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Komponenten des Artenreichtums
der ostafrikanischen Avifauna

Von Josef Reichholf

1. Einleitung

Seit den ersten umfassenden Bestandsaufnahmen (Warrace 1876) hat der Arten-
reichtum tropischer Faunen nichts von seiner Faszination verloren. Schrieben die
Zoogeographen zur Jahrhundertwende die tropische Mannigfaltigkeit der ,,Gunst der
Umweltbedingungen* zu, so weisen die neueren Analysen in andere Richtungen seit
klar wurde, da8 in den meisten der tropischen Lebensrdume eher Mangel als Uberflu8l
an Nahrung oder Nahrstoffen die Existenzbedingungen kennzeichnen (Firrkau 1973).
Die Ursachen scheinen daher anders geartet zu sein, als man zunéchst geneigt war an-
zunehmen. Verschiedene Modelle zur Erklarung des tropischen Artenreichtums wer-
den daher neuerdings auf der Basis der Evolutionstheorie diskutiert (vgl. z. B. die Zu-
sammenfassungen bei Baker 1970 und Lowe-McConnNeLL 1969).

Fiir die Vogel Afrikas und ihre Verbreitung bilden die umfassenden Untersuchungen
von Moreau (1966) sowie die Atlanten von HarL & Moreau (1970) und S~ow (1978) die
Grundlagen unserer Kenntnisse. Doch das jedem interessierten Besucher ins Auge
springende Phanomen des Reichtums an verschiedenen Arten gerade in der ostafrika-
nischen Avifauna, die zweifellos zu den bestbekannten der Tropen zihlt, behandeln
diese Werke praktisch nicht.

Mit dieser Auswertung soll daher versucht werden, mit Hilfe ganz einfacher feldor-
nithologischer Methoden einen analytischen Ansatz zur Betrachtung des Artenreich-
tums der ostafrikanischen Avifauna zu finden, der eine so weitgehende Aufteilung in
die Grundkomponenten zuldBt, dafl sich wesentliche Linien fiir das Zustandekommen
der Mannigfaltigkeit herausschélen lassen. Die Kernfrage, warum es so viele Vogelar-
ten in diesem tropischen Faunenbereich gibt — so viel mehr als in unseren gemaBigten
Breiten —, 148t sich daraus zwar sicher nicht umfassend beantworten. Aber die Zerle-
gung des Artenreichtums in die Hauptkomponenten ermdglicht zumindest sinnvolle
Uberlegungen, wie die hohen Artenzahlen zustandekommen kénnen.

Schlieflich werden die Auswertungen auch zeigen, da8 die hdufig geringschétzigbe-
trachteten ,,Artenlisten“ durchaus brauchbare Beitrdge zu Fragen von allgemeinerer
Bedeutung liefern kénnen. Die Arbeit im Team schiitzt dabei vor unkritischer Regi-
strierung zweifelhafter Feststellungen und mittelt die persénlichen Fahigkeiten oder
Unzulédnglichkeiten aus dem Gesamtmaterial heraus.
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2. Beobachtungsgebiet

Die Felduntersuchungen erfolgten zwischen 16. und 30. Januar 1977 in Athiopien, zwischen 15.
und 29. Januar 1978 in Kenia, zwischen 26. November und 2. Dezember 1978 in Nordtansania
und zwischen 3. und 18. Februar 1979 wiederum in Kenia. Folgende Gebiete wurden aufgesucht:

Athiopien

Rift Valley vom Awash-Nationalpark slidwarts bis zum Chamo-See sowie der Tana-See mit
den Fallen des Blauen Nils und das Berggebiet bei Lalibela im nérdlichen Teil des Landes. In der
Umgebung von Asmara in Eritrea konnte wegen der politischen Verhiltnisse nicht mehr beob-
achtet werden.

Kenia

Die beiden Exkursionen fiihrten uns in die Umgebung von Nairobi, ins Masai-Mara-Wild-
schutz- und Nationalparkgebiet, in den Amboseli-Park, an den Victoria-See bei Kisumu, ins Ge-
biet der Rift Valley-Seen Baringo, Hannington (Bogoria), Nakuru, Naivasha und Elmenteita, in
die unteren und mittleren Teile des Aberdare-Gebirges sowie in die Nationalparks Meru und
Samburu. Dazwischen wurde entlang der Fahrtstrecken vielfach an kleineren Gebietsteilen be-
obachtet.

Tansania

Ziel dieser nur kurzen Exkursion waren die groflen Nationalparks im Norden. Die Feldstudien
begannen an der Mt. Meru Game Lodge und schlossen das Gebiet der Momella-Seen, den Ngur-
doto-Krater und die dazwischenliegenden Waldgebiete ein. Schwerpunkte waren dann der Ngo-
rongoro-Krater, die Serengeti und der Manyara-See.

3. Material und Methode

Das Datenmaterial wurde in Form von Tagesartenlisten fiir insgesamt 50 Exkursionstage ge-
sammelt. Umgerechnet auf die in der Gruppe mitarbeitenden Ornithologen ergibt dies eine Ge-
samtsumme von 479 ,,Mann-Tage* oder fast eineinhalb Jahre, wenn die Gesamtleistung auf eine
Einzelperson bezogen wiirde.

Die Artenlisten wurden jeden Abend nach Beendigung der Exkursion gemeinsam zusammen-
gestellt und durchdiskutiert. Es ergab sich eine Gesamtzahl von 514 festgestellten Vogelarten —
ein Wert, der den Artenreichtum der aufgesuchten ostafrikanischen Gebiete wohl deutlich unter-
streicht. Fiir die einzelnen Exkursionen belaufen sich die Werte auf folgende Artenzahlen: Athio-
pien 306, Kenia I 361, Kenia II 300 und Tansania 273.

Der tatsédchlich verfiigbare Zeitraum in Stunden im Geldnde war zwar unterschiedlich, aber im
Prinzip grof genug, um auch eine erheblich gréflere Artenzahl erfassen zu konnen, als registriert
werden konnte, falls mehr Arten im betreffenden Tag verflighar gewesen waren. Die Extrem-
werte hoher Artenzahlen kamen in den einzelnen Tagen durch starke Wechsel in ,,gute* Gebiete
zustande, z. B. vom Nakuru- zum Naivasha-See in Kenia.

Die Registrierung der Arten erfolgte in vorbereiteten Listen. Das Endergebnis wurde in einer
Zusammenstellung der vier Einzellisten ausgearbeitet (H. REICHHOLF-RIEHM).

An der Erarbeitung der Daten waren folgende Personen beteiligt, fiir deren unermiidliche Mit-
arbeit hier ganz besonders gedankt werden soll. Ohne diese Team-Arbeit wire die Auswertung
kaum méoglich geworden.
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Athiopien
F. FrOBEL, E. HOLLROTTER, E.v. KROSIGK, L. METZMACHER, E. NEGERI, H. O. REHAGE, H. +
J. REICHHOLF, U. v. ST. PAUuL, W. WIESINGER und G. ZWACK.

Kenia I

E. BINDING, F. ERLENBACH, F. FROBEL, J. G. Has. NKAMP + Gattin, E. v. KROSIGK, L. METZMA-
CHER, H. O. REHAGE, H. + J. REICHHOLF und U. v. ST. PAUL.

Kenia II

E. FISCHER + Gattin, J. PREUSS, J. REICHHOLF, E. REIN, G. ROSEMANN, E. WILDENAUER, H. +
M. ZIMMERMANN und G. ZWACK,

Tansania

G. BERG-SCHLOSSER, M. v. DEHN, F. ERLENBACH, G. MAUERMAYER, L. METZMACHER, E. v. Kro-
SIGK, H. O. REHAGE, H. + J. REICHHOLF und U. v. ST. PAUL.

Es wiére verlockend gewesen, die Auswertung an die in den Exkursionsprotokollen festgehalte-
nen Angaben zur Art und Anderung der Biotope zu kniipfen. Um zu verhindern, daB dadurch aber
vorgefafite Meinungen iiber Biotopgrenzen oder unterschiedliche Biotopstrukturen in die Ana-
lyse eingehen konnten, die an manchen Stellen und nur schwer entdeckbar Zirkelschliisse verur-
sachen wiirden, blieb der erste Schritt der Bearbeitung des Material an die Tageslisten gebunden,
die eine vom Eindruck der Beobachter unabhingige Bezugsbasis darstellen. Die Beobachtungs-
zeit, stets festgelegt in ,, Tagesschritten‘, stellt daher eine objektive Bezugsbasis dar. Da praktisch
an keiner Stelle wesentlich mehr als 1 Tag beobachtet wurde, erméglicht dieser methodische An-
satz eine Beurteilung der laufenden Verédnderungen in den Artenzahlen im Wechsel der Land-
schaften und Gebiete. Das Gesamtgebiet erstreckt sich tiber rund 1800 km Luftlinie vom Tana-
See im Norden bis zum Manyara-See im Siiden. Die Untersuchungsgebiete selbst stellen natiir-
lich nur kleine, stichprobenartige Ausschnitte daraus dar.

Die Bestimmung der Vigel erfolgte mit Hilfe der bekannten Feldfiihrer von WiLLIaMS (1971 und
1973). Schwierige Arten lielen sich zumeist mit dem Handbuch von MACKWORTH-PRAED & GRANT
(1952 und 1955) nachbestimmen. Einige unsichere Arten blieben von der Untersuchung ausge-
nommen. Ein Einfluf} auf die Ergebnisse diirfte sich daraus wohl kaum ergeben. Eine Trennung
von palaearktischen und afrotropischen Vogelarten in den Tageslisten wurde iiber den ange-
schnittenen Rahmen hinausnicht vorgenommen, weil es fiir die Koexistenz der verschiedenen Ar-
ten in der Uberwinterungszeit der Palaearkten unerheblich ist, ob diese briiten oder nicht. Viele
der ,,rein afrikanischen’‘ Arten waren ebenfalls nicht in Brutkondition.

4, Ergebnisse

4.1 Tagliche Artenzahlen

Erwartungsgemail liegen die tdglichen Artenzahlen im Durchschnitt verhéltnisma-
Big hoch, schwanken aber betrichtlich. Tabelle 1 zeigt die Ergebnisse. Der Gesamt-
durchschnitt von 91 Arten pro Tag féllt allerdings im Hinblick auf die Gesamtzahl der
festgestellten Vogelarten (514) eher méBig aus. Die starke Konzentration des Exkur-
sionsprogrammes in Tansania auf die ,,besten‘ Gebiete im Norden des Landes verur-
sacht die hohen Tagesdurchschnittswerte, doch das Maximum von 152 Arten an einem
Tag, das in Kenia registriert wurde, ist dadurch nicht iibertroffen. Es fehlen in der
Streubreite nur die unteren Werte, die sich aus Gebieten ergeben, die keinen Schutz-
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Tabelle 1: Durchschnittliche Zahl der pro Exkursionstag registrierten Vogelarten (X) und Streu-
breite (X;—X;;). — Average number of bird species per day (X) and range of daily figures

(Xi—Xa).
X Xi—-Xj
Athiopien/Ethiopia 93 76— 134
Kenya I 92 76 -—127
Kenya II 86 48-—152
Tanzania 124 97-151
Gesamtdurchschnitt 91

(n X 50 Tage)

status genieBen oder mehr oder minder intensiv bewirtschaftet werden. Ansonsten lie-
gen Mittelwerte und Streubereiche der Werte verhaltnismafig gleich.

Im néchsten Schritt der Auswertung wurde nun versucht, die Entwicklung der Ar-
tenzahlen in Abhéngigkeit von der Zahl der Beobachtungstage darzustellen. Tabelle 2
schliisselt hierzu die Werte auf. Sie wurden in folgender Weise ermittelt: Den Start-
wert liefert jeweils der erste volle Exkursionstag. Die erste Zwischenbilanz wird am 5.,
die ndchste am 10. Tag gezogen und schlieflich ergibt der 15. Tag die Endbilanz. We-
gen der Kiirze der Aufenthaltsdauer in Tansania wurde als Endwert dort der 7. Tag
eingefiigt. Bei den Berechnungen des Mittelwertes fand er jedoch keinen Eingang. Fiir
alle 50 Exkursionstage zusammengenommen kulminiert die Artenzahl bei 514; ein
Wert der rund Y/; des im ganzen ostafrikanisch-abessinischen Raum nach MackworTH-
Preap & Grant (1952 und 1955) Uberhaupt vorkommenden Artenspektrums erfaf3t!

Fiir diese finf Untersuchungsabschnitte wurde sodann der Mittelwert gebildet. Die
sich daraus ergebende Zeitabhéngigkeit des Artenreichtums zeigt die Abb. 1. Nachlo-
garithmischer Transformation (dekadischer Logarithmus) der Werte erhélt man eine
Gerade, deren Steigung die Zunahme der Artenzahlen (S) in direkter Abhingigkeit
von der (ebenfalls logarithmierten) Zeit (T) darstellt. Diese Gerade (Regressionsgera-
de) folgt auBerordentlich préazise der Formellog S = 0,37 log T + 2,07 mit einem Korre-
lationskoeffizienten r = 0,998. Sie ermoglicht durch Extrapolation die Abschétzung,
wie lange es dauern wiirde, wenn bei gleicher Beobachtungsmethode und Intensitéit
alle 1500 Vogelarten des Grofraumes festgestellt werden sollten. Der kalkulierte Wert
(vgl. Abb. 1) belduft sich auf 975 Tage, also etwa 23/, Jahre, was natiirlich als rein theo-
retische Rechnung zu verstehen ist.

Tabelle 2: Entwicklung der Artenzahlen in Abhéngigkeit von der Dauer der Feldstudien. —
Increase in species number with duration of the field studies.

Zahl der Arten nach Exkursionstagen:

Gebiet/Region 1 5 (0] 10 15 50
Athiopien/

Ethiopia 138 218 298 306 -
Kenya I 127 219 301 361 -
Kenya II 104 183 267 300 -
Tanzania 107 239 273 — — —

Durchschnitt (&) 119 215 289 322 514
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Abb. 1: Abhingigkeit der registrierten Artenzahl (S) von der Zahl der Beobachtungstage (T) mit
Kalkulation der Dauer (975 Tage) bis zur kompletten Erfassung aller Vogelarten (Smay). —
Dependence of species number (S) from observation time (T). For the complete number of
East African species of birds (Smax) a total of 975 days would be necessary.

Ausdieser strengen Korrelation leitet sich eine weitere wesentliche Schlufifolgerung
ab: Der Zeitaufwand zur Feststellung der Vogelarten ist eine zentrale Grofie im Gefiige
der Einzelkomponenten, die den Artenreichtum zum Ausdruck bringen. Die ndhere In-
terpretation dieses Befundes wird in der Diskussion erfolgen.

4.2 Gemeinsame Arten

In dentédglichen Artenlisten kehren wie auch in den Listen fiir das jeweilige Gesamt-
ergebnis der vier Exkursionen manche Arten regelméfiger wieder als andere, die nur
selten oder vereinzelt registriert wurden. Das kann zweierlei Griinde haben: Entweder
ist die betreffende Art selten oder sie kommt nur in einem eng begrenzten Gebiet vor.
Um diese beiden Teilkomponenten voneinander zu trennen, wird nun zunichst jener
Anteil an Arten ermittelt, die den vier verschiedenen Gebieten gemeinsam sind oder
wenigstens in jeweils zwei benachbarten vorkommen, denn diese Arten sind dann au-
tomatisch zu den weit verbreiteten zu rechnen, auch wenn sie selten sein kénnten und
pro Exkursion vielleicht nur einmal registriert worden sein sollten. Tabelle 3 zeigt den
Befund, aufgeschliisselt nach Nichtsingvégeln und Singvdgeln fiir das gemeinsame
Vorkommen in unseren Artenlisten. Erwartungsgemaf fillt der Prozentsatz fiir das
gemeinsame Vorkommen auf allen vier Exkursionen im Vergleich zu den jeweiligen

Tabelle 3: Den verschiedenen Gebieten gemeinsame Arten. — Species common to the different
regions and field trips.

Artenzahl %-Anteil
Number of species percentage
Nichtsingvogel
Non-Passerines 150 131 107 75 57 36
Singvogel
Passerines 52 72 39 33 50 18
E/K K/T E/K/K/T E/K K/T E/K/K/T

E = Ethiopia; K = Kenya I und II; T = Tanzania
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Zweier-Gruppierungen stark ab. Immerhin wurde aber ein gutes Drittel aller Nicht-
singvogelarten auf allen vier Exkursionen registriert, wéhrend der Vergleichswert fiir
die Singvogel nur die Halfte betragt. Die Werte liegen fiir die Singvogel stets (deutlich)
niedriger, im Schnitt sogar ziemlich genau um die Hilfte, wenn man den Vergleich Ke-
nia II / Tansania ausklammert, wo die Beobachtungsgebiete in Grenznihe praktisch
unmittelbar zusammenstoBen und somit automatisch eine héhere Zahl gemeinsamer
Arten ergeben miissen.

Dieser Unterschied zwischen Singviogeln und Nichtsingvigeln ist so auffallend, da
es sich lohnt, genauer in diese Verhiltnisse einzudringen. Dazu ist es aber notwendig,
vorher noch den Anteil an Einzelfeststellungen zu iiberpriifen, weil Seltenheit und
Haufigkeit bzw. groBfldchige gegeniiber lokaler Verbreitung die natiirlichen Kom-
plementirbereiche in der ,, kanonischen Verteilung von Organismen und ihrer Haufig-
keit* (Preston 1962) darstellen.

4.3 Einzelfeststellungen

Beider Auswertung der Einzelfeststellungen muBite ein etwas anderer Weg beschrit-
ten werden. Im Gegensatz zu den gemeinsamen Arten werden nicht mehr die vier ver-
schiedenen Exkursionen, sondern die einzelnen Tage innerhalb der Exkursionszeit-
rdume miteinander verglichen. Eine Einzelfeststellung bedeutet daher, dafi die betref-
fende Art nur an einem einzigen Tag festgestellt worden ist. Tabelle 4 gibt den Uber-
blick hierzu. Wiederum aufgeteilt in Nichtsingvogel und Singvigel zeigt sich der glei-
che Trend wie bei den gemeinsamen Arten (nur bei dieser Art der Zusammenstellung
mit umgekehrtem Vorzeichen!): Die Singvigel zeigen fiir alle vier Exkursionen deut-
lich und signifikant (T-Test, p <0,001) hohere Prozentséitze von Einzelfeststellungen
als die Nichtsingvogel und weisen damit auf ein hoheres Ausmaf an lokalisiertem Vor-
kommen hin.

Fiir die folgenden Analysenschritte wurde daher das Material in Vogelgruppen
(meist Familien) aufgegliedert und die mittlere Frequenz des Auftretens der einzelnen
Arten innerhalb jeder Gruppe bestimmt. Es ergibt sich daraus die mittlere tagliche
,,Umschlagrate* (Turnover), die um so héher ist, je geringer die Frequenzwerte ausfal-
len.

Tabelle 4: Zahl der Einzelfeststellungen. — Number of species observed only once.
Singvogel Nichtsingvogel

Passerines Non-Passerines
Athiopien/Ethiopia 34 (=37%) 53 (=26%)

Kenya I 48 (=31%) 52 (=26%)
Kenya II 36 (=33%) 46 (=24%)
Tanzania 28 (=27%) 30 (=18%)

4.4 Artenturnover und GroBe der Vogel

Um gegebenenfalls vorhandene Trends sichtbar machen zu kénnen, die den Unter-
schied im Auftreten von Sing- und Nichtsingvogeln bedingen, sollte das Material in
GroBenklassen aufgeteilt werden, die in etwa der Ab- bzw. Zunahme der Korpergrofie
entsprechen. In erster Niaherung kann dies durch die in Tabelle 5 gemachte Zusam-
menfassung der einzelnen Familien erfolgen, wenngleich dadurch ein gewisses Aus-
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Tabelle 5: GroBe der Vogelarten und Konstanz ihres Auftretens in den vier Untersuchungs-
perioden (n=4=100%). — Bird size and constancy of occurrence during the four
periods of field work (n=4=100 percent).

Groflenklasse Artenzahl Konstanz (%) pro Art
Size class number of species constancy per species
Straufl 1 100

Ostrich

GrofRvogel 143 75

larger birds

MittelgroBe Vogel 161 60

medium sized birds

Kleinvogel 209 52

smaller birds

Finkenvogel 61 50

Finches

Insektenfresser 19 45
insectivorous songbirds

Lerchen 7 30

Larks

maB an Uberschneidungen unvermeidlich wird. Nur die fiir Singvégel weit tiberdurch-
schnittlich groBen Krihen (Corvidae) wurden aus der systematischen Position heraus-
genommen und den mittelgrofen Vogeln zugewiesen. Die mittlere tagliche Konstanz
des Auftretens pro Art (= positive Zahl der Exkursionstage dividiert durch die Ge-
samtzahl je Exkursion) innerhalb dieser Groenklassen wurde dann — wegen der un-
terschiedlich langen Exkursionszeitrdume —in Prozent der maximal moglichen ausge-
driickt. Die angegebenen Artenzahlen zur jeweiligen GroBenklasse zeigen, da3 abge-
sehen vom Straull Struthio camelus die Kategorien mit hinreichend grofen Artenzah-
len erfiillt sind, um die Unterschiede in der Konstanz deutlich zu machen. Der Trend
von den GrofBvégeln zu den kleinen Singvogeln ist offensichtlich. Er bedeutet, dafi in-
nerhalb des Gesamtartenspektrums der Artenumsatz um so grofler (pro Tag) wird, je
kleiner die Vertreter der betreffenden Vogelgruppe sind. Die Turnover-Rate ist daher
ganz klar groenabhiangig.

Dieses Ergebnis liefert die Begriindung fiir den hohen Anteil gemeinsamer Arten
zwischen den vier (oder zwei benachbarten) Exkursionsgebieten bei den Nichtsingvo-
geln und den hohen Anteil von Einzelfeststellungen bei den Singvogeln. Es handelt
sich ganz offensichtlich um einen GroBeneffekt, der noch deutlicher zum Ausdruck
kame, wenn bei den Arten mit geringer Konstanz auch der Wechsel von Tag zu Tag
(und nicht nur die mittlere Frequenz der Registrierung wéhrend aller Tage einer Be-
obachtungsperiode) eingerechnet wiirde.

Zusammenfassend 148t sich feststellen, daBl die Tagesartenlisten einen ungleich
starkeren Wechsel bei den kleinen Vogelarten zeigen als bei den groeren oder grofen.

4.5 Zusammensetzung des Artenspektrums

Diemehr als 500 registrierten Arten kénnen in vielfaltiger Weisenéher aufgegliedert
werden. Hier sollen nur einige Moglichkeiten hervorgehoben werden, die in unmittel-
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barem Zusammenhang mit der Struktur des Artenreichtums stehen. Die 20 Anati-
den-Arten tragen dazu im Hinblick auf européische Verhéltnisse vergleichsweise we-
nig bei, denn entsprechende Artenzahlen kann man in guten Wasservogelgebieten
(Mittel) Europas durchaus auch erwarten. Dagegen betragt die Zahl der Reiher, Stor-
cheund Ibisse (26) ein Mehrfaches, insbesondere wenn man nicht siid-, sondern mittel-
européische Verhéltnisse zugrunde legt. Dies gilt noch in viel stirkerem Ma@e fiir die
Greifvogel. Mit 57 festgestellten Arten wurden sogar rund 70% aller in Ost- und Nord-
ostafrika moglichen erfait. Das Artenspecktrum bei den Greifvogeln gestaltet sich da-
her auch in der Praxis der Feldbeobachtung ungleich reichhaltiger als ein entspre-
chendes der geméBigten Breiten. Diese Vogelgilde nimmt auch noch eine Reihe europa-
isch-westasiatischer Wintergéste auf! Zum Problem der Strukturierung dieser Greif-
vogel-Gilde soll in einem gesonderten Beitrag berichtet werden.

Trappen und Hithnervogel tragen mit 18 Arten nur mé8ig zum hohen Artenreichtum
bei; ebenso die Laro-Limikolen, wenn man die Wintergéste abziehen wiirde. Dafiir
bieten die restlichen Gruppen der Nichtsingvogel mit zusammen fast genau 100 Arten
(von den Tauben bis zu den Seglern) allein ein Fiinftel der Gesamtartenzahl.

Die Entwicklung bei den Singvogeln duBlert sich in einem klar ausgeprégten Trend
zum Aquator (und speziell zu den d&quatorialen Waldern) hin. Tabelle 6 zeigt die Werte.

Tabelle 6: Zunahme des Singvogelanteils. — Increase of the proportion of passerines (%).

Ethiopia 31%
Tanzania 38%
Kenya 44%
Walder 59%
Forests

Der Singvogelanteil steigt danach zu den Waldgebieten Kenias (Aberdare-Gebirge
und Kagamega-Forest) auf fast das Doppelte und iibertrifft damit den Anteil der
Nichtsingvogel. Diese gleiche Tendenz ist es, die in Amerika trotz Verringerung der
Fléche von den arktischen Breiten nach Mittelamerika und speziell nach Panama die
Gesamtartenzahlen so stark ansteigen 148t, daB ein scheinbar gegen die Fliche gerich-
teter Trend entsteht (ReicurOLF 1975 aus MacArtHUR & WiLson 1967). Den Hauptanteil
im Singvogel-Artenspektrum stellen in den iliberwiegend steppen- oder savannen-
artigen Untersuchungsgebieten mit 61 Arten die Kornerfresser aus den Gruppen der
Webervogel (Ploceidae), Prachtfinken (Estrildidae), Witwen (Viduidae), Sperlinge
(Passeridae), Finken (Fringillidae) und Ammern (Emberizidae). Dabei umfassen die
von uns festgestellten Arten nur einen Bruchteil der tatsdchlich vorhandenen. Be-
stimmungsschwierigkeiten, wie sie bei den Webervogeln immer wieder auftreten,
konnen fiir den ausgepriagten Unterschied zwischen Gro8- und Kleinvogeln allein si-
chernicht die Ursache sein, wennsie auch einen nicht ndher abschétzbaren Teilbeitrag
dazu liefern. Bei besonderer Beschiftigung mit den Kleinvigeln brachte z. B. FroBeL
bis zu 8 Arten zusédtzlich zur Tagesliste, was aber den grundsétzlichen Unterschied
nicht wesentlich vermindern konnte. Indirekt bestétigt dies auch, daf3 die Kleinvigel
lokaler verbreitet und dementsprechend schwerer zu finden sind.

SchlieBlich bedarf der Anteil der europédischen Wintergiste einer Erwdhnung.
82 Arten fallen in diese Kategorie, davon 59 Nichtsingvogelarten (mit grétem Anteil
bei den Laro-Limikolen) und 23 Singvogelarten. Zusammengenommen stellen sie
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rund 15% der Gesamtartenzahl und bleiben daher fiir deren Erh6hung relativ unwe-
sentlich. Die Individuenmenge war ohnehin, von Rauchschwalben abgesehen, stets
{iberraschend gering.

5. Diskussion

Die Ergebnisse der vier Ostafrika-Exkursionen spiegeln den erwartet hohen Arten-
reichtum dieses Gebietes wider. Sie zeigen, auf welche Weise der hohe Wert von
514 Vogelarten in 50 Tagen zustande kommt. Ganz offensichtlich ist es nicht die
durchschnittliche tédgliche Artenzahl, die den entscheidenden Beitrag hierzu liefert,
dennmit 91 Arten liegt sie nur unwesentlich héher oder in vergleichbaren Grof3enord-
nungen wie entsprechende Tagesartenzahlen in artenreichen Gebieten Mitteleuropas.
Tabelle 2 und Abb. 1 zeigen, daB es vielmehr die vergleichsweise hohe ,,Austauschra-
te‘ an Arten ist, die liber den so kurzen Zeitraum die hohen Endergebnisse fiir die ein-
zelnen Exkursionen nach Athiopien, Kenia und Tansania erbrachte.

Wie sind diese Austauschraten zu verstehen? Fiir diese zentrale Frage muf zunéchst
die grundsétzlich gleiche Struktur der quantitativ-mathematischen Beziehungen fiir
die ,,Arten-Areal-Kurven und die ,,Arten-Zeit-Kurven‘ hervorgehoben werden.
Nach MacArtHUR & WiLsoN (1967) folgt die,,Arten-Areal-Kurve‘‘ der allgemeinen For-
mel S=C A” wenn S= Artenzahl, A= Areal (Flidche) und C eine gruppenspezifische
Konstante darstellen. Logarithmiert man diese Formel, so nimmt sie folgende Form
an:
logS =1logC + zlog A

log C stellt wiederum eine Konstante dar (s. 0.) und entspricht dem numerischen
Wert (2,07) der Regressionsgleichung von Abb. 1. Anstelle der Zeit (T) geht beider,,Ar-
ten-Areal-Kurve' entsprechend die Flache (A) ein; z = Steigung der Geraden und C =
Schnittpunkt mit der Y-Achse.

Obwohl sich die einzelnen Faktoren bzw. Konstanten nicht direkt vergleichen las-
sen, weil Zeitaufwand und Fliche nicht unmittelbar gleichgesetzt werden kénnen, ist
dennoch klar, dal mit steigendem Zeitaufwand automatisch die untersuchte Fldche
zunimmt, wenn — wie in unserem Falle —nahezu taglich Ortswechsel vollzogen werden
und selbst ohne groBere Ortswechsel praktisch nie in den gleichen Gebietsteilen hin-
tereinander beobachtet wurde. Die Zeit als MaBleinheit entspricht daher hier im Prin-
zip der Areal-Beziehung! Die Interpretation unserer Arten-Zeit-Kurve als Arten-Fla-
chen(Areal)-Kurve erscheint daher nach diesen Uberlegungen als zulassig, auch wenn
die einzelnen Faktoren bzw. Konstanten nur mit Vorsicht interpretiert werden diirfen.

Beginnt man mit der Konstanten C, so gibt sie in der ,,Arten-Areal-Kurve* den
durchschnittlichen Erwartungswert an Vogelarten fiir einen Quadratkilometer Ge-
linde: Fiir mitteleuropéische Verhaltnisse, die nach Moreau (1966) als reprasentativ
fiir die Holarktis angesehen werden kénnen, erreicht dieser Wert etwa 43 Vogelarten
(RercuuoLr 1980). Auf einer Tagesexkursion im ostafrikanischen Geldnde (zumeist mit
Geldndewagen!) wird natiirlich erheblich mehr als 1 Quadratkilometer kontrolliert.
Wir schitzen die Beobachtungsfliche entsprechend der gefahrenen Tageskilometer
auf einige Hundert Quadratkilometer im groben Durchschnitt, die natiirlich bei
Kleinvogeln nur punktuell erfa3t werden konnte. Das wire auch in Mitteleuropa der
Fall! Genaue Werte konnen hierzu jedoch nicht angegeben werden. Nach mitteleuro-
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péischen Verhiltnissen wéren bei 100 km* FlachengréBe 82 Arten, bei 220 km? aber
genau jene 91 Vogelarten zu erwarten, die im taglichen Durchschnitt in Ostafrika tat-
sichlich registriert wurden. 220 km? liegen aber zweifellos im Bereich der pro Tag ab-
gefahrenen Gelédndefldchen (berechnet nach den Konstanten fiir Cund z aus REicHHOLF
1980).

Ohne hier allzu genau auf die exakten Zahlenwerte eingehen zu wollen, 148t sich
daraus der sichere Schluf ziehen, dal der quantitativ so markante Unterschied im Ar-
tenreichtum der Avifaunen von Mitteleuropa und Ostafrika nicht in der GrofBe der
Konstanten C liegen kann. Was fiir einen Wert sie im einzelnen auch immer einnehmen
mag, fiir den Faunenvergleich liegen diese zu dhnlich! Das bedeutet einerseits, daB pro
Tag im Durchschnitt in einer so reichhaltigen Avifauna, wie der ostafrikanischen,
auch nicht wesentlich andere Artenzahlen zu erwarten sind als in Mitteleuropa! Die
Tage mit erheblich héheren Artenzahlen (Tab. 1) sprechen nicht gegen diesen Befund,
weil sie stets an ,,weltberiihmten Wasservogelzentren* gewonnen wurden, die natur-
gemiB—auch in Mitteleuropa ist dies der Fall —erheblich iiber dem durchschnittlichen
Erwartungswert liegen. Andererseits folgt daraus aber ganz eindeutig, da3 der kraf-
tige Unterschied in den Artenzahlen in der Gré8e des Exponenten z, also der Steigung
der Regressionsgerade, liegen muBl. Das ergibt sich aus dem ausgewerteten Material.
Tatsdchlich ist z fiir die afrikanische ,,Arten-Zeit-Kurve'* (Abb. 1) mehr als doppelt so
grof als fiir die mitteleuropiische ,, Arten-Areal-Kurve‘. Selbst wenn sich die Einhei-
ten der X-Achsen, die FlachengriBe und die Zeit in Tagen, nicht direkt miteinander
vergleichen lassen, bleibt als Ergebnis bestehen:

Die Zunahme der Artenzahlen verlduft in Ostafrika erheblich steiler
als in Mitteleuropa und fithrt damit zu den viel hheren Gesamtzahlen!

Die Zunahme pro Zeiteinheit erreicht sogar Steigerungswerte, wie sie nach MacAz-
THUR & WiLson (1967) und MacArTrUR (1972) fiir Inseln typisch wéren, obwohl es sich
bei Ostafrika um einen kontinentalen Teilraum handelt.

Dieser Befund weist darauf hin, da3 offenbar ein wesentlicher Teil der ostafrikani-
schen Avifauna wie bei einer insuldren Arealaufsplitterung reagiert. Das geht nicht
nur aus den Analysen der ,,gemeinsamen Arten* fiir die Grofirdume (vgl. 4.2), sondern
insbesondere auch aus der Verteilung von Einzelfeststellungen und der Abhéngigkeit
des Artenturnovers von der GréBenkategorie der Vogelarten hervor. Die klein(er)en
Vogelarten neigen zu starkerem Turnover und stellen einen hoheren Anteil an den Ein-
zelfeststellungen als die grofien. Sie sollten dementsprechend auch lokaler verbreitet
sein, was die Karten in den beiden Atlaswerken von Havr & Mogreau (1970) und S~ow
(1978) in der Tat andeuten. Die kleindrtliche Arealaufsplitterung scheint jedoch viel
starker ausgeprigt zu sein, als es die Kartenwerke zeigen kénnen. Die quantitative
Feldarbeit bringt diesnoch erheblich stirker und klarer zum Ausdruck als die Verglei-
che, die Moreau (1966) fiir flaichen- und biotoptypgleiche Gebiete der Holarktis mit
Afrika anstellt. Der Artenreichtum schopft in (Ost-)Afrika, wie sicher auch in den an-
deren Gebieten der Tropen, primér aus der para- und allopatrischen Komponente, also
dem kleingeographischen Aneinanderbauen von Artarealen, und erst sekundér aus de-
ren Uberlagerung (Sympatrie).

Fiir das sympatrische Vorkommen ist nach dem Prinzip von Gause & VoLterra (vgl.
dazu insbesondere Copy 1974) ein gewisses MindestmaB an Spezialisierung zur ,,Ni-
schentrennung‘‘ notwendig. Diese Trennung kann um so leichter erfolgen, je starker
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dimensioniert sich der Lebensraum und/oder die Kérpergrofen darstellen. Ein mehr-
bis vielschichtiger tropischer Regenwald beherbergt daher mehr Vogelarten als ein
ein- bis zweischichtiger der geméafigten oder kalten Breiten (MacArTHUR & MACARTHUR
1961). Diesem Bauprinzip fiir die Mannigfaltigkeit folgt offenbar der Trend beim
Singvogelanteil von Athiopien nach dem Aquator hin und zu den Hochwildern (,,Ur-
wildern‘‘), wie aus der Tab. 6 hervorgeht. Kleinvégel kommen eher in den Grenzbe-
reich der ,limiting similarity* (der begrenzenden Ahnlichkeit) als GroBvégel (vgl.
Copy 1974). Ihre Ausweichmoglichkeiten liegen entweder in der Spezialisierung bei
der Raumausnutzung (was nur in hinreichend gut strukturierten Biotoptypen, wie
Wiéldern oder Uferzonen von Gewéssern mit starkem Vegetationsgradienten méglich
ist) oder im geographischen Auseinanderweichen (auf etwas unterschiedliche Biotop-
typen oder parapatrisches Vorkommen). Die immense Bedeutung dieser para- oder al-
lopatrischen Verbreitungsmuster stellte Harrer (1974) fiir die amazonischen Landvo-
gel umfassend und iiberzeugend zusammen. Diese Gesichtspunkte werden aulleror-
dentlich bedeutend, wenn es um die Bestimmung der Diversitét von tropischen Vogel-
gemeinschaften geht. Im Gegensatz zu Stichproben aus den gemiBigten Breiten nimmt
ihre rdumliche und/oder zeitliche Verteilung einen ungleich hoheren Rang ein. Die Un-
tersuchungen von Kagrr (1976, 1977 und 1980) oder von Pearson (1977) beriicksichtigen
zwar die ,,within* und ,,between habitat‘-diversity (unterscheiden also zwischen der
Diversitdt, die man innerhalb eines Biotoptyps vorfindet, und Werten, die entstehen,
wenn man verschiedene Typen zusammenfaft!), aber gehen nicht auf die Wechselwir-
kungen von lokal hoher oder niedriger Artendichte und regionaler Zunahme der Ar-
tenzahlen ein. Die Frage nach dem Spezialisierungsgrad der einzelnen Taxa unter den
tropischen Lebensbedingungen 14ft sich damit aber nicht kliren. Denn hochspeziali-
sierte, sympatrische Arten (z. B. die Greifvogel — vgl. 4.5) und wenig spezialisierte,
allo- oder parapatrische Kleinvégel (z. B. die vielen Webervogelarten in Afrika) kén-
nen, wie diese Studie zeigt, von ganz verschiedenen Seiten her zum regionalen Arten-
reichtum beitragen. Dabei muB} nicht allein die rdumliche Heterogeneitdt ausschlag-
gebend sein. Auch die zeitliche kénnte durch hohen Turnover in entsprechendem Um-
fang zur Aufrechterhaltung des generellen Artenreichtums beitragen (vgl. MENGE &
SutHERLAND 1976). Nur im speziellen Fall des tropischen Regenwaldes {iberlagern sich
beide Effekte — stirkere raumbezogene Einnischung bei sympatrischem Vorkommen
und enge Verzahnung allopatrischer und parapatrischer Areale —bei den Kleinvigeln.
Das Ergebnis ist der alles liberragende Artenreichtum der amazonischen Regenwélder
bzw. der tropischen Regenwélder ganz generell. Den Hauptanteil am Artenspektrum
stellen darin ganz eindeutig die Kleinvégel, in Stidamerika ganz besonders die subos-
cinen Gruppen.

Fiir die Ausformung des Artenreichtums in tropischen Regionen kann daher wohl
kaum ein einzelner Faktor als ,,Ursache* angesehen werden. Vielmehr finden wir be-
reits bei der grob-quantitativen Auswertung der verfiigbaren Daten ein System von
Anpassungskanilen, deren Richtung und Speziationsstérke von der Grofie der Vogel-
arten abhéngt. Bei den GroBvogeln geht die Strategie zur weitfldchigen bis kontinen-
talen Verbreitung unter hochgradiger Spezialisierung auf Art der Nahrung oder Tech-
nik des Nahrungserwerbs. Wir kénnen diese Strategie hier als die Ausnutzung der
nahrungsokologischen Dimension betrachten. Dieser Anpassungsrichtung fol-
gen in der Tendenz {iberwiegend Végel von mehr als 1 kg Koérpergewicht. Zwischen
diesem Wert und einigen hundert Gramm liegt das Ubergangsfeld fiir die beiden ande-
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ren Strategien: die Nutzung der Flachendimension und der Raumdimension.
Letztere gewinnt insbesondere in den Wéldern an Bedeutung, wéahrend die Flachen-
dimension zur beherrschenden Grofle im offenen Gelénde der Steppen und Savannen
vorriickt. Dieser Aspekt wurde in unserer Untersuchung schwerpunktméafig erfafit,
was sich in den hohen Turnover-Raten duflert. Walder nahmen in den Untersuchungen
—im Gegensatz zu Kagr (1. ¢.) — wenig Raum bzw. Zeit ein. Die Bearbeitung dieser Di-
mension mufite dementsprechend unterreprésentiert bleiben. Doch aus den Studien
von Kagg (1. c.) oder Pearson (1977) ist genligend ergédnzendes Material zu entnehmen,
um diese allgemeinen SchluBfolgerungen zu stiitzen.

Uber den Entwicklungsweg dieser Strategien lassen sich abschliefend noch einige
Aspekte hervorheben, die gut begriindet erscheinen, obwohl sie naturgemé8 spekula-
tiv bleiben miissen. Zunéchst sind ohne Zweifel die Nichtsingvégel phylogenetisch &l-
ter als die Singvogel. Sie hatten daher auch (erheblich) mehr Zeit zur Entwicklung ih-
rer spezifischen Anpassungen, die eine voll sympatrische Koexistenz erméglichen, zur
Verfiigung. Die Konkurrenz um die gleich gelagerten Nahrungsquellen wird bei ihnen
zwar nicht vollstédndig ausgeschaltet, aber durch die speziellen morphologischen oder
verhaltensphysiologischen Formen des Nahrungserwerbs so weit gemildert, da kein
dauerhafter rdiumlicher Ausschlufl erfolgt oder erfolgen muf. Fiir phylogenetisch jiin-
gere Formen, insbesondere fiir die Glieder von Superspezies-Komplexen (vgl. Mayr
1967) kann das raumliche Ausweichen als Uberlebensstrategie fiir die Weiterexistenz
von Populationen gewertet werden, die fast den ,,Artstatus‘ erreicht haben, aber auf-
grund zu groBer Ahnlichkeit der Ressourcennutzung mit ihren Zwillingsarten Sym-
patrie noch nicht schaffen. Artbildungsprozesse, die im Glazial einsetzten, dirften
diesem Druck ganz besonders ausgesetzt sein. Vielleicht 148t sich der hohe Anteil an
Zugvbgeln aus dem Bereich der Klein- bzw. der Singvigel im palaearktisch-afrikani-
schen Vogelzugsystem (Moreau 1970) auch in dieser Richtung interpretieren. Denn die
Konkurrenz diirfte am starksten in der Phase der Jungenaufzucht sein. Dieser Lebens-
abschnitt wird von den Zugvogeln in die im Sommer nahrungsreichen, ,,produktiven*
gemiBigten Breiten verlegt, wihrend das nur das Individuum erhaltende Uberwintern
im artenreichen, mit Konkurrenten gefiillten Afrika erfolgt. Die zeitliche Entmi-
schung der rdumlichen oder flachig-regionalen Konkurrenz sollte daher besonders be-
achtet werden! Jedenfalls kommen mehrere Ursachenkomplexe fiir den Artenturnover
in den afrikanischen Tropen in Frage, wie auch die Ausfithrungen von Baxker (1970)
zeigen. Eines ist ihnen jedoch gemeinsam: die Abschirmung des jeweiligen Genpools
gegen die potentielle Hybridisierung (vgl. Harrer 1974). Diese Abschirmung, also die
Verminderung des Genflusses bis zur totalen Unterbrechung, kann am leichtesten ge-
schehen, wenn die betreffenden Populationen starke Ortsbindung (Ortskonstanz) zei-
gen. Genau dies ergibt sich aber aus den hohen Turnover-Raten! Die Populationen
wechseln sich lokal ab, ohne sich zu tiberlappen. Das geht nur, wenn die Mitglieder zu-
sammenhalten und eine erheblich geringere Dispersionstendenz zeigen als ver-
gleichsweise die mitteleuropéischen Zugvogel. Geringe Durchmischung des Genpools
und hohe Ortskonstanz sind aber die Vorbedingungen fiir rasche Evolutionsprozesse
(Mayr 1967). Die Befunde aus den grob-quantitativen Felduntersuchungen in Ost-
afrika stehen hiermit in vollem Einklang. Sie quantifizieren dariiber hinaus die theo-
retischen Konzepte in erheblich stdrkerem MaRe als die reinen Artenbilanzen fiir Lén-
der oder geographische Einheiten, die in der tiergeographischen Literatur immer noch
die nahezu einzigen Datenquellen darstellen. Die feldornithologischen Studien kon-
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nen, und dies sollte diese Studie auch zeigen, durchaus brauchbares quantitatives Da-
tenmaterial fiir die tiergeographischen Auswertungen liefern. Die modernen zooge-
ographischen Ansétze brauchen geradezu solche neuen Datensdtze (MacArTHUR 1972,
Upvarpy 1969 und VuiLLeuMier 1975 z. B.).

Abschlieflend sei noch deutlich darauf hingewiesen, dafl die Analyse empirischen
Erhebungen folgte, deren primére Anlage keineswegs der Zielsetzung unterworfen
war, die sich sekundér aus der Analyse ergeben hat. Die Feldbeobachtungen erfolgten
daher nicht um eine bestimmte Theorie zu verifizieren oder zu falsifizieren.
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Zusammenfassung

Auf vier Exkursionen nach Ostafrika wurden von einer Ornithologengruppe insgesamt 514 Vo-
gelarten in 50 Tagen registriert. Mit durchschnittlich 91 Arten liegen die Werte fiir die Tagesli-
sten aber nicht wesentlich héher als in artenreichen Gebieten Mitteleuropas. Die hohe Artenzahl
in kurzer Zeit kam daher durch einen iiberraschend starken Arten-Turnover zustande. Am stark-
sten ist er bei den Kleinvégeln ausgeprigt, wie die Aufteilung des Artenspektrums in mehrere
Groflenklassen zeigte. Die Konstanz des Auftretens der Arten nimmt mit zunehmender Korper-
grofe zu. Bezugswerte hierfiir sind die Tageslisten, aber auch aus dem Gebietsvergleich lassen
sich die gleichen Tendenzen entnehmen. Die Exkursionen nach Athiopien und Kenia erbrachten
75% Ubereinstimmung im Artenspektrum der Nichtsingvégel, aber nur 33% bei den Singvégeln,
bei denen die Zahl der Einzelfeststellungen im Durchschnitt rund doppelt so hoch lag wie bei den
Nichtsingvégeln. An der Gesamtavifauna nahm der Anteil der Singvdgel zum Aquator hin zu und
erreichte den hochsten Anteil mit fast 60% in den groBeren Waldgebieten von Kenia.

Die Entwicklung der erfafiten Artenzahlen erwies sich als streng zeitabhéngig. Die Arten-
Zeit-Kurve folgt mit hoher Prazision der Regressionsgleichunglog S = 0,37 log T + 2,07. Dies ent-
spricht im Prinzip einer Arten-Fldchen-Beziehung. Es 148t sich daraus der Schlufl ziehen, daf3 bei
der Strukturierung des Artenreichtums in der ostafrikanischen Avifauna bei den Grofivogeln
sympatrisches Vorkommen und starke nahrungsdkologische Spezialisierung vorherrschen. Im
mittleren GroBenbereich strukturiert sich die Avifauna um. Die Tendenzen gehen in eine ver-
starkte Nutzung der Raumkomponente bei Waldvégeln und zu para- oder allopatrischer Diffe-
renzierung der Artareale in den offenen Savannen und Grasldndern.

Der Artenreichtum 148t sich anhand dieser Befunde interpretieren als Folge des Zusammen-
spiels dieser drei Strategien: sympatrische Trennung nach Nahrungs- oder Raumkomponenten
und allopatrischer Ausschlufl der besiedelten Artareale. Diese Ergebnisse lielen sich mit einfa-
chen feldornithologischen Methoden erarbeiten.
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Summary

Compunents of Species Richness in the East African Avifauna

514 bird species were observed on the occasion of four field trips to East Africa totalling 50 days
in the field. Observations were made by a group of experienced ornithologists. Average daily
lists resulted in only 91 bird species, a value which may be gained also in good birding sites in Cen-
tral Europe. Thehighnumber of species attained after the four excursions, therefore, is the result
of a surprisingly high rate of species turnover per day of observation. It is more pronounced in
smaller bird species than in larger (cf. table 3) if the species list is divided roughly into size clas-
ses. Similar results came from the comparisons of different regions. The field studies in Ethio-
pia showed a high similarity of 75 percent with the Kenyan non-passerine species but a low one of
only 33 percent for the passerines. The number of species observed only once is twice as large for
passerines as for non-passerines. This also shows the greater change in species composition wit-
hin the passerines. Their proportion in the total species number increased towards the Equator
and attained highest values in forests (nearly 60%).

Species numbers increase very markedly with the duration of the field work. The species-
time-relationship follows precisely (r = 0,998) the regressionlog S = 0,371og T + 2,07 (cf. fig. 1).
This logarithmic relationship is highly similar to a species-area-relationship.

There may be drawn some generalizing conclusions from these results. Firstly, sympatric oc-
currence of larger bird species is due to a more specialized use of habitat. Itincludes withinhabi-
tat diversity of resource partitioning. Secondly, the trend with decreasing body size of the bird
species goes to the other niche dimensions, i. e. to the vertical and horizontal components of spa-
ce. Differentiation by vertical partitioning of habitat predominates in the forests (where there is
more “‘space” of course) but allopatric or parapatric pattern of habitat areas become most impor-
tant in open grasslands and savannas. It is the latter component which contributed most to the
species richness of the East African avifauna, the others remaining of less importance. These re-
sults are the outcome of simple field ornithological methods. They might provide some further
insight irito the pattern of species richness in the tropics.
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