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> We discuss alternatives to the recently predominating ideas (a) that bird mi-
gration evolved from low towards higher latitudes to capitalise on seasonally
abundant resources allowing higher reproductive output, and (b) that migrant
birds have their origin generally in southern tropical areas (southern-home
theory). Different from this view, we suggest that range expansions into areas
with increasing seasonality and potentially higher reproductive output are due
to gradual colonization by dispersal. Birds having colonized or living in in-
creasingly seasonal habitats have to cope with low levels of resources during
the low-productivity season. According to taxon-specific life history traits, they
may either adapt to on-site or close-by survival under harsh conditions or by
the evolution of migration from the breeding grounds towards seasonally fa-
vourable non-breeding areas. Suboscines and various basal clades of oscines
have their origin or at least their main radiation on southern continents. Their
spreading to higher latitudes, followed by the evolution of migratory habits fa-
voured (a) the interpretation of dispersal to higher latitudes as «migration» and
(b) the idea of a southern tropical origin as a general feature of Holarctic long-
distance migrants. Besides pleading for the evolution of bird migration from
breeding grounds towards non-breeding grounds because of enhanced fitness
through better survival in the non-breeding season, we conclude from phylo-
geographic analyses that important families of the Passerida among Palacarctic
migrants had their main radiation on the northern continents, thus challenging
the idea that they are southern tropical birds that come to higher latitudes just
as «breeding guestsy.
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Umsiedlung von Individuen, Ausbreitung von
Populationen und eigentliche Wanderungen
sind weit verbreitete und evolutionir alte Er-
scheinungen im Tierreich (Baker 1978). Solche
Ortsverdnderungen gab es lange bevor sich die
ersten Vogel aus dinosaurierdhnlichen Vorfah-
ren entwickelt hatten. Wir kénnen davon aus-

gehen, dass Vogel ein breites Spektrum von Fé-
higkeiten fiir Wanderungen von ihren Vorfahren
ererbt hatten. So haben z.B. viele Dinosaurier
bereits regelmissige saisonale Wanderungen
ausgefiihrt (Piersma et al. 2005). Wenn wir die
Evolution des Vogelzuges diskutieren, geht es
also nicht um den Ursprung von Wanderver-
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halten an sich, sondern um die Frage, wie sich
vorhandene Fiahigkeiten fir Vogelzug in ein-
zelnen Evolutionslinien entwickelt haben, oder
nach Zink (2002) um die Erhaltung und Mo-
difikation von Zugverhalten. Berthold (1999)
nimmt an, dass in allen Vogelpopulationen die
genetische Information fir das Wandern und
Nicht-Wandern vorhanden ist; damit koénnte
jede Verhaltensweise entlang eines Gradienten
zwischen Langstreckenzug und Sesshaftigkeit
rasch durch mikroevolutionire Prozesse ausge-
driickt werden. Piersma et al. (2005) wandten
sich gegen Bertholds (1999) Annahme eines
einzigen «Zugsyndroms» bei Vogeln, weil es
einzelne taxonomische Gruppen (z.B. Kleiber
Sitta sp. und die vielen, vor allem in Afrika
verbreiteten Arten von Cistensdngern Cisti-
cola sp.) gibt, bei denen Zugverhalten zu feh-
len scheint. Allerdings kommen bei einzelnen
stidafrikanischen Cistensidngern deutliche Ver-
schiebungen entlang von Hohengradienten vor
(Hockey et al. 2005), was als Ansatz zu stark
umweltabhidngigem Zugverhalten verstanden
werden kann. Und in Mitteleuropa gibt es typi-
sche Standvogelgruppen (z.B. Spechte, Eulen
und Hithnervogel), von denen jede eine einzel-
ne Art mit Langstreckenzug enthilt (Wendehals
Jynx torquilla, Zwergohreule Otus scops und
Wachtel Coturnix coturnix). Wir denken des-
halb, dass taxon-spezifische Lebensstrategien
(life history traits) entweder Sesshaftigkeit oder
Zugverhalten begiinstigen. Die 6kologische
Pradisposition eines Taxons in Kombination
mit den Umweltbedingungen entscheidet letzt-
lich, ob die Fitness eines Individuums mit oder
ohne Wanderung grosser ist. Das heisst, dass
verschiedene Auspriagungen von Zugverhalten
auf jedem taxonomischen Niveau nebeneinan-
der existieren konnen. lhre Anteile variieren
aufgrund der Lebensstrategien innerhalb eines
Taxons, des individuellen Genoms, der phi-
notypischen Plastizitdt sowie der sich immer
wieder verdndernden Umweltbedingungen.
Innerhalb von Teilzieher-Populationen werden
die Anteile der beiden Verhaltensweisen auf-
grund der von Jahr zu Jahr unterschiedlichen
Uberlebensraten von Stand- und Zugvégeln
immer wieder ausbalanciert und stellen somit
eine evolutionr stabile Strategie ESS im Sinne
von Maynard Smith & Price (1973) dar, solan-

ge sich das Klima nicht derart verdndert, dass
eine der beiden Verhaltensweisen auf Kosten
der anderen verschwindet.

Viel Aufmerksamkeit wurde der Frage ge-
widmet, ob sich Vogelzug (a) als saisonale
Ausweichbewegung aus den Brutgebieten
Richtung Winterquartiere entwickelt habe
(z.B. Bell 2000, 2005) oder (b) aus urspriing-
lich tropischen Brutgebieten niedriger Breiten
in neue Brutgebiete, in denen ein sommerliches
Uberangebot an Ressourcen hohere Fitness er-
moglichte (Ubersicht in Gauthreaux 1982). Die
zweite Idee wurde im Rahmen der «southern-
home theory» mit der Annahme verbunden,
dass auch der phylogenetische Ursprung der
holarktischen Langstreckenzieher in den ar-
tenreichen Tropen des Siidens zu suchen sei
und dass diese Zugvogel in den gemdissigten
Breiten lediglich Brutgiste seien (z.B. Rappo-
le 1995, 2005, Rappole & Jones 2002, Rap-
pole et al. 2003). Obwohl die erste Idee unab-
hingig ist von der geographischen Breite und
von der phylogenetischen Herkunft, wurde
sie der «southern-home» Theorie oft als «nor-
thern-home» Theorie gegeniibergestellt (z.B.
Rappole 2005). Unter Beriicksichtigung der
grossen Diversitit von Vogelzugbewegungen,
mit vielen Formen und Richtungen sowohl in
den Tropen als auch in hoheren Breiten, hiel-
ten Salewski & Bruderer (2007) fest, dass die
entscheidende Frage beziiglich Evolution des
Vogelzuges nicht darin besteht, ob die Vogel
ihren Zug von &quatornahen Ursprungsorten
Richtung hohere Breiten (oder umgekehrt)
entwickelten, sondern (a) ob Vogelzug in Rich-
tung neuer Brutgebiete entstand oder (b) aus
den Brutgebieten in Richtung besserer Uberle-
benschancen in der Nicht-Brutzeit. Beim Stu-
dium dieser Frage zeigte es sich, dass ein Teil
der Gegensitze auf sprachlichen Missverstind-
nissen beruht, unter anderem, weil die Vertreter
der «southern-home»-Theorie nicht-zyklische
Dispersionsbewegungen (dispersal) mit dem
Zugbegriff (migration) vermischten, der regel-
maéssige Verschiebungen zwischen Brut- und
Nicht-Brutgebieten voraussetzt (Campbell &
Lack 1985, Newton 2008).

Wir versuchen deshalb zuerst die Begriffe zu
kldren und zeigen dann, wie die Vermischung
der Begriffe zustande kam. Obwohl der Ur-
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sprung von Tierwanderungen véllig im Dun-
keln liegt, erlauben wir uns einige spekulative
Uberlegungen zur friihen Entstehung von Wan-
derbewegungen und zu den Voraussetzungen
fur die Evolution des Vogelzuges. Anhand der
Phylogenie einiger paldarktischer Singvogel-
familien zeigen wir, dass deren Ursprung wohl
nicht in den Tropen Afrikas zu suchen ist, son-
dern eher in der Paldarktis, dass erhohte Arten-
zahlen in niederen gegeniiber hoheren Breiten
andere Ursachen haben konnen als stidlichen
Ursprung, und dass wiederholte Klimaschwan-
kungen zu Arealausweitungen und Riickziigen
sowie zu mehrfacher evolutiver Anpassung des
Zugverhaltens an die verschobenen Brutgebie-
te gefiihrt haben. Das Beispiel eines Watvogels
stiitzt die Idee, dass sich Zug vom Brutgebiet
ins Winterquartier und nicht umgekehrt entwi-
ckelt hat.

1. Definitionen und Sprachprobleme

1.1. Dispersal

1.1.1. Umverteilung oder Arealausweitung

Die Tendenz, sich vom Geburtsort zu entfer-
nen, d.h. zu dispergieren, ist eine allgegenwir-
tige Eigenheit lebender Organismen. Pflanzen
haben die verschiedensten Mechanismen ent-
wickelt, um den Transport ihrer Samen zu er-
reichen. Manche Tiere nutzen dhnliche Mog-
lichkeiten der passiven Verfrachtung oder be-
wegen sich aktiv weg von ihrem Geburts- oder
Brutort. Ein Symposiumsband (Bullock et al.
2002) zeigt die Vielfalt der in diesem Begriff
zusammengefassten Bewegungen und schldgt
als gemeinsamen Nenner all dieser Bewegun-
gen die Definition «intergenerational move-
ments» vor.

Wenn wir dies verstehen als Bewegungen,
die zwischen zwei Generationen stattfinden,
dann wiirde die Definition zwar auf Sporen,
Samen, mobile Larven und Jungtiere zutreffen,
nicht aber auf die Fremdansiedlung von Alt-
tieren. Wir mochten jedoch nicht nur die Ver-
schiebung von Jungtieren zu ihrem ersten Fort-
pflanzungsort (Jugend-Dispersal) einbeziehen,
sondern auch Umsiedlung von Alttieren (Brut-
Dispersal). Wir halten uns deshalb an Newton

(2003, 2008), der den Begriff Dispersal fur
Bewegungen benutzt, die auf Populationsebene
keine fixierte Richtung haben und so zu einer
Umverteilung von Individuen innerhalb eines
Areals fiihren. So kann Dispersal von Wan-
derungen unterschieden werden, bei denen
Individuen iiber mehr oder weniger definierte
Strecken in begrenzten Richtungssektoren sai-
sonale Hin- und Riickwanderungen vorneh-
men. Daraus ergeben sich regelméssige Ver-
schiebungen des Verbreitungsschwerpunktes
der Population.

Eine Schwierigkeit ergibt sich daraus, dass
der englische Begriff «dispersal» nicht nur im
Sinne der Umverteilung von Individuen in ei-
nem Areal verstanden wird, sondern auch als
Expansion in neue Gebicte. Wir werden im
Folgenden fiir den Vorgang der Neuverteilung
von Lebewesen innerhalb des Verbreitungsge-
bietes einer Population oder Art den aus dem
Englischen entlichenen Ausdruck «Dispersal»
und den etwas umsténdlichen Begriff «Disper-
sionsbewegung» gleichwertig verwenden. Wir
werden jedoch von «Ausbreitungy», «Expan-
sion» oder «Ausbreitungsbewegungy sprechen,
wenn das Areal einer Lokalpopulation oder Art
(als Folge individueller Dispersionsbewegun-
gen) ausgeweitet wird.

In diesem Sinne definieren wir den biologi-
schen Begriff Dispersal fiir Vogel (im Sinne
der Neuverteilung im Raum) als eine explo-
ratorische Einweg-Bewegung vom Geburts-
oder Brutort zu einem potenziellen spiteren
Brutplatz, wobei die Verschiebung nicht re-
gelmissig im Sinne eines zyklischen Wechsels
zwischen verschiedenen Orten ist, nicht auf
angeborenen Richtungen basiert und (im Sinne
der Exploration) iiber verschiedene Zwischen-
stationen fithren kann. Primére Funktion ist die
Neuverteilung im Raum; mogliche Konsequen-
zen sind Genfluss, Arealverdnderungen und
Steigerung der individuellen Erfahrung.

1.1.2. Ungerichtete oder «gelenktey Disper-
sionsbewegungen?

Passives Dispersal (z.B. bei Sporen, Samen
und driftenden Planktonorganismen) wird
durch Wind- oder Meeresstromungen gesteu-
ert. Spinnen und langsam fliegende Insekten
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konnen zumindest den Zeitpunkt der Verfrach-
tung wéhlen und damit allenfalls bestimmte
Richtungen bevorzugen. Tiere mit aktivem
Dispersal konne die Richtung frei wihlen, was
in homogener Umgebung zu einer zufilligen
Richtungsverteilung fithren diirfte. Aber auch
Tiere mit hoher Bewegungskapazitit kon-
nen von zufdlliger Richtungswahl abweichen,
wenn starke Umweltgradienten die Bewegung
beeinflussen. Die Bedingungen an der Spitze
einer Halbinsel begiinstigen bei Landlebewe-
sen die Ausbreitung Richtung Festland, wah-
rend grosse Wiisten oder Gebirge «Dispersal»
iber die Barriere behindern. Diese geleitete
Ausbreitung erfolgt nicht nur durch Eliminie-
rung von Individuen, die im ungtnstigen Ha-
bitat umkommen, sondern auch aufgrund von
exploratorischen Bewegungen (Baker 1978),
die den Tieren ermoglichen, Informationen
iiber Gebiete ausserhalb ihres urspriinglichen
Wohngebietes (home range) zu erwerben und
ihre Orientierungsfihigkeit zu verbessern. Ge-
richtete Dispersionsbewegungen konnten auch
eine genetische Komponente enthalten, wenn
postnatales Dispersal entlang von existierenden
Zugachsen wahrscheinlicher wire als in andere
Richtungen und damit ungeféhr den klimati-
schen Gradienten folgen wiirde (Helbig 2003).

Im Rahmen der Dispersionsbewegungen
werden die Vogel mit potenziellen Brutplidtzen
innerhalb des Brutgebietes der Population oder
in angrenzenden Gebieten vertraut. Die Wahl
eines Brutplatzes nahe am Geburtsort verbin-
det die Wahrscheinlichkeit eines guten Habitats
mit erhohter Konkurrenz, wihrend die Nieder-
lassung in einem neuen Gebiet das Risiko eines
suboptimalen Habitats, dafiir aber den Vorteil
geringer Konkurrenz enthélt. Wenn dieser Vor-
teil die Nachteile der Abwanderung tiberwiegt,
kann dies die Basis fiir die Ausweitung des
Brutgebietes einer Population bilden. Im Un-
terschied zu vielen amerikanischen Publikatio-
nen (z.B. Rappole 1995) betrachten wir solche
graduelle Ausweitung des Brutareals nicht als
Zug, da die Richtungen dieser Bewegungen
nicht genetisch gesteuert sind und auch keine
Riickwanderung erfolgt. Wir nehmen zudem
an, dass die Richtung erfolgreicher Ausbrei-
tung hauptsdchlich durch Selektion nach der
Ausbreitung bestimmt wird.

1.2. Wandern oder ausharren

1.2.1. Vogelzug, Versuch zur Definition eines
vielfdltigen Phéinomens

Wir gehen mit unserer Definition des Vogel-
zugs nicht auf die Wanderbewegungen aus-
serhalb der Klasse der Vigel ein (s. dazu etwa
Baker 1978 und Dingle 1996). Andererseits
mochten wir zumindest am Rande auch stark
umweltgepriagte Verschiebungen einbeziehen,
die von manchen Autoren als Extremformen
von Dispersal betrachtet werden. So haben z.B.
Campbell & Lack (1985) in ihrem «Dictionary
of birds» die Ansicht von Greenwood & Har-
vey (1982) iibernommen, dass Invasionen und
Nomadismus bei Arten vorkommen, die ein
hohes Niveau an Dispersal zeigen und abhén-
gig sind von Nahrungsressourcen oder Brut-
moglichkeiten, die von Jahr zu Jahr zeitlich
und ortlich stark variieren. Wenn wir jedoch die
relative Regelmaéssigkeit und Richtungstreue
der Wanderungen von invasionsartig auftreten-
den Wintergisten wie dem Bergfinken Frin-
gilla montifringilla (Jenni & Neuschulz 1985)
oder von nomadisch briitenden Arten wie dem
Blutschnabelweber Quelea quelea (Ward 1971)
beriicksichtigen, werden die Ubergéinge zu ech-
tem Zugverhalten fliessend. Newton (2008) be-
trachtet echtes (obligatorisches) Zugverhalten
und invasionsartiges (fakultatives) Zugverhal-
ten als Endpunkte eines Kontinuums von Ver-
haltensweisen, die am einen Ende aufgrund
von zeitlich und rdumlich voraussagbaren Res-
sourcen eng definiert sind und am andern Ende
aufgrund unvorhersagbarer Ressourcen flexi-
bel sein miissen. Auch die in unterschiedliche
Richtungen fithrenden, stark wetterabhiangigen
Vertikalbewegungen an Gebirgen konnen als
alljahrlich wiederkehrende Dispersionsbewe-
gungen mit Riickkehr zum Ausgangsort oder
als Vorstufen echten Zuges betrachtet werden.
Newton (2008) hat fiir derartige ungerichtete
Bewegungen mit Riickwanderungen Richtung
Herkunftsgebiet vor der ndchsten Brutzeit den
Begriff «dispersive migration» geprigt, was
wir mit Dispersionszug iibersetzen und damit
Vogelzug in statu nascendi implizieren kon-
nen.

Der Einbezug dieser stark umweltgepréigten
Wanderungen fiihrt zu einer im Vergleich zu
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Salewski & Bruderer (2007) weniger strikten
Formulierung: Wir definieren Vogelzug hier als
mehr oder weniger regelméssige, normalerwei-
se saisonale Zweiweg-Wanderung von Vogeln
zwischen Brut- und Nicht-Brutgebieten, wobei
Richtung, zeitlicher Ablauf und Ausmass im
typischen Fall erblich festgelegt sind. Vertikal-
wanderungen konnen als stark umweltabhéin-
gige Vorstufen zu eigentlichem Zug betrachtet
werden, Nomadismus konnte auf einer spe-
ziellen Ausrichtung von Zugbewegungen auf
zeitliche und rdumliche Unregelméssigkeiten
im Nahrungsangebot beruhen, und Invasionen
konnten eine Verbindung zu Dispersionsbewe-
gungen markieren, indem sie zwar gerichtet
sind, aber oft als Einweg-Bewegungen verlau-
fen, indem ein grosser Teil der dispergierenden
Individuen umkommt (oder die Riickwande-
rung, z.B. bei vielen Insekten, in einer anderen
Generation erfolgt). Bei den Vogeln fithrte die
saisonale und rdumliche Variation in den Res-
sourcen offensichtlich zur Adaptierung des
vorhandenen genetischen Potenzials fiir eine
Vielfalt verschiedenster Verhaltensweisen.

1.2.2. Ausharren als Alternative?

Wihrend Dispersal die evolutionédre Basis zur
Anpassung von Brutarealen an die geogra-
phisch-zeitliche Variation in der Umwelt bietet,
sind saisonale Wanderungen eine der Moglich-
keiten, um sich in Regionen fortzupflanzen, in
denen das Uberleben in einem Teil des Jahres
schwierig ist. Verschiedene Anpassungen fiir
Sesshaftigkeit bieten alternative Moglich-
keiten, um sich in solch saisonalen Habitaten
fortzupflanzen: Da Vogel keinen Winterschlaf
machen und nur wenige Arten iiber kurze Zeit
in Kiéltestarre verfallen konnen, bestehen die
wichtigsten Optionen fiir Vogel zum ganzjih-
rigen Verbleib in stark saisonalen Gebieten in
der morphologischen, physiologischen und
verhaltensméssigen Anpassung fiir reduzierten
Energieverbrauch und in erhohter Flexibili-
tit beziiglich der saisonal verfiigbaren Nah-
rung. Dabei zeigen die Zahl der pro Brutsaison
produzierten Eier und die damit korrelierte
Wintermortalitit, dass das Uberdauern kalter
Winterbedingungen bei Standvégeln und Kurz-
streckenziehern offenbar kostspieliger ist als

der Zug tiber grosse Distanzen (Bruderer & Sa-
lewski im Druck a).

2. Vermischung von Begriffen

Gauthreaux (1982) hat in einem umfassenden
Review-Artikel iiber die «Okologie und Evo-
lution von Vogelzug-Systemeny unter anderem
die historische Entwicklung der verschiedenen
Ideen tiber die Evolution des Vogelzuges zu-
sammengefasst. Darin kommt zum Ausdruck,
dass bereits Charles Dixon Schwierigkeiten
hatte, sich zwischen nordlicher oder siidlicher
Heimat der Zugvogel bzw. nordlicher oder
siidlicher Entstehung von Zugbewegungen zu
entscheiden. Wihrend er (Dixon 1892) noch
das Ausweichen aus nordlichen Gebieten als
treibende Kraft hinter der Zugevolution sah,
betonte derselbe (Dixon 1897), dass Friihlings-
Dispersal zu Arealausweitungen von Siiden
nach Norden fithrte, was aufgrund besserer Re-
produktionsmoglichkeiten und geringerer Pri-
dation im Norden die Entstehung von Vogelzug
begiinstigte. Beides ist plausibel und schliesst
sich nach unserer Ansicht nicht gegenseitig aus.
Die Publikation, bei der wir der Argumentation
nicht mehr folgen konnen, ist ein Ubersichtarti-
kel von Taverner (1904), der erstmals von Zug
statt Ausbreitung gegen Norden spricht, indem
er argumentiert «... that it was perfectly rea-
sonable for birds to migrate from the tropics in
spring to exploit the increasing food in adjacent
areas to the north». Obwohl der Ausdruck «ad-
jacent areas» (benachbarte Gebiete) auf schritt-
weise Ausbreitung hindeutet, begann hier die
sprachliche Umdeutung von «dispersal» zu
«migrationy». Eckardt (1909) betonte nach un-
serer Ansicht wieder korrekt, dass Arealauswei-
tungen auf der Suche nach Raum und Nahrung
von grosser Bedeutung fiir die Entstehung von
Zugverhalten seien. Coward (1912) hielt (nach
unserer Ansicht richtig) fest, dass unabhéngig
davon, wo die Heimat der Zugvogel gewesen
sein moge, das Wesentliche darin bestehe, dass
sich die Vogel in neue Gebiete ausbreiteten und
sich von dort wieder Richtung verfiigbare Nah-
rungsressourcen zuriickzogen, wenn die neu
besiedelten Gebiete (saisonal oder langfristig)
unbewohnbar wurden. Rappole (1995) fasste
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die gingigen Erkldrungen erneut zusammen
und stellte eine Hypothese zur Entstehung von
Wanderungen bei sesshaften tropischen Arten
in wenig saisonaler Umwelt auf. Unglickli-
cherweise formulierte er die Aussage von Di-
xon (1897) neu, indem er vorschlug, dass fiir
viele nearktisch-neotropische Zugvogel Wan-
dern (migration) eine Verhaltensweise sei, die
sich bei tropischen Standvogeln aufgrund des
auf Jungvogeln lastenden Drucks entwickelte,
wenig von Konkurrenz beeintrdchtigte Nah-
rungs- und Brutgebiete zu finden. Dabei wird
dhnlich wie bei Taverner (1904) typische Aus-
breitung (dispersal) als Wanderung deklariert.
Richtigerweise hilt Rappole (1995) fest, dass
fiir diese Art von Verschiebungen keine Verdn-
derungen in der physikalischen Umwelt néotig
sind, weil die Reproduktion mit der Erh6hung
der Individuendichte geniigend Verdnderungen
in der lebenden Umwelt erzeugt, um auch in
vollig sesshaften Populationen Verschiebungen
von Individuen, insbesondere von jungen Tie-
ren, zu verursachen. Anschliessend postuliert
Rappole (1995) Ausbreitungsbewegungen tiber
grosse Distanzen (bis in gemissigte Breiten)
und bringt diese mit Verhaltensweisen in Ver-
bindung, die normalerweise mit Zug assoziiert
werden. Der verhdngnisvolle Schritt folgt unter
Punkt 6 (S. 108), wenn argumentiert wird, dass
der «neue Zugvogel tropischen Ursprungs»
nach erfolgter Brut im neuen Gebiet bleiben
sollte, wenn die Umweltbedingungen giinstig
blieben, dass er aber bei sich verschlechternden
Bedingungen zum Ursprungsort in den Tropen
zurlickkehren sollte. Mit dieser Bezeichnung
einer Einweg-Ausbreitung tiber grosse Distanz
(jump dispersal) war die Umdeutung des Be-
griffs in Vogelzug vollzogen. Des Weitern ver-
sucht Rappole (1995) die zweite Idee, namlich
die des tropischen Ursprungs, auf moglichst
viele taxonomische Gruppen auszuweiten und
erwéhnt dabei Gattungen wie Carduelis, Re-
gulus und Melospiza als mogliche Kandidaten.
Diese sind aber mit grosser Wahrscheinlichkeit
von Sibirien aus nach Nordamerika vorgestos-
sen (Ericson et al. 2002, 2003) und haben wohl
dort ihre Hauptradiation erfahren.

3. Entstehung von Wanderverhalten

3.1. Spekulationen zum Ursprung von Wander-
verhalten

Ausweichen vor zeitweise ungiinstigen Bedin-
gungen durch Verschiebung zu giinstigeren Be-
dingungen, z.B. aus der Sonne in den Schatten
oder entlang eines Gradienten, gehdéren zum
urspriinglichen Verhaltensrepertoire von Tie-
ren. Es verbessert primir das Uberleben im Ak-
tionsraum (home range) eines Tieres, kann aber
auch hilfreich sein, wenn der individuelle Er-
fahrungsbereich durch Umbherstreifen tiber den
normalen Lebensraum hinaus erweitert wird.

Wenn am neuen Ort die Umweltbedingun-
gen nur temporér oder nur fiir einen bestimm-
ten Lebensabschnitt geeignet sind, kann es sich
lohnen, zeitweise wieder zum Ausgangsort zu-
riickzukehren. In zeitlich stark variierenden Le-
bensrdumen ist deshalb Heimfinden (homing)
eine notwendige Ergdnzung zu erfolgreichem
Ausweichen. In der urspriinglichen Form mag
es sich auf die Riickkehr zu einem Ruhe- oder
Brutplatz nach einem Ausflug zur Nahrungs-
beschaffung beschrankt haben. Aber bereits
innerhalb eines engeren Aktionsraumes beno-
tigten die Tiere gewisse Féahigkeiten zur Orien-
tierung, wobei nach Wiltschko & Wiltschko
(1999) die Notwendigkeit zur Optimierung der
taglichen Verschiebungen als Selektionsdruck
wirkte.

Zunehmende Mobilitit und vergrosserte Ak-
tivitdtsradien fithrten zu fortschreitender Selek-
tion beziiglich besserer Ausweich- und Heim-
kehrfahigkeit. Tageszeitliche und jahreszeitli-
che Rhythmen gehérten vermutlich auch schon
sehr frith zu den Eigenheiten, die den Tieren,
die dartiber verfiigten, Selektionsvorteile bo-
ten. Wiirde eine solche innere Uhr als Zeitge-
ber gekoppelt mit regelméssigem Ausweichen
und Heimfinden, wiren damit ein moglicher
genetischer Ansatz zur Evolution von Zugver-
halten erreicht (Bell 2000).

Durch die Umwelt induzierte Bewegungen
boten auf individueller Ebene eine Plattform
fur die Selektion priaformierter genetischer
Fahigkeiten fiir Zugverhalten auf der Popula-
tionsebene (Pulido 2006). Stark umweltabhin-
gige Verschiebungen wie saisonale Vertikalbe-
wegungen oder wetterbedingtes Ausweichen
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konnten Ausgangspunkte fiir die Evolution von
echtem Zug darstellen.

3.2. Genetische Kontrolle des typischen
Vogelzuges

Typischer Vogelzug ist eine regelméssige, en-
dogen kontrollierte saisonale Bewegung zwi-
schen Brut- und Nicht-Brutgebieten mit gene-
tisch festgelegtem Zeit-Richtungs-Programm
(Salewski & Bruderer 2007). Aufgrund der von
frithen Vorfahren ererbten Fahigkeiten konnte
(obligatorisches) Teilzieherverhalten die erb-
liche Basis eines Systems sein, das die rasche
Evolution von ausgeprigtem Zug beziehungs-
weise Sesshaftigkeit durch Selektion ermdg-
licht und zu spezifisch adaptierten Zugformen
fiithrt (Berthold 1999). Entsprechend ist zu er-
warten, dass die Ausprdgung des Zugverhal-
tens zunimmt, wenn eine Population ihr Areal
in zunehmend saisonale Gebiete ausweitet oder
wenn sich das Klima im Lebensraum der Po-
pulation in Richtung zunehmender Saisonalitit
verdandert. Analog ist abnehmendes Zugverhal-
ten zu erwarten, wenn das Klima in einem Ge-
biet stabiler wird oder wenn Gebiete mit kon-
stanterem Klima besiedelt werden.

4. Phylogenie und Zugevolution
4.1. Zur Herkunft palidarktischer Singvogel

Da vor allem amerikanische Autoren (z.B.
Rappole 2005) die Evolution des Vogelzuges
mit bestimmten phylogenetischen Linien oder
mit dem geographischen Ursprung von Arten
assoziieren, betonen wir hier, dass Vogelzug in
verschiedenen Linien eines phylogenetischen
«Baumes» auftreten und wieder verschwin-
den kann (z.B. Price et al. 1997, Helbig 2003)
und dass heutiger Artenreichtum in tropischen
Gebieten nicht unbedingt fiir einen phyloge-
netisch siidlichen Ursprung eines Taxons spre-
chen muss. Wihrend Suboscines, insbesondere
auch die in Amerika weit verbreiteten Tyranni-
dae, ihren Ursprung tatsichlich auf den Siid-
kontinenten haben und auch bei verschiedenen
Linien urspriinglicher Oscines (z.B. Pirole,
Wiirger, Buschwiirger, Drongos) bedeuten-
de Phasen der Radiation in den heutigen Tro-

pen vermutet werden (Barker et al. 2004), hat
wahrscheinlich ein grosser Teil der Speziation
der Passerida auf der Nordhalbkugel stattge-
funden und zwar in Zeiten, in denen quasi-
tropische Bedingungen in grossen Gebiete der
Holarktis vorherrschten (Bruderer & Salewski
im Druck b). Ericson et al. (2002, 2003) zeig-
ten aufgrund molekularer Phylogenie, dass die
Passerida mit grosser Wahrscheinlichkeit von
australischen Vorfahren abstammen und von
dort aus zuerst die Paldarktis und erst spéter die
tibrigen Kontinente besiedelt haben (abgesehen
von Ausnahmen, denen nach Barker et al. 2004
sowie Beresford et al. 2005 eine frithe direkte
Besiedlung von Afrika gelungen sein konnte).

Die molekulare Systematik erlaubt heute die
Rekonstruktion phylogenetischer Stammbaume
und liefert zudem Hinweise auf die zeitliche
Abfolge der verschiedenen Verzweigungen,
wobei allerdings auch Spezialisten den Gang
dieser «genetischen Uhr» immer noch als mit
erheblichen Unsicherheiten belastet betrach-
ten (Avise & Walker 1998, Drummond et al.
2006).

Gut untersuchte Beispiele sind etwa die
Grasmiicken der Gattung Syl/via, von denen
Blondel (1987) schreibt, dass sie ihre Wurzeln
in den grossen Waldgebieten von Eurasien ha-
ben. Helbig (2003) unterstiitzt diese Ansicht
mit dem Hinweis, dass die Gattung Sy/via kei-
ne Vorfahren in Afrika habe, dass aber die Bil-
dung von Arten und Unterarten in den siidlich
briitenden sesshaften Taxa ausgepragter sei als
bei ziehenden Arten, und dass sich Zugverhal-
ten unabhéngig in verschiedenen Linien entwi-
ckelt habe.

Bei der artenreichen Gattung der Laubsénger
Phylloscopus kommen neben einer Mehrheit
von Arten, die im gemaéssigten Eurasien briiten
und im Herbst siidwiirts ziehen, auch residen-
te Arten in Afrika (6), Stidostasien (8) und auf
den Kanaren (1) vor. Aber auch fiir diese Gat-
tung nehmen Price et al. (1997) an, dass sie
sich urspriinglich in der Paldarktis entwickelte.
Wie Helbig (2003) fiir die Gattung Sy/via be-
stitigen Price et al. (1997) fur die Laubsédnger
Rapoports (1982) Regel, wonach nérdlich brii-
tende Arten grossere geographische Gebiete
besetzen als ihre weiter siidlich briitenden, we-
niger auf Zug ausgerichteten Gattungsgenos-
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sen. Dies, weil ziehende Arten aufgrund besse-
rer Ausbreitungsfahigkeit und Umwelttoleranz
eher befdhigt sind, Gebiete neu zu besiedeln,
die wihrend der Glaziale unbewohnbar waren.
Eine zweite Regel (Stevens 1989) sagt aus, dass
durch die Klimavariabilitit der nordlichen Ge-
biete Generalisten gefordert werden, wihrend
konstanteres Klima im Siiden lokale Anpassun-
gen von Spezialisten und damit die Artbildung
in begrenzten Gebieten fordert. Trotz mancher
offener Fragen zur Entstehung des latitudinalen
Diversitéits-Gradienten — mit von den Tropen
zu den Polen generell abnehmenden Artenzah-
len (z.B. Mittelbach et al. 2007) — behalten die
beiden Regeln ihren Erklarungswert.

Fiir Stelzen und Pieper (Motacillidae) wird
angenommen, dass sie ihren Ursprung in Asien
haben (Voelker 1999, 2002). Ein phylogeneti-
scher Baum fiir die ganze Familie (Outlaw &
Voelker 2006) deutet an, dass sich die Familie
vermutlich in Ostasien in die beiden Linien An-
thus und Motacilla aufspaltete. Anthus scheint
zwei asiatische Linien (Anthus und Dendro-
nanthus) und eine afrikanische Linie (Macro-
nyx) entwickelt zu haben. Die Gattung Anthus
breitete sich iiber die Paldarktis, Afrika und
Amerika aus, wobei Mehrfacheinwanderungen
zur Steigerung der Artenzahl beitrugen. Auch
in der Motacilla-Linie scheinen mindestens
zwei Einwanderungswellen nach Afrika vorzu-
liegen. Der von Outlaw & Voelker (2006) re-
konstruierte Stammbaum visualisiert eindriick-
lich, wie Zugverhalten und Standvogelverhal-
ten im Zusammenhang mit der Kolonisierung
von mehr oder weniger saisonalen Gebieten
mehrfach in verschiedenen Linien auftrat bzw.
verschwand.

Im Rahmen der wiederholten Glazialzyklen
des Pleistozins mussten die Vogel ihre Zugge-
wohnheiten immer wieder anpassen. Intergla-
ziale erlaubten nicht nur die Ausweitung der
Brutareale in nordliche Gebiete, sondern auch
die Nutzung weiter Gebiete der afrikanischen
Savannen. Wihrend der Glaziale wurden die
Brutareale oft auf kleine Refugien reduziert
und die Uberquerung der sich ausdehnenden
Sahara wurde zu einer anspruchsvollen Aufga-
be (Bruderer & Salewski im Druck b).

4.2. Zugevolution eines Watvogels

In der Arktis briitende Watvogel liefern gut
untersuchte Beispiele zur Evolution des Vogel-
zuges in jlingerer Zeit und Argumente gegen
die Ideen, dass sich ihr Zug aus den heutigen
Winterquartieren in die Brutgebiete entwickelt
habe, oder dass siidliche Ursprungspopulatio-
nen Zug entwickelt hétten, um in héheren Brei-
ten grossere Bruten produzieren zu konnen.
Das am besten dokumentierte Beispiel ist der
Knutt Calidris canutus (Piersma 2007). Da die
Art in der Regel nur ein Gelege mit vier Eiern
produziert (Glutz von Blotzheim et al. 1975),
ist ihr eine Steigerung der Nachwuchsproduk-
tion auf dem Weg iiber die Zahl der Eier ver-
sperrt; eine Erhohung der Jahresproduktion
misste durch reduzierte Jungenmortalitdt im
Hohen Norden erreicht werden. Da Knutts fiir
die Jungenaufzucht auf weiche Nahrung (vor
allem Insektenlarven, Kleinkrebse, Pflanzen-
teile) angewiesen sind (Glutz von Blotzheim
et al. 1975), kommen die Gezeitenzonen, in
denen sich die iiberwinternden Knutts vor al-
lem von Muscheln erndhren, als Nahrungsge-
biete fuir die Jungvogel kaum infrage. Piersma
(2007) erklart, weshalb Knutts die tropischen
Stisswassergebiete (mit entsprechendem An-
gebot an weicher Nahrung) nicht nutzen kon-
nen und deshalb darauf angewiesen sind, in der
Arktis zu briiten und in den Gezeitenzonen zu
tiberwintern. Er argumentiert, dass diese extre-
men Langstreckenziecher auf abnehmende In-
vestition in Immuno-Kompetenz ausgerichtete
Entwicklungslinien darstellen, die sowohl im
Winter wie auch im Sommer auf Gebiete mit
geringer Belastung durch Krankheitskeime an-
gewiesen seien, d.h. auf die Tundra mit reicher
Nahrung fiir die Brut und muschelreiche Mee-
reskiisten fiir die Uberwinterung.

Extreme Schwankungen in der Ausdehnung
von Tundra-Gebieten und Gezeitenzonen im
Laufe des Pleistozédns haben die Knutt-Popula-
tionen vermutlich mehrmals auf geringe Reste
reduziert. Nach der letzten Eiszeit hat wahr-
scheinlich nur eine Restpopulationen am Siid-
rand des paldarktischen Eisschildes iiberlebt
(Buehler et al. 2006). Von dort aus hat sich die
Art nach der letzten Eiszeit tiber weite Gebiete
der Arktis ausgebreitet, hat sich in verschiede-
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ne Unterarten aufgespaltet und hat im Rahmen
dieser phylogenetischen und geographischen
Aufsplitterung von den neuen Brutgebieten aus
neue Winterquartiere erschlossen.

4.3. Konstante oder wechselnde Routen?

Es ist offensichtlich, dass sich die Endpunkte
der Wanderungen unserer Zugvogel im Zu-
sammenhang mit Klimaidnderungen und den
dadurch induzierten Verschiebungen der Vege-
tationszonen mehrfach latitudinal verschoben
haben. Die langsame Abkiihlung im Laufe des
Pliozédns (5—1 Mio. Jahre vor unserer Zeit) und
die extremen Klimaschwankungen der Eis-
zeiten (innerhalb der letzten Million Jahre vor
heute) fiihrten zu riesigen und vor allem wah-
rend des Pleistozéns fluktuierenden Arealver-
schiebungen (Bruderer & Salewski im Druck
b). Im Zusammenhang mit der globalen Erwér-
mung innerhalb der letzten 100 Jahre erleben
wir solche Verschiebungen in kleinem Rahmen.
Viele Arten aus verschiedenen taxonomischen
Gruppen haben ihre Brutareale in hohere Brei-
ten ausgedehnt und/oder blieben fiir die Uber-
winterung niher am Brutgebiet (Ubersichten in
Sutherland 1998, Fiedler 2003).

Anderungen in den Zugrichtungen scheinen
stirker eingeschrinkt als Verdnderungen der
Zugdistanz. Sutherland (1998) unterscheidet
zwischen kulturell bestimmten Zugrouten, die
rasch an neue Gelegenheiten angepasst wer-
den konnen, wihrend genetisch determinierte
Zugrichtungen eher gegen Verdnderungen re-
sistent scheinen. Bei langlebigen Vogeln, die
in sozialen Gruppen ziehen (Altvogel mit ihrer
diesjdhrigen Brut), wie etwa Kraniche, Stérche,
Schwine und Génse, kann das Wissen einzel-
ner Individuen leicht weitergegeben werden.
Dadurch werden extreme Wechsel zu neuen
Rast- oder Uberwinterungsgebieten in kurzer
Zeit moglich. Auch Enten konnen rasch auf
neue Erndhrungsmoglichkeiten innerhalb ihrer
«flyways» reagieren und neue Traditionen eta-
blieren (z.B. Keller 2000).

Bei genetisch determinierten Zugvogeln
(wie etwa typische Zugvogel unter Singvogeln
und Watvogeln), bei denen die Jungvogel meist
ohne Fiithrung durch Altvogel ziehen, wird die
Entwicklung neuer Richtungstendenzen sowohl

durch die Streuung der vererbten Richtung als
auch durch die Uberlebensmoglichkeiten in
den mit diesen Richtungen erreichten Rast- und
Zielgebieten begrenzt. Zugrouten entlang der
ehemaligen Ausbreitungswege der Ursprungs-
population kdnnen so erhalten bleiben, solange
kein Selektionsdruck andere Wege begiinstigt
(Bruderer 1997). Der Zugweg des Neuntiters
Lanius collurio von Spanien iiber den Mittle-
ren Osten nach Ost- und Siidafrika ist ein ein-
drucksvolles Beispiel eines solchen historisch
geprigten Zugweges, besonders im Vergleich
mit dem Rotkopfwiirger Lanius senator, der
im westlichen Teil seines Areals zusammen
mit dem Neuntdter vorkommt, von dort aber
den wesentlich kiirzeren Weg nach Westafrika
einschldgt (Abb. dazu in Bruderer et al. 2006).
Einen anderen spektakuldren Fall liefern die
kanadischen Populationen des Steinschmit-
zers Oenanthe oenanthe, von denen die Ost-
liche iiber den Atlantik nach Westafrika zicht,
die westliche via Sibirien nach Ostafrika; dies,
obwohl die meisten anderen Vgel aus Kanada
siidwirts in Winterquartiere innerhalb der bei-
den Amerika fliegen. Ein neues Beispiel kom-
biniert Informationen iiber die Zugwege von
drei Populationen der Zwergdrossel Catharus
ustulatus mit der Analyse von Mitochondrien-
DNA (Ruegg & Smith 2002): Wéhrend die
entlang der nordamerikanischen Pazifikkiiste
briitenden West-Populationen direkt siidwérts
ziehen und in Mexiko tiberwintern, fliegen die
Vogel aus Alaska zuerst ostwirts in die Brut-
gebiete der Ost-Populationen (z.B. im Gebiet
der Grossen Seen), von wo sie wie die dort an-
sdssigen Artgenossen stidwirts fliegen und in
Stidamerika tiberwintern. Weil die DNA-Ana-
lysen eine enge Verwandtschaft der Alaska-Po-
pulation mit den §stlichen Populationen zeigen,
folgern die Autoren, dass die Alaska-Vgel von
Ostlichen Populationen abstammen und auf
dem Zug historischen Ausbreitungswegen nach
der letzten Eiszeit folgen.

Das oft zitierte Beispiel der normalerweise
stidwestwérts ziehenden Monchsgrasmiicke
Sylvia atricapilla zeigt, wie abweichende Win-
terquartiere an Bedeutung gewinnen koénnen,
wenn neue Okologische Bedingungen dies
erlauben. Nach Berthold et al. (1992) waren
Zugrichtungen nach Westen oder sogar Nord-
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westen wohl Teil der normalen genetischen Va-
riation und traten in geringer Haufigkeit bereits
auf, lange bevor sich die Uberwinterung von
Monchsgrasmiicken in England erkennbar eta-
blierte. Auch die Flexibilitdt der Richtungen,
die Sutherland (1998) zum Teil bei genetisch
determinierten Zugvogeln fand, ldsst Anpas-
sungen vorhandener Verhaltensweisen erken-
nen. Dies gilt auch fiir kiinstlich verfrachtete
Vogel wie etwa die europdischen Stare Sturnus
vulgaris in Nordamerika, die ihr Zugverhalten
an die im neuen Lebensraum gegebenen Bedin-
gungen anpassten (Kessel 1953).

Wihrend Singvogel oft auf Zugrouten ent-
lang der ehemaligen Einwanderungswege
beharren, zeigen Watvogel erstaunliche Fil-
le von Verschiebungen von Winterquartieren
im Zusammenhang mit der Besiedlung neuer
Brutgebiete. So scheinen z.B. alle nordame-
rikanischen Unterarten des Knutts von einer
Ursprungspopulation abzustammen, die in
den Tundragebieten Ostasiens gebriitet und in
Australien tiberwintert hat. Heute ziehen die-
se amerikanischen Knutt-Populationen nicht
mehr nach Australien, sondern haben neue
Routen zu Winterquartieren in stidlichen Teilen
des amerikanischen Doppelkontinentes ent-
deckt, die ostlichste Population sogar den Weg
ins europdische Wattenmeer (Buehler & Baker
2006). Buehler et al. (2006) spekulieren, dass
die Néhe der Brutgebiete zum Nordpol kom-
biniert mit der extrem hohen Flugkapazitit der
Watvogel Verschiebungen der Winterquartiere
erleichtern konnte, weil bereits kleine Streuun-
gen in den Abflugrichtungen die Moglichkeit
boten, andere Winterquartiere zu erreichen. Se-
lektive Vorteile von Subpopulationen, die neue
Winterquartiere erreichen, wiirden sich rasch
auf neue Zugrouten auswirken.

Dank. Wir danken Jaques Blondel, Lukas Jenni,
Peter Jones und Ian Newton fiir wertvolle Diskus-
sionen zum Thema. Lukas Jenni, Peter Knaus und
Christian Marti danken wir fiir die kritische Durch-
sicht des Manuskripts und wertvolle Verbesserungs-
vorschlige.

Zusammenfassung und Folgerungen

(1) Wir diskutieren eine Alternative zur in jlnge-
rer Zeit vorherrschenden Idee, dass Zugvogel ihren

Ursprung generell im tropischen Stiden hitten, und
dass sich Vogelzug von Stiden nach Norden entwi-
ckelt habe, wobei die Zugvogel als Kurzeit-Géste
mit erhohter Nachwuchsproduktion vom saisonalen
Uberfluss in hoheren Breiten profitieren wiirden.

(2) Wihrend wir Vogelzug als saisonale Zweiweg-
Wanderung zwischen Brut- und Nicht-Brutgebieten
betrachten, ist Dispersal eine Einweg-Bewegung,
welche die Ansiedlung eines Individuums ausserhalb
seines bisherigen Aufenthaltsgebietes und damit al-
lenfalls die Ausweitung des Brutareals einer Art er-
moglicht.

(3) Dauerhafte Verschiebungen des Brutareals
sind deshalb nicht das Ergebnis von Zug, sondern
von Kolonisierung durch Dispersal.

(4) Vogel, die unter zunehmend saisonalen Bedin-
gungen briiten, konnen sich entweder an das Uberle-
ben an Ort unter harten Umweltbedingungen anpas-
sen oder Zug entwickeln, der in der Nicht-Brutzeit
hohere Uberlebensraten in giinstigerem Klima er-
moglicht. Dabei wird die eine oder die andere Linie
durch taxon-spezifische Lebensvoraussetzungen be-
glinstigt.

(5) Die Auspragung des Zugverhaltens kann sich
im Zusammenhang mit zunehmender oder abneh-
mender Saisonalitét in bewohnten oder neu besiedel-
ten Gebieten verstirken oder abschwichen. Dies war
wohl besonders ausgeprigt im Zusammenhang mit
den Klimaschwankungen des Pleistozins.

(6) Ausgehend vom alten Stidkontinent Gondwa-
na hatten die Suboscines ihre Haupt-Radiation auf
den heutigen Siidkontinenten, wéihrend die Passeri-
da wahrscheinlich via die Paldarktis in die tibrigen
Kontinente einwanderten und ihre Hauptradiation in
der Holarktis erlebten. Der Beginn dieser Radiation
erfolgte, als das Klima in grossen Teilen der Nord-
kontinente tropendhnlich war. Deshalb muss «tro-
pischer Ursprungy» nicht gleichbedeutend sein mit
«stidlichem Ursprungy.

(7) Beispiele aus der molekularen Phylogenetik
zeigen, dass die Gattungen Sylvia, Phylloscopus, An-
thus und Motacilla ihren Ursprung wahrscheinlich in
der Paldarktis haben. Da die Speziation bei sedenti-
ren siidlichen Arten ausgeprégter ist als bei ziehen-
den nordlichen Arten, sind grosse Artenzahlen im
Stiden nicht a priori ein Anzeichen fiir den stidlichen
Ursprung eines Taxons.

(8) Der Knutt Calidris canutus ist fir die Brut an
die arktische Tundra und fiir die Uberwinterung an
die Gezeitenzone gebunden (evtl. wegen reduzierter
Immunokompetenz auf Gebiete mit niedriger Infek-
tionsgefahr ausgerichtet?). Wenn wir davon ausge-
hen, dass am Ende der letzten Eiszeit an den afrika-
nischen Meereskiisten und in der Tundra dhnliche
Nahrungstypen vorhanden waren wie heute, muss
sich der Zug von den Brutgebieten in die Nicht-Brut-
gebiete entwickelt haben und nicht umgekehrt, weil
in den Winterhabitaten keine geeignete Nahrung fiir
junge Knutts verfligbar war.

(9) Die heutigen Zugrouten von Langstreckenzie-
hern unter den Singvdgeln scheinen oft den Richtun-
gen fritherer Ausbreitungswege zu folgen, wihrend
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bei arktischen Watvogeln grosse Verschiebungen von
Winterquartieren im Zusammenhang mit der Besied-
lung neuer Brutgebiete vorkamen und bei Arten mit
kulturell tradierten Zugrouten rasche Wechsel von
Rast- und Uberwinterungsgebieten moglich sind.

Summary and conclusions

(1) We discuss an alternative to the recently predo-
minating idea that migrant birds have their origin
generally in southern tropical areas and that bird mi-
gration evolved from the South towards higher lati-
tudes to capitalise as short-time visitors on seasonal-
ly abundant resources allowing higher reproductive
output (southern-home theory).

(2) While we consider avian migration as season-
al two-way movements between breeding and non-
breeding areas, dispersal is a one-way movement
providing the possibility for an individual to settle
beyond its previous home range, thus allowing the
expansions of a species’ breeding range.

(3) Persisting shifts of breeding ranges are thus the
result of colonization by dispersal, not migration.

(4) Birds breeding under increasingly seasonal
conditions may either adapt for on-site survival in
harsh environment or they may evolve migratory ha-
bits that allow higher survival rates under favourable
climatic conditions in the non-breeding season. Ta-
xon-specific life history traits will favour one or the
other line of evolution.

(5) Migratory habits may increase or decrease ac-
cording to increasing or decreasing seasonality in the
breeding areas colonized or inhabited. This may have
been particularly pronounced during the climatic ups
and downs of the Pleistocene.

(6) Starting from a common Gondwana origin,
suboscines had their main radiation on the continents
that are still on the southern hemisphere today, while
the Passerida lineage of the oscines probably spread
via the Palaearctic to the other continents, experienc-
ing their main radiation in the Holarctic. This radia-
tion started when the climate was still quasi-tropical
in large parts of the northern continents. «Tropical
originy is therefore not necessarily identical with
«southern originy.

(7) Examples from molecular phylogeny suggest
that the genera Sy/via, Phylloscopus, Anthus und Mo-
tacilla have their origins in the Palaearctic. As spe-
ciation was probably more pronounced in souther-
ly-breeding sedentary species than in northern
more mobile congeners, high numbers of southerly
breeding species are not necessarily an indication of
southern origin of the taxon.

(8) The Red Knot Calidris canutus is bound to
Arctic desert and Tundra for breeding, and to tidal
flats as non-breeding habitats (possibly due to re-
duced investment in immunity relying on habitats
with low disease pressure). Assuming that the types
of food available along the African coasts and in the
Tundra were similar to present-day conditions, mi-
gration must have evolved from breeding sites to-

wards non-breeding areas, because adequate food for
young Knots was not available in the winter habitats.

(9) Actual migratory routes of passerine long-dist-
ance migrants seem often to follow ancient expan-
sion routes of breeding ranges, while in Arctic wa-
ders considerable shifts of wintering areas occurred
in connection with the colonization of longitudinally
shifted breeding ranges, and rapid changes in staging
and wintering sites are possible in species with cul-
turally transmitted migratory routes.

Literatur

AVISE, J. C. & D. WALKER (1998): Pleistocene phy-
logeographic effects on avian populations and the
speciation process. Proc. R. Soc. Lond. B 265:
457-463.

BAKER, R. R. (1978): The evolutionary ecology of
animal migration. Hodder and Stoughton, London.

BARKER, F. K., A. CiBois, P. SCHIKLER, J. FEINSTEIN
& J. CRACRAFT (2004): Phylogeny and diversifica-
tion of the largest avian radiation. Proc. Natl
Acad. Sci. U.S.A. 101: 11040—11045.

BELL, C. P. (2000): Process in the evolution of bird
migration and pattern in avian ecogeography. J.
Avian Biol. 31: 258-265. — (2005): The origin
and development of bird migration: comments on
Rappole and Jones, and an alternative evolutiona-
ry model. Ardea 93: 115-123.

BERESFORD, P., F. K. BARKER, R. A. Ryan & T. M.
CROWE (2005): African endemics span the tree of
songbirds (Passeri): molecular systematics of se-
veral evolutionary «enigmasy». Proc. R. Soc. Lond.
B 272: 849-858.

BERTHOLD, P. (1999): A comprehensive theory for
the evolution, control and adaptability of avian
migration. Ostrich 70: 1-11.

BERTHOLD, P., A. J. HELBIG, G. MOHR & U. QUERNER
(1992): Rapid microevolution of migratory beha-
viour in a wild bird species. Nature 360: 668—669.

BLONDEL, J. (1987): History and development of bird
faunas in the Mediterranean region. S. 231-238
in C. MOURER-CHAUVIRE (ed.): L’évolution des oi-
seaux d’apres le témoignage des fossiles. Docum.
Lab. Géol. Lyon, Lyon.

BRUDERER, B. (1997): Migratory directions of birds
under the influence of wind and topography. S. 1—
10 in: Orientation & navigation — birds, humans
& other amimals. Royal Institute of Navigation,
Oxford.

BRUDERER, B., S. JENNI-EIERMANN & F. LIECHTI
(2006): Vogelzug. Bericht 2006 der Schweizeri-
schen Vogelwarte Sempach fiir die «Gemeinschaft
der Freunde der Vogelwartey». Schweizerische Vo-
gelwarte, Sempach.

BRUDERER, B. & V. SALEWSKI (im Druck a): Different
fecundity of sedentary and migratory birds breed-
ing in temperate areas. J. Ornithol. — (im Druck b):
Evolution of bird migration in a biogeographical
context. J. Biogeogr.

BUEHLER, D. M. & A. J. BAKER (2006): Population di-



176 B. BRUDERER et al., Gedanken zur Evolution des Vogelzuges

Ornithol. Beob.

vergence times and historical demography in Red
Knots and Dunlins. Condor 107: 497-513.

BUEHLER, D. M., A. J. BAKER & T. PIERSMA (2006):
Reconstructing palacoflyways of the late Pleisto-
cene and early Holocene Red Knot (Calidris ca-
nutus). Ardea 94: 485—498.

BuLLock, J., R. E. KENwWARD & R. S. HaiLs (2002):
Dispersal ecology. The 42nd symposium of the
British Ecological Society. Blackwell, Malden.

CAMPBELL, B. & E. Lack (1985): A dictionary of
birds. Poyser, Calton.

CowARD, T. A. (1912): The migration of birds. Cam-
bridge Univ. Press, London.

DINGLE, H. (1996): Migration. The biology of life on
the move. Oxford Univ. Press, New York.

Dixon, C. (1892): The migration of birds. Windsor
House, London. — (1897): The migration of birds.
Windsor House, London.

DruMMOND, A. J., S. Y. W. Ho, M. J. PHILLIPS &
A. RamBAUT (2006): Relaxed phylogenetics and
dating with confidence. PLoS Biol. 4 (5): e88.

EckarDT, W. R. (1909): Uber die Entstehung des Vo-
gelzugs. J. Ornithol. 57: 32—42.

ERricsoN, G. P., L. CHRISTIDIS, A. COOPER, M. IRESTED,
J. JACKSON, U. S. JOHANSSON & J. A. NORMAN
(2002): A Gondwanan origin of passerine birds
supported by DNA sequeneces of the endemic
New Zealand wrens. Proc. R. Soc. Lond. B 269:
235-241.

EricsoN, P. G. P., M. IRESTEDT & U. S. JOHANSSON
(2003): Evolution, biogeography, and patterns of
diversification in passerine birds. J. Avian Biol.
34:3-15.

FIEDLER, W. (2003): Recent changes in migratory
behaviour of birds: A compilation of field observa-
tions and ringing data. S. 21-38 in P. BERTHOLD,
E. GWINNER & E. SONNENSCHEIN (eds): Avian mi-
gration. Springer, Berlin.

GAUTHREAUX, S. A. (1982): The ecology and evo-
lution of avian migration systems. S. 93—168 in
D. S. FARNER, J. R. KING & K. C. PARKES (eds):
Avian biology. Academic Press, New York.

Grutz voN Brotzaem, U. N., K. M. BAuer & E.
BezzeL (1975): Handbuch der Vogel Mitteleuro-
pas. Bd. 6, Charadriiformes (1. Teil). Akademi-
sche Verlagsgesellschaft, Wiesbaden.

GREENWOOD, P. J. & P. H. HARVEY (1982): The natal
and breeding dispersal of birds. Annu. Rev. Ecol.
Syst. 13: 1-21.

HELBIG, A. J. (2003): Evolution of bird migration: a
phyologenetic and biogeographic perspective. S.
3-20 in P. BERTHOLD, E. GWINNER & E. SONNEN-
SCHEIN (eds): Avian migration. Springer, Berlin.

Hockey, P. A. R., W. R. J. DEAN & P. G. RyaN (2005):
Roberts Birds of Southern Africa. The Trustees of
the John Voelcker Bird Book Fund, Cape Town.

JEnNI, L. & F. NEuscHULz (1985): Die Massenein-
fluige von Bergfinken Fringilla montifringilla
1977/78 und 1982/83 in der Schweiz: Abhingig-
keit von der Schneedecke und vom Nahrungsan-
gebot. Ornithol. Beob. 82: 85-106.

KELLER, V. (2000): Winterbestand und Verbreitung

der Kolbenente Netta rufina in der Schweiz und
im angrenzenden Ausland. Ornithol. Beob. 97:
175-190.

KEsSEL, B. (1953): Distribution and migration of the
European starling in North America. Condor 55:
49-67.

MAYNARD SMITH, J. & R. PrICE (1973): The logic of
animal conflict. Nature 246: 15—18.

MITTELBACH, G. G., D. W. SCHEMSKE, H. V. CORNELL,
A. P. ALLEN, J. M. BROWN, M. B. BusH, S. P. HAR-
RISON, A. H. HURLBERT, N. KNowLTON, H. A. LES-
s10s, C. M. McCAIN, A. R. McCuUNE, L. A. McDA-
DE, M. A. MCPEEK, T. J. NEAR, T. D. Prick, R. E.
RickLEFs, K. Roy, D. F. SAX, D. SCHLUTER, J. M.
SOBEL & M. TURELLI (2007): Evolution and the la-
titudinal diversity gradient: speciation, extinction
and biogeography. Ecol. Lett. 10: 315-331.

NEWTON, L. (2003): The speciation and biogeography
of birds. Academic Press, London. — (2008): The
migration ecology of birds. Academic Press, Lon-
don.

OutLaw, D. C. & G. VOELKER (2006): Phylogenetic
tests of hypotheses for the evolution of avian mi-
gration: A case study using the Motacillidae. Auk
123: 455-466.

PiErsMA, T. (2007): Using the power of comparison
to explain habitat use and migration strategies of
shorebirds worldwide. J. Ornithol. 148: 45-59.

PiersmA, T., J. PEREZ-TRIS, H. MOURITSEN, U. BAU-
CHINGER & F. BAIRLEIN (2005): Is there a «migrato-
ry syndrome» common to all migrant birds? Ann.
N.Y. Acad. Sci. 1046: 282-293.

PriCE, T., A. J. HELBIG & A. D. RicHMAN (1997): Evo-
lution of breeding distributions in the old world
leaf warblers (genus Phylloscopus). Evolution 51:
552-561.

PuLIDO, F. (2006): Adaptation and adaptability of mi-
gratory behavior. Acta Zool. Sin. 52 (Supplemen-
tum): 350-353.

RAPPOLE, J. H. (1995): The ecology of migrant birds
— a neotropical perspective. Smithsonian Institu-
tion Press, Washington. — (2005): Evolution of old
and new world migration systems: a response to
Bell. Ardea 93: 125-131.

RaproLE, J. H., B. HELM & M. A. Ramos (2003):
An integrative framework for understanding the
origin and evolution of avian migration. J. Avian
Biol. 34: 124-128.

RaAPPOLE, J. H. & P. JoNES (2002): Evolution of Old
and New World migration systems. Ardea 90:
525-537.

RAPOPORT, E. (1982): Areography: geographical stra-
tegies of species. Pergamon Press, Oxford.

RUEGG, K. C. & T. B. SmiTH (2002): Not as the crow
flies: a historical explanation for circuitous mi-
gration in Swainson’s thrush (Catharus ustulatus).
Proc. R. Soc. Lond. B 269: 1375-1381.

SALEWSKI, V. & B. BRUDERER (2007): The evolution
of bird migration — a synthesis. Naturwissenschaf-
ten 94: 268-279.

STEVENS, G. C. (1989): The elevational gradient in al-
titudinal range: an extension of the Rapoport’s la-



105, 2008

B. BRUDERER et al., Gedanken zur Evolution des Vogelzuges 177

titudinal rule to altitude. Am. Nat. 140: §93-911.

SUTHERLAND, W. J. (1998): Evidence for flexibility
and constraint in migration systems. J. Avian Biol.
29:441-448.

TAVERNER, P. A. (1904): A discussion of the origin of
migration. Auk 21: 322-333.

VOELKER, G. (1999): Dispersal, vicariance, and
clocks: historical biogeography and speciation in
a cosmopolitan passerine genus (4nthus: Motacil-
lidae). Evolution 53: 1536—1552. — (2002): Sys-
tematics and historical biogeography of wagtails:
dispersal versus vicariance revisited. Condor 104:
725-739.

Schriftenschau

BAUMGARTNER, H., S. GLOOR, J.-M. WEBER & P. A.
DETTLING (2008): Der Wolf: ein Raubtier in un-
serer Nihe. Haupt, Bern, 216 S., ca. 160 Farbfotos,
sFr. 49.90. ISBN 978-3-258-07274-6. — An der Podi-
umsdiskussion zur gut besuchten Buchvernissage in
der Buchhandlung Haupt in Bern vom 28. April 2008
bedauerte Reinhard Schnidrig, Leiter der Sektion Jagd
und Wildtiere im Bundesamt fiir Umwelt, dass wir
zu viel vom Wolf und vom Béren und zu wenig von
den Braunkehlchen, Auerhiihnern und Mittelspechten
sprachen, die unsere Hilfe notig hétten, wogegen die
Grossraubtiere den Weg zuriick in die Schweiz selber
finden. Er plddierte auch dafiir, die Sorgen und Pro-
bleme der Schafziichter ernst zu nehmen, sich mit
der Jagd auseinanderzusetzen und sich sachlich zu
informieren. Dazu will das vorliegende Wolf-Buch
beitragen. Der Schweizer Fotograf Peter A. Dettling
hat dazu den Wolf vor allem in Kanada in freier Wild-
bahn portritiert; ein Teil der Aufnahmen stammt aus
grossen Wolfsgehegen in Italien und Deutschland.
Die Texte stammen von den Biologen Hansjakob
Baumgartner, Sandra Gloor und Jean-Marc Weber.
Sie stellen nicht nur die neuesten Forschungsergeb-
nisse iiber den Wolf dar, sondern auch die Probleme
im Zusammenleben von Mensch und Wolf im ganzen
europdischen Verbreitungsgebiet von den Alpen tiber
Skandinavien bis Polen, einschliesslich der kulturhis-
torischen Aspekte. «Der Wolf» ist ein faszinierendes
und spannendes Buch, auch fiir ornithologisch inter-
essierte Lesende, das mithilft zu verstehen, weshalb
ein paar Wolfe (und ein halbzahmer Bér) die Presse
und die Amtsstellen so unverhéltnismissig beschéfti-
gen und die wirklichen Probleme im Artenschutz aus
dem Bewusstsein der Offentlichkeit verdrangen.
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ISSN 0944-5730. Bezug: Landesbund fiir Vogel-
schutz (LBV), Artenschutz-Referat, Eisvogelweg 1,
D-91161 Hilpoltstein, E-Mail bzv@lbv.de. — Wie je-
des Heft dieser Serie enthilt auch Nr. 43 eine Reihe
von vogelschutzrelevanten Beitrdgen, von denen hier
nur zwei herausgegriffen werden sollen: H.-W. Ley
berichtet {iber experimentelle Tests zur Wahrnehm-
barkeit von UV-reflektierenden «Vogelschutzglasern»
durch mitteleuropdische Singvogel, die an der Vo-
gelwarte Radolfzell durchgefiihrt werden. Sie gehen
von Erkenntnissen aus, dass Vogel im Gegensatz zu
uns Menschen Farben im UV-A-Bereich wahrnehmen
konnen, so dass Glassorten gesucht werden, die zwar
fiir Vogel, aber nicht fiir Menschen sichtbar wéren.
Ahnliche Testreihen mit UV-Markierungen laufen zur
Zeit auch an der Schweizerischen Vogelwarte. Der
Durchbruch scheint noch nicht in Sicht, aber allein
die Aussicht, das Massensterben der Glasscheiben-
opfer eines Tages zu eliminieren, rechtfertigt es, die
Suche unvermindert weiterzufithren. In einem Uber-
sichtsbeitrag analysiert P. Petermann aktuelle Verof-
fentlichungen, die sich mit Vogelgrippe und Vogelzug
befassen. Dabei zeigt er, auf wie schwachen Fiissen
die «Wildvogel-Hypothese» weiterhin steht: Klare
Beweise, dass das virulente Vogelgrippevirus HSN1
durch Zugvogel verbreitet wird, fehlen nach wie vor,
wogegen die Ubertragung durch Gefliigelhandel gut
belegt ist. Weitere Beitrige befassen sich mit dem glo-
balen IBA-Monitoringkonzept von BirdLife Interna-
tional oder mit den Auswirkungen von Windparks auf
Feldvogel. Wer sich nach diesen ernsten Themen et-
was erholen will, kann im Orniduden Teil 1 von H.-G.
Bauer blittern, worin fehlerhaft geschriebene Vogel-
namen aus verschiedenen Quellen zusammengetra-
gen worden sind. Brillenglasmiicke, Citroen wagtail,
Eiterente, Geldregenpfeifer und andere werden mit
den entsprechenden wissenschaftlichen Namen verse-
hen und beschrieben. Wie tiblich sind auch in diesem
Heft Tagungsberichte und Buchbesprechungen ent-
halten, dazu kommen ein paar Gedichte von Manfred
Lieser. C. Marti



