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Anderungen im Brut- und Zugverhalten
bei Vogeln

Wolfgang Fiedler

Zusammenfassung

In gewissem Umfang kénnen Zugvégel auf Klimaanderungen mit Anderungen im Zug- und Brutverhalten
reagieren. Die Erwarmung der letzten Jahre im Friihjahr hat so bei den meisten Zugvogelarten zu einer Ver-
frihung des Frihjahrszugs gefiihrt, wahrend beim herbstlichen Zug ins Winterquartier das Bild komplexer
ist. Der Brutbeginn (das Datum der Eiablage) hat sich ebenfalls bei vielen Arten verfriiht; eine verldngerte
Brutzeit, die evtl. sogar eine Jahresbrut mehr zuldsst, ist die Folge. Weitere Konsequenzen, wie etwa eine
vorhergesagte VergroRRerung der GelegegroRen bei friiherem Legebeginn, treten bei einigen Arten stark, bei
anderen weniger deutlich zutage. Auch zahlreiche Details im Zugverhalten wie z.B. der Zeitunterschied, mit
dem Méannchen vor den Weibchen eintreffen, konnen sich offenbar bei manchen Arten dndern. Viele Arten
verkirzen auBerdem die Zugwege, um néher an den Brutgebieten zu Gberwintern, und in Teilzieherpopula-
tionen nimmt die Fraktion der Nichtzieher zu.

Drei Problembereiche werden in dem Beitrag néher vorgestellt: (1) Nicht alle Umweltdnderungen, die die
0.9g. Verhaltensanderungen bewirken, beruhen primar auf Klimadnderungen. Menschliches Handeln andert
auch direkt oder tiber sekundare Effekte wie Anderungen in der Landwirtschaftspraxis die Umwelt der Vogel.
(2) Oft ist die Frage ungeklart, welche der beobachteten Anderungen phanotypischer Art sind und welche
bereits auf genetische Anderungen hinweisen, d.h. wo Verhaltensplastizitat der Individuen Anderungen
ausgleichen kann und wo wir durch Mutation und Selektion herausgeformte evolutive Anpassungen finden.
Und schlieBlich (3) mogliche Grenzen dieser Anpassungen.

Summary
Changes in migration and breeding behaviour of birds

To a certain extent, birds can react to changes in climate with changes in migration and breeding behaviour.
Warmer springs in recent years have led to an advance of the spring migration in most migratory bird spe-
cies, while the autumn migration shows a more complex pattern. The onset of breeding (date of egg laying)
has also advanced in many species, resulting in a prolonged breeding period, which may even permit a
second clutch. Other predicted effects of warmer climate, such as an increase in clutch size due to earlier
egg laying, are prominent in some species, but barely detectable in others. Details of migration behaviour,
such as the time difference in male and female arrival, are also changing in some species. Many species
now shorten their migration routes to winter closer to their breeding grounds, and in populations of partial
migrants, the share of nonmigrants is increasing.

The paper focuses on three aspects: (1) Not all environmental changes that cause behavioural changes
are due to climate change. Human activity directly affects birds’ environment, but also indirectly, for example,
via changes in agricultural practices. (2) It is often unclear which of the observed changes are phenotypic and
which involve genetic changes. In other words, to what extent can individual behavioural plasticity balance
environmental changes and where do we see evolutionary adaptations shaped by mutation and selection.
And, finally, (3) are there limitations of evolutionary adaption.
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Einfiihrung

In der Vogelwelt sehen wir viele Anderungen,
die gerne mit dem Klimawandel in Verbindung
gebracht werden, wie das Vorkommen von
Nandus in Mecklenburg, von Papageien in
Stuttgart oder von tiberwinternden Stérchen in
Mitteleuropa (Fiedler 2003). Der Klimawandel
spielt dabei moglicherweise eine Rolle, aber
mit Sicherheit auch viele andere Faktoren, die
direkten menschlichen Ursprungs sind und un-
sere Umwelt verandern. Wir missen alle diese
Faktoren zusammen betrachten, wie dies der
Begriff »global change« ausdriickt, bei dem der
Klimawandel nur ein Aspekt unter mehreren ist.

Nach Groam et al. (2005) sind Landnutzungs-
anderungen, Klimadnderungen, die Invasion
exotischer Arten, die direkte Ausbeutung der
Natur und die Umweltverschmutzung die groR3-
ten Bedrohungen fiir die Biodiversitat. Diese
Faktoren beeinflussen die Lebensgemeinschaften
in einer Weise, dass sich lokale, regionale oder
nationale Anderungen in den Artenzahlen erge-
ben. Biologisch betrachtet steht aber immer das
Individuum im Mittelpunkt, denn letztlich wirken
die genannten Faktoren auf das Individuum ein.

Wir haben in den letzten Jahren bzw. Jahr-
zehnten klassischerweise Verhaltensweisen auf
dem Niveau von Arten, Populationen oder
anderen Kohorten betrachtet und deren durch-
schnittliches Verhalten untersucht, um heraus-
zufinden, welche Mechanismen hinter ihrer
Biologie und Evolution stecken. Mit jedem ein-
zelnen besenderten Tier, dessen Bewegung wir
taglich mitverfolgen, wéachst jedoch zunehmend
die Erkenntnis, dass wir uns auch intensiv die
einzelnen Individuen ansehen miissen: Sie sind
es, die besondere Verhaltensweisen zeigen, die
dann von der Evolution verworfen oder selektiert
werden und so letzten Endes einen Wandel ein-
leiten. Wir besendern im Moment noch wenige
Individuen, aber diese sollten wir uns sehr genau
ansehen und wir sollten soweit wie moglich im
Detail untersuchen, welche Mechanismen und
Konsequenzen hinter ihrem Verhalten stecken.
Der folgende Beitrag wird sich daher mit Verhal-
tensanderungen beschéftigen, die sozusagen den
Anfang jedes Wandels darstellen. In dem darauf
folgenden Beitrag von Herrn Bairlein werden wir
dann die Konsequenzen dieser Verhaltensande-
rungen sehen.!
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Anderungen in den Zugzeiten

Zu den Ankunftszeiten von Zugvogeln gibt es eine
ganze Reihe sehr langer Datenreihen. Lehikoinen
et al. (2004) haben z.B. die Erstankunftszeiten
von sechs haufigen Vogelarten in Finnland von

Tab. 1. Verschiebung der Ankunftszeiten verschie-
dener Zugvogelarten im Fruhjahr (Anzahl der Studi-
en in %, in denen die jeweilige Art frither ankommt).
Ausgewertet wurden 21 Langzeitstudien (11-20 pro
Art); grau hinterlegt: Langstreckenzieher? — Daten
aus Lehikoinen et al. (2004).

Art % der
Studien
Uferschwalbe (Riparia riparia) 100
Moénchsgrasmiicke (Sy/via atricapilla) 92
Zilpzalp (Phylloscopus collybita) 85
Bachstelze (Motacilla alba) 82
Rauchschwalbe (Hirundo rustica) 80
Trauerschnéapper (Ficedula hypoleuca) 80
Schilfrohrsanger 75
(Acrocephalus schoenobaenus)
Baumpieper (Anthus trivialis) 73
Mehlschwalbe (Delichon urbicum) 71
Fitis (Phylloscopus trochilus) 70
Schafstelze (Motacilla flava) 69
Gartenrotschwanz 67
(Phoenicurus phoenicurus)
Steinschmatzer (Oenanthe oenanthe) 64
Gartengrasmucke (Sy/via borin) 63
Waldlaubsanger (Phylloscopus sibilatrix) bb
Klappergrasmiicke (Sy/via curruca) 54
Mauersegler (Apus apus) 53
Dorngrasmicke (Syl/via communis) 53
Flussuferlaufer (Actitis hypoleucos) 50
Grauschnapper (Muscicapa striata) 47
Braunkehlchen (Saxicola rubetra) 40
Kuckuck (Cuculus canorus) 38

1 Bairlein, F. 2017. Bestandsveranderungen bei
mitteleuropaischen Voégeln. — In: Bayer. Akademie
der Wissenschaften (Hrsg.): Tierwelt im Wandel:
Wanderung, Zuwanderung, Riickgang. Pfeil,
Munchen: 57-70.

2 Hier verwendete Definition der Langstreckenzie-
her: Brutgebiet ist i.d.R. Gber 4000 km vom
Uberwinterungsgebiet entfernt, z.B. bei den eu-
ropaischen Langstreckenziehern stdlich der
Sahara (diese werden auch als Trans-Saharazie-
her bezeichnet).
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Abb. 1. Veranderung des Herbstdurchzugs (Tagnummer) am Bodensee, Vogelwarte Radolfzell, 1972-2008,
fur a, Fitis (Phylloscopus trochilus) und b, Gartengrasmtuicke (Sy/via borin). Die Kurven von unten nach oben
geben den prozentualen Anteil der Vogel wieder, die im jeweiligen Jahr bereits durchgezogen waren (Linien:

—0—95%

jeweilige Regressionsgeraden). — Aus Ufimceva & Fiedler (in prep.).

1749 bis 2000 dargestellt. Demnach haben sich
die Ankunftszeiten in den letzten 50-60 Jahren
deutlich verfriiht, was auch der Empfindung vie-
ler von uns entspricht. Dabei muss man jedoch
aufpassen: Eine besonders frih ankommende
Schwalbe fallt uns auf, eine spéter als Ublich
ankommende aber in der Regel nicht. Daher
sind lange Zeitreihen wichtig, um Anderungen
in den Ankunftszeiten verlasslich zu dokumen-
tieren, statistisch abzusichern und sie zeitlich
nachverfolgen zu kénnen.

Die Anderung in den Zugzeiten ist eine relativ
einfache Maoglichkeit far Vogel, Veranderungen
in der Umwelt (hier wahrscheinlich durch den
Klimawandel verursacht) durch Verhaltensande-
rungen auszugleichen. Generell ergibt sich pro
Grad Temperaturanstieg in einer bestimmten
Region bzw. einem bestimmten Kontinent eine

Verfrlhung in der Ankunftszeit von etwa 2,5
bis 3,3 Tagen (Sparks et al. 2005). Diejenigen
Arten, die ohnehin frith ankommen wie z.B. die
Feldlerche (Alauda arvensis), zeigen dabei eine
starkere Verfriihung als spat ankommende Arten.
Eine Auswertung von 21 Langzeitstudien (Tab. 1,
Lehikoinen et al. 2004) ergab jedoch, dass es
auch Arten gibt, die in nur 50 % oder weniger
der Studien verfriiht angekommen sind. Beim
Kuckuck (Cuculus canorus) zeigten fast 2/3 der
Studien keine friihere Ankunftszeit in den letzten
Jahrzehnten. Ebenfalls fallt auf, dass sich bei
den Kurzstreckenziehern aus der Studie in allen
Fallen eine Verfriihung nachweisen liel3.
Gleichzeitig ergab die Auswertung von
Zeitreihen (1960-2000), dass sich die mittlere
Durchzugszeit im Friihjahr auf Helgoland bei 23
von 24 Arten verfriht; fir 17 Arten, darunter
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Tafel 1. Fotos einiger im Beitrag genannten Vogelarten (1): a, Gartengrasmticke (Sy/via borin); b, Ménchs-
grasmlcke (Syl/via atricapilla); ¢, Halsbandschnapper (Ficedula albicollis); d, Trauerschnapper (Ficedula
hypoleuca); e, Teichrohrsanger (Acrocephalus scirpaceus); f, Schwarzkehlchen (Saxicola rubicola)). - Fotos:
a, Billy Lindblom, CC BY 2.0; b, Boschfoto, CC BY-SA 4.0; c, Frank Vassen, CC BY 2.0; d, Estormiz, CCO0 1.0;
e, Pmau, CC BY-SA 3.0; f, Myosotis Scorpioides, CC BY-SA 3.0, GFDL.
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Tafel 2. Fotos einiger im Beitrag genannten Vogelarten (2):
(Phylloscopus collybita); ¢, Rauchschwalbe (Hirundo rustica); d,Blasshuhn (Fulica atra); e, WeiBwangengans
(Branta leucopsis); f, Rothalsgans (Branta ruficollis). — Fotos: a, Aviceda, CC BY-SA 3.0; b, A. Trepte, www.

photo-natur.net, CC BY-SA 2.5; c, Chrischan1077, CC BY-SA 3.0; d, Philippe Amelant, CC BY-SA 3.0; e, Ther-
mos, CC BY-SA 2.5; f, Dick Daniels, CC BY-SA 3.0.
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Grauschnapper (Muscicapa striata), Gartengras-
miucke (Sy/via borin) und Teichrohrsénger (Acro-
cephalus scirpaceus), ist der Trend statistisch
signifikant (Hippop & Hippop 2003).

Im Herbst ist die Lage etwas anders. Die Auswer-
tung von Daten, die an Beringungsstationen mit
standardisiertem Fangaufwand gewonnen wur-
den (Details zur Methode: Berthold et al. 1991),
ergab, dass sich z.B. beim Fitis (Phylloscopus
trochilus) die Tage, an denen 80 % bzw. 95 %
der Vogel durchgezogen waren, in den Jahren
1972-2008 deutlich spéter ins Jahr verschoben
haben (Abb. 1a, Ufimceva & Fiedler, in Vorb.). Die
Linien verlaufen allerdings nicht parallel, d.h., es
gibt keine generelle Verspatung des Vogelzugs
im Herbst, weil die Vogel alle langer bleiben.
Lediglich die spaten Individuen ziehen noch
etwas spater. Bei der Gartengrasmiucke (Sy/via
borin) dagegen andert sich bei den spaten Indi-
viduen wenig, aber die friihen Individuen ziehen
tendenziell sogar etwas frilher am Bodensee
vorbei (Abb. 1b). Da sie schon friiher gekommen
waren und daher schon frither mit dem Briten
anfangen und auch friiher mausern konnten, kann
es fur Gartengrasmiicken durchaus vorteilhaft
sein, zeitig im Herbst Uber die Sahara zu ihren
westafrikanischen Wintergebieten zu fliegen, um
dort noch etwas mehr von den Folgen der letzten
»Regenzeit« profitieren zu kénnen.

Bei vielen Arten kommen die Vogelméannchen
deutlich vor den Vogelweibchen an. Bei der
Rauchschwalbe (Hirundo rustica) hat sich die
Ankunftszeit beider Geschlechter im Zeitraum
1970-2003 nach vorne verschoben, die Ankunfts-
zeit der Mannchen jedoch stérker als diejenige
der Weibchen (Mgller 2004). Daraus schliel3en
wir, dass auf die Mannchen ein héherer Selek-
tionsdruck wirkt, frith da zu sein, da die friihen
Mé&nnchen die besten Brutplétze belegen kénnen.

Als generelle Trends lassen sich fir Anderungen

in den Zugzeiten also festhalten:

= Die Ankunft in den Brutgebieten im Frihjahr
findet oft friiher statt. Der Wegzug im Herbst
findet bei Kurzstreckenziehern oft spater
statt (beispielsweise bei Monchsgrasmiicken
[Sylvia atricapilla] oder Rohrammern [Em-
beriza schoeniclus], die bis in den spéaten
Oktober hinein in den mitteleuropaischen
Brutgebieten angetroffen werden kdénnen).
Bei den Langstreckenziehern kann es auch zu
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einem frilheren Wegzug kommen, wie fiir die
Gartengrasmlcke (Syl/via borin) dargestellt
(Abb. 1b).

= Bei den meisten Arten bedeutet dies eine
Verlangerung der Brutzeit. Dies bietet klei-
nen Freibritern (d.h. Singvégeln mit einem
offenen Nest), bei denen die Wahrschein-
lichkeit, dass das Nest ausgefressen oder
durch Wetterereignisse zerstort wird, grob
geschatzt bei etwa 50 % liegt (unveroff. Daten
MPI Ornithologie), die Moéglichkeit zu mehr
Ersatzbruten nach Nestverlust.

= Auch Arten, die ihre Bruti.d.R. durchbringen,
tendieren dazu, neuerdings eine zweite Brut
anzuhangen (z.B. Mauersegler [Apus apus],
nach unveroéffentlichten Daten von Vogelbe-
ringern unseres Instituts). Wir gehen davon
aus, dass die meisten unserer ziehenden
Singvogelarten im Sommer zeitlich unter
einem gewissen Druck stehen: Sie mussen,
bevor sie wegziehen, mindestens einen GroR-
teil ihres Gefiederwechsels vollziehen. In der
Mauser konnen sie weder briiten noch ziehen,
d.h., dieses Fenster muss als eigenstandiges
Ereignis auch noch in den Jahreslauf einge-
gliedert werden. Die Mauser lasst sich auch
nicht beliebig verkurzen, da es physiologisch
durchaus eine Herausforderung fir einen
kleinen Vogel ist, sein Gefiederkleid in einer
relativ kurzen Zeit zu wechseln.

Anderungen im Brutverhalten

In einer Ubersichtsstudie haben Dunn & Mgller
(2014) 196 Studien aus Europa und Amerika
ausgewertet, um Anderungen im Brutverhalten
im Zeitraum 1990-2000 zu erfassen. Insgesamt
hat sich die Legezeit verfriht, die Gelegegrof3e
jedoch nicht signifikant verandert. Innerhalb der
Populationen waren aber beide Gréf3en korreliert,
in Richtung auf eine groRere Gelegegrol3e. Diese
Anderungen der GelegegroRe fiihrten aber nicht
zu Anderungen der PopulationsgroRe. Weiter
zeigte sich, dass es die grof3ten Vorverlegungen
des Legebeginns bei Arten mit mehreren Bruten
im Jahr gab.

Daten vom Halsbandschnépper (Ficedula
albicollis) aus dem GroRraum Stuttgart zeigen
eine statistisch signifikante Korrelation zwischen
dem Legebeginn im Jahr und dem Nordatlan-
tischen Oszillationsindex (NOA), einer Wetter-
grol3e (Abb. 2, Fiedler 2009). Grob gesagt, sind
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Abb. 2. Zusammenhang zwischen Legebeginn (Tag-

nummer) und Nordatlantischem Oszillationsindex bei

Halsbandschnappern (Ficedula albicollis) in der Re-
gion Stuttgart, 1973-2000. — Nach Fiedler (2009).

bei positiven Abweichungen des NOA vom
Mittelwert die Fruhjahre warmer und feuchter,
bei negativen Abweichungen kélter. Der Zusam-
menhang ist dabei einleuchtend: In warmen Friih-
jahren kann mit der Eiablage frilher begonnen
werden als in kélteren.

Beim Teichrohrsadnger (Acrocephalus scir-
paceus) im Frankischen Weihergebiet, einem
Zugvogel, der im FrUhjahr aus Westafrika zu-
rickkommt, ergaben Zeitreihen eine Verfriihung
des Legebeginns um fast 2 Wochen flir den
Zeitraum 1973-2003 sowie eine Zunahme der
GelegegrolRe (Schaefer et al. 2006). Das hangt
mit dem sog. »Kalendereffekt« zusammen: Die
Végel messen die Photoperiode, d. h. die Lénge
der Licht- und der Dunkelphase, und kénnen
daraus ableiten, an welcher Zeit in der Brutsai-
son sie sich befinden. Spater im Jahr gezeitigte
Bruten haben generell etwas kleinere Gelege
als friher im Jahr gezeitigte Bruten. Dies ist
durchaus sinnvoll, denn nach einer Faustregel
ist die Uberlebenswahrscheinlichkeit der spater
im Jahr geschlipften Jungen geringer als die der
friher im Jahr geschllpften (Dunn & Mgller 2014).
Dieser Effekt greift auch bei einer Anderung des
Brutbeginns: Wenn die Vogel friher im Jahr zu
briten beginnen, muss die Gelegegrof3e etwas
zunehmen, und genau diesen Effekt finden wir
innerhalb von Populationen bei vielen (aber nicht
allen) Vogelarten. Dadurch nehmen die Bestande
aber, wie bereits erwahnt, nicht zu, sondern sie
nehmen aus anderen Griinden zum Teil sogar ab.

Brut- und Zugverhalten bei Vogeln

Anderungen in den Zugwegen
und Wintergebieten

Grob gesagt gehen wir von der allgemeinen
Vorstellung aus, dass ein Brutgebiet eines Vo-
gels, wenn es weit genug nach Norden (bzw.
allgemein: polwarts) ausgedehnt wird, durch
die dann verstarkte Saisonalitat im Winter ver-
lassen werden muss, wahrend die Vogel am
jeweiligen polferneren Bereich des Brutgebiets
eher ganzjahrig bleiben kénnen (Ausnahmen
sind natlrlich einige spezialisierte Standvogel
in hohen Breitengraden). Dies kann sich so weit
ausdehnen, dass es im Norden (bzw. polwarts)
Gebiete gibt, die nur im Sommer besiedelt
werden kénnen, daran schlieBen sich Gebiete
an, in denen die Art ganzjahrig vorkommt, und
schlieBlich Gebiete, die nur im Winter genutzt
werden. Bei den klassischen Zugvdgeln sind
Sommer- und Wintergebiete ganz auseinan-
dergerlickt, dazwischen ziehen die Voégel nur
durch (Abb. 3a).

Dieses System kann in beiden Richtungen
variiert werden, wie wir aus aktuellen Beispielen
wissen. Im Moment sind die klassischen Félle,
dass friher deutlich getrennte Brut- und Uber-
winterungsgebiete so weit zusammenricken,
dass im Uberlappungsgebiet Ganzjahresgebiete
entstehen, die sich dann auch ausdehnen kénnen
(Abb. 3b). Beispiele dafiir sind: Blasshlhner (Fuli-
ca atra) aus dem Baltikum, die nicht mehr so weit
wandern; Stare (Sturnus vulgaris), die teilweise
bei uns lGberwintern, sowie Ménchsgrasmiicke
(Sylvia atricapilla), Hausrotschwanz (Phoenicurus
ochruros) und Zilpzalp (Phylloscopus collybita),
wo wir gerade den Beginn dieser Uberwinterun-
gen in Mitteleuropa beobachten. Bei den Blass-
hihnern wissen wir allerdings, dass dies nicht
in erster Line klimatisch bedingt ist. Vielmehr
haben die Blasshiihner gelernt, dass es Kraft-
werkseen gibt, die nicht zufrieren und auf denen
sie Uberwintern kénnen; dies verkdrzt fir diese
Populationen die Zugstrecke um fast 1000 km.

Weiter gibt es Arten, bei denen die Brutgebie-
te naher an die Wintergebiete riicken (Abb. 3c).
Ein Beispiel ist die WeiRwangengans (Nonnen-
gans, Branta leucopsis), die nicht mehr nur in
der sibirischen Arktis briitet, sondern inzwischen
in kleiner Zahl auch in Skandinavien. Ich halte
es flr unwahrscheinlich, dass klimatische Ver-
anderungen dabei primar eine wesentliche Rolle
spielen.
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Beispiele:

Blasshuhn (Fulica atra)

Stare (Sturnida)

Moénchsgrasmiicke (Sylvia atricapilla)
Hausrotschwanz (Phoenicurus ochruros)
Zilpzalp (Phylloscopus collybita)

WeiBwangengans (Branta leucopsis)

Rothalsgans (Branta ruficollis)

Bienenfresser (Merops apiaster)
Kaffernsegler (Apus caffer
Bergfink (Fringilla montifringilla)
Rotdrossel (Turdus iliacus)
Eisente (Clangula hyemalis)

Abb. 3. Schematische Darstellung zu klassischen Brut- und Uberwinterungsgebieten von Végeln (a) und
Variationen (b-e) mit Beispielen; rot: Sommergebiete (Brutgebiete), blau: Wintergebiete. Erlauterungen

s. Text. — Eigene Darstellung.

Umgekehrt gibt es Félle, in denen Brut- und
Uberwinterungsgebiet voneinander wegriicken
(Abb. 3d). Die Rothalsgans (Branta ruficollis)
ist bisher von Sibirien in Regionen 6&stlich
des Schwarzen Meeres geflogen und hat dort
Uberwintert. Diese Gebiete gingen weitgehend
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durch landwirtschaftliche Intensivierung ver-
loren, sodass die Rothalsgans heute (ber das
Schwarze Meer hinwegzieht und z.T. sogar
Mitteleuropa erreicht, um zu Giberwintern. Auch
dies ist kein Klimaeffekt, sondern ein typischer
Global-Change-Effekt.
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hysiologische
Grenzen
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Anderung in
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Anderung durch Selektion

Reaktionsnormen
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Abb. 4. Schema zum Zusammenwirken von Umwelt und Genen zu Phano- und Genotyp. Erlduterungen s.

Text. — Eigene Darstellung.

Wir sehen derzeit auch eine Reihe von Arten,
die aus dem Sliden kommend als Brutvogel
weiter nach Norden vordringen (Abb. 3e). Wir
nehmen an, dass sie ihre alten Wintergebiete
noch nutzen, wissen es bei vielen Arten aber
nicht sicher. Sofern diese Annahme zutrifft, ware
eine Verlangerung des Zugwegs die Konsequenz
fur diese nach Norden vordringenden Siedler.
Das beste Beispiel hierfur ist der Bienenfresser
(Merops apiaster), der stdlich der Sahara Uber-
wintert. Wenn er nach Frankreich fliegt, um dort
zu briten, ist das ein kirzerer Zugweg, aber wir
beobachten auch Individuen, die zum Briten
nach Stdschweden fliegen.

Das heil3t, das System der Zugwege bzw.
der Lage der Winter- und Brutgebiete ist offen-
sichtlich flexibel und kann sich verhéaltnismaRig
schnell &ndern. Als generelle Trends lassen sich
festhalten:
= Viele Arten Uberwintern néher an ihren Brut-

gebieten; viele Arten Uberwintern in héheren

Breitengraden.
= Beivielen Teilzieherpopulationen — z.B. Am-

seln (Turdus merula), bei denen ein Teil der

Individuen einer Population wandert, ein Teil

nicht — nimmt der Anteil der Nichtzieherfrak-

tion zu.

= Evasionen, d.h. Massen-Ausfllige, bzw. umge-
kehrt Invasionen werden bei vielen Arten sel-
tener (Winkel & Frantzen 1991). Dieser Effekt
wird allerdings etwas konterkariert durch die

Zunahmen der Mastjahre bei Buchen und Ei-

chen, durch die z. B. nordische Végel sehr gute

Nahrungsbedingungen in unseren Waldern

vorfinden und haufigere Invasionen zeigen.

Verhaltensplastizitat
oder Mikroevolution?

Wir unterscheiden grundsétzlich zwischen Phé&-
no- und Genotyp. Der Phanotyp ist das, was wir
sehen kénnen, der Vogel, der sich in der Natur
bewegt und ein bestimmtes Verhaltensrepertoire
zeigt. Der Genotyp ist das, was in seinen Genen
steckt. Natrlich ist auch der Phanotyp von den
Genen bestimmt, aber die Frage ist, wie viel an
Umwelteinfluss bei seiner Auspréagung beteiligt
ist. Wir wissen, dass der Phanotyp eines Vogels
wahrend der Entwicklung im Ei und danach
unterschiedlich ausgepragt werden kann, je
nachdem, wie seine Umwelt aussieht, wahrend
sich die genetisch bestimmten Merkmale weitge-
hend (mit einigen Ausnahmen) einer bestimmten
Abfolge und einem bestimmten Muster folgend
entwickeln (Lewontin 1974). Anderungen auf
genetischer Basis muissen Uber die Selektion
erfolgen, d.h., es missen neue Genotypen
entstehen, die sich in der jeweiligen Umwelt be-
wahren mulssen, um weiter verbreitet zu werden.

Abbildung 4 zeigt ein stark vereinfachtes
Schema zum Einfluss von Umwelt und Genen
auf Phano- und Genotyp. Tatsachlich ist das
Zusammenspiel wesentlich komplizierter und
bis heute nicht voéllig verstanden. Mit den Ge-
nen wird z.B. auch vererbt, inwieweit sich ein
Organismus auf die Umwelt einstellen kann:
Bestimmte Reaktionsnormen geben vor, was in
Abhangigkeit von der Umwelt mdéglich ist bzw.
welche Anpassungen mit den gegebenen phy-
siologischen Eigenschaften nicht moglich sind.
Umgekehrt bestimmt die Umwelt physiologische
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Grenzen far den Genotyp; zu hohe Temperaturen
z.B. kénnen eine Grenze darstellen, die aus rein
physikalischen Griinden auch durch Mutation
und Selektion nicht mehr Gberschritten werden
kann.

Wichtig ist daher bei dem dargestellten Schema:

= Anderungen in der Ontogenese miissen
physiologisch méglich sein;

= die Selektion kann nur solche Genotypen
bevorzugen, die auch wirklich existieren;

= Anderungen, die die Anpassung an eine ver-
anderte Umweltvariable verbessern, dirfen
nicht anderweitig nachteilig sein.

Es gibt wenige Arbeiten, in denen versucht

wird, der Frage nach dem Anteil von geno- und

phéanotypischen Verhaltensdnderungen bei der

Reaktion auf den Klimawandel im Freiland nach-

zugehen. Ein Beispiel konnte die Arbeit von André

Dhondt (1983) Gber Schwarzkehlchen (Saxicola

rubicola) in Belgien sein.

= Wenn die Schwarzkehlchen jedes Jahr selbst
entscheiden kénnten, ob sie im Winter blei-
ben oder wegziehen, sollte es in einem
milden Winter viele Schwarzkehlchen geben,
die nicht wegziehen. Ist der nédchste Winter
ebenfalls mild, sollten auch wieder viele
Schwarzkehlchen bleiben. Folgt dann ein har-
ter Winter, sollten weniger Schwarzkehlchen
da sein, weil sich die meisten entscheiden
wegzuziehen.

= Wennin einem ersten milden Winter trotzdem
nur wenige Schwarzkehlchen da sind, kénnte
dies daran liegen, dass der Drang wegzuzie-
hen vererbt ist. Die wenigen Einzelindividuen,
die dann Uberwintern, hatten Vorteile und
kénnten sich im Frihjahr starker vermeh-
ren. Im folgenden milden Winter gébe es
entsprechend viele Schwarzkehlchen. Folgt
dann ein harter Winter, wirden dennoch
viele Schwarzkehlchen da sein, weil das
System sozusagen erst nach der nachsten
Brutzeit, wenn nicht mit wesentlich gro3erer
Verzégerung, greifen kénnte. Das heil3t, wenn
die Gene eine grol3e Rolle spielen, sollte das
System sehr viel langsamer reagieren.

Aufgrund der Analyse von Zeitreihen (1937-1964)
vermutet Dhondt (1983), dass die Variationen in
der Zahl der vor Ort tiberwinternden Schwarz-
kehlchen durch natirliche Selektion verursacht
sein kdénnten.
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Helm et al. (2006) haben dies spater anhand
der Winterfunde beringter Schwarzkehlchen in
Westeuropa getestet, konnten aber kein klares
und aussagekraftiges Muster hierzu finden.

Grenzen und Probleme

Wo kénnten Grenzen und Probleme bei Verhal-
tensédnderungen liegen? Hier seien drei Punkte
herausgegriffen.

Mangelnde Flexibilitat
durch genetische Steuerung?

Der erste Punkt betrifft das Problem der geneti-
schen Steuerung des Vogelzugs. Wenn die Gene
z.B. das Zugverhalten steuern, ist sogar die Frage,
ob wir Gberhaupt erwarten kdnnen, dass sich das
Zugverhalten in dem Tempo andert, in dem sich
im Moment die Umwelt andert. Wir wissen, dass
zumindest bei den klassischen, kleinen Modell-
arten sehr viel vom Vogelzug genetisch gesteuert
wird (vgl. oben). So wurden z.B. nicht bzw. we-
nig ziehende und stark ziehende Individuen von
Moénchsgrasmiuicken (Sylvia atricapilla), die unter
identischen Bedingungen aufgezogen wurden
und deren Neigung zum Ziehen im Kéfig gemes-
sen wurde, gekreuzt (Berthold et al. 1996, Pulido
& Berthold 2010). Die Nachkommen exprimieren
sozusagen einen Mittelwert der Zugaktivitat, wie
man dies gemal der klassischen Vererbung
nach Mendel erwarten wirde. Andererseits
konnten Peter Berthold et al. (1990) aber auch
zeigen, dass sich aus einer Teilzieherpopulation
slidfranzosischer Ménchsgrasmiicken in wenigen
Generationen eine reine Zieher- bzw. eine reine
Nichtzieherpopulation herausselektieren lasst
(Abb. 5). Auch die Selektion auf »nicht-Ziehen«
funktioniert innerhalb weniger Jahre: Berthold
startete mit einer Gruppe sldwestdeutscher
Moénchsgrasmiicken, ermittelte deren Aktivitat
zur Zugzeit und behielt diejenigen Vogel zuriick,
die wenig Aktivitat zeigten. Deren Nachkom-
men wurden im Folgejahr ebenso behandelt,
wobei wiederum nur die Individuen mit wenig
Zugaktivitat zurtckbehalten wurden. Dieses
Experiment, das im Freiland einer Selektion auf
Uberwinterung nahe beim oder im Brutgebiet
entsprechen wirde, fihrt dazu, dass nach we-
nigen Jahren die ersten Individuen auftreten, die
gar kein Zugverhalten mehr entwickeln. Es sind
also aus der vormals ziehenden Population in
relativ kurzer Zeit Standvogel hervorgegangen.
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Abb. 5. Genetische Steuerung des Zugverhaltens bei
Monchsgrasmuicken (Sylvia atricapilla): Die Selektion
einer Teilzieherpopulation (P; n = 267) auf besonders
starke bzw. besonders schwache Zugaktivitat ergibt
in wenigen Generationen reine Zieher- bzw. reine
Nichtzieherpopulationen). — Verédndert nach Berthold
et al. (1990).

Insofern wird es manche Arten geben — die
Moénchsgrasmiicke ist nur eine davon -, die
flexibel sind und sich gut auf verdnderte Um-
weltbedingungen anpassen kdnnen. Bei anderen
Arten ist dieses System langsamer und weniger
flexibel; diese konnten dann zu den »Verlierer«-
Arten gehoren.

Anderung der Photoperiode
durch kiirzere Zugwege

Ein anderes Problem betrifft die Jahresrhythmik.
Wenn Végel nicht mehr so weit oder gar nicht
mehr ziehen, bedeutet dies auch, dass sie unter
einer anderen Photoperiode Giberwintern. Klassi-
scherweise erlebt ein Vogel bei uns wahrend der
Brutzeit im Friihjahr lange Nachte und kurze Tage,
bevor die Lange des Tageslichts weiter zunimmt
und im Juni ihren Hohepunkt erreicht. Das Ver-
héltnis Tag/Nachtist fir Vogel ein wichtiges Mal3,
um festzustellen, wo sie sich im Kalenderjahr
gerade befinden. Ein Kurzstreckenzieher wirde
im Uberwinterungsgebiet auf Weihnachten hin
kiirzere Tageslichtphasen erleben, die anschlie-
Bend wieder zunehmen. Fir einen Vogel, der
zum Aquator zieht, waren die Tageslichtzeiten
immer gleich lang. Ein Langstreckenzieher, der
tber den Aquator hinwegzieht, wiirde in der
Uberwinterungszeit dasselbe erleben wie in der
Brutzeit, namlich steigende Tageslichtmengen
bis zu einem Maximum im Dezember, dann
wieder sinkende.

Brut- und Zugverhalten bei Vogeln

Wenn nun Drosselrohrséanger (Acrocephalus
arundinaceus) statt in Aquatorialafrika in Spanien
Uberwintern —solche Félle sind inzwischen belegt
(De la Puente et al. 1997) —, sollte man erwarten,
dass ihre innere Uhr durcheinanderkommt, sie
nicht zur richtigen Zeit briten kénnen und sich
z.B. die Gonaden nicht richtig entwickeln. Im
Labor konnte man mit Gartengrasmuicken (Sy/via
borin) jedoch zeigen, dass sich die Tiere erstaun-
lich gut auf die neue Photoperiode einstellen
(Coppack & Pulido 2004). Was in der Theorie wie
eine grolRe Hiirde aussieht, scheint in der Praxis
kein grofRes Problem zu sein. Mdglicherweise
lasst sich das System relativ schnell korrigieren.

Zeitliche Entkopplung durch Verschiebungen
im Brut- und Zugverhalten

Schliel3lich stellt sich noch die Frage nach der
zeitlichen Entkopplung. Fur Vogel ist es wichtig,
ihr Verhalten im Jahresverlauf sinnvoll einzu-
takten, also z.B. den Brutbeginn so zu wahlen,
dass spater eine optimale Futterversorgung der
Jungen erreicht werden kann, und dann zu zie-
hen, wenn an den Rastplatzen jeweils Nahrung
vorhanden ist. Wenn sich die Umwelt andert,
kann es passieren, dass dieser Takt auseinan-
derbricht, weil sich die einzelnen Elemente
unterschiedlich schnell dndern. Abbildung 6
zeigt die drei Hauptereignisse im Brutablauf ei-
nes Kleinvogels, z.B. einer Meise: die Eiablage,
nach einer festgelegten Brutzeit den Schlupf und,
wieder nach einer festgelegten Zeit (bei Meisen
ca. 20 Tage), den Ausflug der Jungen (Visser et
al. 2004). Diese Daten streuen typischerweise
jeweils individuell um ein Maximum. In der Zeit
zwischen Schlupf und Fliggewerden muss die
Versorgung der Jungen mit Futter (hauptsachlich
Raupen) gesichert sein. Bei Meisen funktioniert
die Taktung meist sehr gut, sodass direkt nach
dem Schlupf der Jungen zunachst gentigend
kleine Raupen zur Verfiigung stehen, spater
grolBe Raupen (graue Kurve). Zu einer Zeit, wenn
viele groBe Jungen im Nest sitzen, fliegen die
Eltern im Minutentakt mit Futter an, und genau
dann muss eine grol3e Masse an grof3en Raupen
vorhanden sein. Sind die Raupen erst einmal
verpuppt, sind sie schwerer zu finden. Liegen
grofl3e Jungtiere totim Nest, liegt es in aller Regel
daran, dass das Futter nicht in so ausreichender
Menge zur Verfligung gestanden hat, wie es die
Altvdgel erwartet hatten.
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Abb. 6. Schema zum zeitlichen Verlauf von Brutablauf (oben) und fiir die Jungen zur Verfligung stehender
Biomasse (unten) am Beispiel von Meisen und Raupen. — Verdndert nach Visser et al. (2004).

Treiben nun im Frihjahr die Blatter friher
aus, mUssen auch die Raupen friher schlipfen,
da sie die jungen Blatter fressen missen, und
damit verschiebt sich das Nahrungsangebot nach
vorne (Abb. 6, rote Kurve). Das bedeutet, dass
die Masse der grol3en Raupen dann vorhanden
ist, wenn die Meisen noch ganz jung sind und
nichts damit anfangen kénnen. Werden die Mei-
sen groBer und brauchten das Futter, sind die
Raupen schon verpuppt und far die Altvogel zu
schwer zu finden. Im Falle der Meisen wissen
wir, dass sie den Anderungen im Auftreten der
Raupen gut folgen kénnen, d.h., sie kdnnen ihre
Brut ebenfalls nach vorne verschieben. Aber
Meisen sind Kurzstreckenzieher oder Standvogel,
daher ist die zeitliche Anpassung an das friihere
Auftreten der Raupen bei ihnen offenbar leichter
maglich.

Bei anderen Arten ist dies offenbar schwieri-
ger. Der Trauerschnépper (Ficedula hypoleuca)
z.B. muss erst aus Westafrika kommen. Der
dortige Abflugzeitraum ist noch von anderen
Faktoren als klimatischen abhangig und kann
nicht beliebig nach vorne verschoben werden.
Both et al. (2004) konnten in einer Studie zeigen,
dass es in Europa Trauerschnapper-Populationen
gibt, die offensichtlich klimabedingten Veran-
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derungen im Brutgebiet besser folgen kénnen
und stabile Bestande haben, und Populationen,
die ihnen deutlich schlechter folgen kénnen
und deren Bestdnde abnehmen. Das mag auch
damit zusammenhangen, in welchen Waldern
die Populationen leben. Wenn es dort nicht
nur eine Hauptfutterquelle gibt, sondern mehr
Méglichkeiten, die Aufzucht der Jungen mit dem
Vorkommen von Raupen zu takten, haben die
Tiere mehr zeitlichen Spielraum.

Legebeginn und Frihjahrstemperaturen waren
in dieser Studie eng korreliert (Both et al. 2004).
Hier ist aber immer die Frage, in welchem Aus-
mal Vogelarten mit den Verschiebungen in den
Umweltbedingungen zur Brutzeit Schritt halten
kénnen. Diese Verschiebungen haben sicher in
vielen anderen Bereichen ebenfalls Effekte, die
wir noch gar nicht kennen, z.B. in den Durchzugs-,
Winter- und Mausergebieten. Als Erschwernis
kommt schlieBlich noch hinzu, dass es sehr viele
verschiedene, individuelle Zugstrecken gibt, wie
Abbildung 7 fir den Weil3storch (Ciconia ciconia)
zeigt. Auch bei Stérchen aus demselben Ort
gibt es unterschiedliche Zugstrategien. Uberall
auf diesen Zugstrecken miissen die Umwelt-
bedingungen passen oder sich in einer Weise



Brut- und Zugverhalten bei Vogeln

Abb. 7. Beispiele fur individuelle Zugstrecken von Weil3stérchen (Ciconia ciconia). — Karte von K. Safi, Daten

MPI Ornithologie, Radolfzell/ Movebank.

andern, dass der Vogel dem folgen kann und
das ganze System dieser Wanderungen nicht
auseinanderbricht.

Dass dies schwierig ist, sieht man meiner
Ansicht nach daran, dass die Langstreckenzie-
her, die Vieles an Anpassungsanforderungen
integrieren mussen, sich generell schwerer tun
als die Kurzstreckenzieher (vgl. Bairlein [2017]
in diesem Band). Wir sehen also zwei Effekte:
eine Reduzierung des Zugverhaltens bei vielen
Vogelarten und eine stérkere Abnahme der
Langstrecken- gegenlber den Kurzstreckenzie-
hern. Insgesamt kann also das Zugverhalten als
»bedrohte Verhaltensweise« gelten.
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W. Fiedler: Da binich mir ganz sicher, dass dies
so ist, und das ist ein gutes Beispiel daflir, dass
wir es nicht mit einfachen Klimaeffekten zu tun
haben, sondern dass hier auch immer der Global
Change eine Rolle spielt. Ihr Beispiel zeigt auch
gut, dass, wenn das Netz der Biodiversitat zu
weit wird und immer weniger Maschen hat, es
immer schwieriger wird, irgendwelche Anderun-
gen auszugleichen.
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