenfalls vorkommen, aber mit ab-
nehmender Tonhohe schwerer von Schwan-
kungen «sprungloser» Strophen (Abb. 12) zu
trennen sein. «Kurz-lang-kurz-lang»-Strophen
aus gleichhohen Elementen stellen somit ein-
fach das untere Extrem («Stufe null») in der
Frequenzsprung-Skala der «sino-japanischen»
Gf dar und sind nicht eine Variante der «alpi-
nen» Gf. Das zeigt auch ihre Verbreitung, die
wie bei der Frequenzsprung-Variante auf Chi-
na, Japan und den Altai beschrinkt ist. Dass
letztere fiir affinis noch nicht nachgewiesen ist
und fiir stoetzneri von den Autoren angezwei-
felt wird, diirfte primér an der Sparlichkeit des
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Beobachtungsmaterials liegen, wie der Fall
von stoetzneri zeigt. Aufgrund der trefflichen,
sowohl die Frequenzspriinge wie den hiipfen-
den Rhythmus wiedergebenden Beschreibung
Weigolds (1935) (S. 9), die bis vor kurzer Zeit
die einzige verfiigbare Gesangsangabe aus
China tiberhaupt war, trug ich fiir diese Rasse
auf der Karte (Abb. 9) die «sino-japanische»
Gf ein. Die Autoren ihrerseits besitzen Tonauf-
nahmen von einem ¢, das «alpin» sang, und
geben daher fir stoetzneri nur diese Gf an
(Abb. 6 in ihrer Arbeit). Systematischere Un-
tersuchungen sind deshalb fiir alle chinesi-
schen Rassen eine Voraussetzung fiir die Be-
urteilung der dortigen Gesangsverhiltnisse.

Ich gehe mit den Autoren einig, dass die bei-
den Gf sehr eng verwandt sind und sich ver-
mutlich aus- oder nebeneinander entwickelt
haben (s. Kap. 6), und dass auch die Pfeifge-
siange der amerikanischen Chickadees aus die-
ser Wurzel hervorgegangen sind. Wenn wir
aber die «alpine» und «sino-japanische» Gf in-
einander fliessen lassen, verwischen wir inter-
essante Spuren. Es ist immerhin bemerkens-
wert, dass die «alpin» singenden Mm Hokkai-
dos und Kamtschatkas im Test nicht auf «sino-
Jjapanischen» Gesang aus Japan reagierten,
wiihrend europiische Alpenmeisen den Gesang
aus Kamtschatka «verstanden», ihr eigener Ge-
sang aber in einer nur «sino-japanisch» singen-
den Population im Altai keine Reaktion ausls-
ste. Diese Befunde bediirfen selbstverstandlich
noch der Ergdnzung durch weitere Tests, vor
allem mit «kurz-lang-kurz-lang»-Varianten
konstanter Tonhthe. Erst dann wird man die
Bedeutung der Gesangsunterschiede als mogli-
che Faktoren intraspezifischer Evolution rich-
tig beurteilen kénnen.

Mit der Klarung der Frage nach dem Gesang
in Kamtschatka ist endlich eine lange beklagte
Liicke (Thonen 1970 und Kap. 4) ausgefiillt.
Dass diese Mm «alpin» singen, bildet eine wei-
tere Stiitze meiner Hypothese, wonach die nur
«alpin» singenden Mm der Alpen, Karpaten,
Hokkaidos und nun also auch Kamitschatkas
Relikte einer zwischeneiszeitlich in der nordli-
chen Paldarktis verbreitet gewesenen Popula-
tion mit dieser Gf sind. Denn nebst ithrem Ge-
sang stimmen sie auch darin tiberein, dass sie
in einstigen Eiszeitrefugien (Kamtschatka,

Hokkaido) oder in den von solchen aus wieder-
besiedelten Gebirgen (Alpen, Karpaten) leben.
Diese zweifache Ubereinstimmung kann kaum
ein Zufall sein. Die Ansicht der Autoren, Al-
pingesang habe sich in verschiedenen Zeiten
und Gebieten unabhéngig etabliert und seine
Trager seien daher innerhalb der Art nicht en-
ger verwandt, impliziert, dass er ausserhalb
von China, dem vermutlichen Ursprungsge-
biet, ausgerechnet nur in diesen vier Populatio-
nen mit dhnlicher eiszeitlicher Vergangenheit
zum Durchbruch kam. Einen solchen Zufall
halte ich fiir wenig wahrscheinlich. Auch der
Hinweis auf die morphologischen Verhiltnis-
se, d.h. die Zugehorigkeit zu ganz verschiede-
nen Subspeziesgruppen, ist kein iberzeugen-
des Argument gegen ihre engere Verwandt-
schaft. Im Gegensatz zum Husserst formkon-
stanten Gesang reagieren bei Parus montanus
Grosse und Firbung, die Hauptkriterien des
Systematikers, sensibel auf Klimaeinfliisse und
neigen dementsprechend stark zu geographi-
scher Variation. So hat die europédische Flach-
landpopulation schon in der relativ kurzen Zeit
seit ihrer postglazialen Wiederausbreitung drei
gut unterscheidbare Rassen (kleinschmidti,
rhenanus, salicarius) nebst subtileren Lokal-
formen entwickelt, singt aber noch iiberall
«normal». Auch bei Parus atricapillus in
Nordamerika haben sich seit der Einwande-
rung aus Eurasien neun Subspezies (Smith
1991) entwickelt, die jedoch mit Ausnahme
des Spezialfalles turneri (Kap. 5.8.) ein und
denselben Gesang besitzen. Ich habe daher ge-
geniiber der Ansicht, die morphologischen
Merkmale seien bei Parus montanus ein zuver-
lassigeres Kriterium intraspezifischer Evolu-
tionsvorgidnge und Verwandtschaftsverhdltnis-
se als der Gesang, erhebliche Zweifel. Sie soll-
te jedenfalls kein Tabu sein, das uns von der
Verfolgung anderer Spuren abhilt. Ich finde es
aber richtig und wichtig, dass das Moénchsmei-
sen-Problem auf so verschiedenen Wegen wie
Biometrie (Eck 1980), Molekulargenetik (Gill
et al. 1989) und Bioakustik (Martens et al.
1993, 1995, Thonen 1962, 1970 und vorliegen-
de Arbeit) angegangen wird. Die vorldufig di-
vergierenden Ergebnisse kdnnen nur Ansporn
zum Weiterforschen sein.
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versity, Columbus OH (USA); Library of Natural So-
unds, Cornell University, Ithaca N.Y. (USA); den
Herren T. Kabaya, Tokyo (Japan), H. Nickel, Géttin-
gen (D), D.-J. Pernin, St-Germain-du-Plain (F), Dr. L.
Sasvari, Budapest (H), und H. Weiss, Wien (A). Die
Sonagramme konnte ich am Ethologischen Institut
der Universitit Bern (Prof. Dr. P. Ingold, Dr. P. Eng-
gist) herstellen lassen. Die Schweizerische Vogelwar-
te in Sempach (damaliger Leiter Dr. A. Schifferli) hat
meine Arbeit immer wieder unterstiitzt und mir spon-
tan Kostenbeitrige an zwei Auslandreisen gewdihrt,
und ihr Bibliothekar R. Lévéque erfiillte mit Geduld
meine vielen Literaturwiinsche. Von Prof. Dr. U. N.
Glutz von Blotzheim, Schwyz, erhielt ich Gesangsbe-
funde und viele niitzliche Hinweise. Mit Prof. Dr. J.
Martens, Mainz (D) hatte ich eine interessante Dis-
kussion, und er teilte mir eine ebenso niitzliche wie
warnende Gesangsfeststellung aus dem Tien Shan
mit. Die Herren Prof. Dr. H.-H. Bergmann, Osna-
briick (D), und Dr. H.-W. Helb, Kaiserslautern (D),
teilten mir durch Sonagramme belegte Gesangsbefun-
de aus Ostpolen mit, und Herr St. Ernst, Klingenthal
(D) berichtete mir iiber seine Feststellungen im Altai.
Herr Prof. Dr. Y. Fujimaki erschloss mir japanische
Literatur. Ganz besonderen Dank schulde ich Herrn
S. Eck, Dresden (D), der nicht nur durch eigene Nach-
forschungen und Publikationen wesentlich zur heuti-
gen Kenntnis der Gesangsverhiltnisse in Osteuropa
beigetragen, sondern mir in unserem {iberaus anregen-
den Briefwechsel viele wertvolle Denkanstdsse ver-
mittelt hat. Last but not least méchte ich dem Redak-
tor, Herrn Dr. C. Marti, Sempach, fiir die kritische
Bearbeitung des Manuskripts danken, ebenso wie
Herrn Dr. E. Sutter, Basel.

Zusammenfassung, Summary

Anhand von nach der ersten Arbeit zu diesem Thema
(Thénen 1962) gesammelten Gesangsbefunden aus
dem ganzen Artareal wird die Verbreitung der geo-
graphischen Gesangsformen (Gf) von Parus monta-
nus («normal», «alpin», «sino-japanisch» und varia-
bel oder «sibirisch») umschrieben und diskutiert.

Die «normale» Gf ist in den west- und mittelea-
ropiischen Ebenen und Mittelgebirgen (ohne Skandi-
navien), die «alpine» in den Alpen, Karpaten und auf
Hokkaido, die «sino-japanische» in China und Japan
(obne Hokkaido) und der variable Gesang in der
ganzen Taigazone vom Beringmeer und Sachalin bis
Norwegen und Polen sowie in den Kontaktzonen zwi-
schen «alpiner» und «normaler» Gf verbreitet.

Die Monchsmeisen (Mm) des ganzen Juragebirges
singen «normal». Das spricht gegen ihre bisherige Zu-
ordnung zur Alpenrasse montanus und gibt jenen Au-
toren recht, welche sie von ihr trennten. Es wird vor-
geschlagen, sie — vorldufig mit Ausnahme der siid-
lichsten Jura-Auslaufer, wo Mischlinge montanus x

rhenanus moglich sind — der Rasse salicarius zuzu-
ordnen.

Der Hinweis von Bailly (1854) auf die Existenz
einer kleineren «Rasse» in mittleren Hohenlagen Sa-
voyens (SE-Frankreich) beruhte nicht, wie thm spéter
vorgeworfen wurde, auf falscher Interpretation der in-
dividuellen Grossenvariation innerhalb der Rasse
montanus, sondern wird jetzt auch durch die Gesangs-
befunde gestiitzt: Ostlich des Isere-Tals singen die
Mm «alpin», westlich davon «normal» oder (im obe-
ren Teil) «<zweisprachig» (variabel).

Die Mm der Rhodopen (Bulgarien) singen «nor-
mal», sind also nicht identisch mit der «alpin» singen-
den Karpatenform transsylvanicus, zu der sie heute
gezdhlt werden. Das stiitzt die Ansicht fritherer Auto-
ren, welche ihr eigenen Rassenstatus (rhodopeus) zu-
erkannten.

Die Vigel des Tien Shan (Kasachstan) sind nach
Gesang, Rufen, Nistweise und Verhalten echte
Monchsmeisen und somit Parus montanus songarus
Severtzov 1872 zu nennen. Die Mm auf Hokkaido
singen die (auch zum Spektrum des «sibirischen» Ge-
sangs gehorende) «alpine» Gf, diejenigen im iibrigen
Japan die «sino-japanische». Erstere sind offenbar aus
Sibirien (iiber Sachalin), letztere aus China (iiber
Korea) eingewandert, als das Meeresniveau tiefer lag
als heute.

Die Mm Sachalins singen variabel wie in Sibirien.
Da die Insel in der letzten Eiszeit kaum fiir Waldvogel
bewohnbar war, sind sie wohl erst postglazial vom
Kontinent hiniibergelangt. Hokkaido war schon nicht
mehr erreichbar, da die Landverbindung dieser Insel
mit Sachalin frither iiberflutet wurde. Die Mm Hok-
kaidos miissen also schon vor der letzten Eiszeit dort
gelebt haben.

Bei der nahverwandten nearktischen Art Parus
atricapillus weicht der Gesang der Alaska-Rasse P. a.
turneri von jenem der andern Rassen ab und dhnelt
der «alpinen» Gf der Mm. Mischverdéchtiger Gesang
und starke Grossenvariation in einem ans Areal von
turneri grenzenden Gebiet deuten auf mogliche se-
kunddre Intergradation hin, was die Vermutung stiitzt,
turneri sei spdter aus NE-Asien in die Nearktis ge-
langt als die tibrigen Populationen.

Hypothese zur Entstehung des heutigen Gesangs-
verbreitungsbildes von P. montanus: Entwicklung der
Art in Ostasien, dlteste Gf somit die «sino-japani-
sche». Die Mm mit «alpiner» Gf sind Relikte einer er-
sten interglazialen Expansionswelle, die von der
nachfolgenden Eiszeit bis auf Reste in Waldrefugien
siidlich der Alpen, Karpaten, im Bereich der siidsibiri-
schen Randgebirge sowie auf Hokkaido ausgeldscht
wurde. Die «normal» singenden Mm stammen von ei-
ner zweiten «Welle», die im letzten Interglazial nach
W vordrang. Auch sie wurde dann bis auf Restpopula-
tionen in SW- und SE-Europa sowie in S-Sibirien ver-
nichtet, von denen sich die SW-europédische postglazi-
al wieder bis Osteuropa ausbreitete. Die variabel sin-
genden Mm der paldarktischen Taiga stellen eine drit-
te, erst postglaziale und daher noch sehr grosse Aus-
breitungs-«Generation» dar. Thr Gesang entstand
durch sekundare Intergradation, als im Wiirmglazial
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die Reste der Taigapopulation im siidsibirischen
Waldrefugium mit den aus den dortigen Gebirgen
hinabgedringten Mm der ersten «Generation» zusam-
menkamen. Der beim Kontakt entstehende Mischge-
sang konnte sich im relativ begrenzten Restareal im
Lauf der Jahrzehntausende liber die ganze Refugial-
population ausbreiten. Diese war es dann, von der die
postglaziale Wiederbesiedlung der eurasischen Taiga
ihren Ausgang nahm.

On the geographical variation in the song of Parus
montanus

Based on new data collected since his first paper on
this subject (Thonen 1962), the author presents a sur-
vey and interpretation of the parapatric distribution of
the three song types (ST) of the Willow tit («normals,
«alpine», «sino-japanese») and of the mixed or varia-
ble song («normal», «alpine» and intermediate vari-
ants sung by the same ). Doubts expressed by some
authors as to the parapatry of the «normal» and «alpi-
ne» ST in Europe are disproved and an earlier state-
ment by the author about the song in Scandinavia rec-
tified.

The «normal» ST is spread over the European dis-
tribution area except the Alps, Carpathians and Scan-
dinavia, reaches western but not eastern Poland and
occurs also, isolated by populations with «alpine»
song, in the southern Balkans. — The «alpine» ST co-
vers the entire mountain range from the SW end of the
Alps through Austria and the Tatra Mits. to the Trans-
sylvanian Alps (S Carpathians). An isolated populati-
on with this ST exists on the island of Hokkaido (Ja-
pan). - The mixed (variable) song covers the Eurasian
taiga belt from the Bering Sea and Sakhalin to Nor-
way and E Poland, but is also found in narrow zones
of contact between the «normal» and «alpine» ST in
Europe. — The pattern and boundaries af these areas
are the basis of the author’s conclusions about some
nomenclaturally disputed populations and the distri-
bution history of the species.

The birds of the Jura sing the «normal» ST and
hereby differ from nominate P. m. montanus of the
Alps, to which they are usually ascribed. This sup-
ports the view of those earlier authors who separated
them from the latter subspecies on morphological gro-
unds. Hence it seems best to integrate them in salica-
rius which they resemble most.

Bailly’s (1854) mention of a smaller «race» found
in the medium altitudes of Savoie (SE France) was
not, as some critics saw it, a misinterpretation of the
size variation in the alpine P. m. montanus. The re-
gion he referred to is the zone of contact between the
large montanus («alpine» ST) and the small rhenanus
(«normal» ST), where birds with intermediate charac-
ters can be no surprise. His specimens came from the
W side of the Isere valley where the birds sing the
«normal» ST. Obviously it is not Bailly who was
wrong but those authors who indiscriminately attribu-
ted all Willow Tits of Savoie to P. m. montanus.

The birds of the Rhodope Mts. (S Bulgaria) sing
the «normal» ST and thus differ from franssylvanicus
of the Carpathians in which subspecies they are inte-
grated today. Here again the song data support earlier
authors who separated them from the latter as P. m.
rhodopeus. The tits in S Ex-Jugoslavia too sing the
«normal» ST, whereas those in W Bulgaria are mixed
singers. The song in this part of Europe clearly needs
further investigation.

The song, calls, nesting and general behaviour of
the Tien Shan (Kasachstan) birds, whose systematic
status is still disputed, qualify them as true Willow
Tits, consequently to be called Parus montanus son-
garus Severtzov 1872. They belong to the Euro-Sibe-
rian song population («normal»/«alpine»/variable
song).

In Japan, the birds of Hokkaido sing the «alpine»,
those of the other islands the «sino-japanese» ST.
This suggests that Hokkaido has been colonized from
the Siberian mainland via Sakhalin, when both islands
were connected with each other and the mainland due
to a lower sea level, whereas the rest of Japan recei-
ved its Willow Tits from China when analogous con-
ditions provided a land connection with Korea. This
interpretation is consistent with the important role of
the Tsugaru Strait between Hokkaido and Hondo as a
faunal borderline (Blakiston’s Line) separating many
Siberian and Chinese elements. Since Hokkaido can
hardly have been colonized postglacially, because its
land connection with Sakhalin was submerged earlier
than the one between this island and the mainland,
Willow Tits must already have inhabited Hokkaido in
the last interglacial period. This suggests that they
might be a relic of the same interglacial population
with «alpine» song as the birds of the Alps and Carpa-
thians.

The birds on Sakhalin have the same (variable)
song as those in Siberia. Since this island was probab-
ly devoid of forests during the last glaciation, they can
be considered to be postglacial invaders.

In the closely related nearctic Parus atricapillus,
the Alaskan subspecies turneri differs in its song from
the rest of the species and resembles in this respect the
populations of P. montanus with «alpine» song. Stri-
king variation in size and a song which shows charac-
ters of both the turneri and the «standard» song of
atricapillus are reported from regions adjoining the
area of furneri, suggesting a possible zone of secon-
dary contact. Should this be confirmed, this would in-
dicate that furneri has probably arrived later in the
Nearctic than the rest of its species. This in turn could
mean that there exists a close historical relation with
the birds of the Alps, Carpathians and Hokkaido, si-
milar to the presumed relation between the Ground
Squirrels Citellus parryi of N-America and C. undula-
tus of central Asia described in literature.

The distribution pattern of the ST is interpreted as
follows: Since P. montanus is supposed to have evol-
ved in eastern Asia, the sino-japanese ST is probably
its oldest song. The «normal» and «alpine» ST later
evolved out of this one. Their present areas are relics
of two waves of colonization which occurred in the
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wo last interglacial periods, first by birds with «alpi-
ne» ST. The mixed or variable song is, despite its wi-
dest distribution, not an original ST but the result of a
long secondary contact between the two former song
populations.

The Riss glaciation almost wiped out the birds of
the first colonization wave («alpine» ST), leaving sur-
vivors only in the forest refuges S of the Alps and the
Carpathians, at the base of the S Siberian mountain
ranges and on Hokkaido. When the climate improved
in the last interglacial, these birds followed the forests
which retreated to the higher, cooler zones of these
mountains. At the same time, a second wave of Wil-
low Tits which had developed the «normal» ST
spread over the plains of Siberia and Europe. The nor-
thern Palearctic was now inhabited by birds with «al-
pine» song in the mountains and with «normal» song
in the plains, just as it is the case today in Europe.

The last glaciation had very different effects in Si-
beria and Europe. Here, the mountain birds were pus-
hed down to forest refuges S of the Alps and Carpa-
thians, whereas remnants of the lowland form survi-
ved in separate forest refuges in SW and SE Europe.
With the end of the last glaciation the mountain birds
returned to their former habitat. Those of the SW Eu-
ropean refuge were able to repopulate W and E Euro-
pe as far as Poland, where their advance was halted by
the birds of the postglacial, third wave of colonists
pushing W from Siberia. The birds of the SE Euro-
pean refuge have apparently not succeeded to expand
considerably.

In Siberia, the last glaciation had opposite effects:
instead of splitting the surviving populations into se-
veral refuges it brought them together. The taiga po-
pulation («normal» ST) was moved southward to the
base of the S Siberian mountain ranges whose birds
were in turn pushed down to the same remaining fo-
rests. This southward displacement of the taiga —
which is also considered to be the cause of the present
existence of typical taiga birds in these southern
mountains — has led to a long-lasting contact between
the remnants of both song populations. As in the Eu-
ropean zones of (though postglacial) contact, the re-
sult was a «bilingual», that is variable or mixed song
which in this relatively restricted forest area finally
became the common song. It is with the postglacial
expansion of this refuge population with the taiga that
the variable song has attained its present distribution.
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