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Understanding range limitations of species fascinates researchers for more than a hundred years and is the core of Biogeogra-
phy. Since increasing anthropogenic pressures summarized as global change alters the earth this knowledge has become more
important than ever. Like biodiversity in general, birds are suffering from these pressures but due to their enormous popular-
ity they are among the best studied organisms in this regard. Therefore, this review aims to summarize the state of knowledge
of avian range dynamics under global change. We first briefly introduce the general biogeographical concepts, history, and
future prospects in a changing world from a bird’s eye. Further, we point to problems of overemphasizing climate change as
single driver of distributional changes, while neglecting other factors such as changes in habitats or food availability that
highly correlate and interact with climate change in time. To this end, we critically discuss the emergence and use of species
distribution modeling for assessing and predicting bird ranges under various conditions. Finally, we review various key pro-
cesses that, next to climate, affect distributions and illustrate them with examples from the ornithological literature. We call
for an enhanced consideration and an improved integration of these various processes into a holistic perspective when assess-

ing future responses of bird distributions to changing environmental conditions.
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Prolog

Die Frage, was die Verbreitungsgebiete von Arten be-

grenzt, fesselt Wissenschaftler seit tiber einhundert

Jahren (Wallace 1876, Merriam 1894, Griggs 1914), sie

ist zentraler Forschungsgegenstand der Biogeographie

(Miller 1981, Gaston 2003). Im Wesentlichen spielen

drei Schliisselfaktoren die entscheidende Rolle bei der

Limitierung von Arealen (Abb. 1):

1.) Die 6kologische Eignung des Standortes (z. B. Limi-
tierung durch Klima, Verfiigbarkeit von Habitat,
Ressourcen, etc.),

2.) geographische Barrieren sowie

3.) biotische Interaktionen (Grinnell 1917, Hutchinson
1918, MacArthur 1958, Gaston 2003, Béhning-Gae-
se & Lemoine 2004).

In der Vergangenheit waren hierbei geographische Bar-

rieren lange Zeit Kern der klassischen biogeographi-

schen Forschung (sogenannte Dispersal-/Vikarianz-
biogeographie). Artbildung bei Vogeln durch allopa-
trische Speziation infolge von Vikarianzereignissen galt
und gilt sicher immer noch zu Recht als Standarderkla-
rung (Mayr 1942). In jlingster Zeit mehren sich jedoch

Hinweise darauf, dass auch Dispersalereignissen (z.B.

Smith et al. 2014, aber s. Weeks & Claramunt 2014) und

selten sogar sympatrischer Speziation (Monteiro & Fur-

ness 1998, Sorenson 2003, Friesen 2007, vgl. Phillimore

etal. 2008) eine nicht unwichtige Rolle zukommt. Durch
neue computergestiitzte Methoden und die zuneh-
mende Verfligbarkeit geographischer Umweltdaten
sowie digitaler Verbreitungskarten hat sich jedoch in
den vergangenen Jahren auch unser Wissen iiber die
limitierenden Funktionen von Arealsystemen insbeson-
dere durch das Klima und andere Umweltvariablen
enorm erweitert (z. B. Guisan & Thuiller 2005, Thuiller
etal. 2006, Pearman et al. 2008, Elith & Leathwick 2009,
Soberdén & Nakamura 2009, s. Box 1).
Klimafluktuationen sind seit langem bekannte Auslo-
ser fiir Arealverschiebungen (Uberblick z. B. bei Gaston
2003). Seit dem Pleistozan sind diese Fluktuationen
rhythmisch durch die Glazialzyklen gepragt. Jedoch
wird erwartet, dass durch den anthropogenen Klima-
wandel Arealsysteme deutlich schneller beeinflusst
werden als jemals zuvor in der jiingeren Vergangenheit
(Thomas & Lennon 1999, Parmesan & Yohe 2003). Die
Anderung des Klimas vollzieht sich in einer solchen
Geschwindigkeit, dass Arten und Artgemeinschaften
nicht in der Lage sind, diesen Anderungen zu folgen
(Loarie et al. 2009, Devictor et al. 2012). Dies ist nicht
zuletzt auch auf die zunehmende Zerschneidung der
Landschaft durch anthropogene Uberprigung zuriick-
zufithren, welche Barrieren schaftt, die fiir viele Arten
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Box 1: Arealanalyse damals und heute

Die Biogeographie hat als Forschungsfeld eine lange
Tradition und geht einher mit den Anfingen der Na-
turwissenschaft als Ganzes und der Geographie und
Biologie im Speziellen (s. Miiller 1981 fiir eine aus-
fithrliche Chronologie). Alfred Russel Wallace und
Charles Darwin prigten gemeinsam mit Alexander
von Humboldt die biogeographische Forschung in
ihren Anfingen entscheidend. Humboldts Beobach-
tungen forderten die 6kologische Sicht der Vegetati-
onsgeographie, wihrend die historisch-evolutions-
biologische Sicht der Tiergeographie mafigeblich
durch Darwin und Wallace geprigt und begriindet
wurde (Miller 1981). Vogel waren bereits wahrend
dieser Pionierphase ein zentraler Gegenstand der
Forschung. Noch bevor Wallace eine geographische
Kategorisierung biogeographischer Regionen fiir die
Tiere entwarf (Wallace 1876), war es Philip Lutley
Sclater (1858) der dies bereits Jahre zuvor fiir Vogel
tat. Mangels grofirdumiger Informationen war die
Biogeographie in den ersten hundert Jahren nach
Wallace, Darwin und Sclater eine eher deskriptive
Wissenschaft, die sich vornehmlich der geographi-
schen Einordnung von Verbreitungsmustern widme-
te (s. auch Dahl 1921 oder Hesse 1924).

Paul Miiller mahnte Anfang der 1980er Jahre: ,,[Die]
Biogeographie kann sich heute [...] nicht mehr darauf
beschrinken, das ,,Zusammenbestehende und das Zu-
sammenwirken der lebendigen Erscheinungen im Raum®
zu erkennen und zu beschreiben. Sie mufs in einer expe-
rimentellen Biogeographie den Synergismus von komple-
xen Okologischen Systemen mit den Arealsystemen |...]
analysieren” (Miiller 1981, S. 11). Zu dieser Zeit wurden
areallimitierende Faktoren weiterhin meist deskriptiv
behandelt, wenngleich sie mit zusitzlichen Umweltin-
formationen korreliert wurden, z.B. im Vergleich von
bestimmten Isothermen zu Arealriandern (z.B. Tiainen
etal. 1983, Root 1988) oder der Verfiigbarkeit bestimm-
ter Habitate (z. B. Terborgh & Weske 1975, Vuilleumeir
1984). In der europdischen Ornithologie erstellte Voous
(1962) dazu das Standardwerk, indem er in seinem Ver-
breitungsatlas die Vogelarten nicht nur Faunentypen
zuordnete, sondern die Verbreitung der meisten Arten
auch in Beziehung zu klimatischen Isoklinen und der
Verbreitung eng verwandter Arten analysierte. Diese
Analyse okologischer Gradienten (Whittaker 1960,
Whittaker et al. 1973) blieb fiir lange Zeit die Analyse-
methode der Wahl in der Biogeographie.

Seit nunmehr tiber 25 Jahren befindet sich die Bio-
geographie als Disziplin jedoch in einem grofSen Um-

bruch. Neue Fachjournale wurden geschaffen (z.B.
Diversity and Distributions, Journal of Biogeography,
Global Ecology and Biogeography) und im Jahr 2001
wurde eine neue Fachgesellschaft, die IBS (Internati-
onale Biogeogeographie-Gesellschaft), gegriindet.
Einige Autoren sprechen nicht ohne Grund von einer
»neuen Ara der Erforschung geographischer Artver-
breitungen® (Gaston 2003, S. 17). Das gesteigerte In-
teresse an der Biogeographie hat vor allem zwei Griin-
de (Gaston 2003): Zum einen ergibt sich aus der Viel-
zahl an globalen Problemen eine gesteigerte Notwen-
digkeit zur Erforschung globaler Verbreitungsmuster.
Der globale Klimawandel, Habitatverlust und damit
einhergehend ein Verlust von Biodiversitit, aber auch
die Ausbreitung gebietsfremder Arten erfordern eine
Intensivierung der Erforschung von Verbreitungs-
mustern und Arealdynamiken, um die negativen Ef-
fekte des globalen Wandels besser zu verstehen und
ihnen effektiv begegnen zu koénnen. Zum anderen
bietet sich erst seit wenigen Jahrzehnten die Moglich-
keit einer detaillierten Analyse durch die Verfiigbarkeit
von Artverbreitungsinformationen und flichiger Um-
weltinformationen einerseits und der Entwicklung von
Technologien und Analysemethoden andererseits. Fiir
einzelne Forscher oder kleine Forschergruppen stellt
die Zusammenstellung einer flichigen Datengrundla-
ge zum Vorkommen einer Art und seines Areals allein
basierend auf eigenen Daten einen kaum zu bewerk-
stelligenden Arbeits-, Kosten- und Zeitaufwand dar
(Gaston 2003). Erst durch grof$ angelegte Atlasprojekte
oder Monitoring-Programme unter Einbeziehung
hunderter bis tausender freiwilliger Helfer ist es mog-
lich, diese Grundlageninformationen zusammenzu-
tragen. Solche Projekte besitzen oft einen starken or-
nithologischen Schwerpunkt (z.B. Donald & Fuller
1998), doch andere Artengruppen kommen stetig
hinzu. Vogel sind jedoch aus vielerlei Griinden eine
hervorragende Artengruppe zur Bearbeitung biogeo-
graphischer Fragestellungen (s. Newton 2003). Syste-
matik und Taxonomie der Vogel sind vielfach besser
aufgel6st als bei anderen Artengruppen und die Ver-
breitung vieler Vogelarten ist sehr gut dokumentiert,
wobei die verfiigbare Information durch neue Atlas-
werke oder Online-Datenportale (z. B. GBIE, ORNIS,
ornitho.de, ebird.org etc.) weiter steigt. Hinzu kommt,
dass Vogel aufgrund ihrer hohen Mobilitdt so ziemlich
jeden Teil der Erde besiedeln konnten.

Dank der Entwicklung von Fernerkundungstech-
niken in den vergangenen Jahrzehnten ist die Daten-
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verfiigbarkeit und -vielfalt riumlicher Umweltvaria-
blen, wie Topographie, Klima, Geologie, Boden und
Vegetation, ausgesprochen gut. Mehr und mehr glo-
bale Datensitze in immer feineren Auflosungen sind
offentlich verfiigbar und erlauben es, Analysen basie-
rend auf den Artverbreitungsinformationen durchzu-
fihren und sogar anthropogene Verianderungen der
letzten Jahrzehnte mit einzubinden.

Trotz mittlerweile deutlich verbesserter Datenver-
fiigbarkeit ist in vielen superdiversen Regionen die
Datendichte zu Artverbreitungen noch sehr unzurei-
chend. Dies betrifft grofle Teile Afrikas, Siidamerikas
sowie Asiens. Daneben ist die Vergleichbarkeit der
existierenden Datenqualitit (z.B. durch Atlaswerke)
sehr heterogen und stark von der jeweils angewandten
Methode und der gewiéhlten raumlichen Auflosung
abhingig (Donald & Fuller 1998). Grofiraumige Ana-
lysen miissen daher anhand der gegebenen Daten-
grundlage ebenfalls oft auf einer grofien raumlichen
Skalenebene stattfinden.

Neben der Datenverfiigbarkeit spielt vor allem die
gestiegene Rechenleistung handelsiiblicher Computer
sowie die Entwicklung von Methoden, mit denen sich
neuerdings biogeographische Fragestellungen bearbei-
ten lassen, eine zentrale Rolle. Eines der vielen neuen
methodischen Verfahren sind préadiktive Artverbrei-
tungsmodelle (,,species distribution models* oder kurz
SDMs). SDMs setzen Informationen zur Verbreitung
einer Artin Bezug zu flichigen Umweltinformationen
und extrapolieren diese in Raum und Zeit. Dies ge-
schieht iiblicherweise mithilfe eines statistischen Mo-
dells. Das Modell kann entweder quantitativ oder re-
gelbasiert sein und, sofern es eine gute Ubereinstim-
mung zwischen Verbreitungsinformationen und Um-
weltvariablen gibt, Aussagen iiber die areallimitie-
renden Faktoren einer Art zulassen (Franklin 2009).
Ferner erlaubt dieser Ansatz die Projektion in andere
geographische Rdume (z.B. wenn man das Ausbrei-
tungspotential abschitzen will) oder auf andere zeit-
liche Ebenen (z. B. wenn man wissen will, wie sich das
Areal im Zuge des Klimawandels verschieben konnte).
Die Karten, die am Ende entstehen, werden oftmals
als Vorhersagen zur geographischen Verbreitung einer
Art beschrieben (Graham et al. 2004) und dienen im
Kern der Quantifizierung von Art-Umwelt-Zusam-
menhéngen (Guisan & Zimmerman 2000). Artverbrei-
tungsmodelle sind eine Weiterentwicklung der Ana-
lyse 6kologischer Gradienten (Whittaker 1960, Whit-
taker et al. 1973), welche Kenntnisse aus der Biogeo-
graphie (Box 1981) und der Fernerkundung mit den
Moglichkeiten Geographischer Informationssysteme
(Franklin 1995, 2009) kombinieren.
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Die Nischentheorie nach Grinnell (1917), die spater
durch Hutchinson (1957) spezifiziert wurde, ist zen-
traler Bestandteil bei der Konzeption von SDMs und
der Interpretation der Ergebnisse. Hutchinson be-
schreibt die sogenannte fundamentale Nische einer Art
als n-dimensionales Hypervolumen, definiert durch
die unterschiedlichen Dimensionen der Umweltvari-
ablen, innerhalb derer eine Art tiberleben und sich
fortpflanzen kann. Jedoch wird diese durch biotische
Interaktionen in Bereiche zerschnitten, in denen sich
die Art gegeniiber Konkurrenten oder Pradatoren
durchzusetzen vermag und solche, in denen sie es nicht
tut. Der Bereich der fundamentalen Nische, in dem
die Art, unter Berticksichtigung biotischer Interakti-
onen, iiberlebensfahig ist und sich reproduziert, wird
als realisierte (6kologische) Nische bezeichnet (Chase
& Leibold 2003). Die Nische wird dabei als Eigenschaft
der Art und nicht als Eigenschaft der Umwelt angese-
hen (fiir eine ausfiihrliche Diskussion s. Pulliam 2000),
da die Bediirfnisse der Art im Vordergrund stehen
(Franklin 2009). Ubertrigt man dieses Bild der Ni-
schentheorie vom Umweltraum in den geographischen
Raum (Sober6n 2007), gewinnt das Konzept eine wich-
tige Komponente hinzu (Abb. 1). Die fundamentale
Nische ist hierbei der geographische Raum, in dem
das intrinsische Populationswachstum positiv ist. Die-
ser Raum wird durch den Bereich eingeschrankt, in
dem sich die Art gegeniiber Konkurrenten erfolgreich
durchsetzen kann oder mit ihnen koexistiert (poten-
zielle Verbreitung). Die potenzielle Verbreitung kann
wiederum weiter eingeschrénkt sein durch die Fliche,
die aufgrund der Mobilitdt der Art erreichbar ist (re-
alisierte Verbreitung) und den Teil, der aus eigener
Kraft nicht zuganglich ist.

Die meisten Anwendungen von SDMs interpretieren
ihre Ergebnisse als eine Charakterisierung der reali-
sierten Nische, da zumeist Daten der realisierten Ver-
breitung genutzt werden, die durch das Modell vom
geographischen Raum in das durch die Variablen de-
finierte n-dimensionale Hypervolumen extrapoliert
werden. Wird diese realisierte Nische schlief3lich zu-
riick in den geographischen Raum projiziert, ent-
spricht dies der potenziellen Verbreitung (Aratjo &
Guisan 2006, Soberdén 2007). Jedoch gibt es eine fort-
dauernde Diskussion dariiber, welchen Teil der Nische
man in Abhangigkeit zu den zur Verfigung stehenden
Verfahren und Daten erfasst (fiir eine ausfiihrliche
Diskussion s. Franklin 2009). Es ist jedoch stets ratsam,
sich sehr genau an einem Nischenkonzept zu orien-
tieren, um Missverstdndnisse zu vermeiden sowie die
Moglichkeiten und Limitierungen des verwendeten
Ansatzes darzulegen.



30 Jan O. Engler & Darius Stiels: Arealdynamik von Végeln im globalen Wandel

realisierte
Verbreitung

okologische
Eignung

(fundamentale Nische)

geographische
Barrieren

nur schwer zu iberwinden sind (Travis 2003, Hof et al.
2011). In Kombination fithren diese Entwicklungen zu
einem erhohten Aussterberisiko vieler Arten und somit
zu einem Verlust globaler Biodiversitit (Thomas et al.
2004, Malcolm et al. 2006, Thomas et al. 2006, Brook et
al. 2008, Bellard et al. 2012, Cardinale et al. 2012, vgl.
auch IPCC 2014 sowie Pearce-Higgins & Green 2014).

Prognosen

Auch fiir die Vogelwelt bleiben diese Effekte nicht ohne
Konsequenzen. Zwar sind viele Arten sehr mobil und
in der Lage, geographische Barrieren zu tiberwinden,
jedoch stellt Habitatverlust, neben dem sich rapide
andernden Klima, fiir viele Arten einen erheblichen
Gefahrdungsgrund dar. Gerade bei Arten mit verti-
kalen Verbreitungsgrenzen und kleinen Arealen sind
die zu erwartenden Risiken enorm (Jetz et al. 2007,
Sekercioglu et al. 2008). So wird befiirchtet, dass pro
Grad Klimaerwarmung bis zum Jahr 2100 zwischen
100 und 500 Vogelarten aussterben konnten
(Sekercioglu et al. 2008). Das Ausmafd des Verlustes
héngt dabei mafigeblich von der zukiinftigen Land-
nutzung ab. Besonders betroffen sind tropische Regi-
onen, die auch die meisten Vogelarten beherbergen
und in denen eine fortdauernde Intensivierung der
Landnutzung zu erwarten ist (Jetz et al. 2007). Zurtick-
blickend zeigen sich regional jedoch auch gegenteilige
Beispiele, v.a. in nordlichen Regionen. So hat die
menschlich herbeigefiihrte Diversifizierung der fen-
noskandischen Landschaft seit 1850 zu einer Zuwan-
derung von durchschnittlich 2,8 Arten pro Dekade
gefithrt, wohingegen im Mittel 0,6 Arten im selben
Zeitraum verschwanden. Dies hat zu einem Nettozu-

Abb. 1: Areallimitierende Faktoren aus Sicht der
Nischentheorie (modifiziert nach Soberén 2007).
Die okologische Eignung (fundamentale Nische,
blau) begrenzt die Verbreitung durch ékophysio-
logische Limitierungen gegeniiber der Umwelt.
Biotische Interaktionen (gelb) begrenzen den Teil
der fundamentalen Nische, in dem die Art
vorkommen konnte (potenzielle Verbreitung).
Geographische Barrieren (rot) schrinken die
Erreichbarkeit der potenziellen Verbreitung ein, so
dass eine Art nur einen Teil hiervon besiedelt
(Punkte). Dies ist die realisierte Verbreitung. - Venn
diagram showing the range limiting factors: Ecological
suitability (i.e., the fundamental niche, blue), biotic
interactions (yellow), and geographic barriers (red).
The intersection of all three factors represents the
realized distribution, where occurrences (black dots)
come from. If geographic barriers are ignored, the
intersection of the fundamental niche and biotic
interactions defines the potential distribution
(modified from Soberdn 2007).

wachs von 66 Arten in Fennoskandien gefiihrt, die ihr
Areal nach Norden hin erweitert haben (Jarvinen &
Ulfstand 1980, Tianinen 2013). Insgesamt wurden in
den vergangenen 150 Jahren in Europa bei rund 70
Vogelarten Arealexpansionen dokumentiert (zusam-
mengefasst in Newton 2003). Auch in Nordamerika
konnten Arealverdnderungen bei einer Vielzahl von
Vogelarten dokumentiert werden (Beddall 1963, John-
son 1994, Johnson & Jehl 1994, Burton 1995, s. New-
ton 2003). Arealveranderungen betreffen dabei neben
den Brutgebieten natiirlich auch Uberwinterungsge-
biete und Zugwege (La Sorte & Thompson 2007, Visser
etal. 2009, Lehikoinen et al. 2013). Westpaldarktis und
Nearktis haben gemeinsam, dass sich die beobachteten
Arealverdnderungen in die unterschiedlichsten Rich-
tungen erstrecken und sowohl Arealexpansionen als
auch -regressionen umfassen (Newton 2003). Aller-
dings werden diese Dynamiken von vielen Autoren
oft nahezu ausschliefllich auf Klimaverdnderungen
zurtickgefithrt bzw. Prognosen stiitzen sich allein auf
klimatische Pradiktoren (z. B. Huntley et al. 2007, vgl.
Beispiele in Pearce-Higgins & Green 2014).

Probleme

Uns ist bewusst, dass die Einfliisse des Klimawandels
auf Arealverschiebungen und Bestandsverdnderungen
auch heute noch bei vielen Studien zu wenig Beachtung
finden. Dennoch werden unserer Meinung nach Are-
alverschiebungen auch oft monokausal mit einer An-
derung des Klimas erklért, was uns ebenfalls in zahl-
reichen Fillen nicht ausreichend erscheint. Der direkte
Einfluss einzelner sich wandelnder Klimafaktoren auf
das Uberleben und die Fitness ist fiir zahlreiche Arten
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Abb. 2: Schwarzstorch im Aufwind: Die rezente Ausbreitung des Schwarzstorchs stellt eine Wiederbesiedlung des historischen
Areals dar und kann mit verringerter Verfolgung durch den Menschen sowie durch Schutzmafinahmen erklért werden.
Foto: D. Stiels

nach wie vor unzureichend bekannt (umfassender
Uberblick bei Pearce-Higgins & Green 2014). Allerdings
wird vielfach angenommen, dass die grofrdumige Ver-
breitung von Tier- und Pflanzenarten im Wesentlichen
vom Klima beeinflusst wird, wahrend andere Faktoren
eher auf kleineren Skalenebenen wirken (Pearson &
Dawson 2003). Neben der Erwarmung des Klimas wih-
rend der letzten 150 Jahre kam es jedoch auch zu grof3-
rdumigen Landschaftsverdnderungen durch den Men-
schen. Auch die erhebliche Verringerung des Jagddrucks
sowie die Wirkung gezielter Schutzbemiithungen diirf-
te fiir einige Arten der Grund fiir eine neuerliche Aus-
breitung in Gebiete sein, wo die Art historisch behei-
matet war und in diesem Zusammenhang eher als
Wiederbesiedlung zu sehen ist (z.B. Schwarzstorch
Ciconia nigra (Abb. 2), Kranich Grus grus). Da all diese
Faktoren sowohl zeitlich als auch kausal eng miteinan-
der korrelieren, ist es vergleichsweise schwierig, die
artspezifischen treibenden Faktoren herauszuheben,
die schlussendlich fiir eine Arealverdnderung verant-
wortlich sind. Daher sind makrookologische Progno-
sen von Arealverdnderungen, die alleinig den klima-
tischen Wandel als Ursache forcieren, besonders kri-
tisch zu sehen, da Faktoren wie Anderungen der
Landnutzung hier vollig unberiicksichtigt bleiben.
Gleichzeitig konnen selbstverstdndlich auch kleinrau-
mige Analysen, die grofSrdumig wirkende Faktoren wie
den Klimawandel nicht beriicksichtigen, zu Fehlinter-
pretationen fithren.

Die seit einigen Jahren immer 6fter zum Einsatz kom-
menden Artverbreitungsmodelle (z.B. Guisan & Thu-
iller 2005, Elith et al. 2006, s. Abb. 1) férdern jedoch
noch eine auf klimatische Faktoren konzentrierte mo-
nokausale Herangehensweise. Standardméflig verwen-
den viele dieser Studien sogenannte bioklimatische
Pradiktoren (Hijmans et al. 2005), um die ,,Nische®
einer Art in einem korrelativen Modell zu quantifizie-
ren. Hierbei geht es um die klimatische Nische, die eine
Art besetzt und welche durch die arteigenen physiolo-
gischen Limitierungen begrenzt ist (Abb. 1). Diese bi-
oklimatischen Variablen sind weltumspannend und in
verschiedenen Auflgsungen und Szenarien fiir zukiinf-
tige und vergangene Zeitabschnitte verfiigbar, welche
die Bearbeitung einer groflen Bandbreite von makro-
okologischen Fragestellungen erméglichen (New et al.
2002, Hijmans et al. 2005, Kriticos et al. 2012). Klima-
daten sind dabei per definitionem gemittelte langjéhrige
Wetterdaten, wihrend Daten aus einem kiirzeren Zeit-
raum, die fir hochmobile Arten ebenfalls von Bedeu-
tung sein kénnen, kaum Anwendung finden (vgl. aber
Reside et al. 2010). Vor allem aber werden Landnut-
zungsparameter vergleichsweise selten verwendet oder
von Ausnahmen abgesehen als in den meisten Fillen
wenig bedeutend betrachtet (vgl. Thuiller et al. 2004).

Die vielen Moglichkeiten, die sich einerseits durch
diese Modelle und die verfiigbaren Umweltdaten erge-
ben, bergen andererseits auch die Gefahr von Fehlein-
schitzungen, wenn die Methoden nicht sachgerecht
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verwendet werden. Gerade im Hinblick auf die Abschit-
zung moglicher Effekte durch den anthropogenen Kli-
mawandel ist die Gefahr besonders grofi, dass eine
fehlerhafte Anwendung zu unsicheren und zweifel-
haften Ergebnissen fithrt und voreilig zu einer mono-
kausalen, auf den Klimawandel forcierten Erklarung
verleitet. Dies kann letztlich fatale Auswirkungen haben,
etwa wenn es darum geht, Gelder fiir Schutzbemii-
hungen auf Basis solcher Ergebnisse zu verteilen.

Hinzu kommen grundsitzliche Méngel bei der Inter-
pretation der Ergebnisse, bei der oftmals Riickschliisse
fiir wesentlich kleinere Skalenebenen gezogen werden,
wenngleich die Datensétze allenfalls nur eine makro-
okologische Einschatzung zulassen. Zwar kénnen Klima-
bedingungen physiologisch limitierende Faktoren de-
finieren — anders als bei wechselwarmen Organismen
sind diese jedoch bei Vogeln deutlich weiter gefasst. Der
Unterschied zwischen klimatisch-physiologischer Li-
mitierung und einer Limitierung durch das Habitat ist
bei vielen Vogelarten somit deutlich grofer als bei vie-
len anderen Organismen, bei denen Artverbreitungs-
modelle Anwendung finden. Habitatverfiigbarkeit wird
damit zum entscheidenden Faktor fiir die Arealdynamik
von Vogelarten unter dem Aspekt des globalen Wandels
- und diese lasst sich mit grob aufgeldsten bioklima-
tischen Parametern in einem Artverbreitungsmodell
nicht, oder nur unzureichend, erfassen. Entsprechend
verwundert es nicht, dass sich im direkten Vergleich
beispielsweise Klimaveranderungen bei Schmetterlin-
gen stirker auswirken als bei Vogeln (Devictor et al.
2012). Wahrend, wie beschrieben, grofirdumige Klima-
daten leicht verfiigbar sind, gibt es bisher jedoch auch
einen Mangel an globalen nichtklimatischen Préadiktor-
variablen, z.B. an hochaufgelosten Szenarien fiir eine
mogliche zukiinftige Landnutzung (vgl. aber z. B. Meller
et al. 2015, Rounsevell et al. 2005, Sleeter et al. 2012,
Sauerbrei et al. 2013).

Prozesse

Im globalen Wandel spielen neben dem Klimawandel
auch die Anderung der Landschaftsstruktur sowie gan-
zer Nahrstoftkreislaufe eine erhebliche Rolle. Wie im
vorangegangenen Teil bereits ausgefiihrt, sind hierbei
nicht nur Arealregressionen zu beobachten, sondern
- im Gegenteil - vor allem in den gemifligten Bereichen
auch Arealexpansionen (vgl. aber Thomas et al. 2006).
Im Folgenden sollen nun die Schliisselprozesse vorge-
stellt und anhand von Beispielen besprochen werden.

Habitatverfiigbarkeit

Arten wie Hausrotschwanz (Phoenicurus ochruros) oder
Mehlschwalbe (Delichon urbicum) sind uns in Mittel-
europa als typische Vogelarten des urbanen Raumes
bekannt. Dabei ist der Hausrotschwanz urspriinglich
ein Bewohner europdischer (Mittel)Gebirge. Der Un-
terschied zwischen kleineren Felsbereichen entlang von

Abb. 3: Amseln haben in den letzten Jahrzehnten nicht nur

ihren Brutlebensraum auf menschliche Siedlungen aus-

gedehnt, sondern auch ihr Verbreitungsgebiet erweitert.
Foto: D. Stiels

Flusstélern und halboffenen bis offenen Siedlungsbe-
reichen des Menschen ist, bezogen auf die Habitatan-
spriiche des Hausrotschwanzes, allerdings recht gering.
Sofern Hauser {iber geniigend Nischen fiir geeignete
Niststandorte und Géarten fiir die Nahrungsversorgung
verfiigen, ist der Hausrotschwanz sehr wahrscheinlich
anzutreffen (Niethammer 1937, Witherby & Fitter
1942). Ahnliches gilt fiir die Mehlschwalbe, die als Ge-
baudebriiter ebenfalls vormals ausschliellich auf Felsen
angewiesen war. Auch die Misteldrossel (Turdus visci-
vorus) konnte sich an die veranderten Habitate anpassen
und in Folge ihr Areal weiter ausdehnen (Peus 1951).
Hinzu kommen Beispiele von Arten, die nicht nur ihr
biogeographisches Areal verdnderten, sondern sich
auch innerhalb ihres geographischen Verbreitungsge-
bietes erfolgreich in zusatzlichen Rdumen und Habi-
taten etablierten. Die Amsel (Turdus merula) gilt hier-
bei als Modellorganismus, der auch Gegenstand inten-
siver Forschung ist (Abb. 3, Partecke & Gwinner 2007,
Evans et al. 2009). All diesen Erfolgsgeschichten stehen
leider mindestens ebenso viele Negativbeispiele gegen-
tiber. Ein fur die Holarktis charakteristisches Beispiel
betriftt die Prarien Nordamerikas, wo durch die Aus-
rottung des Amerikanischen Bisons (Bison bison), Bran-
de und die Etablierung einer immer intensiveren Land-
wirtschaft ein Grofiteil der prériespezifischen Vogelge-
meinschaft erhebliche Einbuflen hinnehmen musste
(Houston & Schmutz 1999). Als Beispiele seien hier
Prarielaufer (Bartramia longicauda), Bairdammer (Am-
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modramus bairdii) oder Louisianawtiirger (Lanius ludo-
vicianus) zu nennen (Abb. 4). Durch die menschliche
Besiedelung der Pririe kam es zur Anpflanzung von
Geholzen und Wildern, welche zu einer Ausbreitung
von Waldvogelarten in die urspriinglich waldfreien Ha-
bitate fithrte und die bei einigen Arten noch bis heute
andauert. Mittlerweile sind diese Arten dort so selbst-
verstiandlich und zahlreich verbreitet, dass es nur schwer
vorstellbar ist, dass diese vor nicht einmal 200 Jahren
noch nicht heimisch waren (Houston 1986, Robbins
1985).

Augenscheinlich komplizierter scheint die Situation
in Mitteleuropa zu sein. Hier verschwanden vielerorts
die urspriinglichen warmeliebenden Offenlandarten,
die mindestens bis ins 19. Jahrhundert, oft aber auch
bis zur Mitte des 20. Jahrhunderts weit verbreitet waren
(Schulze-Hagen 2004). Fiir zahlreiche Arten wie Wie-
dehopt (Upupa epops), aber auch Rotkopt- (Lanius se-
nator) und Schwarzstirnwiirger (Lanius minor) werden
als Ursachen der Arealregression sowohl Habitatverdn-
derungen als auch klimatische Griinde wie erhohte
Niederschlage zur Brutzeit oder allgemein die zuneh-
mende Atlantisierung des Klimas angenommen (z.B.
Mildenberger 1984, Ristow 1966). Zeiten hoher Bestan-
de etwa zur Mitte des 20. Jahrhunderts korrelieren je-
doch nicht nur mit trocken-warmen klimatischen Be-
dingungen, sondern gleichzeitig mit Landnutzungs-
formen, die zu nahrstoffarmen Bedingungen fiihrten

Abb.4: Der Louisianawiirger ist einer der Verlierer der
umfangreichen Umwandlung der nordamerikanischen
Pririe in intensive Landwirtschaftsflichen. Seine Verbreitung

ging hier stark zurtick. Foto: J. O. Engler
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(vgl. Gatter 2000), so dass eine Trennung von Klima-
und Habitatparametern in erkldrenden Modellen du-
Berst schwierig ist. Zudem konnen mikroklimatische
Gegebenheiten durch grofiraumige Pradiktorvariablen
nur unzureichend wiedergegeben werden. Klima-
nischenmodelle waren beispielsweise nicht in der Lage,
den Bestandsriickgang des Neuntoters (Lanius collurio)
in Grof3britannien erfolgreich zu beschreiben - im Ge-
genteil, es wurde sogar eine Ausbreitung vorhergesagt,
sicher, weil die dazu verwendeten Modelle weitere Fak-
toren wie die Habitatverfiigbarkeit, Anderungen im
Winterquartier o.a. unbekannte Faktoren nicht bertick-
sichtigten (Abb. 5, Aratjo & Rahbek 2006).

Nahrungsverfiigbarkeit

Neben der Schaffung neuer und dem Wegfallen beste-
hender Habitate durch den Menschen ist ein weiterer
wesentlicher anthropogener Einflussfaktor die Verfiig-
barkeit von Nahrung und Wasser, obwohl diese natiir-
lich eng mit der Habitatausstattung eines Raumes zu-
sammenhéngt. Eine der direktesten Formen, Einfluss
auf die Nahrungsverfiigbarkeit zu nehmen, ist die Zu-
futterung in Gérten und Parks. Dies beeinflusst vor
allem die Winterverbreitung vieler v. a. granivorer Ar-
ten, welche besonders am noérdlichen Arealrand fast
ganzlich von anthropogenen Nahrungsquellen abhén-
gen konnen. Beispiele sind in Europa Goldammer (Em-
beriza citrinella) und Grinfink (Charduelis chloris) oder

Abb. 5: Neuntéter sind als Brutvogel in Grofbritannien
praktisch ausgestorben, Verbreitungsgebietsmodelle basie-
rend auf klimatischen Parametern hatten dagegen eher eine
Ausbreitung prognostiziert. Foto: J. O. Engler
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Abb. 6: Die nordliche Verbreitungsgrenze der Indianermeise
wird stark durch menschliche Zufiitterung bestimmt.
Foto: J. O. Engler

in Nordamerika Rotkardinal (Cardinalis cardinalis) oder
die Indianermeise (Baeolophus bicolor) (Abb. 6, Hildén
& Koskimies 1969, Orell 1989, Robbins 1985). Basierend
auf einer Hochrechnung fiir die USA aus den 1980er
Jahren stehen bei einer Milliarde Végel und Ausgaben
von 500 Mio. US$ fiir Vogelfutter jedem Individuum
pro Jahr ein halbes Kilo Futter zur Verfiigung (Klinger
1982). Neben Purpurgrackeln (Quiscalus quiscula), Rot-
fligelstarlingen (Agelaius phoeniceus) (Abb. 7) oder
Singammern (Melospiza melodia) profitieren vor allem
Hausgimpel (Carpodacus mexicanus) von der Zufiitte-
rung. Diese Art galt bis Mitte des zwanzigsten Jahrhun-
derts als sehr warmegebunden und war nur im Stidwes-
ten der USA verbreitet. Seither hat sich der Hausgimpel
von dort, und von dem Gebiet um New York heraus,
wo die Art eingebiirgert wurde, tiber fast die gesamten
Vereinigten Staaten ausgebreitet. In diesem Teilareal ist
der Hausgimpel stark synanthrop und im Winter fast
ginzlich auf die Zufiitterung des Menschen angewiesen
(Brown & Brown 1988, Newton 2003). In Europa sind
die verinderten Uberwinterungsgewohnheiten von
Monchsgrasmiicken (Sylvia atricapilla), die mittlerwei-
le aus Stiddeutschland auf die Britischen Inseln ziehen,
wo sie von der intensiven Winterfiitterung profitieren,
bereits ein Lehrbuchbeispiel (Berthold 2007). Auch das
Zugverhalten des Kranichs (Grus grus) wird von an-
thropogenen Nahrungsquellen aus der Landwirtschaft
beeinflusst (z.B. Alonso et al. 1994). Als weiteres Bei-
spiel zeigen Saatkrihen (Corvus frugilegus) eine enge
Bindung sowohl an anthropogene Nahrungsquellen wie
etwa Miillhalden als auch eine starke Synanthropie fiir
die Nachtquartiere im nordlichen Winterareal (Abb. 8,

Abb.7: Durch Zufitterung stehen vielen nordamerikani-
schen Vogeln wie diesem Rotfliigelstérling jeden Winter bis
zu einem halben Kilo zusétzliche Nahrung pro Individuum
zur Verfligung. Foto: J. O. Engler

Stork 2014). Die Beispiele zeigen, wie sich physiolo-
gische Limitierungen, welche maf3geblich durch das
Klima vorgegeben werden, durch eine anthropogene
Versorgung mit Ressourcen erweitern lassen. Eine ein-
drucksvolle Arealdynamik ldsst sich auch bei Silbermo-
wen (Larus argentatus) beobachten, wenn etwa durch
eine gednderte Gesetzeslage Miillhalden versiegelt wer-
den und sich die Nahrungsverfiigbarkeit in der Folge
grofiraumig verschlechtert (Markones & Guse 2007).

Abb. 8: Saatkrihen profitieren wihrend des Winters durch
zusitzliche Nahrungsquellen und klimatisch giinstige
Nachtquartiere in Stadten stark vom Menschen.

Foto: J. O. Engler
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Abb. 9: In Europa ist die Hauptursache fiir den katastropha-
len Einbruch der Bestinde von Feldvigeln wie dem Rebhuhn
Perdix perdix die mit der modernen Landwirtschaft
einhergehende verdnderte Landnutzung.  Foto: D. Stiels

Der viel diskutierte Bestandsriickgang der Feldvogel
(z.B. Deutsche Ornithologen-Gesellschaft & Dachver-
band Deutscher Avifaunisten 2011, AG Feldvogel der
NWO 2014) wird auch auf eine Abnahme der Nah-
rungsverfiigbarkeit zurtickgefiihrt, insbesondere Ar-
thropoden im Sommerhalbjahr und Sémereien im
Winterhalbjahr - eine Folge u.a. des verstarkten Ein-
satzes von Agrochemikalien und veranderten Nut-
zungsformen (Abb. 9, z. B. Newton 2004). Der Einsatz
effizienter Erntemaschinen reduziert dabei direkt die
Nahrungsverfiigbarkeit fiir Kornerfresser (Marchant et
al. 1990, Tucker & Heath 1994, Newton 1998). Im Fall
der Feldvogel kénnen sogar Veranderungen, die vielfach
als Mafinahmen gegen den Klimawandel angesehen
werden, Bestandsriickgédnge und damit einhergehende
Arealregressionen verstirken (vgl. Flade 2012 fiir die
Folgen des Energiepflanzenanbaus). Der Einfluss von
Klimafaktoren auf einzelne Feldvogelarten bleibt jedoch
umstritten (fiir den Kiebitz vgl. Schuster 2014). Auch
europaweite Prognosen fiir zahlreiche Arten verschie-
dener Habitate zeigen ein differenzierteres Bild fiir den
Anbau bestimmter Bioenergiepflanzen; so ist das Aus-
maf} der Folgen des Klimawandels auf die Areale ein-
zelner Arten grofier als der des Landnutzungswandels,
letzterer betrifft jedoch mehr Arten (Meller et al. 2015).

Biotische Interaktionen

Einen weiteren wichtigen Einflussfaktor auf die Areal-
dynamik stellen biotische Interaktionen dar. Diese sind
durchaus sehr vielfiltig und nicht immer strikt von
anderen Einflussgrofen trennbar. So kénnen Ande-
rungen in der Nahrungsverfiigbarkeit durchaus als bi-
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otische Interaktion mit uns Menschen betrachtet wer-
den. Hier soll jedoch auf weitere biotische Wechselbe-
ziehungen eingegangen werden, wie etwa Pridation,
Parasitismus sowie direkte Interaktionen mit nahe
verwandten Arten.

Wie sehr Pradation die Verbreitungsgebiete von Ar-
ten beeinflussen kann, sieht man v.a., wenn neue Pra-
datoren eingebiirgert werden. So zeigt sich der negative
Einfluss von Pradatoren etwa bei einer Vielzahl von
Arten auf Inseln, auf denen es zu einer Einbiirgerung
von Ratten kam. Aber auch natiirliche Systeme sind
hinreichend gut erforscht. So kommen Rotfuf3tolpel
(Sula sula) auf Galapagos nur auf Inseln vor, auf denen
es keine Galapagosbussarde (Buteo galapagoensis) gibt.
Diese erndhren sich zwar primdr von Reptilien, ver-
schmdhen aber auch keine Nestlinge von Télpeln. Un-
ter natiirlichen Bedingungen sind diese Systeme aller-
dings schon seit sehr langer Zeit in einem gewissen
Gleichgewicht, so dass sich die Rolle von Pradation auf
die Arealdynamik von Végeln nur schwer gegen Ande-
rungen der Landschaft oder des Klimas quantifizieren
lasst.

Ebenso verhilt es sich bei Parasiten als areallimitie-
rende Grof3e. Auch hier sind endemische Inselarten ein
Paradebeispiel fiir die negativen Auswirkungen von
Parasitismus. Und auch hier sind es die Menschen, die
eingeschleppte Vektoren mitbrachten. Die Vogelmalaria
ist ein sehr weit verbreiteter Vektor, der in vielen Teilen
der Welt Vogel infiziert. Auf Hawaii gab es diesen Er-
reger jedoch nicht und somit fehlte den endemischen
Arten die nétige Immunkompetenz. Als dieser Keim
zusammen mit seinem Vektor, der Miicke (Culex quin-
quefasciatus) dann mit westlichen Siedlern um 1826
eingeschleppt wurde, breitete sich dieser schnell tiber
die Inselwelt aus und befiel viele der endemischen Ar-
ten, allen voran die Kleidervogel (Drepanididae). Ein
Grofiteil dieser Arten starb in der Folge aus. Dies betraf
samtliche Arten, die unterhalb einer Hohe von 1.200
Metern . N.N. vorkamen. Da der Moskito eine klima-
tisch bedingte natiirliche Hohenverbreitung von 1.200-
1.500 Metern nicht iiberschreiten kann, sind die ver-
bleibenden Arten, die in dieser Hohenstufe oder ober-
halb davon vorkommen, noch sicher. Durch die derzei-
tige Klimaerwédrmung ist es allerdings sehr wahrschein-
lich, dass sich diese Arealgrenze weiter nach oben
verschiebt und mangels hoherer Berge ein entspre-
chendes Ausweichen fiir viele der verbliebenen Klei-
dervogel kaum mehr moglich ist. Das Beispiel illustriert
einerseits sehr deutlich den Einfluss von Parasiten auf
die Verbreitung, andererseits auch die komplexe Wech-
selwirkung mit Umweltvariablen, die eine eindeutige
monokausale Zuordnung unméglich machen.

Auch bei brutparasitierenden Vogelarten wie Witwen
(Viduidae) ist das Vorhandensein ihrer Wirte — afrika-
nische Prachtfinken —entsprechend wichtig (Schidelko
etal. 2011). Auch zahlreiche brutparasitische Kuckucks-
arten inklusive des européischen Kuckucks (Cuculus



36 Jan O. Engler & Darius Stiels: Arealdynamik von Végeln im globalen Wandel

canorus) mit seiner komplexen Brutbiologie unterstrei-
chen beispielhaft die Bedeutung biotischer Interakti-
onen und die Schwierigkeiten, diese in unser Verstand-
nis von Verbreitungsgebieten und Bestandsverinde-
rungen zu integrieren. Das Beispiel des Kuckucks ver-
deutlicht auflerdem besonders drastisch, dass verdn-
derte Klimabedingungen moglichst in Bezug zu weite-
ren Okologischen Faktoren gesetzt werden sollten, um
Folgen soweit wie moglich abschitzen zu konnen (Sai-
no et al. 2009).

Einsichtig ist die Bedeutung biotischer Interaktionen
natiirlich auch fiir die Arten, die fiir ihre Brutplatze auf
die Hohlenbauaktivitdt von Spechten angewiesen sind.
Heikkinen et al. (2007) konnten Verbreitungsgebiets-
modelle fiir hohlenbriitende Eulen deutlich verbessern,
indem sie die Verbreitung der Spechte als Faktor mit-
beriicksichtigten.

Erreichbarkeit und geographische Barrieren

Seit Wallace wissen wir, dass neben biotischen Interak-
tionen und Klima- und Habitatparametern auch rezente
oder ehemalige geographische Barrieren die Verbreitung
von Organismen bestimmen konnen. Dies erschwert
Artverbreitungsmodellierungen, die notwendigerweise
in einem a priori zu definierenden Raum ,,trainiert“ wer-
den. Als Standard gilt dabei, dass nur Gebiete betrachtet
werden sollten, die von der Art auch tatséchlich erreicht
werden kénnen (Phillips et al. 2009). Dies konnte je nach
Fragestellung z. B. fiir eine endemische Vogelart Mada-
gaskars die gesamte Insel sein. Abgrenzungen innerhalb
ganzer Kontinente zu ziehen, ist dagegen schwieriger.
Wihlt man diese Gebiete zu grof3, kann dies zu statistisch
hohen Giitewerten in den Modellen fiithren, die jedoch
biologisch betrachtet wenig aussagekriftig sind (Lobo et
al. 2008, Jiménez-Valverde 2012). Optimalerweise wer-
den moglichst viele Kenntnisse {iber die Biologie einer
Art in die Analyse und Interpretation mit einbezogen.
So konnte das Fehlen erreichbarer wintermilder Gebiete
eine Erklarung fiir das Fehlen des Zitronenzeisigs (Car-
duelis citrinella) in Teilen osteuropidischer Gebirge sein
(vgl. Engler et al. 2014). Werden nur Teile des Verbrei-
tungsgebietes betrachtet, kann dies ebenfalls zu Fehlin-
terpretationen fithren (Barbet-Massin et al. 2010). Dies
ist vor allem bei Modellierungen auf recht kleinrdumigem
Niveau, wie sie z.B. bei Atlaswerken auf Landerebene
angewendet werden, immanent — allerdings insbesonde-
re dann, wenn daraus Vorhersagen fiir die Zukunft oder
fiir andere Rdume abgeleitet werden. So wiirden Klima-
toleranzen fiir siiddeuropéische Arten unterschatzt, wiir-
de man deren nordafrikanisches Verbreitungsgebiet
unberiicksichtigt lassen (Barbet-Massin et al. 2010), und
gleiches gilt fiir mitteleuropdische Arten ohne Bertick-
sichtigung deren aktueller Vorkommen im wéirmeren
Stideuropa. Die Folge ist, dass unter Klimawandelszena-
rien von einem Verschwinden der Arten ausgegangen
wird, obwohl dies bei Beriicksichtigung aller Daten viel
weniger wahrscheinlich erscheinen wiirde. Eine Mog-

lichkeit, mit diesem Problem umzugehen, ist die Bestim-
mung der Areale, deren Klima oder Habitat sich jenseits
der im Training des Modells verwendeten Bedingungen
befinden. Sogenannte MESS-Karten (,,multivariate en-
vironmental similarity surface®) identifizieren Gebiete,
in denen Modellextrapolationen zu einer erhdhten Un-
sicherheit fithren und sollten daher bei weitreichenden
Vorhersagen nicht fehlen (Elith et al 2010).

Nicht-heimische Arten

Nicht-heimische Arten stellen eine besondere Heraus-
forderung fiir die Analyse von Verbreitungen dar, ob-
wohl viele konzeptionelle Probleme grundsatzlich auch
bei heimischen Arten auftreten kénnen. Hier sind geo-
graphische Barrieren durch den Menschen durchbro-
chen und ggf. noch schwieriger abzugrenzen als bei
heimischen Arten. Oft handelt es sich um sich ausbrei-
tende Populationen, die nicht im Gleichgewicht mit der
Umgebung stehen (vgl. Elith et al. 2010). Gleichzeitig
haben Modellieransitze hier einen besonderen fach-
lichen Reiz, erlauben sie doch die Identifikation von
potenziellen Risikogebieten fiir eine Invasion (Peterson
& Viglais 2001). Strubbe & Matthysen (2008) haben ein
solches Modell beispielsweise fiir Halsbandsittiche (Psit-
tacula krameri) in Nordbelgien verwendet und neben
den Risikogebieten auch die entscheidenden Habitat-
parameter identifiziert. Wiederholt wurde diskutiert,

Abb. 10: Die potenzielle, tropische Gesamtverbreitung des
Wellenastrilds kann mit Hilfe eines Modells, das auf
Fundpunkten aus dem heimischen Verbreitungsgebiet
basiert, recht gut vorhergesagt werden. Foto: D. Stiels
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ob bei der Vorhersage von Risikogebieten das gesamte
Verbreitungsgebiet in die Modellierung einbezogen
werden sollte oder entweder nur das heimische Verbrei-
tungsgebiet (Abb. 10) (Broennimann & Guisann 2008,
Peterson & Viglais 2001, Stiels et al. 2011, Thuiller et al.
2005) oder nur nicht-heimische Areale (Bisrat et al.
2012). Eng verbunden damit ist die Frage, ob eine In-
vasion einer gebietsfremden Art mit einer Anderung
der realisierten oder gar der fundamentalen Nische
stattgefunden hat (Broennimann et al. 2007). Solch evo-
lutive Verdnderungen tiber korrelative Studien nachzu-
weisen, ist der auf der Identifikation von Risikogebieten
aufbauende néchste Schritt, jedoch eben deshalb duflerst
schwierig, weil die Bedeutung geographischer Barrieren
(und biotischer Interaktionen, s.0.) nur schwierig in die
Modellierung miteinbezogen werden kann. Aktuelle
Studien deuten fiir zahlreiche Vogelarten auf eher kon-
servative Nischen hin (Strubbe et al. 2013), doch besteht
durchaus die Notwendigkeit einer artspezifischen Be-
trachtung (Stiels et al. 2015).

Endogene Prozesse
Abgesehen von diesen rein exogenen Prozessen, welche
unmittelbar die Arealdynamik beeinflussen, bleibt die
Frage, wie sich solche Prozesse intrinsisch auf die Art
auswirken. So kénnen sich arealdynamische Prozesse
auch auf das genetische Erbe auswirken. Neben den
klassischen allopatrischen Speziationen, die sich bei
Vogeln zwischen Schwesternarten oftmals in den iso-
lierten Glazialrefugien einer oder mehrerer Glazialzy-
klen in den vergangenen zwei Millionen Jahren abspiel-
ten (sogenannte pleistozéne Speziation; z.B. Mengel
1964, Hubbard 1973, Zink & Klicka 2006), mehren sich
die Hinweise, dass es auch zu kurzfristigen Speziationen
im Zuge der nacheiszeitlichen Arealexpansion gekom-
men sein kann. Als Beispiele wéren hier die nearktischen
Winter- (Junco hyemalis ssp.) und Rotriickenammern
(Junco phaeonotus ssp.) (Abb. 11, Mila et al. 2007) oder
die paldarktischen Schafstelzen (Motacilla flava ssp.)
(Odeen & Bjorklund 2003) zu nennen. Zugrunde liegen-
de Einflussgrofien konnen dichteabhidngige Prozesse wie
z.B. ,,density blocking® sein (s. Waters et al. 2013).

Aber auch rezente Arealdynamiken kénnen erhebliche
Verdnderungen auf genetischer Ebene bewirken. So kann
es entlang von expansiven Arealrdndern, je nach Mobi-
litat der Art, ganz unterschiedliche Effekte auf die gene-
tische Diversitat geben. Diese Effekte reichen dabei von
einer genetischen Verarmung bei schwach mobilen Arten
mit einer starken genetischen Differenzierung zwischen
den Populationen durch Griindereffekte, bis hin zu einer
Zunahme der genetischen Diversitit, wenn die expan-
siven Individuen einer ansonsten eher sesshaften Art ein
ganzlich anderes Bewegungsmuster aufweisen (z. B. wenn
die Arealexpansion stark durch ansonsten seltenes Lang-
streckendispersal gepragt ist).

Die Arealexpansion des Orpheusspoétters (Hippolais
polyglotta) wurde diesbeziiglich genetisch nidher unter-
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Abb. 11: Die nordamerikanische Winterammer ist ein Parade-
beispiel fiir nacheiszeitliche Artbildung.

Foto: J. O. Engler

sucht (Secondi et al. 2006, Engler et al. 2013, Engler et
al. 2015a). Hier zeigte sich, dass es bei dieser mobilen
Vogelart zu keiner genetischen Verarmung entlang des
expansiven Arealrandes kam. Allerdings gibt es im er-
sten Augenblick widerspriichlich wirkende Informati-
onen zur Rolle von Hybridisierungen mit dem Gelb-
spotter (Hippolais icterina), dessen Areal in den durch
den Orpheusspotter neu besiedelten Bereichen zuriick-
weicht. Frithere Studien mit AFLP-Markern belegen
eine starke asymmetrische Introgression (ein einseitiger
Transfer genetischen Materials) entlang dieser sich be-
wegenden Kontaktzone vom Gelbspétter zum Orpheus-
spotters (Secondi et al. 2006). Mit neueren Untersu-
chungen basierend auf Mikrosatelliten-Markern konn-
te dies allerdings nicht nachgewiesen werden (Engler
et al. 2015a). Berticksichtigt man jedoch die unter-
schiedliche Funktionsweise der verschiedenen Marker-
systeme, ergibt sich eine mogliche Erklarung: Hybridi-
sierung ist selten, jedoch mit nachhaltiger adaptiver
Wirkung (s.a. Engler et al. 2015b). Genetische Informa-
tionen basierend auf Mikrosatelliten sind weitestgehend
neutral zu betrachten (d.h. eine gerichtete Selektion
findet in diesen genetischen Bereichen kaum statt). Die
Mikrosatelliten-Daten anhand der beprobten Vogel
zeigen, dass direkte Hybriden durchaus selten entstehen
und durch Riickkreuzungen mit den sich weiter aus-
breitenden Orpheusspottern genotypisch schnell ver-
mischen (Engler et al. 2015b). Die zuvor eingesetzten
AFLP-Marker sind dagegen nicht neutral zu betrachten
und beinhalten auch codierende Bereiche des Genoms,
welche einer aktiven Selektion unterliegen konnen. Die
hohe Zahl sogenannter Fremdallele (d.h. Allele des
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Gelbspotters, welche bei Orpheusspotter-Individuen
gefunden wurden) im Bereich der Kontaktzone (Secon-
di et al. 2006) deuten darauf hin, dass bestimmte Gene
zu einer positiven Fitness der expansiven Individuen
beigetragen haben kénnten. Um welche Gene es sich
dabei handelt und welche Funktion diese iibernehmen,
ist dabei bislang unbekannt. Denkbar wire beispiels-
weise eine Anpassung der Immunkompetenz gegen
lokale Erreger wie bestimmter Formen der Vogelmala-
ria, welche bei der Interaktion beider Arten ebenfalls
eine Rolle zu spielen scheint (Rheullier et al. 2006). Das
Beispiel zeigt, dass sich Arealverdnderungen ebenfalls
endogen dufern kénnen und schlussendlich zum Erfolg
oder Misserfolg einer Arealverschiebung beitragen kon-
nen. Gemeinsam mit exogenen Umweltfaktoren oder
biotischen Interaktionen koénnen hierdurch komplexe
6ko-evolutive Dynamiken entstehen, die wir gerade erst
beginnen zu verstehen (Hendry 2013, Thuiller et al.
2013). Diese Dynamiken driicken sich gerade in ihren
Wechselbeziehungen aus und stellen somit einen Ge-
genentwurf zu der oftmals durchgefiihrten einseitigen
Ursachenbenennung dar.

Perspektive

Die Faktenlage lasst keinen ernsthaften Zweifel daran,
dass der anthropogene Klimawandel erhebliche Aus-
wirkungen auf die Verbreitungen vieler Vogelarten
weltweit hat und haben wird (vgl. Birdlife International
& National Audobon Society 2015). Auch der Einfluss
von Klimaveranderungen auf Bestandstrends europé-
ischer Vogel ist mittlerweile durch zahlreiche Studien
belegt (z.B. Gregory et al. 2009, Jiguet et al. 2010a, b).
Vergleiche zwischen ,,nérdlichen” und ,,stidlichen” Ar-
ten untermauern ebenfalls den groflen Einfluss des
Klimas (vgl. Renwick et al. 2012, Virkkala & Lehikoinen
2014), doch werden hier auch zu fiillende Kenntnis-
liicken deutlich, denn diese Studien sind notwendiger-
weise bisher oft korrelativ (Virkkala et al. 2008). Die
vielen dargestellten Beispiele zeigen aber auch, dass
Klima nicht die alleinige Ursache darstellt, sondern zu-
mindest bisher meist nur den groben Rahmen auf einer
Makroskala vorgibt bzw. in Kombination mit weiteren
Ursachen wirkt. Andere Effekte des globalen Wandels,
wie Anderungen in der Habitat- und Ressourcenver-
fiigbarkeit, spielen oft eine wesentlich wichtigere Rolle
(Steffen et al. 2015a,b) und kénnen sogar dazu fiihren,
dass klimatisch bedingte Arealgrenzen durchbrochen
und anthropogen erweitert werden. Auch wenn in die-
sem Artikel eine ganze Reihe von Positivbeispielen
prasentiert wurde: Die stetig wachsende Zahl bedrohter
Vogelarten zeigt, dass die kumulativen Effekte langfris-
tig zu einem Einbruch der Vogeldiversitit fithren wer-
den. Eine synergistische Betrachtungsweise von Verén-
derungen des Klimas, der Habitate und der zukiinftigen
okologischen und o6konomischen Ausrichtung von
Politik und Gesellschaft ist dringend erforderlich, um

effizienteres Handeln und nachhaltiges Planen zu er-
moglichen. Bisher gibt es jedoch vergleichsweise weni-
ge Studien, die explizit klimatische wie nicht-klima-
tische Ursachen fiir Verbreitungsverdnderungen und
Bestandstrends untersuchen (z. B. Eglington & Pearce-
Higgins 2012, Haché et al. 2016, Howard et al. 2015,
Jiguet et al. 2010a, b, Jorgensen et al. 2015, Meller et al.
2015, Virkkala 2016) oder erfolgreich kombinierte An-
sitze fiir Arealanalysen nutzen (z.B. Brambilla 2015).
Die Entwicklung und Anwendung von Vorhersagemo-
dellen wird und muss sich ebenfalls diesen Herausfor-
derungen stellen, um eine efliziente Bewertung dieser
Einfliisse auf die zukiinftige Biodiversitit zu ermogli-
chen. Pradiktive Verbreitungsmodelle, die rein auf kli-
matischen Parametern beruhen, mogen zwar geeignet
sein, um Nischenevolution auf einer phylogenetischen
Skalenebene zu quantifizieren, sie sind jedoch alleinig
meist unzureichend, um die schnelllebigen und klein-
rdaumigen Effekte auf Habitatebene addquat abzubilden.
Bei einer simplen Vermischung bioklimatischer Infor-
mationen mit weiteren Umweltdaten, wie topographi-
schen Pridiktoren oder Landnutzungsparametern,
welche ggf. eine Stasis in diesen Konditionen annimmt,
besteht jedoch die Gefahr, dass Arealverinderungen
durch eine Verschiebung des sich wandelnden Klimas
iiberschitzt werden (Austin 2002, s. Stanton et al. 2012).
Arealverkleinerungen kénnen aber auch unterschatzt
werden, wenn Landschafts- bzw. Vegetationsverdnde-
rungen durch den Klimawandel zeitverzogert ablaufen
und es zu einer Diskrepanz zwischen Klima und Habi-
taten fiir die betroffenen Vogelarten kommt (Stralberg
et al. 2015). Somit sind zuverldssige Prognosen fiir die
Zukunft nur in einem erweiterten Verstdndnis dieser
Wirkungsfaktoren auf die jeweilige Vogelart zu errei-
chen. Aktuelle Aufgabe ist es daher, all diese Faktoren
in einer synergistischen Betrachtungsweise zum globa-
len Wandel in solche Modelle oder deren néchste Ge-
neration zu implementieren.
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Glossar

AFLP

AFLP (amplified fragment length polymorphism) ist eine
molekulare Technik, bei der zwei spezifische Schneide-
enzyme verwendet werden, um die DNA in zahlreiche
Teilabschnitte zu zertrennen. Es entstehen Unterschiede
in der Lange der DNA-Fragmente zwischen verschie-
denen Individuen, die dementsprechend auf einem
Elektrophoresegel unterschiedlich weit wandern. Mit
dieser Art genetischen Fingerabdrucks kénnen Indivi-
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duen unterschieden werden und Verwandtschaftsver-
haéltnisse untersucht werden. Im Vergleich zur Mikro-
satellitenanalyse ist die Methode oft preiswerter und
findet wie diese auch bei populationsbiologischen Stu-
dien Anwendung. Da die Schneideenzyme alle Ab-
schnitte der DNA betreffen, werden auch proteincodie-
rende Sequenzen (,Gene“) zerschnitten, es sind also
auch DNA-Bereiche betroften, die dem Selektionsdruck
unterworfen sind.

Allopatrische Speziation

Artbildung durch raumliche Trennung, bei der eine
Ausgangspopulation in zwei (oder mehr) Populationen
getrennt wird. Diese Trennung erfolgt in der Regel
durch duflere Einfliisse (Vikarianzereignisse). Die rdum-
lich getrennten Populationen entwickeln sich, ohne im
(erwahnenswerten) Genaustausch zu stehen, durch
unterschiedliche Zufallsprozesse und/oder unterschied-
liche Selektionsdriicke zu unterschiedlichen Arten. Bei
peripatrischer Speziation ist eine Population deutlich
kleiner als die andere.

Bioklimatische Variablen

»Bioclim-Daten® sind Klimadaten, die als Pradiktorva-
riablen in der Verbreitungsgebietsmodellierung oft zum
Einsatz kommen. Sie stehen in verschiedenen Aufl6-
sungen (ab 30 Bogensekunden) als nahezu globales
Rasterdatenset zur Verfiigung. Standardmafig sind 19
Klimavariablen verfiigbar, die aus Monatsmittelwerten
berechnet wurden. Beispiele sind die Jahresmitteltem-
peratur oder der Jahresniederschlag. Da die Daten fla-
chendeckend fiir fast alle Landflichen zur Verfiigung
stehen, wurde das Klima zwischen Klimastationen in-
terpoliert. Basierend auf unterschiedlichen Klima-
modellen und verschiedenen Szenarien stehen auch
Daten fiir die Vergangenheit (z.B. das letzte glaziale
Maximum) oder fiir mogliches zukiinftiges Klima zur
Verfligung.

High-density Blocking und dichteabhingige Prozesse
Dichteabhingige Prozesse haben einen wichtigen Ein-
fluss auf die Strukturierung der Biodiversitét (Defini-
tionen nach Waters et al. 2013). Zu diesen Prozessen
gehoren kompetitiver Ausschluss (competitive exclu-
sion), Gensurfen (gene surfing) und Blockierung bei
hoher Dichte (high-density blocking). Ersterer besagt,
dass zwei oder mehr 6kologisch dhnliche Linien auf-
grund von Konkurrenz nicht koexistieren kénnen.
Unter Gensurfen versteht man den Prozess, bei dem
ansonsten seltene Allele an der Arealfront einer sich
ausbreitenden Population besonders haufig auftreten
konnen. Unter ,,high-density blocking® konnen sich
dispergierende Individuen, die in einem bereits kolo-
nisierten Gebiet ankommen, nicht etablieren und re-
produzieren. Alle drei Prozesse konnen eng miteinan-
der verkniipft sein.
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Dispersal

Im strengen Sinn ist Dispersal die endogen gesteuerte
aktive Ansiedlungsstreuung (Dismigration) einer Vo-
gelart (Bairlein 1996). Ausgehend von der Verwendung
im angelsichsischen Sprachraum gebrauchen wir den
Begriff jedoch unabhingig davon, ob der Prozess en-
dogen oder exogen gesteuert ist oder von Alt- oder
Jungvogeln durchgefiithrt wird. Auch passive Ortswech-
sel (z.B. durch Windverfrachtung) schlieflen wir hier
ein. Durch seltene Dispersalereignisse konnen Barrieren
tiberwunden werden und dadurch isolierte Populati-
onen entstehen, die sich in unterschiedliche Arten wei-
terentwickeln. Alle endemischen Taxa ozeanischer In-
seln (Inseln, die niemals Festlandskontakt hatten) sind
natiirlich so entstanden, aber auch Artbildungsprozesse
auf dem Festland (Smith et al. 2014) bzw. zwischen In-
seln oder sogar zuriick zum Festland (Filardi & Moyle
2005) konnen auf Dispersalereignisse zuriickgehen.
Auch ,,peripatrische Artbildung® (s.o.) kann durch Dis-
persalprozesse verursacht werden.

MESS-Karte

Bei Verbreitungsgebietsmodellierungen ist es oft wiin-
schenswert, das Modell auf andere Gebiete und evtl.
auch andere Zeiten zu {ibertragen, z.B. wenn die zu-
kiinftige Verbreitung einer Art modelliert werden soll.
In anderen Regionen oder zu anderen Zeiten kénnen
jedoch Bedingungen herrschen, wie sie augenblicklich
im Trainingsgebiet des Modells gar nicht existieren. In
diesen Fallen ist es notwendig zu wissen, wie der ge-
wihlte Algorithmus sich verhilt und die Ergebnisse
entsprechend zu interpretieren. In jedem Fall sind Aus-
sagen iiber das mogliche Vorkommen unter solch ,,neu-
en Bedingungen mit héherer Unsicherheit behaftet. Die
entsprechenden Gebiete konnen mit MESS-Karten
(MESS = multivariate environmental similarity surface)
identifiziert werden.

Mikrosatelliten

Mikrosatelliten sind DNA-Abschnitte, die aus sich
vielfach wiederholenden kurzen Basensequenzen be-
stehen (oft 1-4 Basenpaare) und im Genom oft wie-
derholt auftauchen. Da diese Abschnitte schnell evol-
vieren, unterscheidet sich zwischen (nicht eng ver-
wandten) Individuen die Anzahl der Wiederholungen
der Basensequenz. Die Liange lasst sich durch Gelelek-
trophorese bestimmen. Nutzt man mehrere Mikrosa-
telliten, lassen sich Individuen voneinander unter-
scheiden und die Methode wird vielfach fiir popula-
tionsbiologische Studien genutzt. Auch in der Krimi-
nalistik oder fiir Verwandtschaftsanalysen (,Vater-
schaftstests“) findet diese Technik mittlerweile stan-
dardmiaflig Anwendung. Im Gegensatz zu AFLP-Mar-
kern geht man in der Regel davon aus, dass Mikrosa-
telliten keinem (starken) Selektionsdruck unterliegen
und daher als neutrale Marker betrachtet werden
konnen. Die Nutzung von Mikrosatelliten erfordert
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eine vorangehende Etablierung, bei der die an den
Marker angrenzenden DNA-Abschnitte identifiziert
werden miissen und ist daher etwas teurer als die Nut-
zung von AFLP-Markern.

Modellgiite

Erstellt man Verbreitungsgebietsmodelle, ist es hilfreich,
die Qualitit des Modells abzuschitzen. Verschiedene
Parameter bieten sich dazu an. Hiufige Beispiele sind
AUC (area under the receiver operating curve) oder TSS
(true skill statistics). In den letzten Jahren wurde aber
auch Kritik an diesen statistischen Maflen geduf3ert. Bei
der Interpretation eines Modells sollten dariiber hinaus
also nach Méglichkeit weitere Informationen hinzuge-
zogen werden.

Sympatrische Speziation

Artbildung bei iiberlappenden Verbreitungsgebieten.
Im Gegensatz zur allopatrischen Speziation werden die
Verbreitungsgebiete einer Ausgangspopulation nicht
rdumlich getrennt. Dennoch kann es zu einer Unter-
brechung des Genflusses kommen. Als bekanntes Bei-
spiel gelten Veranderungen des Chromosomensatzes
bei Pflanzen. Bei Vogeln gibt es vergleichsweise wenige
Hinweise auf sympatrische Artbildung, doch werden
beispielsweise Wirtswechsel bei brutparasitischen Wit-
wen (Viduidae) (Sorenson et al. 2003) und einige atlan-
tische Wellenldufer (Oceanodroma sp.) mit zeitlich
getrennten Brutzeiten als mogliche Beispiele diskutiert
(Monteiro & Furness 1998, Friesen et al. 2007). Inwie-
weit Artbildung auch unter Aufrechterhaltung eines
gewissen Genflusses stattfindet, ist grundsétzlich Ge-
genstand intensiver Diskussionen. Artbildung entlang
okologischer Gradienten steht dabei im Mittelpunkt.
Bei einer solchen parapatrischen Speziation gibt es kei-
ne nennenswerte Uberlappung der Verbreitungsgebiete,
unterschiedliche Populationen grenzen jedoch unmit-
telbar aneinander.

Synanthropie/synanthrop

Als Synanthropie betrachtet man die Anpassung von
Organismen an den menschlichen Siedlungsbereich.
Synanthrope Vogelarten leben dementsprechend im
unmittelbaren menschlichen Umfeld und finden dort
optimale Bedingungen vor. Mauersegler (Apus apus),
Haussperlinge (Passer domesticus) und StrafSentauben
(Columba livia f. domestica) sind typische Beispiele.

Vikarianz

Als Vikarianz bezeichnet man die rdumliche Trennung
zwischen Populationen. Die Isolation ist dabei in der
Regel so stark, dass kein Genaustausch mehr stattfindet.
Vikarianzereignisse gehen dabei auf duflere Einfliisse
vor allem geologischer Natur zuriick. Dazu gehoren die
Entstehung von Gebirgen, Vergletscherungen und an-
deren Barrieren, die zu einer raumlichen Trennung von
Populationen fithren.
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