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Mechanismen zur Bestimmung der Richtung zum Ziel

Das Navigationssystem der

Vogel - Teil 2

ROSWITHA UND WOLFGANG WILTSCHKO

Brieftauben sind ein beliebtes Untersuchungsobjekt fiir die Navigations-
leistungen der Végel. Foto: Mabel Amber auf www.pixabay.com.

Végel sind aufgrund ihrer Flugfdhigkeit sehr mobil, und
daher ist ihr Aktionsraum in der Regel viel ausgedehnter als
der von gleichgroBen Tiere, die sich laufend oder kriechend
fortbewegen. Um sich in diesem groBen Gebiet méglichst
kraftsparend und effizient zu bewegen - etwa um eine
bestimmte Futterquelle, eine Wasserstelle, einen Ruheplatz
usw. aufzusuchen - haben Viégel ein komplexes Navigations-
system entwickelt, das sich aus angeborenen und erlernten
Komponenten zusammensetzt. Es ist dadurch jeweils ideal
an die Umgebung angepasst, in der sie sich orientieren
miissen, und erlaubt ihnen flexible Orientierung in einem
groBen Bereich. Auch erméglicht es vielen von ihnen,
Gebiete zu nutzen, die nur zeitweilig gute Lebensbedingun-
gen bieten, und anschlieBend wieder andere Regionen
aufzusuchen - das Leben der Zugvdgel mit sich jahreszeitlich
dndernden Heimatgebieten.
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m ersten Teil dieser Arbeit wurde das , Karte-Kompass-
IModel “ vorgestellt, das Navigation bei Vogeln als ein
Zwei-Schritt-Verfahren beschreibt: Zunichst wird die ein-
zuschlagende Richtung als Kompassrichtung festgelegt,
dann wird diese mit einem Kompass aufgesucht [1]. Im
Folgenden wurden die bei Vogeln bekannten Kompass-
mechanismen beschrieben: der Magnetkompass [2], der
auf direkter Wahrnehmung beruht, sowie die erlernten
astronomischen Mechanismen, der Sonnenkompass [3]
und, bei nichtlich ziehenden Zugvogeln, der Sternkom-
pass [4].

Dieser zweite Teil der Arbeit ist der Frage gewidmet,
wie die Richtung zum Ziel festgelegt wird. Auch fiir diesen
ersten Schritt im Navigationsvorgang, die Bestimmung des
Kompasskurses zum Ziel, gibt es mehrere Verfahren, die
die Vogel je nach Situation anwenden, nimlich im Heim-
bereich Navigation aufgrund von Weginformation, beim
Vogelzug angeborene Zugrichtungen und sowohl im
Heimbereich als auch auf dem Zug das Benutzen von Orts-
information - ein Mechanismus, der auf Erfahrung beruht
und echte Navigation erlaubt. Diese Mechanismen sind
wesentlich weniger gut bekannt als die Kompassmecha-
nismen, aber auch hier ist unsere Kenntnis in den letzten
Jahrzehnten gewachsen.

Navigation anhand von Weginformation
Die hiufigste Navigationsaufgabe ist die Riickkehr zum
Ausgangspunkt, z. B. zum Nest, einem Ruheplatz usw. Da-
bei kann man Information benutzen, die man auf dem
Hinweg gesammelt hat. Theoretisch ergeben sich hier
verschiedene Moglichkeiten der Information. Zum einen
konnten sich die Vogel, wie wir es tun wiirden, prominente
visuelle Landmarken entlang des Weges merken und sie
auf dem Riickweg in umgekehrter Reihenfolge abfliegen.
Das wiirde jedoch bedeuten, dass sie auf dem gleichen
Weg zuriickkehren miissten, was zu Umwegen fiihrt,
wenn der Hinweg nicht gradlinig war. Zudem ergibt sich
bei lingeren Wegen eine gewisse Belastung des Gedicht-
nisses. Eine andere Moglichkeit wire, dass Vogel den
Kompasskurs des Hinflugs registrieren und diesen umkeh-
ren, um heim zu fliegen. Wenn der Hinweg allerdings
nicht gradlinig verlduft, miissen sie die jeweiligen Stre-
cken, die sie in den verschiedenen Richtungen geflogen
sind, entsprechend beriicksichtigen und zu einer Gesamt-
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richtung integrieren - die Gegenrich-
tung dieser Gesamtrichtung ergibt
dann die Heimrichtung. Dies wiirde
eine Riickkehr auf direktem Weg er-
lauben. Ein solches Verfahren - Re-
gistrierung der Richtungen des Hin-
wegs und deren Integration - ist z.B.
fiir Wiistenameisen sehr gut unter-

a)

b)

sucht [5]. Wir vermuten, dass junge

Vogel auf dhnliche Weise vorgehen,

solange sie noch unerfahren sind und

die erfahrungsabhingigen Mechanis- ¢
men noch nicht entwickelt haben.

S

Die ersten spontanen Fluge junger
Vogel entziehen sich leider der expe-
rimentellen Untersuchung. Bei jun-
gen Brieftauben hat sich jedoch ge-
zeigt, dass sie Weginformation nicht
nur beim aktiven Flug, sondern auch
wihrend eines passiven Transports
aufnehmen konnen [6]: Solange ih-
nen das Magnetfeld zuginglich ist,
registrieren sie offensichtlich mit ihrem Magnetkompass
die Richtungen, in denen sie transportiert werden, und
aus dieser Information leiten sie die Richtung ab, die sie
nach dem Auflassen einschlagen (Abbildung 1).

Wegumkehr ist ein einfaches Verfahren, auf das sich
Jungtauben bei ihren ersten Fliigen verlassen koénnen,
wenn sie die Umgebung ihres Schlags erkunden und dabei
die Informationen sammeln, die sie zur Erstellung ihrer
Navigationskarte (siehe unten) brauchen. Spiter, bei er-
fahrenen Tauben, scheint Weginformation an Bedeutung
zu verlieren, denn die Storung des Magnetfelds wihrend
der Verfrachtung, die bei jungen unerfahrenen Tauben
Desorientierung hervorrief (Abbildung 1b), zeigte bei ilte-

IN KURZE

- Navigation bei Végeln ist ein Zwei-Schritt-Prozess:
Zundchst wird der Kurs zum Ziel als Kompassrichtung
bestimmt, dann wird diese mit Hilfe eines Kompass-
mechanismus aufgesucht und in eine Flugrichtung um-
gewandelt.

- Junge, unerfahrene Végel legen die Heimrichtung fest,
indem sie spontan die verschiedenen Abschnitte des
Hinwegs integrieren und diese Gesamtrichtung des
Hinwegs umkehren.

- Junge Zugvdgel erreichen ihr noch unbekanntes Winter-
quartier (iber ein angeborenes Zugprogramm, das
ihnen Richtung und Dauer des Zugs vorgibt.

- Durch Lernprozesse erstellen die Vogel eine Navigati-
onskarte - ein mentales Bild von der Verteilung der
Navigationsfaktoren in ihrer Heimatregion und auf ihrer
Zugstrecke. Die benutzten Faktoren sind Umweltgradien-
ten, die sich extrapolieren lassen und so auch an unbe-
kannten Orten benutzt werden kénnen.
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Kontrolle

ren Tauben keine Wirkung mehr - sie
konnten die Richtung heim zum
Schlag auch ohne Weginformation
bestimmen [6]. Es ist allerdings offen,
ob Weginformation, wenn vorhan-
den, auch bei ihnen weiterhin im Na-
vigationsprozess verrechnet wird.

Angeborene Information

iiber Zugrichtung und

Zugstrecke
Eine ganz andere Navigationsaufgabe
stellt sich jungen Zugvogeln bei ih-
rem ersten Zug: Sie miissen das noch
unbekannte Uberwinterungsgebiet
ihrer Population erreichen. Dabei
verlassen sie sich auf ein angeborenes
Zugprogramm, das ihnen die Rich-
tung und - iiber die Dauer der » Zug-
aktivitit - die Linge der Zugroute
vorgibt [7]. Bei Arten, die im Famili-
enverband ziehen, wie z.B. Ginse,
Schwine und Kraniche, konnten die
Jungen die Zugrichtung von den Alt-
vogeln lernen. Aber bei vielen Arten
ziehen die Vogel allein, und die Jung-
vogel beginnen ihren ersten Zug viel-
fach vor den ilteren Vogeln, miissen
also von sich aus Information iiber
den Zugweg besitzen.
Handaufgezogene Zugvogel verschie-

im gestorten Magnetfeld
transportiert

ABB. 1 | VERWENDUNG VON MAGNETISCHER WEGINFORMATION

S

am Auflassort im
gestorten Magnetfeld

Die Abflugrichtungen junger, unerfahrener Brieftauben sind (a) bei normalem Transport heim-
warts gerichtet; b) nach Transport in einem gestorten Magnetfeld desorientiert. c) Die gleiche
magnetische Behandlung nach Ankunft am Auflassort hat keinen Effekt. Es wurden fiinf bzw. vier
Versuche zusammengefasst. Die Heimrichtung 16° ist durch einen gestrichelten Radius markiert;
die Punkte an der Peripherie der Kreise stellen die Abfliige einzelner Tauben dar, die Pfeile im Kreis
die mittleren Vektoren der einzelnen Auflassungen (nach [6]).

ABB. 2

KREUZUNGSVERSUCHE
ZUR VERERBUNG
DER ZUGRICHTUNG

Monchsgrasmiicken verschiedener
Populationen wurden gekreuzt; das
Diagramm zeigt das Orientierungs-
verhalten zu Beginn der Herbstzug-
zeit. Symbole am inneren Kreis geben
die Richtungen der 16 Elternpaare
an. Ausgefiillte Dreiecke: siidwest-
ziehender Elternteil aus dem Rhein-
Main-Gebiet, offene Dreiecke: siid-
ostziehender Elternteil vom Neusied-
ler See im Osten Osterreichs; die
Punkte am duBBeren Kreis zeigen die
Richtungen der Nachkommen. Die
jeweiligen Mittelrichtungen sind mit
einer Pfeilspitze markiert; die der
Nachkommen liegt zwischen denen
der Elternpopulationen (aus [8]).

dener Arten zeigten zur Herbstzugzeit in Kifigen eine

spontane Bevorzugung ihrer Zugrichtung, und zwar fiir

die Dauer der Zugzeit, wobei die Zugaktivitit bei Arten,
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Die mit einem die tiber die Sahara ziehen, entsprechend stirker war als

grinen P feil ) bei solchen, die im Mittelmeerraum tiberwintern [7].
mark:erFen Begriffe Bei Monchsgrasmiicken (Sylvia atricapilla) gibt es in
werden im Glossar . . ; T )
auf Seite 258 er- Mitteleuropa Populationen mit unterschiedlichen Zugrich-
kldrt. tungen: Die westlichen Populationen ziehen zunichst

nach Sudwest liber die Iberische Halbinsel, die Ostlichen
Populationen nach Siidost iiber die Balkanhalbinsel. Kreu-
zungsversuche mit je einem Elternteil aus beiden Popula-
tionen machten deutlich, dass die Richtungsinformation
vererbt wird, und zwar intermediir [8]: Die Nachkommen
strebten in Richtungen, die in der Mitte zwischen den
Zugrichtungen der Eltern lagen (Abbildung 2). Eine neue-
re Arbeit [9] untersucht das Zugverhalten verschiedener
Populationen von Ménchsgrasmiicken auch aus den Uber-
schneidungsgebieten ausfiihrlicher - ihre Zugrouten und
ihre Genetik. Ob Arten, die im Familienverband ziehen,
auch uiber angeborene Richtungsinformation verfiigen, ist

unklar.

Die angeborene Richtungsinformation kann auch so
gestaltet sein, dass sich nicht-geradlinige Zugrouten ergeben,
wenn diese okologisch giinstiger sind. So fliegen mittel-
europidische Gartengrasmiicken (Sylvia borin) zunichst
auf sudwestlichem Kurs zur iberischen Halbinsel, indern
dort ihre Zugrichtung nach Sid bis Siidost, um ihre afrika-
nischen Winterquartiere siidlich der Sahara zu erreichen
(Abbildung 3a). Auf diese Weise vermeiden die Vogel die
Uberquerung der Alpen und des Mittelmeers an der Stelle,
wo es am breitesten ist. Handaufgezogene Gartengrasmii-
cken bevorzugten anfangs siidwestliche Richtungen (Ab-
bildung 3b); Anfang Oktober, wenn sie normalerweise die
spanische Stidkiiste erreichen wiirden, dnderten sie ihre
Zugrichtung und strebten dann nach Siid (Abbildung 3¢)
[10]. Ihr angeborenes Zugprogramm sagt ihnen also, in
unsere Sprache tibertragen, so etwas wie ,flieg 6 Wochen
nach Sudwest, dann 6 Wochen nach Siid“.

ABB. 3 | DER ZUG MITTELEUROPAISCHER GARTENGRASMUCKEN

a) U w7 o

% Aug., Sept.

FIT

20°

Wie solche Richtungsinderungen gesteuert werden,
ist bisher nur fiir sehr wenige Arten untersucht worden,
und es scheint Unterschiede zwischen Arten und wohl
auch Populationen zu geben. Die oben beschriebenen
Gartengrasmiicken fiihrten die Anderung der Zugrichtung
allein nach dem Zeitprogramm durch; bei mitteleuropi-
ischen Trauerschnippern (Ficedula bypoleuca), die eine
ihnliche Zugroute haben, war allerdings ein weiterer Fak-
tor notwendig. Im Magnetfeld von Frankfurt gehalten,
wurden sie Anfang Oktober, wenn sie beim natiirlichen
Zug die iberische Mittelmeerkiiste erreichen wiirden, zu-
nehmend desorientiert und stellten dann ihre Zugaktivitit
ein. Wurden dagegen die Anderungen des Magnetfelds
simuliert, die sie auf ihrem Zug erleben wiirden, blieben
sie aktiv und dnderten Anfang Oktober ihre Zugrichtung
nach Siidsiidost - hier bedurfte es offensichtlich der mag-
netischen Bedingungen von Stidspanien, um den zweiten
Teil des Zugs auszulésen [11]. Ob in der Natur dabei noch
weitere Faktoren eine Rolle spielen, etwa Fliegen iiber dem
Meer, ist unklar. Nicht-lineare Zugrouten sind von vielen
anderen Vogelarten bekannt. Wie diese Richtungsinderun-
gen gesteuert werden, bedarf weiterer Untersuchungen.

Es ergibt sich die Frage, wie die angeborene Rich-
tungsinformation in eine aktuelle Zugrichtung umgesetzt
wird. Die meisten handaufgezogenen Vogel hatten im ers-
ten Sommer keinen Kontakt zu den astronomischen Fak-
toren; ihnen stand das Magnetfeld als einziger Faktor zur
Verfiigung. Ihr orientiertes Verhalten zeigt, dass das Mag-
netfeld als Referenzrichtung fiir die angeborene Zugrich-
tung dienen kann. Allerdings sind erst wenige Arten im
Detail untersucht. Bei Indigofinken (Passerina cyanea)
[4] und Trauerschnippern [12] zeigte sich, dass die Him-
melsrotation - die Wanderung der Sterne um den » Him-
melspol - bei der Ausprigung der Zugrichtung die ent-
scheidende Rolle spielt: Aufgrund der Beobachtung der
Himmelsrotation in der Zeit vor dem
ersten Herbstzug etablierten die Vo6-
gel einen Sternkompass, mit dem sie
ihre Zugrichtung einhalten konnten.
Konfliktversuche, bei denen handauf-
gezogene Trauerschnipper den na-
tirlichen Himmel in einem gedreh-
ten Magnetfeld beobachteten, erga-
ben, dass die Zugrichtung bezogen
auf den Magnetkompass durch die
Himmelsrotation umgeeicht worden
war [12].

G
Y

a) Der Zug der Gartengrasmiicken in ihr afrikanisches Winterquartier. b, c) Richtungen handaufge-

Bei mitteleuropiischen Garten-
grasmiicken zeigte sich ein weiteres
Zusammenwirken von Himmelsrota-
tion und Magnetfeld [12]: Junge Vo-
gel, die rotierende Sterne nur in ei-
nem teilkompensierten Magnetfeld
ohne magnetische Richtungsinforma-

zogener Grasmiicken zu Beginn der Zugzeit (b) und in der zweiten Hilfte der Zugzeit (c); die roten tion beobachtet hatten, zogen spiter

Pfeile markieren die jeweilige Mittelrichtung (nach [10]).
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unter stehenden Sternen ohne mag-
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netische Richtungsinformation vom ehemaligen Zentrum
der Rotation weg, was einer sudlichen Richtung ent-
sprach. Vogel, die die rotierenden Sterne im natiirlichen
Magnetfeld erlebt hatten, schlugen dagegen ihre popula-
tionsspezifische stidwestliche Zugrichtung zu den Sternen
auch ohne magnetische Richtungsinformation ein. Es
schien so, als sei bei ihnen die Abweichung von der Siid-
richtung nur in Bezug auf das Magnetfeld angeboren. Wei-
tere Untersuchungen miissen kliren, wie sich dies bei den
verschiedenen Vogelarten und -populationen verhilt.

Ortsinformation - die Navigationskarte und

die Mosaikkarte
Neben den beiden oben beschriebenen Moglichkeiten,
die keine Vorkenntnis erfordern, konnen erfahrene Vogel
andere Mechanismen benutzen, nimlich solche, die auf
Erfahrung beruhen - sie benutzen dann zur Navigation
Informationen, die sie an dem Ort aufnehmen, an dem sie
ihren Flug zum Ziel beginnen, und vergleichen diese mit
der entsprechenden Information vom Zielort.

Wenn Vogel verfrachtet werden, geht man davon aus,
dass ihre Abflugrichtungen nach dem Freilassen die Rich-
tung reprisentieren, die sie am Ort ihrer Freilassung fiir
ihre Heimrichtung halten. Die Abfliige sind meist mehr
oder weniger heimgerichtet [13], weichen aber oft in cha-
rakteristischer Weise von der Heimrichtung ab. Diese Ab-
weichungen treten an den betreffenden Orten regelmifiig
auf; sie sind fiir den jeweiligen Ort charakteristisch und
werden deshalb als » Ortsmissweisung bezeichnet [14].
Die Vogel dndern ihre Flugrichtungen jedoch spiter, denn
sie kommen in der Regel ohne grofiere Verzogerung heim.

Das Konzept
Um in der Lage zu sein, an entfernten, unbekannten Orten
Ortsfaktoren zu benutzen, miissen Vogel die lokalen Navi-
gationsfaktoren interpretieren konnen. Zur Erkldrung die-
ser Leistungen wurde die Vorstellung entwickelt, dass
Vogel ihre Heimrichtung mit Hilfe von » Umweltgradien-
ten und einer ,Navigationskarte“ bestimmen [15]. Diese
wird als richtungsmifig ausgerichtete Vorstellung von der
riumlichen Verteilung der Navigationsfaktoren (siehe un-
ten) in der Heimregion gesehen und ist in Abbildung 4
veranschaulicht. Wenn die Vogel den Verlauf der Gradi-
enten in ihrem Heimbereich kennen, konnen sie diese
uber den Bereich direkter Erfahrung hinaus extrapolieren.
Sie leiten ihre Heimrichtung ab, indem sie am Ort, an dem
sie sich befinden, die lokalen Werte der Navigationsfakto-
ren mit den erinnerten Werten vom Zielort vergleichen.
Im Beispiel von Abbildung 4: Wenn sie aus Erfahrung wis-
sen, dass z.B. Faktor A nach Osten hin ansteigt, und sie
kommen an einen Ort, an dem die lokalen Werte von A
wesentlich hoher sind als daheim, schlieSen sie daraus,
dass sie weit im Osten ihres Heimatorts sind und dass sie
also, um diesen zu erreichen, nach Westen fliegen miis-
sen. Bei regelmifligem Verlauf der Gradienten stimmt die
Abflugrichtung mit der Heimrichtung mehr oder weniger
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ABB. 4 | DIE NAVIGATIONSKARTE
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Die Navigationskarte ist ein richtungsmiRig ausgerichtetes Bild der Vertei-

lung von Umweltgradienten, die als Navigationsfaktoren benutzt werden.

Eingezeichnet sind die Isolinien gleicher Intensitdt der Werte zweier Faktoren
in Bezug zu den Werten am Heimatort. UnregelmiRigkeiten in der Verteilung
(wie an P3, P4 und P5) fiihren zu Fehleinschitzungen des Standorts und damit
zu Abflugrichtungen, die von der Heimrichtung abweichen, den sogenannten

,Ortsmissweisungen‘.

iberein (P1, P2 in Abbildung 4). Wenn die Gradienten
dagegen UnregelmiBligkeiten aufweisen, bedingt dies Ab-
weichungen von der Heimrichtung (P3, P4, P5 in Abbil-
dung 4). Die hiufig beobachteten Abweichungen der Ab-
flugrichtungen von der Heimrichtung - die Ortsmisswei-
sungen - lassen sich also auf lokale Anomalien in der
Verteilung der Navigationsfaktoren zuriickfiithren.

In der Nihe des Heimorts wird der Unterschied der
lokalen Werte zu den Heimwerten der Gradienten so
klein, dass Unterschiede nicht mehr zuverlissig wahr-
genommen werden konnen. Zeitumstellungsversuche im
Umkreis weniger Kilometer vom Schlag, also in einem
Bereich, in dem man den Tauben intensive Ortskenntnis
und Kenntnis der Landmarken unterstellen muss, zeigen,
dass auch hier die Heimrichtung als Kompassrichtung be-
stimmt wird. Fiir den Bereich um den Heimatort nimmt
man deshalb die ,Mosaikkarte“ an, eine richtungsmafig
orientierte Vorstellung der Verteilung prominenter Land-
marken im Heimbereich (Abbildung 5). Sie entspricht der
Navigationskarte, nur dass anstelle von sich kontinuierlich
indernden Gradienten lokale Marken abgespeichert sind,
deren Richtungsbeziehung zum Ziel die Vogel kennen. Im
unmittelbaren Heimbereich geben diese Landmarken ih-
nen den Kompasskurs nach Hause an: Vogel wissen zum
Beispiel, dass eine bestimmte Landmarke westlich von
daheim liegt und sie also nach Osten fliegen miissen, um
heim zu kommen (siehe auch [15]). Wie grof3 das Gebiet
der Mosaikkarte ist, ist nicht bekannt, aber es ist damit zu
rechnen, dass es unterschiedlich ist, je nachdem, wie die
Bedingungen vor Ort im Hinblick auf die Navigationsfak-
toren und Landmarken sind.
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ABB. 5 | DIE MOSAIKKARTE

Taubenschlag ' !

Nord

Die Mosaikkarte ist ein richtungsmaRig ausgerichtetes Bild der Verteilung pro-

minenter Landmarken im Heimbereich und deren Richtungsbeziehung zum Heim

und untereinander, die die Navigation im Heimbereich erméglicht: Die Tauben
wissen z. B. aus Erfahrung, dass der Fernsehturm im Nordwesten vom Schlag
liegt und dass sie von dort nach Siidosten fliegen miissen, um heimzukehren.

ABB. 6 | UMHERSTREIFEN
JUNGER VOGEL NACH

DEM AUSFLIEGEN

(.(

Riparia
riparia

Junge Uferschwalben aus der Kolonie
in Fenland (Siidostengland) wurden
markiert, und die Beobachtungen
dieser Vogel im ersten Sommer und
Herbst vor dem ersten Wegzug auf-
gezeichnet. Kleine Punkte: einzelne
Individuen, mittlere Punkte: zwei
Individuen, groBe Punkte: drei und
mehr Individuen (nach [17]).
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Diese Vorstellungen wurden zu-
nichst aufgrund von entsprechenden
Beobachtungen fiir die Navigation
von Brieftauben entwickelt, aber sie
lassen sich auf wildlebende Vogel
ubertragen, selbst auf Zugvogel, die
nach dem ersten Aufenthalt im Ziel-
gebiet nicht mehr durch vollig unbe-
kannte Gebiete ziehen und auf dem
ersten Zug Gelegenheit hatten, die
dortige Verteilung der Navigations-
faktoren zu erfahren.

Das Erstellen und die GréRBe

der Karten
Die riumliche Verteilung der Navi-
gationsfaktoren in ihrer Heimregion
miissen die Vogel jeweils individuell
lernen. Dies geschieht auf spontanen
Erkundungsfliigen. Nach dem Aus-
fliegen fliegen junge Brieftauben zu-
niachst um ihren Schlag, aber bald
streifen sie weiter umher und bleiben
oft lingere Zeit, gelegentlich uber
eine Stunde, auler Sichtweite. Dabei
machen sie sich wohl mit der rium-
lichen Verteilung der Navigationsfak-
toren in der niheren und weiteren
Umgebung ihres Schlags vertraut. Bei
jungen Tauben, die liber kurze Stre-
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cken verfrachtet wurden, zeigte sich, dass diese zunichst
die Umgebung des Auflassorts abfliegen, bevor sie sich
auf den Heimweg machen. Doch auch spiter im Leben
konnen Tauben noch dazulernen und ihre Navigations-
karte verbessern und erginzen [16]. Auch junge wild-
lebende Vogel fliegen nach dem Selbststindigwerden oft
weit umher und durchstreifen grofriumige Gebiete.
Gut dokumentiert sind die Beobachtungen an Ufer-
schwalben (Riparia riparia) aus einer Kolonie im Siid-
osten von England [17]: Die markierten Jungvogel wur-
den in einem grof3en Gebiet nachgewiesen, bevor sie zum
Herbstzug gen Siiden aufbrachen (Abbildung 6). Dieses
Umbherfliegen ist auch geeignet, ihnen die Information
uber die riumliche Verteilung regionaler Gradienten fiir
den Aufbau einer effizienten Navigationskarte zu vermit-
teln, die ihnen die Navigation in ihrem Heimatgebiet er-
moglicht.

Wir nehmen an, dass diese Vorstellungen tiiber die
Navigationskarte und ihre Entstehung fir alle Vogel in
ihnlicher Weise gelten, und zwar nicht nur in der Heimat-
region, sondern bei Zugvogeln auch auf dem Zug. Der
erste Zug ins Winterquartier wird iiber das angeborene
Zugprogramm gesteuert [7]; dabei haben die jungen Zug-
vogel Gelegenheit, sich mit der grofriumigen Verteilung
potenzieller Navigationsfaktoren entlang ihres Zugwegs
vertraut zu machen, so dass sie spiter in der Lage sind, zu
navigieren und ihre Zielgebiete gezielt anzufliegen. Den
Unterschied zwischen dem ersten Zug ins noch unbe-
kannte Winterquartier und spiteren Zugbewegungen do-
kumentieren unter anderem die klassischen Verfrach-

GLOSSAR

Himmelspol: Ort am Himmel in Verldngerung der Erdachse,
um den sich die Sterne drehen.

Infraschall: Schall in Wellenldnge, die unter unserem Hér-
bereich liegen. Er entsteht durch Brandung an der Kiiste,
Wind iiber Gebirgskdmmen und bestimmten Wetterereig-
nissen und breitet sich (iber weite Strecken bei geringer
Abnahme aus.

Magnetische Anomalie: Gebiet, in dem die Feldstdrke des
Erdmagnetfelds von den regelmdRBigen Werten abweicht;
oft starke Schwankungen auf kleinstem Raum. Magnetische
Anomalien entstehen in Verbindung mit Erzen im Boden,
Vulkanismus usw.

Ortsmissweisung (engl. release site bias): Abflugrichtungen
verfrachteter Vigel, die eine fiir den jeweiligen Ort typische
Abweichung von der Heimrichtung zeigen.

Umweltgradienten: Umweltfaktoren, die einen Gradienten
aufweisen, z. B. die Intensitdt des Erdmagnetfelds, die von
den Polen zum magnetischen Aquator abnimmt.

Zugaktivitdt: Aktivitdt eines Zugvogels, in der sich die

Bereitschaft zu ziehen ausdriickt. Bei nachtziehenden Vigeln
ist es die Aktivitdt waihrend der Dunkelheit, die nur wédhrend
der Zugsaison auftritt und der Ldnge des Zugwegs entspricht.
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tungsversuche, die in den 1950er Jahren in den Niederlan-
den mit Staren (Sturnus vulgaris) baltischer Herkunft
durchgefiihrt wurden [18]: Tausende Vogel wurden be-
ringt, mit dem Flugzeug in die Schweiz verfrachtet und
dort freigelassen. Die Verteilung der Wiederfunde (Abbil-
dung 7) macht einen gravierenden Unterschied zwischen
jungen und ilteren Vogeln deutlich: Die Jungen, die das
erste Mal zogen, folgten weiter ihrer angeborenen Zugrich-
tung, wihrend die erfahrenen Vogel, die schon mindes-
tens einmal im Zielgebiet iiberwintert hatten, ihren Kurs
inderten und das Uberwinterungsgebiet in Nordfrank-
reich und Stidengland ansteuerten. Das heift, bei spiteren
Zugbewegungen dominiert Navigation auf das Ziel hin -
in diesem Fall das Uberwinterungsgebiet - {iber die ange-
borene Zugrichtung.

Zur Navigation ist es notwendig, dass die Vogel das
Ziel kennen - sie konnen grundsitzlich keinen ihnen un-
bekannten Ort direkt annavigieren. Die jungen Stare wa-
ren nicht etwa grundsitzlich unfihig zu navigieren, son-
dern ihnen fehlte einfach das Wissen iiber die regionalen
Verhiltnisse im Zielgebiet. Die wenigen Wiederfunde von
Verfrachtung auf dem Frithjahrszug dokumentieren, dass
auch verfrachtete junge Stare wieder ihr angestammtes
Brutgebiet ansteuerten [19] - dort waren sie vor dem Zug
umbher geflogen und kannten die dortigen Verhiltnisse.
Auch die jungen Uferschwalben (Abbildung 6) kehrten im
nichsten Frithjahr an ihren Heimatort zuriick: Von den
spiter wieder nachgewiesenen Individuen briiteten mehr
als 90 Prozent im Umkreis von weniger als 10 km von der
Ursprungskolonie [17].

Lokale Faktoren geben den Vogeln also mit Hilfe der
Navigationskarte die Richtung zum Ziel an. Inwieweit
auch auf die Entfernung geschlossen werden kann, ist
nicht ganz klar. Man muss annehmen, dass sie zumindest
eine ungefihre Vorstellung von der Entfernung haben.
Dafiir spricht ein Versuch mit Tauben, die umgesiedelt
worden waren: Nachdem sie sich am neuen Ort gut ein-
gewohnt hatten, lief man sie zwischen ihrem alten und
neuen Heim auf, und sie flogen jeweils auf den Schlag zu,
der niher lag [20]. Dies lisst vermuten, dass sie Entfernun-
gen abschitzen und sogar vergleichen konnen.

Es stellt sich die Frage, iiber welche Strecken Naviga-
tion moglich ist. Bei Standvogeln wiirde - je nach Groe des
Heimbereichs - ein Areal notig sein, das diesen Bereich
um ein Mehrfaches tibersteigt. Bei Zugvogeln muss der
Bereich entsprechend grofier sein und Brutgebiet sowie
Winterquartier einschliefen. Bei den Verfrachtungen der
baltischen Stare in die Schweiz (Abbildung 7) konnten die
erfahrenen dlteren Vogel ihr Winterquartier in Nordfrank-
reich und Stidengland ansteuern 18]; bei einer spiteren Ver-
frachtung nach Barcelona war das vielen offenbar nicht
mehr moglich, und von den jungen verfrachteten Indivi-
duen kehrte keiner mehr ins Brutgebiet zuriick [21]. Diese
Verfrachtung schien also tiber den Navigationsbereich der
meisten Stare hinauszugehen. Andererseits zeigt die Reak-
tion von erfahrenen Dachsammern (Zonotrichia leucho-
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ABB. 7 | VERFRACHTUNGSVERSUCH MIT ZIEHENDEN STAREN
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Stare aus dem Baltikum wurden auf dem Durchzug an der niederldndischen
Kiiste am Ort F bei Den Haag gefangen, per Flugzeug in die Schweiz verfrach-
tet und dort an den Orten R1, R2 und R3 freigelassen. Die Ringfunde zeigten
einen Unterschied im Verhalten zwischen jungen Staren auf dem 1. Zug und
dlteren Vogeln: Wahrend letztere ihren Kurs dnderten und auf ihr ange-
stammtes Uberwinterungsgebiet in Nordfrankreich und Siidengland zuflogen,
reagierten die jungen Stare nicht auf die Verfrachtung, flogen weiterhin in
Zugrichtung und wurden in Siidfrankreich und Spanien wiedergefunden. a)
Verteilung der Wiederfunde (aus [18]). b) Schematische Darstellung des nor-
malen Zugs, des Verhaltens der dlteren Stare (ad.) und dem der Jungvégel
(juv.). B: Brutgebiet, W: Uberwinterungsgebiet; W*: neues Uberwinterungs-
gebiet der verfrachteten Jungstare.

Dbrys gambelii), die wihrend des Herbstzugs entlang der
amerikanischen Westkiiste im Staat Washington gefangen
und an die Ostkiiste nach New Jersey verfrachtet worden
waren, dass sie diese Verfrachtung kompensieren konnten
[22]. Dies spricht fiir eine Navigationskarte, die sich iiber
die ganze Breite des nordamerikanischen Kontinents er-
streckt. Es gibt also offensichtlich Unterschiede in der Aus-
dehnung der Karten, wobei noch unbekannt ist, ob dies an
den jeweiligen Arten, den verschiedenen Regionen oder
an den in die Karte integrierten Navigationsfaktoren liegt.
Neuere Verfrachtungsversuche mit dinischen Kuckucken
(Cuculus canorus), die zu Beginn des Zugs nach Sudspa-
nien, weit westlich ihrer normalen Zugroute, verfrachtet
worden waren, und deren Flugrouten aufgezeichnet wur-
den [23], zeigten, dass auch sie ihre Zugrichtung inderten
und ihr angestammtes Winterquartier anflogen (Abbil-
dung 8) - ihre Navigationskarte erlaubte ihnen also, von
Spanien aus ihre zentralafrikanischen Winterquartiere
anzusteuern. Allerdings traten hier interessante Unter-
schiede in der Reaktion individueller Vogel auf: Einige
schienen direkt auf ihr Uberwinterungsgebiet zuzusteuern,
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aber andere flogen zunichst verschie- ABB. 8 | VERFRACHTUNG ER-

dene Rastgebiete unterwegs an und
bogen dann Richtung Uberwinte-
rungsgebiet ab.

kussion der Kontroverse, sieche [28]).

WACHSENER KUCKUCKE  Die Rolle von Geruchsfaktoren ist
AUF DEM HERBSTZUG

letztlich noch nicht endgiiltig geklirt.
Inwieweit Landmarken an fernen

Die Navigationsfaktoren
Die Navigationskarte muss mindes-
tens zwei Gradienten enthalten (sie-
he Abbildung 4); es konnten aber
auch wesentlich mehr sein. Die Iden-
titit dieser Faktoren ist eine der gro-
Ben offenen Frage; es sind aber auf
jeden Fall mehrere Faktoren verschie-
dener Natur. Am besten belegt sind
magnetische Faktoren, wahrschein-
lich die lokale magnetische Feldstir-
ke, die einen deutlichen Gradienten
aufweist und vom magnetischen
Aquator zu den magnetischen Polen
ansteigt. Sie wird aber in der Regel
erst in groReren Entfernungen be-
N . o Cuculus
nutzt. Fir magnetische Navigations- canorus
faktoren spricht zum einen das Ver-
halten von Brieftauben in » magneti- 0 1000 2000 km

schen Anomalien (Abbildung 9), wo —_

bekannten Orten eine Rolle spielen,
ist ebenfalls unklar. Es ist nicht anzu-
nehmen, dass Vogel von bekannter
Landmarke zu bekannter Landmarke
fliegen, denn Zeitumstellung ruft
auch an sehr gut bekannten Orten
die charakteristischen Abweichun-
gen von der Richtung der Kontrollen
hervor, die das Benutzen des Sonnen-
kompass anzeigt und die Vogel dabei
in eine vollig andere Beziehung zu
den Landmarken bringt [29]. Im Nah-
bereich werden Landmarken dagegen,
wie oben beschrieben, wahrschein-
lich als Elemente der Mosaikkarte be-
nutzt, assoziiert mit der Kompassrich-
[ tung nach Hause.

Wir konnen davon ausgehen, dass
4 Ve die Vogel, wenn sie ihre Navigations-
: Bg karte aufbauen, opportunistisch vor-
23 : gehen in dem Sinne, dass sie alle Fak-

die rasche Anderung der Feldstirke

zu Desorientierung fithrt [24]. Zum  Gestrichelter schwarzer Pfeil: Ver-

toren in ihre Karte integrieren, die
sich in ihrer Heimatregion als niitz-

anderen belegt aber auch die magne-
tische Simulation einer Verfrachtung
bei Zugvogeln die wichtige Rolle ma-
gnetischer Navigationsfaktoren [25]:
Teichrohrsinger (Acrocephalus scir-
paceus), die am Fangort im Magnet-
feld eines entfernten Ortes getestet
wurden, reagierten genauso wie die

frachtung von Ddanemark nach Spa-
nien. Rote Linien: Routen der ver-
frachteten Kuckucke; griine Linien:
Zugrouten von nicht verfrachteten
Kontrollvégeln (durchgezogen:
Herbstzug; gestichelt: Friihjahrszug).
Die offenen Sterne markieren die
Uberwinterungsgebiete einzelner
Végel; die schattierten Flachen Rast-
und Futtergebiete wahrend des nor-

lich erweisen. Das bedeutet aller-
dings auch, dass die Navigationskarte
in verschiedenen Regionen unter-
schiedliche Faktoren enthalten kann,
was die Erforschung dieser Faktoren
nicht leichter macht. Andererseits
gibt es aber Hinweise, dass verschie-
dene Vogelarten aus der gleichen Re-
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Vogel, die tatsichlich an diesen Ort
verfrachtet worden waren, und in-
derten ihre Frithjahrszugrichtung ent-
sprechend (Abbildung10).

Als weitere Faktoren wurden Schwerkraft, » Infraschall
und auch der Anblick von fernen Landschaftsmerkmalen,
der sich mit der Entfernung indert, in Erwigung gezogen,
doch keiner dieser Faktoren ist bisher sicher nachgewie-
sen (fiir eine Ubersicht siehe [26]). Auch Geruchsstoffe
wurden als Navigationsfaktoren vorgeschlagen [27], aber
deren Rolle wird sehr kontrovers diskutiert. In manchen
Gebieten, z.B. Italien, hat Geruchsentzug eine desorien-
tierende Wirkung, wihrend das in anderen Regionen nicht
der Fall war. Zudem trat die desorientierende Wirkung
generell nur an Orten auf, die den Tauben unbekannt wa-
ren. Es gibt eine Vielzahl von Befunden, die von den Pro-
tagonisten im Sinne von Geruchsorientierung interpretiert
werden, doch die Gesamtheit der Befunde lisst sich eher
durch die Annahme erklaren, dass Geruchsstoffe eine ak-
tivierende Wirkung haben, und zwar bei der Integration
neuer lokaler Werte in die Navigationskarte (fiir eine Dis-

www.biuz.de

malen Zugs (nach [23]).

gion die gleichen Navigationsfakto-
ren benutzen [14]: Brieftauben und
Uferschwalben aus einer Kolonie in
der Nihe des Schlags zeigten an einem tiber 100 km ent-
fernten Ort die gleiche starke Abweichung von der Heim-
richtung (Abbildung 11). Dies lisst darauf schlieen, dass
sie die lokalen Faktoren in gleicher Weise interpretierten.

Ein effizientes System
Das Navigationssystem der Vogel setzt sich also aus spon-
tanen und erlernten Komponenten zusammen, wobei die
angeborenen Mechanismen es den Vogeln ermoglichen,
die Lage und Verteilung moglicher Navigationsfaktoren zu
erkunden und aufgrund dieser Erfahrung die komplexeren
erlernten Mechanismen aufzubauen. Dies gilt fiir die Kom-
passmechanismen, vor allem aber auch fiir die Art und
Weise, wie die Vogel die Richtung zum Ziel bestimmen.
Der Magnetkompass, der auf der direkten Wahrnehmung
der Richtung des Magnetfelds beruht, bildet die Referenz-
richtung fiir das Erlernen des Sonnenkompass und wahr-
scheinlich auch fiir das Anpassen des Sonnenkompass an
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die jahreszeitlichen Anderungen der ABB. 9 | ANFANGSORIENTIERUNG VON BRIEFTAUBEN AUSSER- UND
Sonnenbahn. Bei nachtziehenden Vo6- INNERHALB EINER MAGNETISCHEN ANOMALIE
geln gibt er auf dem Zug neu erschei-

Heim Heim Heim
nenden Sternbildern Richtungsbe-
deutung. Damit ist zum einen sicher- 4
gestellt, dass die astronomischen
Systeme immer an die jeweilige Situa- ® Py

tion angepasst sind; zum anderen
konnen die Vogel Richtungen aus
ihrem magnetischen wie visuellen
Umfeld gemeinsam ableiten. Im
Heimbereich ist der Sonnenkompass
zunichst der dominierende Mechanis-
mus und wird, wie die im ersten Teil
dieses Beitrags beschriebenen Zeit-
umstellungsversuche zeigen (siehe
dort Abbildung 9), bevorzugt benutzt.
Aber die meisten der so in die Irre ge-

Vektorlange

leiteten Vogel bemerken die anfing-
liche Fehlinformation, korrigieren

ihren Kurs entsprechend und kehren
heim, wenn auch mit Verspitung.

Bei den Mechanismen zur Bestim- 50 100 200 500 1000 2000 5000
mung des Kurses zum Ziel kénnen Unterschied in der Feldstarke (nT/km)
sich die jungen Vogel zunichst auf

Aufgetragen ist die Vektorlinge der Verschwinderichtungen an sieben Orten auBerhalb und inner-
o . halb der Anomalie Iron Mine (Massachuetts, USA) in Bezug zu der jeweiligen Anderung in der Feld-
dem sie die Richtung des Hinwegs  ge5rka innerhalb von 1 km in nT (Skalen logarithmisch): Schnelle Anderungen bedingen groRere
registrieren - sie benutzen Weginfor-  Streuung bis hin zur Desorientierung. Fiir drei Auflassungen (rot markiert) sind die jeweilige Ver-
mation, und diese setzt keinerlei Vor-  teilung der Verschwinderichtungen und der mittlere Vektor als Beispiel angegeben (nach [24]).

eine spontane Reaktion verlassen, in-

ABB. 10 | MAGNETISCH SIMULIERTE VERFRACHTUNG

) ¥
a) { - Yy €) d)
- p 4 ( £ i
f‘g Sy "’\_ "%_".ﬂ e
Acrocephalus ) = g - j.: _
scirpaceus / ) e = \%
Orientierung -&a Orientierung Orientierung
am Fangort nach Verfrachtung in in Rybachy
Rybachy Zvenigorod im Magnetfeld von

Zvenigorod

O Zvenirogod

Teichrohrsidnger wurden wahrend des Friihjahrszugs in Rybachy auf der Kurischen Nehrung gefangen und getestet (a).
Nach Zvenigorod verfrachtet (b) und dort getestet (c), anderten sie ihre Richtung auf das Brutgebiet zu. Végel, die in
Rybachy blieben, dort aber im Magnetfeld von Zvenigorod getestet wurden (d), anderten ihre Richtungen in gleicher
Weise - sie kompensierten die magnetisch simulierte Verfrachtung (nach [25]). b) Dunkel: Verbreitungsgebiet der
Teichrohrsanger; rot umrandet: vermutetes Brutgebiet der durch Rybachy ziehenden Vogel. Schwarzer Pfeil: Verfrach-
tung von Rybachy nach Zvenigorod. Blaue Pfeile: mogliches Orientierungsverhalten dort. Bei den Kreisdiagrammen
stellen die Punkte am Rande die Richtungstendenz einzelner Vogel dar, der innere Pfeil gibt jeweils die mittleren Vek-
toren an.
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ORIENTIERUNGSVERHALTEN ZWEIER ARTEN AM
GLEICHEN ORT

a)

b) N :

Brieftauben (a) und Uferschwalben gleicher Herkunft (b) wurden an einem
Ort 143 km nérdlich des Herkunftsorts aufgelassen; die Heimrichtung (200°)
ist durch einen roten Radius markiert. Die Punkte am Rand des Kreises geben
Verschwinderichtungen der einzelnen Vogel an, die Pfeile die mittleren Vek-
toren. Die Abweichung der Mittelrichtung von der Heimrichtung ist rotlich
markiert (nach [14]).

kenntnisse voraus. Weginformation hat aber einen gravie-
renden Nachteil, wenn sich die Vogel weiter von einem
Ort entfernen, an den sie spiter zuriickkehren wollen: Bei
einer allein auf Weginformation beruhenden Orientierung
ist nimlich keine Kurskorrektur moglich. Geringe Fehler
bei der Erfassung des Kurses und der Integration verschie-
dener Flugrichtungen addieren sich und konnten so bei
der Umkehr zu einem leicht fehlerhaften Kurs fithren.
Das ist nicht weiter schlimm, solange die Vogel in der
Nihe vom Zielort bleiben; in einer Entfernung von 1 km
macht z.B. ein Fehler von 5° weniger als 100 m aus. Wenn
sie sich aber weiter vom Zielort entfernt haben, kann der
gleiche Fehler dazu fithren, dass der Zielort verfehlt wird.
Das Benutzen von Ortsinformation mit der Hilfe der Navi-
gationskarte erlaubt dagegen, die Richtung zum Ziel bei
Bedarf jederzeit neu zu bestimmen. Anfingliche Fehler
wie die Ortsmissweisung, hervorgerufen durch Unregel-
miRigkeiten in der Verbreitung der Navigationsfaktoren,
konnen leicht korrigiert werden. Navigation mit Hilfe der
Karte ist flexibel, erlaubt Umwege, etwa um bestimmte
Gebiete aufzusuchen oder zu meiden, ohne dass komple-
xe Wege integriert werden miissten. Auch konnen nicht
nur ein Zielort, sondern beliebige Ziele angeflogen wer-
den. Das Benutzen von Ortsinformation ist der rein auf
Weginformation beruhenden Navigation tiberlegen und
gibt mehr Sicherheit; deshalb wird sie wohl von erfahre-
nen Vogeln bevorzugt benutzt.

Entsprechendes gilt auch fiir den Vogelzug. Die Ver-
frachtungsversuche (Abbildungen 7 und 8) machen deut-
lich, dass Navigationsvorginge nach dem ersten Zug liber
die angeborene Richtungsinformation dominieren. Ver-
suche mit handaufgezogenen Zugvogeln zeigen zwar,
dass die angeborene Zugrichtung auch spiter noch zur
Verfiigung steht [30], aber die Vogel indern ihren Kurs
bei Bedarf, um ihr Ziel - das Brutgebiet, das angestammte
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Winterquartier, aber auch giinstige Rastgebiete (Abbil-
dung 8) - zu erreichen oder weniger giinstige Gebiete zu
meiden. Bei spiteren Zugbewegungen ist die Navigation
mit Hilfe der auf Erfahrung beruhenden Karte dem starren
angeborenen Zugprogramm tiberlegen. Insgesamt werden
die durch Erfahrung erworbenen Mechanismen spiter von
ilteren Vogeln bevorzugt benutzt, denn eine ausgedehnte
Karte erlaubt eine effiziente Orientierung sowohl im
Heimbereich als auch auf dem Vogelzug, ermoglicht gro-
ere Flexibilitit und gibt vor allem mehr Sicherheit beim
Erreichen des jeweiligen Ziels.

Zusammenfassung

Im ersten Teil dieses Beitrags haben wir aufgezeigt, welche
Kompassmechanismen Végel fiir die Navigation nutzen.
Fir die Bestimmung der Richtung zum Ziel im Heimbereich
kénnen sich junge Végel zundchst spontan auf Weginfor-
mation verlassen, indem sie die Richtung des Hinwegs regis-
trieren und Richtungsdnderungen integrieren; die Umkehr
dieser Richtung ergibt die Heimrichtung. Der erste Zug jun-
ger Zugvégel ins noch unbekannte Winterquartier wird
durch ein angeborenes Zugprogramm gesteuert, das die
Richtung und - (iber die Dauer des Zuges - die Entfernung
vorgibt. Diese Mechanismen erlauben es den Végeln, eine
Navigationskarte aufzubauen, indem sie die rdumliche
Verteilung von Umweltgradienten erlernen. Durch Ver-
gleich der lokalen Werte dieser Faktoren mit den Werten
des Zielorts kénnen sie den Kurs zum Ziel bestimmen. Die
Navigationskarte wird von erfahrenen Végeln bevorzugt
benutzt, denn sie erlaubt mehr Flexibilitdt und bietet mehr
Sicherheit als die angeborenen Mechanismen.

Summary

The navigation system of birds — part 2
In the first part of this article we have shown which types of
compass systems birds use for navigation. For determining
the course to the goal, young birds can rely on information
gathered en route during the outward journey by recording
the direction, integrating twists and turns and reversing this
direction to obtain the course towards home. The first mig-
ration of young migrants is controlled by an innate migra-
tory program that indicates the direction and - by the
duration of migration - also the distance. These spontane-
ous mechanisms allow birds to establish a ‘navigational
map’ by familiarizing themselves with the spatial distribu-
tion of environmental gradients. By comparing the local
values of these factors with the remembered ones of the
goal they can determine the course to the goal. Experienced
birds preferably use the navigational map because it allows
more flexibility and provides more security than the innate
mechanisms.

Schlagworte:
Weginformation, Zugorientierung, angeborenes Zugpro-
gramm, Ortsinformation, Navigationskarte, Mosaikkarte,
Kompensation von Verfrachtung.
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