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Die Arealexpansion des Orpheusspotters Hippolais polyglotta:
ein Modell fiir Biogeographie und Populationsgenetik
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: ‘ The reasons for moving range edges are manifold and their understanding
is a central part of biogeographical research. Range shifts have been observed

for many bird species. A clear distinction between biotic or abiotic factors is,
however, difficult and mostly species-specific. The Melodious Warbler Hippo-
lais polyglotta is a migratory passerine that breeds in the Western Palearctic. It
has been expanding its range across Central Europe for more than 80 years. At
the same time as this expansion, occurring in the same area is an ongoing range
regression of its sister species, the Icterine Warbler H. icterina. Both species
form a contact zone that moves alongside the shifting range edges of both spe-
cies. Here we present a synthesis of previous research to understand the reasons
behind the shifting range edges in this system. Contrary to previous assump-
tions, climate change seems to not be directly responsible for the moving con-
tact zone, while the competitive exclusion between the species is the reason for
the formation of this range edge where both species meet. Also, an increased
individual aggression potential could not be observed in the expansive Melo-
dious Warbler. The generally high mobility of both species further prevented
negative genetic effects as a consequence from shifting range edges at the indi-
vidual to population level. Clines in genetic diversity could neither be observed
in expanding Melodious Warblers nor in receding Icterine Warblers. However,
due to the changing local breeding densities of both species across the mov-
ing contact zone over time, hybridization rarely occurs and leads to asymmet-
ric introgression from the Icterine Warbler to the Melodious Warbler. The rare
appearance of hybrids with apparently high genetic effects for the Melodious
Warbler is a topic for future research.
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Die Ursachen fiir sich verschiebende Areal-
grenzen sind sehr vielfaltig und zentraler For-
schungsgegenstand der Biogeographie (Miil-
ler 1981, Gaston 2003). Arealveranderungen

konnten in der Vergangenheit bei vielen Vo-
gelarten beobachtet und dokumentiert werden
(Newton 2003, Engler & Stiels in 2016.). Eine
klare Zuweisung exogen (von aussen) wirken-
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der biotischer oder abiotischer Faktoren, wie
zum Beispiel Klima oder biotische Interaktio-
nen, ist jedoch oftmals schwierig, und ihre
Wirkungsweise je nach Art unterschiedlich.
Zudem sind die endogenen (aus inneren Ursa-
chen entstehenden) Wirkungsfaktoren auf der
Ebene des Individuums, wie etwa Auswirkun-
gen auf genetische Diversitdt, noch weitestge-
hend unverstanden.

Der Orpheusspétter Hippolais polyglotta
(Abb. 1) ist ein Zugvogel mit einer Brutver-
breitung in der siidwestlichen Westpaldarktis.
Seit rund 80 Jahren ist die Expansion seines
Brutareals (im Folgenden: Arealexpansion)
nach Mitteleuropa gut dokumentiert (Jouard
1935, Yeatman 1976, Yeatman-Berthelot &
Jarry 1994). Zeitgleich mit der Arealexpansion
des Orpheusspétters findet ein Arealriickgang
bei seiner Schwesterart, dem Gelbspdtter H.
icterina, statt. Seine Brutverbreitung grenzt
Ostlich an jene des Orpheusspétters, mit einer
schmalen Kontaktzone, die sich momentan
zusammen mit den Arealgrenzen beider Arten
langsam in norddstlicher Richtung verschiebt
(Faivre et al. 2002, Engler et al. 2015a). In die-
ser Kontaktzone kommt es auch zu gelegentli-
chen zwischenartlichen Verpaarungen und der
Zeugung von Hybriden (Secondi et al. 20006,
Engler et al. 2015b).

Dieses dynamische, aber dennoch klar ab-
grenzbare System ermdglicht die Bearbeitung

Abb. 1. Frisch beringter
ménnlicher Orpheusspotter
Hippolais polyglotta bei

Igel an der Mosel (Land-
kreis Trier-Saarburg). Seit
1996 sind Orpheusspdtter in
Rheinland-Pfalz als Brutvogel
nachgewiesen. Die Population
bei Igel zdhlt hierbei zu den
groften. Aufnahme 24. Mai
2011, J. Engler. — Melodious
Warbler from the Mosel valley
(Trier-Saarburg, Germany).
Since 1996 the species has
expand its range into the Ger-
man federal state of Rhine-
land-Palatinate. The Mosel
valley close to Trier forms a
stronghold of this species in
Germany.

ganz unterschiedlicher Fragestellungen in Be-
zug auf die exogenen und endogenen Elemen-
te von Arealverdnderungen bei Vogeln. In den
vergangenen Jahren konnten eine ganze Reihe
von Studien an diesem System durchgefiihrt
werden.

Teile der Studie sowie die Présentation von
Teilergebnissen auf zwei internationalen Ta-
gungen wurden durch die Ala iiber ihren Fonds
zur Forderung der Feldornithologie finanziell
unterstiitzt. Als ganz personlicher Dank fiir
die finanzielle Unterstiitzung sollen sdmtliche
Ergebnisse nun in dieser Synthese vorgestellt
werden. Sie lassen sich grob in eine biogeo-
graphische und in eine regionale Perspektive
unterteilen. Ein Schwerpunkt lag hierbei auf
der genetischen Charakterisierung von Popula-
tionen beider Arten, jedoch auch in der Quan-
tifizierung von Umweltnischen. Des Weiteren
wurden lokale Studien zum Aggressionspoten-
zial von Orpheusspottern entlang unterschied-
lich alter Arealrandpopulationen durchgefiihrt.

1. Biogeographische Perspektive
1.1. Verbreitungsgeschichte

Die Brutverbreitung des Orpheusspétters reicht
vom Maghreb im Siiden iiber die Iberische
Halbinsel nach Frankreich (Abb. 2). Gegen
Stidosten ist er bis nach Italien und Kroatien
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Abb. 2. Die Brutverbrei-
tungen von Orpheus-
(grau) und Gelbspotter
(gelb) in der Paldarktis.
Die ungefihre Lage der
Kontaktzone ist in Grau-
gelb dargestellt. Linien
markieren die frithere
Lage der nordostlichen
Verbreitungsgrenze des
Orpheusspotters mit
entsprechenden Jahres-
angaben. *Jouard (1935),
**Yeatman (1976),
***Yeatman-Berthelot &
Jarry (1994). — Breeding
distributions of Melo-
dious (grey) and Icterine
Warbler (yellow). The
approximate position of
the contact zone is sha-
ded in grey-yellow. Lines
highlight the previous
northeastern range edge
of the Melodious Warbler
in respective years. *Jou-
ard (1935), **Yeatman
(1976), ***Yeatman-Ber-
thelot & Jarry (1994).

verbreitet. Im norddstlichen Teil des Verbrei-
tungsgebiets briitet er in den Benelux-Lan-
dern sowie in den westlichen Bundesldndern
Deutschlands (Baden-Wiirttemberg, Saarland,
Rheinland-Pfalz, Hessen und Nordrhein-
Westfalen). Weite Teile der Schweiz mit einem
Schwerpunkt im Tessin, im Rhonetal (Kanton
Wallis) und im Genferseebecken werden eben-
falls besiedelt (Maumary et al. 2007).

Seit den 1930er-Jahren ist eine Verschie-
bung der norddstlichen Verbreitungsgrenze
gut dokumentiert (Jouard 1935, Yeatman 1976,
Yeatman-Berthelot & Jarry 1994, Faivre et al.
2002, Engler et al. 2013a). Die Ausbreitung
erfolgte zunédchst innerhalb von Frankreich
bis nach Burgund. In den letzten Jahrzehn-
ten des 20. Jahrhunderts wurden der Kanton
Tessin (1960), Belgien (1981), Luxemburg
(1986), das Grenzgebiet Baden-Wiirttemberg
— Schweiz (1983), das Saarland (1984), Rhein-
land-Pfalz (1986), Hessen (1992), die Nieder-
lande (um 1990) und schlieBlich Nordrhein-
Westfalen (2001) kolonisiert.

1.2. Welche Rolle spielt der Klimawandel in der
Verschiebung der Kontaktzone?

Klima spielt eine zentrale Rolle fiir Verbrei-
tungsgrenzen, jedoch sind biotische Interak-
tionen, wie z.B. Konkurrenz, nicht minder
bedeutsam (Gaston 2003). Dies gilt vor allem
bei parapatrisch verbreiteten Schwesterarten,
die sich meistens 6kologisch ausschlieBen und
scharf abgrenzbare Kontaktzonen ausprigen.
Um den relativen Einfluss von Klima und bio-
tischen Interaktionen klar zu bestimmen, wur-
de die potenzielle Verbreitung beider Schwes-
terarten mithilfe von Artverbreitungsmodellen
quantifiziert (Engler et al. 2013b). Hierzu wur-
den die klimatischen Bedingungen an Vorkom-
mensnachweisen beider Arten im jeweiligen
Brutareal ermittelt und mit den klimatischen
Bedingungen {iber ganz Europa hinweg in ei-
nem korrelativen statistischen Modell quantifi-
ziert. Hierdurch erhdlt man eine Einschitzung
uber die klimatische Nische einer Art, die sich
anschlieBend als potenzielle Verbreitung in den
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Abb. 3. Schema der beobachteten und der angenommenen Ausdehnung der Kontaktzone zwischen Orpheus-
und Gelbspdétter. In der realisierten Verbreitung beider Arten ist die Kontaktzone im Vergleich zu den Artare-
alen schmal (oben). Sofern die Artareale entlang der Kontaktzone klimalimitiert sind, wiirde die potenzielle
Verbreitung der realisierten Verbreitung entsprechen (unten links). Spielt das Klima fiir Form und Lage der
Kontaktzone keine Rolle, wiirde sich dies durch einen grolen Uberlappungsbereich in der potenziellen Ver-
breitung ausdriicken (unten rechts). — Illustration of the observed and assumed expansion of the contact zone
between Melodious and Icterine Warbler. In the realized distribution, the contact zone is small compared to
the ranges of both species (top). If the ranges are limited by climate, the contact zone in the potential distri-
bution would be comparable to the contact zone of the realized distribution (bottom left). If, however, climate
is not responsible for position and shape of the contact zone, a large overlap between both potential distribu-

tions would be the result (bottom right).

geographischen Raum projizieren ldsst. Die-
se Klimanischen wurden schlieflich zwischen
beiden Arten verglichen. Sollten allein die kli-
matischen Bedingungen die geographische Po-
sition der Kontaktzone bestimmen, dann sollte
sich dies in einer nur gering {iberlappenden po-
tenziellen Verbreitung duBern (Abb. 3, links).
Ist die biotische Interaktion zwischen den bei-
den Arten jedoch maB3gebend, dann sollten sich
die klimatisch ermittelten potenziellen Verbrei-
tungen stark tiberlappen (Abb. 3, rechts).
Anhand der Verbreitungsmodelle konnten
wir zeigen, dass Klima nicht fiir Form und
Lage der Kontaktzone maBgebend ist, da sich
die klimatischen Nischen beider Arten sehr
dhneln und damit stark iiberlappen (Engler et
al. 2013b). Dies ist auch nicht verwunderlich,
wenn man Nischenkonservativismus als Null-
hypothese zugrunde legt. Dieser besagt, dass
nah verwandte Arten in vielen Fillen dhnliche-

re Nischen besitzen als entfernt verwandte Ar-
ten (Peterson 2011). Somit sind die biotischen
Interaktionen zwischen den Schwesterarten
fiir die Auspragung und Lage der Kontaktzone
verantwortlich — eine grofriumige Uberlap-
pung wird hierdurch verhindert.

Jedoch konnten Arealrédnder beider Arten in
anderen Regionen durchaus klimalimitiert sein,
so beispiclsweise das siidliche Areal des Or-
pheusspdtters oder der nordliche Arealrand des
Gelbspotters. Klimawandel konnte unter die-
sem Szenario Arealrdnder in diesen Bereichen
direkt verdndern und damit indirekt demogra-
phische Effekte an der gemeinsamen Kontakt-
zone bewirken. Dies konnte unter Umstdnden
zu einer Verschiebung der Kontaktzone fithren.
Projektionen der potenziellen Verbreitungen
unter Klimawandel zeigen, dass sich die klima-
tischen Bedingungen am siidlichen Arealrand
des Orpheusspdétters verschlechtern und die Art
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hier durchaus verschwinden konnte, wohinge-
gen sich die potenzielle Verbreitung des Gelb-
spotters weiter nach Norden ausdehnen kdnnte
(Engler et al. 2013b). Durch die unterschiedli-
chen Geschwindigkeiten, mit denen sich bio-
tisch und klimatisch begrenzte Arealrdnder
verschieben, kann es mit der Zeit zu Verdnde-
rungen in der ArealgroBe kommen. Beim Or-
pheusspotter wiirde sich eine solche Entwick-
lung negativ auf dessen ArealgroBe auswirken,
da das klimatisch bedingte Wegfallen siidlicher
Arealbereiche nicht im gleichen Malle durch
Neubesiedlungen entlang der ndrdlichen Ver-
breitungsgrenze ausgeglichen werden kann.
Das Vorkommen des Gelbspdtters verhindert
hier die schnelle Ausbreitung.

1.3. Welche genetischen Auswirkungen hat die
Arealverschiebung?

Arealverschiebungen koénnen die genetische
Diversitdt einer Art unterschiedlich beeinflus-
sen. Hohe genetische Diversitdt gewihrleistet
eine hochstmogliche Anpassungsfahigkeit, wo-
hingegen ein Verlust von genetischer Diversi-

Orpheusspotter

tdt das Aussterberisiko lokaler Populationen
erhoht. Arealrdnder sind, im Gegensatz zum
Arealkern, oftmals genetisch weniger divers.
Dies ist vor allem bei expansiven Arealrdndern
der Fall, da durch wiederholte Griindereffek-
te nur ein Teil der genetischen Vielfalt in neu
gegriindete Arealrandpopulationen gelangen
kann. Eine ganze Reihe vorwiegend theoreti-
scher Studien zeigte hierbei ganz unterschiedli-
che Effekte, je nachdem ob Individuen aus weit
entfernten Populationen (sog. Langstreckendis-
persal) am Expansionsprozess beteiligt waren
(Fayard et al. 2009, Ray & Excoffier 2010,
Travis et al. 2010) oder nicht (Abb. 4). Fehlen
diese ginzlich (d.h. die Arealexpansion wird
allein durch Individuen vom Arealrand ge-
speist), kann es aufgrund wiederholter Griin-
dereffekte zu einer Verarmung genetischer Di-
versitit kommen. Diese Griindereffekte entste-
hen, da bei jeder Besiedlung nur einige wenige
Individuen beteiligt sind und diese nicht die
gesamte genetische Variation représentieren
konnen. Ist Langstreckendispersal jedoch am
Expansionsprozess beteiligt, kann dies sogar
zu einer Zunahme genetischer Diversitdt am

Gelbspotter

Arealexpansion

>

b

1

|
Arealriickgang

1

1

friiheres Areal Expansion  Expansion friiheres  anhaltender verbleibendes Areal
Zeit 1 Zeit 2 Areal Ruickgang

o 1 4
$ B

2 G .
28

2 e 4
[

o ] - -

T T T T T T T T T T T T T T T T T 1T 1 T T T T T T T T T T T T T T T T T T T |

Néhe zur Kontaktzone

Entfernung zur Kontaktzone

Abb. 4. Schema zu den angenommenen genetischen Effekten bei der Arealexpansion des Orpheusspétters
(links) und beim Arealriickgang des Gelbspdtters (rechts). Theoretische Studien zeigten, dass es bei einer
Arealexpansion entweder zu einer Abnahme genetischer Diversitidt kommt, wenn Mobilitdt eingeschréinkt ist
(rote Linie links) oder gar zu einer Zunahme, wenn Langstreckendispersal eine tragende Rolle spielt (blaue
Linie links). Unter Arealriickgang wird jedoch einheitlich von einer Abnahme genetischer Diversitit ausge-
gangen, deren Intensitét sich durch die Geschwindigkeit des Riickgangs ausdriickt (schnell bei der blauen Li-
nie, rechts; langsam bei der roten Linie, rechts). — Illustration of the hypothesized genetic effects of the range
expansion of the Melodious Warbler (left) and the range recession of the Icterine Warbler (right). Theoretical
studies predicted either a decline in genetic diversity if mobility is restricted (red line, left) or even an incre-
ase if long distance dispersal plays a key role in expansion (blue line, left). Under range recession, studies
predicted an erosion of genetic diversity along the receeding range edge and its strength is dependent on the
speed of recession (fast in the blue line, right; slow in the red line, right).
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expansiven Arealrand fiihren, da genetisches
Material von verschiedenen Teilen des Areals
entlang der Expansionsfront akkumuliert. Be-
trachtet man jedoch zuriickweichende Areale,
so ist stets von einer Verringerung der gene-
tischen Diversitdt auszugehen als Folge von
genetischer Drift und reduziertem Genfluss
(Leblois et al. 2006, Arenas et al. 2011). Die-
se nimmt mit der Geschwindigkeit des Riick-
gangs zu (Abb. 4).

Empirische Studien, welche all diese theo-
retischen Uberlegungen iiberpriifen kénnten,
sind jedoch sehr selten. Die sich bewegende
Kontaktzone von Orpheus- und Gelbspotter
erlaubt es, die genetischen Effekte entlang sich
bewegender Arealrdnder im gleichen geogra-
phischen Raum zu untersuchen (Engler et al.
2015a), wodurch moégliche Storfaktoren (z.B.
aufgrund unterschiedlicher Klimate) praktisch
eliminiert werden. Wir nutzten hier ein Set
variabler Mikrosatelliten-Marker zur Geno-
typisierung von Populationen, die entlang ei-
nes idealisierten Transekts vom Kernareal des
Orpheusspotters tiber die Kontaktzone bis tief
in das Areal des Gelbspétters beprobt wurden
(Secondi et al. 2006). Das Markerset wurde
hierbei aus 55 Mikrosatelliten, die fiir andere
Vogelarten entwickelt worden waren, ausge-
wihlt und auf die Eignung bei den Zielarten
getestet (Engler et al. 2014). Fiir die abschlie-
Benden Untersuchungen wurden neun poly-
morphe Mikrosatelliten fiir den Orpheusspdtter
sowie acht fiir den Gelbspotter verwendet.

Wir fanden keine Verdnderungen in der ge-
netischen Diversitét zwischen Arealrand und
Arealkern, sowohl fiir den sich ausbreitenden
Orpheusspotter als auch den zurlickweichen-
den Gelbspotter (Engler et al. 2015a). Lang-
streckendispersal scheint somit bei beiden
Arten zu einer grundsitzlich hohen Durch-
mischung des Genpools zu fiihren. Hierdurch
kommt es bei Arealverschiebungen (egal in
welche Richtung diese ablaufen) weder zu
einer Zu- noch zu einer Abnahme genetischer
Diversitdt. Die bisherigen theoretischen Stu-
dien zu diesem Thema lassen offenbar den Fall
aus, dass Arten eine grundsétzlich hohe Mobi-
litdt aufweisen konnen und damit eine starke
Durchmischung des Genpools gewihrleisten.
Dass dies moglich ist, ist jedoch von groBer

Bedeutung fiir die betroffene Art, da diese hier-
durch ihre genetische Diversitit wahren kann,
auch wenn es zu plotzlichen Arealverdnderun-
gen kommt.

1.4. Welche Rolle spielt Hybridisierung?

Hybridisierung ist zwischen einer Vielzahl von
Vogelarten belegt (McCarthy 2006) und wur-
den auch zwischen Orpheus- und Gelbspotter
nachgewiesen (Faivre et al. 1999, Secondi et
al. 2006). Jedoch ist iiber deren Rolle im Aus-
breitungsprozess des Orpheusspdtters nur we-
nig bekannt. Secondi et al. (2006) fanden mit
Hilfe von molekulargenetischen Methoden he-
raus, dass es eine gerichtete Introgression von
genetischem Material des Gelbspotters in das
Genom (Erbgut) des Orpheusspétters gibt. Hy-
bride pflanzen sich demzufolge in der nachsten
Generation zumeist mit Orpheusspdttern fort.
Hybridisierung entlang einer sich verschie-
benden Kontaktzone betrifft somit oftmals
die expansive Art, da es fiir die verbliebenen
Individuen der zuriickweichenden Art zuneh-
mend schwieriger wird, Partner der gleichen
Art zu finden (Abb. 5). In Mangel an Alterna-
tiven steigt somit die Wahrscheinlichkeit der
zwischenartlichen Verpaarung, und Riickkreu-
zungen erfolgen primédr mit der zunehmenden
Schwesterart.

Allerdings gibt es sehr widerspriichliche
Ergebnisse, je nachdem welches genetische
Markersystem man vergleicht (fiir ausfiihrli-
che Definitionen s. Engler & Stiels 2016). Eine
Untersuchung der gleichen Individuen wie in
Secondi et al. (2006), jedoch mit polymorphen
Mikrosatelliten-Markern (Engler et al. 2015a)
anstatt mit sog. AFLP-Markern ergab keinen
Hinweis auf Hybridisierung in der Kontaktzo-
ne (AFLP = Amplified Fragment Length Poly-
morphism; Holderegger & Segelbacher 2016).

Eine gezielte Suche und Beprobung von
moglichen Hybriden am Arealrand in Deutsch-
land und den Niederlanden konnte schlieflich
drei Hybrid-Individuen genetisch mittels die-
ser Mikrosatelliten nachweisen (Engler et al.
2015b). Kombiniert man Genotypen allopa-
trischer Populationen beider Schwesterarten
mittels Computersimulationen, zeigte sich,
dass sich Hybride in erster Generation zwar
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Stabile Kontaktzone

Mobile Kontaktzone

Abb. 5. Asymmetrische Introgression im Zuge einer sich verschiebenden Kontaktzone. Bei einer stabilen
Kontaktzone sind homospezifische Verpaarungen tiblich (links, schwarze Pfeile). Wird jedoch eine Art durch
die andere ersetzt, nimmt die Verfligbarkeit moglicher arteigener Partner ab. Gleichzeitig nimmt die Verfiig-
barkeit potenzieller Partner der Schwesterart zu, wodurch die Wahrscheinlichkeit heterospezifischer Verpaa-
rung und damit Hybridisierung zunimmt (rechts, rote Pfeile). — Asymmetric introgression in the wake of a
moving contact zone. In a stable contact zone, homospecific reproduction is the norm (left, black arrows). If,
however, one species declines and becomes replaced by the other one, the availability of intraspecific mates
declines as well. At the same time the availability of potential mates of the sister species increases, and by
this the probability of heterospecific reproduction (i.e. hybridization; right, red arrows).

sicher nachweisen lassen, jedoch vereinheitli-
chen sich deren Nachkommen mit der jeweili-
gen Schwesterart (sog. Riickkreuzungen) sehr
schnell wieder zu artreinen Genotypen (Engler
et al. 2015b). Mit den genutzten Mikrosatelli-
ten kann ein Individuum mit einem Hybriden
als Vorfahren somit nach wenigen Generatio-
nen nicht mehr nachgewiesen werden.

Wie steht dieses Ergebnis jedoch im Zu-
sammenhang mit der fritheren Studie, die
AFLP-Marker verwendet hat? Studien mit
AFLP-Markern haben in der Regel eine hohe-
re Power, da mehr Loci (genetische Marker)
zusammen analysiert werden, als dies iibli-
cherweise bei Mikrosatelliten der Fall ist. Das
bedeutet, dass die Wahrscheinlichkeit, ein Allel
der jeweils anderen Art bei einem bestimmten
Locus zu entdecken, bei AFLP-Markern hoher
ist als bei Mikrosatelliten. Der grofle Nachteil
bei AFLP-Markern liegt jedoch darin, dass sie
dominante Marker sind, also keine Heterozy-
goten nachweisen konnen. Das bedeutet, dass
man zwar eine Aussage treffen kann, ob ein

Allel von der jeweils anderen Art stammt, nicht
aber, ob es sich um einen Erstgenerationshybri-
den (F;-Hybriden) handelt oder um eine Riick-
kreuzung. Die unterschiedlichen Ergebnisse
zwischen AFLP-Markern und Mikrosatelliten
sind daher nicht als widerspriichlich, sondern
vielmehr als komplementér einzuordnen und
konnen wie folgt interpretiert werden: Or-
pheus- und Gelbspdtter hybridisieren nur sehr
selten. Allerdings scheinen die wenigen aus
diesen Mischpaarungen hervorgehenden Hyb-
riden iiberlebensfahig zu sein und sich erfolg-
reich insbesondere mit dem Orpheusspotter,
also der sich ausbreitenden Art, fortzupflanzen.
Hierdurch kommt es zu persistentem Gen-
transfer vom Gelbspotter in das Genom des
Orpheusspétters im Bereich des heutigen und
fritheren nordostlichen Arealrandes der Art,
wie die hohe Zahl von Allelen des Gelbspétters
in Orpheusspotterindividuen bei den AFLP-
Markern belegt. Diese Individuen stellen damit
allesamt Félle von Riickkreuzungen iiber viele
Generationen dar, da sich in den Mikrosatel-
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liten keinerlei Hinweise auf direkte Hybride
oder direkte Riickkreuzungen nach wenigen
Generationen zeigten.

Dieses persistente Signal von Gentrans-
fer vom Genom des Gelbspotters in dasjenige
des Orpheusspétters (Secondi et al. 2006) bei
gleichzeitiger niedriger Frequenz tatséchlicher
Hybridisierung (Engler et al. 2015a, b) kann
jedoch auch ein Hinweis sein, dass positive
Selektion von Genen des Gelbspdtters im Ge-
nom des Orpheusspoétters stattfindet. Neben
den bereits angesprochenen stochastischen Ef-
fekten (Anzahl Loci) ist die mogliche Lage von
AFLP-Markern in codierenden Genabschnitten
ein weiterer wichtiger Unterschied zwischen
beiden Markersystemen. Im Gegensatz zu neu-
tralen Mikrosatelliten konnen AFLP-Marker
somit auch Bereiche abbilden, die unter Selek-
tion stehen. Jedoch ist es mittels dieser Marker
nicht moglich, die unter positiver Selektion ste-
henden Genabschnitte zu identifizieren. Hierzu
miissten neue genomische Verfahren des soge-
nannten Next Generation Sequencing (Kraus
& Wink 2015) angewandt werden, um (1) die
transferierten Genabschnitte zu identifizieren,
die unter positiver Selektion im Orpheusspot-
tergenom verbleiben und (2) herauszufinden,
in welchem Kontext diese Gene zum Ausbrei-
tungserfolg der Art stehen.

2. Regionale Effekte der Arealexpansion
2.1. Studienraum

Der regionale Studienraum liegt im Siidwes-
ten der Bundesrepublik Deutschland in den
Bundeslédndern Rheinland-Pfalz und Saarland.
Dieser ldsst sich in vier Untersuchungsregio-
nen aufteilen: Saarlouis, Trier, Mayen-Koblenz
und Bingen. Die Lage und Wahl der Untersu-
chungsregionen erfolgte unter Beriicksichti-
gung bekannter Brutvorkommen des Orpheus-
spotters (Abb. 6) sowie der fiir diese Regionen
gut dokumentierten Besiedlungsgeschichte der
Art (s. auch Elle et al. 2011).

2.2. Genetische Effekte wiihrend der Besiedlung

Die hohe genetische Durchmischung, welche
entlang des Transekts vom Arealkern des Or-

pheusspoétters hin zu seinem expansiven Rand
gezeigt werden konnte (Engler et al. 2015a),
sollte in einem lokalen Vergleich abermals
iberpriift und um eine zeitliche Komponente
erweitert werden (Engler et al. 2013a).

Hierzu wurden drei der vier Populationen
unterschiedlichen Alters in einem Abstand von
etwa sieben Jahren, jeweils 2001 und 2008, ge-
netisch untersucht (die Population in Mayen-
Koblenz war 2001 noch nicht etabliert). Die
Populationen etablierten sich zwischen 1980
und 2000 (Elle et al. 2011). Die Einbezichung
der zeitlichen Komponente erlaubt es, mogli-
che Griindereffekte und deren Auswirkungen
iiber die Zeit hinweg zu erfassen. Ausgehend
von der arealweiten Studie gingen wir auch
lokal von einer starken genetischen Durchmi-
schung aus, wobei sich mogliche Griinderef-
fekte am deutlichsten in der jiingsten Popula-
tion zeigen sollten.

Die genetische Diversitdt unterschied sich
weder zwischen den Jahren noch zwischen den
Populationen (Engler et al. 2013a). In der ers-
ten Untersuchungsperiode konnte eine gene-
tische Differenzierung zwischen der jiingsten
und der iltesten Population entdeckt werden,
die etwa jener zwischen Arealkern und Areal-
rand entsprach. Die genetische Differenzierung
verschwand jedoch génzlich in der zweiten
Untersuchungsperiode. Dies spricht fiir einen
starken Genfluss, womit die Rolle von Lang-
streckendispersal auch auf dieser regionalen
Ebene bestitigt werden kann. Die anhaltende
Zuwanderung in neu gegriindete Arealrand-
populationen findet somit wohl von ganz ver-
schiedenen Teilen des Areals aus statt. Dies
verdeutlichte auch die genetische Differen-
zierung des gleichen Standortes (Saarlouis)
zwischen den beiden Zeitabschnitten, die dhn-
lich stark war wie die genetische Differenzie-
rung zwischen Saarlouis und Madrid (Engler
et al. 2015a). Dies konnte ein Hinweis darauf
sein, dass auch Jahrzehnte nach erfolgter Eta-
blierung einer Population Immigration durch
Langstreckendispersal immer noch anhilt.
Mogliche Griindereffekte verschwinden durch
diese hohe Durchmischung bei einer angenom-
menen Lebensspanne von Orpheusspéttern von
4—6 Jahren innerhalb von zwei Generationen
komplett.



113,2016

J. O. ENGLER et al., Arealexpansion des Orpheusspotters 129

Abb. 6. Verbuschte Weinbergsbrachen, wie hier an der Mosel zwischen Igel und Wasserbillig, gehdren zu
den bevorzugten Lebensrdumen des Orpheusspétters in Rheinland-Pfalz. Aufnahme 24. Mai 2011, J. Engler.
— Bushy vineyard fallows, as shown here from the Mosel valley near Trier, are ideal habitats for Melodious
Warblers in southwestern Germany (Rhineland-Palatinate).

2.3. Verhaltensbiologische Aspekte der
Arealexpansion

Neben reinen exogenen Elementen, wie Ande-
rungen im Klima oder der Habitatverfiigbar-
keit, konnen Arealexpansionen auch endogen
durch verhaltensbiologische Aspekte maf-
geblich gesteuert werden. Ein Paradebeispiel
sind hierbei die wie Orpheus- und Gelbspdtter
ebenfalls parapatrisch verbreiteten Blaukehl-
und Berghiittensanger (Sialia mexicana, S. cur-
rucoides) aus Nordamerika (Duckworth & Ba-
dyaev 2007). Der Blaukehlhiittensdnger breitet
sich hierbei in das Areal der Schwesterart aus
und verdridngt diese. Der Schliisselfaktor fiir
den Ausbreitungserfolg des Blaukehlhiitten-
sdngers ist dabei eine gesteigerte territoriale
Aggressivitit gegeniiber dem Berghiittensén-
ger, wie Verhaltensstudien belegen konnten

(Duckworth & Badyaev 2007). Individuen aus
jingeren Populationen, die ndher am Arealrand
lagen, zeigten eine hohere Aggressivitit als In-
dividuen aus etablierten Populationen, die sich
weiter von der Kontaktzone entfernt befanden.
Ahnliche Aspekte konnten auch fiir den Er-
folg des Orpheusspotters verantwortlich sein
(Béhm 2012). In diesem Fall wiirden wir an-
nehmen, dass die individuelle Aggressivitit
mit dem Alter der Populationen bzw. mit zu-
nehmender Distanz zum Arealrand abnehmen
sollte. Das Aggressionspotenzial kann anhand
der Testosteronkonzentration im Blut ermittelt
werden. Hierzu wurden Vogel mithilfe von
Klangattrappen gefangen und beprobt (Béhm
2012). Da das Vortragen von Reviergesang bei
Vogeln als ein Ausdruck von territorialer Ag-
gressivitdt gilt (Wingfield et al. 2006), kann
davon ausgegangen werden, dass die Intensitét
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der Reaktion des Revierinhabers auf arteigenen
Gesang mit seiner Féhigkeit zur Erhdhung des
Testosteronspiegels korreliert (Wingfield et al.
1987) und so einen Riickschluss auf das indivi-
duelle Aggressionspotenzial zuldsst.
Ausgehend von der «Challenge-Hypothese»
(Wingfield et al. 1990) ist seit den 1990er-
Jahren oft diskutiert worden, welche allge-
meingiiltigen Muster im Testosteronspiegel
von Vogeln im Jahreszyklus zu finden sind
(Goymann et al. 2007, Goymann 2009). Fiir
die iiberwiegende Zahl der Vogelarten, die zu
Beginn der Brutperiode eine Phase der Revier-
etablierung, Balz und Paarbildung praktizieren,
sollte das Muster von einem niedrigen Testos-
teron-Grundwert aullerhalb der Brutzeit und
einem erhdhten Level zu Beginn der Brutzeit
zutreffen (Wingfield et al. 1990). Wihrend die-
ser ersten Phase der Brutzeit kommt es in der
Folge von territorialen Interaktionen zwischen
den & zu einer erhdhten Testosteronausschiit-
tung (Wingfield et al. 1990). Um diese phéno-
logischen Effekte auf den Testosteronspiegel
zu beriicksichtigen, lag der Zeitraum der Pro-
bennahme moglichst exakt in der Phase der
Revieretablierung, Balz und Paarbildung des

Abb. 7. Blutuntersuchung von Hormonkonzentra-
tionen von Orpheusspottern verschiedener Areal-
randpopulationen in Siidwestdeutschland mittels
Radio-Immuno-Assay. Aufnahme 12. August 2011,
N. Béhm. — Prepared blood samples for estimation
of Testosterone levels in Melodious Warblers from
different range edge populations using the Radio-
Immuno-Assay method.

Orpheusspotters; diese liegt an der norddstli-
chen Verbreitungsgrenze zwischen Ende Mai
und Mitte Juni (Rupp 1999).

Die Untersuchungen (Abb. 7) konnten kei-
nen Zusammenhang zwischen Testosteronkon-
zentrationen und der Besiedlungsgeschichte
entlang der rezenten Arealexpansion west-
deutscher Orpheusspotter herstellen (Béhm
2012). Somit scheint das Aggressionspoten-
zial im Untersuchungsraum keine wesentliche
Rolle fiir den Ausbreitungserfolg zu spielen.
Diese Tatsache unterstiitzt die Beobachtung,
dass sich die interspezifischen Reaktionen der
minnlichen Orpheusspétter auf den Gesang
der Schwesterart im Kernareal nicht signifi-
kant von denen in der Hybridzone unterschei-
den (Secondi et al. 1999). Zudem konnte durch
Beobachtungen lokaler Avifaunisten zumin-
dest fiir diese Untersuchungsregion belegt
werden, dass Gelbspotter schon deutlich eher
verschwunden waren, als die ersten Orpheus-
spotter nachgewiesen werden konnten. Zwar
ist es durchaus moglich, dass Orpheusspoétter
lange Zeit ilibersehen wurden, allerdings deu-
ten die Beobachtungen weniger auf eine aktive
Verdrangung hin als auf ein «Nachriicken» in
freie Habitate. Die hier vorgestellten Hormon-
untersuchungen sowie frithere Studien zur in-
terspezifischen Gesangsaktivitit (Secondi et al.
1999) unterstiitzen diese Annahme.

3. Schlussfolgerung

Die Arealexpansion des Orpheusspotters wird
weder durch unmittelbare klimatische An-
derungen (Engler et al. 2013b) noch durch
verhaltensbiologische Aspekte vorangetrie-
ben (Béhm 2012). Genetisch zeigt sich keine
Strukturierung {iber das Brutgebiet hinweg
(Engler et al. 2015a), und auch entlang des
expansiven Arealrandes kommt es zu keiner
genetischen Verarmung (Engler et al. 2013a).
Allerdings scheint fiir den Orpheusspoétter die
biotische Interaktion mit seiner Schwesterart,
dem Gelbspétter, eine Ausbreitungsbarriere
darzustellen (Engler et al. 2013b).

Der Arealriickgang des Gelbspotters stand
in unseren Studien nicht im Hauptfokus. Al-
lerdings konnte es durchaus sein, dass die Ex-
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pansion des Orpheusspétters lediglich eine
Folge des Riickzugs des Gelbspotters ist. Die
Frage nach dem Grund fiir die Expansion des
Orpheusspotters wire demnach vielmehr eine
Frage nach den Ursachen fiir das Zuriickwei-
chen des Gelbspdtters.

Eine Interaktion beider Arten durch Hybridi-
sierung ist bekannt, und durch die unterschied-
lichen genetischen Untersuchungen konnten
wir das Verstidndnis zur Rolle der Hybridisie-
rung zwischen beiden Arten erweitern. Die
Haufigkeit, mit der Hybridisierung zwischen
beiden Arten geschieht, wurde in der Vergan-
genheit iiberschitzt (Engler et al. 2015a, b).
Hybriden der F-Generation sind durchaus eine
Seltenheit, konnten nun aber erstmals gene-
tisch belegt werden (Engler et al. 2015b). Al-
lerdings scheint der Effekt von Hybridisierung
nachhaltiger zu sein als bislang gedacht, was
die unterschiedlichen Ergebnisse mit verschie-
denen Markersystemen an denselben Indivi-
duen belegen (Secondi et al. 2006, Engler et
al. 2015a). Die Seltenheit von F;-Hybriden
konnte zudem darauf hindeuten, dass die pré-
zygoten reproduktiven Barrieren (etwa wih-
rend der Balz) sehr hoch sind und heterospezi-
fische Paarbildung als Folge davon nur selten
vorkommt. Findet diese dennoch statt, dann
durchaus mit Erfolg und ohne postzygotische
Fittnessnachteile.

Es wire daher sehr interessant herauszufin-
den, welche Gene des Gelbspdétters im Genom
des Orpheusspétters verbleiben und was diese
Gene bewirken. Vielleicht liegt der Ausbrei-
tungserfolg des Orpheusspétters in Mitteleuro-
pa in einem Transfer adaptiver Gene des Gelb-
spotters begriindet, die ihm ein Nachriicken in
die vom Gelbspotter verlassenen Gebiete er-
moglichen. Diese spannenden Fragen konnen
hoffentlich in zukiinftigen Projekten geklart
werden.
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Zusammenfassung

Seit 2008 wurden an der Universitdt Trier eine Viel-
zahl von Studien durchgefiihrt mit dem Ziel, die
Arealexpansion des Orpheusspotters zu verstehen.
Mithilfe einer groen Zahl an Kooperationspartnern
aus vier Landern waren wir in der Lage, die Areal-
expansion auf biogeographischer sowie regionaler
Skalenebene zu untersuchen. Wir konnten zeigen,
dass dem Klima keine nennenswerte Rolle im Ex-
pansionsprozess zukommt, jedoch die gemeinsa-
me Kontaktzone durch biotische Interaktion erklart
werden kann. Ebenfalls konnten keine individuellen
Verhaltensweisen (z.B. erhohtes Aggressionspoten-
zial) fir die Expansion verantwortlich gemacht
werden. Durch die generell hohe Mobilitdt der Art
scheint es im Weiteren auch keine genetische Ver-
armung in Folge der Ausbreitung zu geben. Jedoch
scheint durch die Interaktion mit dem Gelbspotter
ein asymmetrischer Gentransfer stattzufinden, des-
sen mogliche Auswirkungen auf die Arealexpansion
noch mit neuen genetischen Verfahren untersucht
werden miissen. Das seltene Auftreten von Hybriden
mit anscheinend nachhaltiger Wirkung auf das ge-
netische Erbe des Orpheusspotters stellt einen span-
nenden Forschungsgegenstand fiir die Zukunft dar.
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