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Kontaktzonen bei Végeln der Tropen
und ihre biogeographische Bedeutung'

Jiirgen Haffer

Summary

Contact zones between tropical birds and their
biogeographical significance

As in the bird faunas of the Temperate Zones, numerous contact zones exist between species and
subspecies of birds in the tropics where the representatives (1) hybridize, (2) exclude each other
geographically without hybridization or (3) overlap their ranges narrowly. Examples are given
for Amazonia, tropical Africa and New Guinea. It is largely unknown which processes of
ecological competition maintain the replacement zones between taxa which do not hybridize.
Contact zones represent regions of major biogeographic discontinuity in ecologically rather
uniform environments.

Geoscientific data have become known from all tropical regions of the world suggesting that
strong climatic-vegetational fluctuations occurred there in the lowlands and mountains during
the last 60 million years (Tertiary and Quaternary) leading to the repeated separation and
differentiation of bird and other animal populations in ecological “refugia” during unfavorable
climatic phases and their subsequent range expansion and secondary contact when favorable
climatic conditions had returned. Reproductively and ecologically isolated taxa were then able
to overlap their ranges over extensive areas, where they now occur sympatrically.

1. Einleitung

Nahe verwandte Formen (Taxa) von Vo-
geln, die einander geographisch vertreten,
stoen vielfach entlang von recht scharf
definierten Kontaktzonen aufeinander, wo
sie (1) sich mischen und variable Hybrid-
populationen bilden, (2) einander geogra-
phisch ausschliefen, ohne (oder nur sel-
ten) zu hybridisieren oder (3) ihre Areale in
randlichen Bereichen iibereinanderschie-
ben, ohne sich zu vermischen. Wenn keine
weitrdumige Hybridisation stattfindet, sind
Kontaktzonen im Verhaltnis zu den ausge-
dehnten Brutarealen der betreffenden Taxa

vielfach schmal, obwohl sie Breiten von
20-30 km (und mehr) erreichen konnen. Sie
markieren wahrscheinlich Gebiete, in de-
nen diese Taxa nach einer Periode (oder
mehreren Perioden) der geographischen
Trennung in sekundéren Kontakt getreten
sind. Wenn sich solche Kontaktzonen in
bestimmten Gebieten hdufen, spricht man
gelegentlich von “Suturzonen” zwischen
regionalen Faunen oder Floren (REMING-
TON 1968). Die genannten biologischen
Beziehungen der Partner entwickelten sich
im Kontakt je nach dem Grad der Differen-

1 Ernst Mayr gewidmet in Verehrung und Freundschaft zu seinem 95. Geburtstag am 5. Juli 1999.
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zierung, den diese Gruppen wéhrend der
Trennung erreicht hatten (MAYR 1942, 1963).
Die Vertreter werden im ersten Fall taxo-
nomisch als Unterarten (Subspezies) einer
Biospezies (Art) eingestuft, bei den Alter-
nativen (2) und (3) jeweils als eigene Arten
angesehen, wobei es sich nicht immer um
die ndchsten Verwandten (Schwesterarten)
handeln muf. Die drei Stadien von “Hy-
bridisierung”, “geographischer Aus-
schluss” und “Uberlappung” unterteilen
das in der Natur anzutreffende Kontinu-
um der unterschiedlichen Beziehungen nur
grob schematisch, denn es kommen ver-
schiedene Ubergangssituationen vor, in
denen die betreffenden Formen z.B. “Zo-
nen der Uberlappung und Hybridisation”
bilden. Hier bestehen die Populationen
der Kontaktzone aus Individuen der bei-
den Elternformen und einem unterschied-
lichen Anteil von Hybriden.

In Mitteleuropa entstanden Uberlap-
pungs- und Kontaktzonen nach dem Ende
der letzten Eiszeit, als sich die Inlandglet-
scher nach Skandinavien zuriickgezogen
hatten und die aus den Refugien im west-
lichen und o&stlichen mediterran-asiati-
schen Raum nachriickenden, unterschied-
lich differenzierten Vertreter der Floren
und Faunen hier zusammentrafen. “Gute”
Arten, deren Verbreitungsgebiete in Euro-
pa iiberlappen, sind Wald- und Habichts-
kauz, Griin- und Grauspecht, Garten- und
Waldbaumldufer. Kontaktzonen mit und
ohne Hybridisation entstanden zwischen
Nachtigall / Sprosser, Orpheus-/Gelbsp6t-
ter, streifen-/ weikopfige Schwanzmeise,
Einfarbstar/Star sowie Raben-/Nebelkra-
he (MESE 1928, SALOMONSEN 1931, SuD-
HAUS 1995, SUDHAUS et al. 1997). Die Kra-
hen hybridisieren in einer relativ schmalen
Zone, entlang welcher der Anteil von Hy-
briden schwankt (GLUTZ & BAUER 1997);
dabei verpaaren sich die Vogel anschei-
nend nicht mit beliebigen Partnern (pha-
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notypisch reinen Individuen oder Hybri-
den), sondern bevorzugen solche des eige-
nen Typs (RiscH & ANDERSEN 1998). In der
schmalen Uberlappungszone der beiden
Spotter- und Nachtigall-Arten findet eine
geringfligige Hybridisation und Introgres-
sion statt (FAIVRE et al. 1999, BECKER 1995).
Wahrend Haus- und Weidensperling west-
lich und 6stlich der Alpen, d.h. in Spanien
bzw. auf der Balkanhalbinsel, regional sym-
patrisch leben, stehen sie in den Alpen in
einer “Zone der Uberlappung und Hybri-
disation” in Kontakt; diese Zone ist im
Verhaltnis zur gewaltigen Ausdehnung der
jeweiligen Brutareale mit rund 35 km Brei-
te relativ schmal. Anscheinend kénnen die
beiden Sperlinge in den engen Alpentélern
einander nicht ausreichend O6kologisch
meiden, wodurch es hier - im Gegensatz
zu den Gebieten westlich und 6stlich der
Alpen — nur zu begrenzter Uberlappung
der Areale und zu partieller Hybridisie-
rung beider Arten gekommen ist. Ihre bio-
logischen Beziehungen in den Alpen sind
nicht die von zwei echten biologischen
Arten, sonst sollten sie diese Gebirgsbar-
riere — wie in zahlreichen anderen Fllen —
schon langst in beiden Richtungen {iber-
wunden haben. Detaillierte Studien dieser
Kontaktzone wéren aufschlussreich.

Im Gegensatz zu der recht scharfen Art-
grenze in den Alpen erfolgt der Ubergang
innerhalb der italienischen Populationen
des Weidensperlings (“Italiensperling”,
P h. italige) stidwérts zur Nominatform
(P. h. hispaniolensis) auf Sizilien nach den
Gefiedermerkmalen gleitend graduell (kli-
nal), d.h. ohne Merkmalssprung. Dieser
Befund stiitzt die taxonomische Interpre-
tation des “Italiensperlings” als klinale Sub-
spezies des Weidensperlings (P. hispanio-
lensis). Bei dieser Bewertung ist es gleich-
gliltig, ob fiir die Entstehung der Merk-
malskline von P. h. italize ein genetischer
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Einfluss von P. domesticus in der geologi-
schen Vergangenheit angenommen wird
oder nicht; weitere Einzelheiten bei HAF-
FER (1989) und HAFFER & HUDDE (in GLUTZ
& BAUER 1997).

Sekundére Kontaktzonen zwischen Vogeln
der westlichen Paldarktis und Mittelasiens
haufen sich im 6stlichen Teil des Elburs-
Gebirges im Iran (z.B. Mittelmeer-/Non-
nensteinschmitzer, Westlicher/Ostlicher
Stieglitz, Kappen-/Braunkopfammer; sie-
he HAFFER 1977, 1989; VUILLEUMIER 1977)
und in anderen Gebieten. Die generelle
Bedeutung von Kontaktzonen fiir das Ver-
stindnis der Vorgénge bei der Artbildung
hat MAYR (1942, 1963) diskutiert. Eine welt-
weite Ubersicht von natiirlichen Bastard-
populationen bei Vogeln gab MEIsE (1975),
wahrend HAFFER (1989, 1992) Kontaktzo-
nen in der Paldarktischen Region und in
anderen Gebieten der Welt besprochen hat,
in denen die betreffenden Taxa nicht oder
kaum hybridisieren. Die Kenntnis der bio-
logischen Beziehungen von Vogelarten, die
einander ohne (oder fast ohne) zu hybridi-
sieren geographisch ausschliefen (Parapa-
trie), ist noch sehr gering und die Verhalt-
nisse sind im einzelnen wahrscheinlich
sehr komplex (Abb. 1). Nur die 6kologi-
schen Beziehungen zwischen Nachtigall
und Sprosser sowie Orpheusspotter und
Gelbspotter wurden bisher recht detail-
liert untersucht (Ubersichten bei GLUTZ &
BAUER 1988, 1991; SORJONEN 1986; BECKER
1995; FAIVRE et al. 1999).

Vogelarten, die 6kologisch deutlich ver-
schiedene Regionen bewohnen, schlieflen
einander zumeist aufgrund unterschiedli-
cher 6kologischer Priferenzen aus. Wenn
solche Gebiete durch breite Ubergangszo-
nen miteinander verbunden sind, z.B.
feuchte und trockene Waldgebiete, mogen
sich zwei parapatrische Arten im Uber-
gangsbereich aufgrund 6kologischer Kon-
kurrenz abrupt geographisch ausschlies-
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sen. In solchen Fallen sind die Umweltgra-
dienten nicht stark (steil) genug, um trotz
der im Durchschnitt unterschiedlichen
okologischen Priferenzen der beiden Ar-
ten ihren abrupten Ausschluss entlang ei-
ner Kontaktzone zu bewirken (Abb. 1 Ba).
Zwei Vogelarten in einem Gebirge kénnen
eine dhnliche Vertikalverbreitung in sol-
chen Gebieten haben, wo jede fiir sich
allein vorkommt, aber einander vertikal
ausschlielen, wo sie zusammentreffen.
Man kann deshalb “horizontale” Parapa-
trie im Tiefland (Abb. 1A und 1B) und
“vertikale” Parapatrie im Gebirge (Abb.
1C) unterscheiden.

Im folgenden bespreche ich einige Bei-
spiele von Kontaktzonen bei tropischen
Végeln von Stidamerika, Afrika und Neu-
guinea, um darauf hinzuweisen, wie rela-
tiv hadufig geographischer Ausschluss von
Arten auch in niederen Breiten ist und wie
wenig im Detail dartiber bisher bekannt
wurde. Vor 40 Jahren war ich tiberrascht,
als ich in meinem ersten tropischen Ar-
beitsgebiet in den geschlossenen Regen-
wildern von NW-Columbien um den Golf
von Urabd (nahe der Grenze mit Panama)
Kontaktzonen zwischen Vertretern der
Arassari-Tukane, Jacamare, Ameisenvogel,
Schnurrvégel und Stérlinge antraf (HAF-
FER 1967), denn diese deuteten darauf hin,
dass hier verschiedene Faunen in der jiin-
geren geologischen Vergangenheit nach
einer Periode (oder mehreren Perioden)
der geographischen Trennung und Diffe-
renzierung der Vertreter in sekundéren
Kontakt getreten waren. Hatten hier in den
Tropen dhnlich wie in den hoheren Breiten
Faunendifferenzierungenin denletzten 1-2
Millionen Jahren (Quartér) aufgrund von
Klima- und Vegetationsfluktuationen statt-
gefunden?

Ich danke M. Schén (Tiibingen) fiir kriti-
sche Durchsicht des Manuskriptes und M.
Louette (Tervuren) fiir Literaturhinweise.
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Abb. 1: Okologische Beziehungen parapatrischer Vogelarten. Schematische Darstellung (nach
HAFFER 1992).
A Geographischer Ausschluss in einem weitgehend einheitlichen Vegetationsbereich. Das Areal
beider Arten wiirde bei Abwesenheit des jeweiligen Vertreters wahrscheinlich grofer sein.
(a) Begrenzte Hybridisation am Kontakt der Arten 1 und 2 (“Hybridisations-Parapatrie™);
(b) Konkurrenz-Ausschluss zwischen den Arten 3 und 4 (“Konkurrenz-Parapatrie”); (c) Arten 5
und 6 sind in einer schmalen Uberlappungszone interspezifisch territorial; (d) Arten 7 und 8
bilden eine relativ breite Uberlappungszone, in der jede fiir sich unterschiedlich groSe Gebiete
besetzt, die Gkologisch etwas unterschiedlich sein mogen.
B Geographischer Ausschluss parapatrischer Arten in der Ubergangszone zwischen den 6kolo-
gisch unterschiedlichen Vegetationsbereichen I und II; schematisch angedeutet durch einen
regional abindernden Umweltfaktor (schattiert); (a) Konkurrenz-Parapatrie zwischen den Arten
9 und 10, deren Areale bei Abwesenheit des Vertreters mutmaglich etwas ausgedehnter wiren
(gestrichelte Pfeile); (b) geographischer Ersatz der Arten 11 und 12, die deutlich unterschiedliche
8kologische Anspriiche stellen und daher nicht in Kontakt kommen.
C Vertikaler Ausschluss von Arten im Gebirge aufgrund von ¢kologischer Konkurrenz. Arten 1
und 2 besetzen vergleichbare vertikale Gebirgsstufen, wo jede fiir sich allein vorkommt, aber
schlieen einander vertikal aus, wo sie in Kontakt kommen. Art 2 dehnt ihr vertikales Areal zum
Tiefland und auf Hohenziige aus, wo Arten 1 bzw. 3 fehlen (Pfeile). Vertikaler Massstab in tausend
Metern.
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2. Amazonien

Neben den oben erwihnten Kontaktzonen
in NW-Columbien sind zahlreiche weitere
Beispiele aus Mittelamerika und Amazo-
nien beschrieben worden (HAFFER 1967,
1969, 1970, 1974, 1992, 1997a). Einzelheiten
iiber die Beziehungen der geographischen
Vertreter und die exakte Lage dieser Kon-
taktzonen sind nur in wenigen Féllen be-
kannt, z.B. Ramphastos-Tukane (HAFFER
1974) und Manacus-Schnurrvogel (PARSONS
et al. 1993).

2.1 Nordliche Tieflander

Vertreter S. reinwardtii in Oberamazonien
und seinem Ostlichen Vertreter S. culik in
NO Brasilien und den Guianas kennt man
nicht (Abb. 2/1). Die Ameisenvogel Gyrm-
nopithys leucaspis und G. rufigula (Abb. 2/2)
treffen im Talgebiet des oberen Rio Negro
zusammen, aber auch in diesem Falle sind
noch keine Einzelheiten ihrer Beziehun-
gen am Kontakt bekannt. Die westlichen
und Ostlichen Vertreter der mittelgroflen
und groflen Ramphastos-Tukane vermischen
sich in ausgedehntem Mafle, wo sie zu-
sammengetroffen sind (Abb. 2/3). Die

westlichen Vertreter der ebenfalls in Tab. 1
genannten Papageien (Pionopsitta), Aras-
saris (Pteroglossus) und Spechte (Celeus)
sind weit nach Osten vorgestofien, wo sie
mit ihren geographischen Vertretern der
Guianas zusammengetroffen sind (Abb.
2/4).

Mehrere Vogelarten treffen im oberen Rio
Negro/Rio Orinoco Gebiet (N-Brasilien
und S-Venezuela) zusammen (Abb. 2,
Tab. 1). Diese Region wird von den hohen
Tepui-Tafelbergen beherrscht, deren Ab-
hiange und trennende Tieflander grofen-
teils mit Regenwaldern bedeckt sind. Die-
ses Gebiet und die Flachldnder siidwirts
bis zum Rio Solimoes (mittlerer Amazo-
nas) sind die Heimat des Natterer-Arassa-
ris (Selenidera nattereri); Einzelheiten tiber
die Kontaktzonen mit seinem westlichen

2.2 Siidliche Tieflinder

Zahlreiche Kontaktzonen zwischen geo-
graphischen Vertretern von Arten- und
Unterarten-Paaren verlaufen hier in ost-

Fig. 1: Ecological relations of parapatric species of birds. Schematic representation. (from HAFFER 1992).
A Geographical replacement of species in a rather uniforin vegetation zone. The range of each ally would
be presumably more extensive in the absence of the respective geographical representative. (a) Hybridization
parapatry between species 1 and 2; this situation grades into narrow zones of overlap and hybridization (and
into broad overlap zones where occasional lybridization occurs). (b) Competition parapatry between species
3 and 4. (c) Overlap zone where species 5 and 6 remain interspecifically territorial. (d) Species 7 and 8
overlap their ranges to some extent occupying mutually exclusive patchy areas of varying size (these areas
may or may not differ ecologically to some extent; e.g. higher versus lower terrain in a gently rolling
landscape where the parapatric species meet).

B Geographical exclusion of species in the transition zone between ecologically different vegetation areas
I and II (schematically indicated by a regionally changing environmental parameter). (a) Competition
parapatry between species 9 and 10 whose ranges presumably would be somewhat more extensive in the
absence of the competitor (dashed arrows). (b) Geographical replacement of species 11 and 12 which have
totally different ecological preferences and are not in contact.

C Altitudinal species replacement in a mountainous region due to ecological competition. Species 1 and 2
have similar altitudinal ranges where they occur alone but segregate altitudinally where they come in contact.
Species 2 ranges down to the lowlands and up into higher mountains where species 1 and 3, respectively,
are missing (arrows). Vertical scale in thousand meters.
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Abb. 2: Ungefihre geographische Lage von einigen Kontaktzonen zwischen Vogelarten und

unterarten in Amazonien, die von Flussldufen vollig unabhéngig oder durch ihre Wirkung
unterschiedlich versetzt sind. Andere Kontaktzonen folgen groien Fliissen, welche die Grenzen
zwischen Artarealen bilden. Die Kontaktzonen sind nordlich des Rio Amazonas durch Zahlen und
stidlich desselben durch Buchstaben gekennzeichnet; ihre betreffenden geographischen Vertreter
sind in Tab. 1 aufgefiihrt. — Fig. 2: Approximate location of selected contact zones between species and
subspecies of Amazonian birds which are independent from or variously displaced by river courses. Other
contact zones follow large rivers which form the borders between species ranges. Contact zones are numbered
in northern Amazonia and labelled with letters in southern Amazonia. Members of the respective

representatives are listed in table 1.

westlicher Richtung und queren die vor-
wiegend nordwirts gerichteten Flusslaufe
(Abb. 2). Darunter sind sowohl Bewohner
des Baumkronenbereichs (Pionopsitta, Ca-
pito, Pteroglossus) und der unteren und
mittleren Baumregionen (Galbula, Xi-
phorhynchus, Pipra) als auch solche boden-
naher Vegetation oder des Waldbodens
selbst (Neomorphus, Hylophylax, Thryotho-

rus; siehe Tab. 1). Im siidlichen Oberama-
zonien queren die Kontaktzonen zwischen
vikariierenden Arten von Bodenkuckuk-
ken (Neomorphus), Schnurrvégeln (Pipra)
und Jacamaren (Galbula) die Oberlaufe der
Fliisse Purids, Jurud und Ucayali (Abb.
2/a-b), d.h. diese stellen keine bedeuten-
den Ausbreitungsschranken fiir diese Vo-
gelarten dar. Wahrend die geographischen
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Vertreter der genannten Artenpaare ohne
Hybridisation in Kontakt stehen, vermi-
schen sich die Vertreter von Pipra coronata
in diesem Gebiet entlang einer ausgedehn-
ten Hybridzone (HAFFER 1970). Eine Reihe
von Arten des zentralen Stidamazonien
treffen sich mit ihren geographischen Ver-
tretern entlang von Kontaktzonen, die sich
hier von Nordwest nach Stidost oder in
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ost-westlicher Richtung erstrecken (Abb.
2/c). Einen dhnlichen Verlauf haben weite-
re Kontaktzonen, die im Gebiet des oberen
Rio Tapajés entwickelt sind (Abb. 2/d).
Beispiele von Artenpaaren, deren Vertre-
ter stidlich des unteren Rio Amazonas in
Kontaktstehen (Abb. 2/ e-f), sind Schmuck-
vogel (Phoenicircus) und Schnurrvogel (Pi-

pra).

Tabelle 1: Einige Arten und Unterarten von Vdgeln Amazoniens, zwischen denen auffillige
Kontaktzonen entwickelt sind (siehe Abb. 2). — Table 1: Some species and subspecies of birds which form

conspicuous contact zones in Amazonia (see Fig. 2).

I. Nordlich des Rio Amazonas; die westlichen Vertreter sind zuerst genannt.
North of the Amazon River; western representatives named first.

Ramphastidae 1 Selenidera reinwardtii

Formicariidae 2 Gymmopithys leucaspis

Ramphastidae 3 Ramphastos vitellinus culminatus
Ramphastos tucanus cuvieri

Picidae Veniliornis affinis

Psittacidae 4  Pionopsitta barrabandi

Ramphastidae Pteroglossus pluricinctus
Selenidera nattereri

Picidae Celeus grammicus

S. nattereri

G. rufigula

R. v. vitellinus
R. t. tucanus
V. cassini

P. caica

P. aracari

S. culik

C. undatus

II. Sidlich des Rio Amazonas; die siidlichen Vertreter sind zuerst genannt.

South of the Amazon River; the southern representatives are named first.

Cuculidae a  Neomorphus geoffroyi
Pipridae Pipra fasciicauda

Pipra coronata exquisita-Gruppe
Galbulidae b Galbula tombacea
Psittacidae Pionopsitta barrabandi
Galbulidae Galbula rufoviridis
Capitonidae Capito dayi
Ramphastidae Pteroglossus beauharnaesius
Cotingidae Xipholena punicea
Ramphastidae d Ramphastos vitellinus pintoi
Dendrocolaptidae Xiphorhynchus elegans
Formicariidae Hylophylax poecilonota griseiventris
Pipridae Pipra nattereri
Troglodytidae Thryothorus genibarbis
Cotingidae e Phoenicircus nigricollis
Pipridae f  Pipra fasciicauda

N. pucheranii
P. filicauda
P. c. coronata-Gruppe

G. cyanescens

P. vulturina

G. galbula

C. brunneipectus
P. aracari

X. lamellipennis
R. v. ariel

X. spixii

H. p. nigrigula
P. iris

T. coraya

P. carnifex

P. aureola
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Abb. 3: Ungefihre geographische Lage von einigen Kontaktzonen zwischen Vogelarten und
unterarten im tropischen Afrika; Nr. 13 (schraffiert) und 14 (punktiert) sind Uberlappungszonen.
Zusammengestellt nach Verbreitungskarten bei HALL & MOREAU (1970) und in The Birds of Africa,
vol. 1-3 (1982-1988). Die betreffenden Vertreter, die einander entlang der numerierten Kontaktzo-
nen geographisch ausschlieSen, sind in Tab. 2 aufgefiihrt. Viele weitere Kontaktzonen sind im
stidlichen Afrika entwickelt. — Fig. 3: Approximate geographical location of contact zones between species
and subspecies of birds in tropical Africa. Compiled from distribution maps in HALL & MOREAU (1970) and
in “The Birds of Africa”, vol. 1-3 (1982-1988). The members of species and subspecies pairs which meet along
the numbered contact zones are listed in table 2. Many additional contact zones are developed in southern
Africa.

3. Tropisches Afrika

Eine grofe Zahl von nahe verwandten
Arten, die einander geographisch vertre-
ten, stehen auch im tropischen Afrika in
Kontakt (Abb. 3 und Tab. 2). Eine Anzahl
von Kontaktzonen hiufen sich in den Re-

Guinea-Waldregion (Abb. 3/1). Weitere
Suturzonen befinden sich im Grenzbereich
zwischen Kamerun und dem Tschad in
offenem Waldland und Savannen (Abb. 3/
5-8) und im Grenzbereich zwischen dem

genwildern des Grenzgebietes zwischen
Nigeria und Kamerun und bilden eine
“Suturzone” zwischen der (westlichen)
Ober-Guinea- und der (6stlichen) Unter-

Sudan und Athiopien in Gebieten, die mit
Trockenwald und Steppenvegetation be-
deckt sind (Abb. 3/10-15). In mehreren
Féllen mogen sich die Umweltverhiltnisse
der von den Arten besetzten Areale im
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Durchschnitt unterscheiden, aber der Uber-
gang ist zumeist so graduell, dass der
abrupte geographische Ausschluss der
parapatrischen Vertreter nicht dkologisch
erklart werden kann.

In Zentral-Afrika schlielen einander die
Vertreter zahlreicher Artenpaare im Tief-
land einerseits und im Bergwald anderer-
seits entlang auffalliger Kontaktzonen aus,
ohne zu hybridisieren (PRIGOGINE 1984,
1988). Beispiele sind (1) die Spechte Den-
dropicos griseocephalus / D. goertae, (2) die
Wiirger Dryoscopus cubla / D. gambensis
und Laniarius leucorhynchus / L. poensis, (3)
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die Rotel Alethe poliocephala / A. poliophrys
und (4) die Erddrosseln Zoothera tanganji-
cae / Z. piaggiae und andere. Weitere Bei-
spiele vertikaler und horizontaler Parapa-
trie hat Fry (1988) zusammengestellt und
eine Karte der Kontaktzonen afrikanischer
Vogel veroffentlicht. Schon 1926 hatte sich
ERWIN STRESEMANN bei einem Vortrag auf
dem 6. Internationalen Ornithologen-Kon-
gress liber das Vorkommen und die histo-
rische Erklarung mosaikartiger Verbrei-
tungsmuster und der Kontaktzonen afro-
tropischer Vogel Gedanken gemacht (STRe-
SEMANN & GROTE 1929).

Tab. 2: Einige Arten und Unterarten von Vdgeln des tropischen Afrika, zwischen denen auffillige
Kontaktzonen entwickelt sind (siehe Abb. 3). — Table 2: Some species and subspecies of Afrotropical
birds which form conspicuous contact zones (see Fig. 3).

Musophagidae 1 Criniger b. barbatus ~ C. b. chloronotus
Laniidae Prionops caniceps —  P. rufiventris
Turdidae Neocossyphus finschi — N. fraseri
Sylviidae Sylvietta v. flaviventris ~ 5. v. virens
Macrosphenus kempi — M. flavicans

Platysteiridae Platysteira blisseti ~ P, chalybea
Ploceidae Ploceus n. castaneofuscus —  P. n. nigerrimus
Nectariniidae 2 Anthreptes fraseri (griine Gruppe) — A. f. (graue Gruppe)
Accipitridae 3 Accipiter erythropus — A minullus
Musophagidae 4 Tauraco persa — T. schuetti
Phasianidae 5 Francolinus albogularis — F schlegelii

6 Francolinus bicalcaratus — F icterorhynchus
Psittacidae 7 Poicephalus senegalus — P, meyeri
Capitonidae Lybius dubius — L. rolleti
Musophagidae 8  Crinifer piscator — C. zonurus
Indicatoridae 9 Indicator maculatus — L variegatus
Caprimulgidae 10 Caprimulgus climacurus — C. clarus
Phoeniculidae 11 Phoeniculus aterrimus —  P. cyanomelas

12 Phoeniculus purpureus - P. somaliensis
Columbidae 13 Streptopelia vinacea — S. capicola
Coraciidae 14 Coracias abyssinica - C. caudata
Capitonidae Pogoniulus chrysoconus — P pusillus
Columbidae 15 Turtur abyssinicus — T. chalcospilos
Laniidae 16 Tchagra australis — T. jamesi

Musophagidae 17 Corythaixoides personata -

C. concolor
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4. Neuguinea

Die Vogelfaunen der nordlichen und siid-  gebirges voneinander getrennt. Dieses be-
lichen Tiefldnder werden durch die gewal- ginnt im Westen an der Landenge zwi-
tige “Mauer” des 2000 km langen Zentral-  schen der Geelvink-Bucht und der Triton-

Abb. 4: Verbreitungsmuster einiger Vogelarten der Regenwiélder des tropischen Tieflandes und
der unteren Bergstufe von Neuguinea (nach STRESEMANN 1936 und PRATT 1982, erweitert und
erganzt).

Schwarz: Gebirge iiber 1000 m Hohe. 1A-C Endemismus-Regionen (offene Doppelpfeile) als
Gebiete des Vorkommens endemischer Arten und Unterarten (V Vogelkop, MI Mamberano-
Idenburg Gebiet, SR Sepik-Ramu Gebiet, SW Siidwestliches Tieflandgebiet, SE Siidostliches
Tieflandgebiet). 1A Stidlich der Geelvink-Bucht Zusammentreffen von endemischen Arten und
Unterarten des Vogelkop, der nérdlichen und der sidlichen Tieflander; 1B Vogelkop und siidliche
Tieflander von derselben Form oder Formengruppe bewohnt, die mit der nordlichen Form an der
Geelvink-Bucht in Kontakt steht; 1C Vogelkop und nérdliche Tieflander von derselben Form oder
Formengruppe bewohnt, die mit der siidlichen Form ebenfalls an der Geelvink-Bucht zusammen-
trifft. Die SE Spitze von Neuguinea wird entweder von der nérdlichen oder von der siidlichen
Form umgangen oder beide treffen sich nahe der Spitze selbst (Milne-Bucht), z.B. Nr. 3.
Zeichen: A — geographischer Ausschlu8 ohne Hybridisation, H — Hybridisation am Kontakt.
Punktiert — endemische Formen des Vogelkop; senkrecht schraffiert und gestrichelt — Formen der
sudlichen Tieflinder und z.T. des Vogelkop; horizontal gestrichelt — Formen der nordlichen
Tieflander und z.T. des Vogelkop.

Beispiele (siehe Tab. 3): 2 GrofSfuBhiihner (Talegalla); beachte das Vorkommen von T. cuvieri am
Siidhang des Schneegebirges (zwei offene Kreise) und von T. jobiensis am Stidhang des Zentral-
gebirges im &stlichen Neuguinea (x), 3 Kronentauben (Goura), 4 Loris (Lorius), 5 Zwergpapagei-
en (Psittaculirostris), 6 Spechtpapageien (Micropsitta); g M. geelvinkiana, m M. meeki, 7 Papageien
(Geoffroyus), 8 Konigsparadiesvogel (Cicinnurus), 9 Gottervogel (Paradisaea), r P. rubra, d P. de-
cora. Weitere Einzelheiten zu Arten und Unterarten in Text und Tab. 3.

Fig. 4: Distribution patterns of selected species and subspecies of birds inhabiting the rainforests of the
lowlands and lower montane levels in New Guinea (after STRESEMANN 1936 and PRATT 1982, supplemented
with additional data).

Solid: mountains over 1000 m elevation. 1A-C Areas of endemism (open double arrows) as distribution
centers of endemic species and subspecies (V Vogelkop, MI Mamberano-Idenburg region, SR Sepik-Ramu
region, SW southwestern lowland region, SE southeastern lowland region). 1A contact south of Geelvink
Bay between endemic forms of the Vogelkop, the northern and southern lowlands; 1B Vogelkop and
southern lowlands are inhabited by the same form (or group of subspecies) which established contact with
the northern form at Geelvink Bay; 1C Vogelkop and northern lowlands are inhabited by the same form
(or group of subspecies) which established contact with the southern form also at Geelvink Bay. Either the
northern or the southern form extended its range around the southeastern tip of New Guinea or both
established contact near the tip itself (Milne Bay), e.g. Nr. 3.

Symbols: A — geographical exclusion without hybridization, H — hybridization along the contact
zone, stippled area — endemic form of the Vogelkop; dashed and hatched vertically — forms of the southern
lowlands and, in some cases, of the Vogelkop; dashed horizontally — forms of the northern lowlands and,
in some cases, of the Vogelkop.

Examples shown are as follow: 2 Talegalla; note the occurrence of T. cuvieri on the southern slope of the
Snow Mountains (two open circles) and of T. jobiensis on the southern slopes of the Central Mountains (x),
3 Goura, 4 Lorius, 5 Psittaculirostris, 6 Micropsitta; § M. geelvinkiana, m M. meeki, 7 Geoffroyus,
8 Cicinnurus, 9 Paradisaea, r P. rubra, d P. decora. For further details see text and table 3.
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Bucht und endet im duflersten Siidosten
der Insel. Die Tieflinder sind unterschied-
lich breit und fehlen an einigen Stellen, wo
die Gebirgsflanken direkt ins Meer abfal-
len. Folgende Tieflandgebiete zeigen eine
gewisse zoogeographische Eigenstandig-
keit durch das Vorkommen endemischer
Arten und Unterarten (STRESEMANN 1936,
PRATT 1982, BEEHLER et al. 1986): (1) Vogel-
kop (NW-Ende Neuguineas); im nordli-
chen Neuguinea die Einzugsbereiche (2)
der Fliisse Mamberano-Idenburg und (3)
der Fliisse Sepik-Ramu; (4) die Tieflander
des stidlichen Neuguinea. Beispiele cha-
rakteristischer Verbreitungsmuster sind in
Abb. 4 und Tab. 3 zusammengestellt (mit
Angabe der Unterschiede fiir Subspezies
bzw. Subspezies-Gruppen).

Viele siidliche Formen haben sich west-
wirts an der Geelvink-Bucht vorbei in die
Vogelkop-Region hinein ausgebreitet (Abb.
4/1B), in anderen Fillen sind umgekehrt
die nérdlichen Formen den siidlichen zu-
vorgekommen (Abb. 4/1C) oder es hat
sich auf der Vogelkop-Halbinsel eine eige-
ne Form entwickelt, und es stehen an der
Geelvink-Bucht drei geographische Vertre-
ter in Kontakt (Abb. 4/1A). Das ist z.B. bei
den Grofifuthithnern Talegalla (Abb. 4/2)
und den Kronentauben Goura (Abb. 4/3) der
Fall. Die nordlichen und stidlichen Taxa
treffen sich zumeist auch am siidgstlichen
Ende des Zentralgebirges, wobei entwe-
der die siidliche oder die nordliche Form
die Siidostspitze Neuguineas umrundet
hat oder beide sich dort an der Milne-
Bucht treffen. In verschiedenen anderen
Fillen sind die Vertreter hier oder in NW-
Neuguinea durch Verbreitungsliicken von-
einander getrennt (Abb. 4/4-7).

Die Verbreitungsgebiete der 3 Arten von
Talegalla-GroBfuBhiihnern des Vogelkop (T.
cuvieri), von Nord-Neuguinea (T. jobiensis)
und Siid-Neuguinea (T. fuscirostris) beriih-
ren sich in verschiedenen Gebieten, ohne
zu iiberlappen. T. cuvieri und T. fuscirostris
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stehen am Westende des Schneegebirges
in Kontakt, wo die erstere Art in der unte-
ren Bergstufe oberhalb des Wohngebietes
von T. fuscirostris lebt (JONES et al. 1995:
117). T. jobiensis hat die Gebirge im &stli-
chen Neuguinea siidwérts tiberquert und
ist hier in der unteren Bergstufe der Siid-
flanke (oberhalb von T. fuscirostris) lokal
verbreitet (Abb. 4/2). Offensichtlich ver-
hindert das Vorkommen von T. fuscirostris
das weitere Vordringen der beiden nordli-
chen Arten in die von diesem Vertreter
besetzten stidlichen Tieflinder. In dhnli-
cher Weise vertreten die drei Arten der
Kronentauben (Goura) einander geogra-
phisch (méglicherweise mit begrenzter
Hybridisation in einigen Kontaktgebieten).
Mehr oder weniger ausgedehnte Mischzo-
nen sind wahrscheinlich im Kontaktbe-
reich der als Subspezies interpretierten
geographischen Vertreter entstanden, ob-
wohl das erst fiir die Formengruppen von
Cicinnurus regius und Ducula pinon nach-
gewiesen ist.

Schon STRESEMANN (1936: 185) hat viele
der in Tab. 3 aufgefiihrten Kontaktzonen
besprochen und mit folgenden Worten auf
ihre Bedeutung hingewiesen: “Der Siid-
rand der Geelvink-Bai erlangt eine beson-
dere Bedeutung fiir den Zoogeographen
dadurch, dass hier aus Osten, Westen und
Siiden geographische Rassen zusammen-
gestolen sind. Ihr verschiedenartiges Ver-
halten in der Kontaktzone stellt den Unter-
sucher vor eine Fiille wichtiger Aufgaben.
Diese in Angriff zu nehmen, wire wahr-
haftig heute ein weit lohnenderes Ziel als
die Suche nach unbekannten oder seltenen
Arten !” Diese Aufforderung klingt sehr
fortschrittlich, denn zu jener Zeit war das
wichtigste Ziel zoologischer Expeditionen
noch immer die Entdeckung neuer Arten.
Auch heute gilt STRESEMANNS Aufruf un-
eingeschrankt, denn der Kenntnisstand ist
in dieser Hinsicht noch immer so gering
wie vor 60 Jahren!
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Tabelle 3: Charakteristische Vogelarten und -unterarten der Regenwilder des tropischen Tieflandes und der
unteren Bergstufe von Neuguinea. Pfeile symbolisieren Ausbreitung. Zahlen verweisen auf die entsprechen-
den Verbreitungskarten in Abb. 4. Die Formen des Vogelkop-Gebietes in NW Neuguinea sind entweder
endemische Arten oder sie haben enge Beziehungen zu den Arten der nordlichen bzw. siidlichen Tieflander.
Nach Angaben von STRESEMANN (1936) und PRATT (1982). — Table 3: Characteristic species and subspecies of birds
inhabiting the rainforests of the tropical lowlands and lower montane levels in New Guinea. Arrows indicate range
extension. Numbers refer to the corresponding distribution maps in Fig. 4.

Siiden Nordwesten Norden
(Fly River Plattform) (Vogelkop) Mamberano- Sepik — Ramu
Idenburg
Megapodiidae (2) Tulegalla fuscirostris »>< T. cuvieri ——> <T. jobiensis
Columbidae Ptilinopus p. pulchellus —— > < P. p. decorus

(Unterschw.d. gelblich orange
Brustfedern breit weiss gesaumt)

(Unterschwanzdecken rétlich orange,
graue Brustfedern schmal weisslich
gesaumt

Ducula p. pinon >< D. p. jobiensis
(Oberfliigeldecken schiefergrau) (Oberfl.d. schwirzlich, blassgrau gesaumt)

(3) Goura scheepmakeri »< G. cristatn ——»<«———— G. victoria
Psittacidae Chalcopsitta scintillata -»<—C. atra——>»<————— C. duivenbodei

(4) Lorius I. lory —- Gruppe ——— > < L. L jobiensis - Gruppe

(Unterfliigeldecken rot)

(5) Psittaculirostris desmarestii ——>

(Unterfl.d. blau oder blauschwarz)

< P salvadorii P. edwardsii

(6) Micropsitta keiensis

> M. pusio
> P. a. stenolophus

Probosciger a. aterrimus — Gruppe
(Haubenfedern breit)

(7) G. g. aruensis-Gruppe
(Biirzel griin)

(Haubenfedern schmal)

Geoffroyus geoffroyi pucherani - Gruppe
(Biirzel rot)

Acanthizidae G. p. palpebrosa-Gruppe

(Ménnchen mit schwarzer Stirn)

> Gerygone p. wahnesi
(Ménnchen mit schwarzem Oberkopf)

> Arses t. insularis

Myiagridae A. t. telescophthalmus-Gruppe

(Méannchen Brust und Nacken weiss)

(Ménnchen Brust und Nacken rostfarben)

Paradisaeidae (8) C. r. regius-Gruppe »<— Cicinnurus r. coccineifrons - Gruppe
(Uberaugenfleck rund) (Uberaugenfleck spaltformig)
(9) Paradisaea apoda +
P. raggiana »>< Paradisaea minor
(Weibchen mit dunkel- (Weibchen mit weissem Bauch)
braunem Bauch)
Meliphagidae Philemon n. novaeguineae >< P. n. jobiensis
(Stirn befiedert) (Stirn nackt)
Dicaeidae Melanocharis n. nigra — Gruppe > M. n. unicolor

(Ménnchen Unterseite olivgrau)

(Mannchen Unterseite schwarz)

A

Campephagidae L. leucomela * >

E. c. nigricrissus

Lalage atrovirens

Eupetes c. caeruleus — Gruppe

Y
A

Orthonychidae
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5. Diskussion

Kontaktzonen mit und ohne Hybridisati-
on der geographischen Vertreter sind von
grofer Bedeutung, denn sie kennzeichnen

Zonen biogeographischer Diskontinuitat

in okologisch oft sehr einheitlichen Le-

bensrdumen. Kontaktzonen zwischen pa-
rapatrischen Arten in 6kologisch komple-
xen, aber regional mehr oder weniger ein-
heitlichen Gebieten (wie z.B. in groflen

Bereichen Amazoniens) regen zu folgen-

den Fragen an:

1. Welche Vorginge oder Mechanismen
halten den geographischen Ausschluss
der beiden Vertreter aufrecht, d.h. wo-
durch wird ein Uberlappen ihrer Area-
le verhindert ? Ist die Lage der Kontakt-
zone stabil oder verschiebt sie sich im
Laufe der Zeit?

2. Welche Vorgénge in der geologischen
Vergangenheit haben zur Entstehung
der Vertreter und ihrer Kontaktzonen
gefiithrt ?

5.1 Ursache des geographischen
Ausschlusses nahe verwandter
parapatrischer Arten

Sympatrische Vogelarten (die dasselbe
Gebiet bewohnen) sind (1) reproduktiv
isoliert, d.h. sie vermischen sich nicht, und
(2) in ihren 6kologischen Anspriichen un-
terschiedlich (vielfach bedingt durch un-
terschiedliche Verhaltensweisen), wodurch
interspezifische Konkurrenz vermieden
wird. Die Vertreter vieler Paare von pa-
rapatrischen Taxa sind zwar reproduktiv
isoliert (und daher taxonomisch als Arten
einzustufen), haben aber wahrscheinlich
noch keine okologische Segregation er-
reicht, d.h. die unmittelbare Ursache ihres
geographischen Ausschlusses in einem
regional einheitlichen Lebensraum ist nach
dieser Interpretation interspezifische Kon-
kurrenz. An ausgewahlten Beispielen miis-

ste nachgepriift werden, ob es sich dabei
um aggressive Interaktion (aggressive in-
terference) oder um wechselseitige Nut-
zung derselben Ressourcen (resource ex-
ploitation) handelt. Einige Untersuchun-
gen haben die Annahme von Konkurrenz-
beziehungen zwischen parapatrischen
Arten und das Vorkommen von interspe-
zifischer Territorialitat im Kontaktbereich
bestétigt: Passerina amoena/ P. cyanea (EMLEN
et al. 1975), Hippolais polyglotta / H. icterina
(FERRY 1977, 1980; FAIVRE et al. 1999), Lusci-
nia luscinia / L. megarhynchos (SORJONEN
1986, BECKER 1995). Offenbar stehen sich
parapatrische Arten “phalanxartig” gegen-
tiber, weil sie noch zu dhnliche 6kologi-
sche Anspriiche stellen und deshalb nicht
sympatrisch (und syntop) leben kénnen.
Dennoch ware es theoretisch vorstellbar,
dass sie in groflere Teile der Vertreter-
Areale gegenseitig “infiltrieren” und hier
interspezifisch territorial leben konnten,
wie das fiir die beiden Spétter und die
beiden Nachtigallen in den betreffenden
Uberlappungszonen im Kontaktbereich
zutrifft. Hybridisierung der Vertreter die-
ser beiden Artenpaare ist selten. Nur wei-
tere detaillierte 6kologische Feldstudien
entlang von Kontaktzonen in den Tropen
oder in den gemaifigten Breiten kdnnten
Aufschluss dartiber geben, welche Mecha-
nismen eine solche “Infiltration” {iber gro-
Be Entfernungen in den meisten Fallen
verhindern und dadurch den geographi-
schen Ausschluss aufrecht erhalten.

5.2 Historische Interpretation

Eine historische Interpretation der Entste-
hung von sekundaren Kontaktzonen zwi-
schen Unterarten und parapatrischen Ar-
ten impliziert die Annahme einer vorher-
gehenden Trennung der betreffenden Taxa,
d.h. ihrer zeitweiligen geographischen Iso-



HAaFFER: Kontaktzonen bei Vogeln der-Tropen

lation in Okologischen “Refugien” wiah-
rend einer ungiinstigen Klimaperiode, ge-
folgt von Arealexpansion und sekundéarer
Kontaktnahme wihrend einer nachfolgen-
den Periode unter giinstigem Klima, als
die sich ausdehnende Vegetation eine Are-
alerweiterung der betreffenden Vogelar-
ten ermoglichte. Unter dieser Theorie wird
angenommen, dass die in den “Refugien”
geographisch isolierten Populationen (1)
ausstarben, (2) unverdndert (iberlebten
oder (3) neue Art- oder Unterart-Merkma-
le entwickelten (entsprechend der Theorie
der geographischen Artbildung; MAYR
1942, 1963). Bisher lasst sich nur wenig
dartiber aussagen, wann die verschiede-
nen vikariierenden Taxa entstanden und
wann sie in Kontakt (oder erneut in Kon-
takt) getreten sind (wahrscheinlich wih-
rend des spaten Tertidrs oder im frithen
Pleistozan). Kontaktzonen sind ein wichti-
ges biogeographisches Phanomen, das im
Detail untersucht und auch bei der Ab-
grenzung von Naturschutzparks und
Waldreservaten in Betracht gezogen wer-
den sollte.

Zahlreiche geowissenschaftliche Informa-
tionen aus den tropischen Regionen der
Welt sind in den letzten Jahrzehnten be-
kannt geworden, die darauf hindeuten,
dass ausgepragte Klima- und Vegetations-
fluktuationen in den dortigen Tieflandern
und Gebirgen wahrend des Tertidrs und
Quartérs (Pleistozan — Holozdn) stattge-
funden und wahrscheinlich zu intensiver
Art- und Unterartbildung in den tropi-
schen Lebensgemeinschaften gefiihrt ha-
ben (VRBA et al. 1996). Hebung und Sen-
kung von Gebieten waren in tektonisch
aktiven Regionen dafiir ebenfalls von Be-
deutung, weil sie durch Gebirgsbildung
bzw. Uberflutung von Tieflindern Tren-
nungen bzw. den Kontakt von vielen Po-
pulationen verursacht haben. Auch in Mit-
telamerika und NW-Kolumbien haben
wahrscheinlich Vegetationsianderungen
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zur Entstehung der oben erwdhnten Kon-
taktzonen um den Golf von Urabd gefiihrt
(HAFFER 1967).

5.2.1 Amazonien

Palynologische Untersuchungen an fossi-
len Pollenprofilen lassen erkennen, dass
im Gebiet der Serra dos Carajds in SO-
Amazonien wahrend der letzten 60 000 Jah-
re mehrere trockene Klimaperioden wie-
derholt zum Rickzug des Regenwaldes
gefithrt haben. Ein trockeneres Klima als
heute und eine offene Vegetation waren
(wahrscheinlich wahrend der letzten Gla-
zialzeit) auch in den Gebieten des unteren
Rio Tapajés, in Teilen des siidlichen MIt-
telamazonien sowie nordlich von Manaus
in Zentralamazonien vorherrschend. Fos-
sile Diinenfelder im nérdlichen Mittelama-
zonien zwischen den Fliissen Branco und
Negro dokumentieren ebenfalls die Wir-
kung von einer oder mehrerer Trocken-
phasen in der jiingeren geologischen Ver-
gangenheit. Im stidlichen Oberamazonien
trocknete vor ca. 53000 Jahren ein ausge-
dehntes sumpfiges Flusssystem vollig aus.
Aufserdem zeigt das Vorkommen bestimm-
ter Grofssduger, dass weite Gebiete Ober-
amazoniens (besonders im Grenzbereich
von Peru und Brasilien) wihrend des Plei-
stozdns von einer offenen Waldsavanne
bedeckt waren, bevor der geschlossene
Regenwald diese Gebiete wieder bedeckte
(Zitate bei HAFFER 1997a, b). “The conver-
gence of evidence continentwide supports
the concept of drier conditions and less
closed-forest cover at the glacial maximum”
(CLAPPERTON 1993). VAN DER HAMMEN &
ABsY (1994) und HOOGHIEMSTRA & VAN DER
HAMMEN (1998) haben die neuesten Ergeb-
nisse von Untersuchungen an fossilen Pol-
lenprofilen in Amazonien diskutiert.
Wahrend der trockenen Klimaphasen
blieben wahrscheinlich grole Regenwald-
gebiete (“Refugien”) in randlichen Gebie-
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ten von Amazonien erhalten, besonders
vor den Anden, an den Héngen der Tepui-
Berge von Siid-Venezuela und der Guia-
nas sowie nordlich der Bergziige von Zen-
tralbrasilien und siidlich der Miindung
des Rio Amazonas. Die Zusammensetzung
der Vegetation des Regenwaldes dnderte
sich wegen der etwas kiihleren Tempera-
tur zwar ein wenig, blieb aber “tropisch”
und ermdglichte das Uberdauern der Re-
genwaldfauna in den Waldrefugien. Die
Gebiete zwischen den mehr oder weniger
isolierten Waldgebieten waren wahrschein-
lich von Trockenwald und offener Vegeta-
tion sowie von feuchten Galeriewaldern
entlang der Flussldufe bedeckt. Ich betone
aber, dass eine genaue Datierung und
Korrelation der o.g. Befunde noch nicht
moglich sind, so dass eine Reihe der ge-
nannten Ergebnisse kontrovers diskutiert
werden.

Die Ausbreitungs- und Riickzugsbewe-
gungen von Tierpopulationen wurden von
unterschiedlich wirksamen Barrieren, wie
z.B. den Fliissen in Amazonien, kontrol-
liert. Thre Effektivitat hing und hdngt auch
heute noch von der unterschiedlichen Aus-
breitungsfahigkeit der einzelnen Arten von
Vogeln, Sdugern und Insekten ab. Vogelar-
ten, die das dunkle Innere des Regenwal-
des bewohnen, besitzen nur eine sehr ge-
ringe Ausbreitungsfihigkeit tiber das offe-
ne Wasser der Fliisse hinweg, aber sie
konnten die breiten Flussldufe vielfach in
den Quellgebieten umgehen, zumindest
in solchen Gebieten, wo keine Gkologi-
schen Vertreter ihre Ausbreitung verhin-
derten. Okologisch konkurrierende Arten
(und selbstverstindlich Unterarten), die
einander entlang von Kontaktzonen geo-
graphisch ausschliefien, sind in Amazoni-
en wirksamere zoogeographische Barrie-
ren als viele Fliisse. Diese konnen {iber-
quert oder im Quellgebiet umgangen wer-
den, was nicht méglich ist, wenn ein 6ko-
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logisch konkurrierender Vertreter das ge-
geniiberliegende Ufer oder das Quellge-
biet besetzt.

5.2.2 Tropisches Afrika

Klima- und Vegetationszyklen wéahrend
des Tertiar und Quartar haben die Tierwelt
des tropischen Afrika in dhnlicher Weise
beeinflusst wie in Siidamerika (MOREAU
1963, 1966). Waldrefugien wahrend wie-
derholter Trockenphasen existierten in den
kiistennahen Tieflandern um den Golf von
Guinea (Westafrika), in Teilen von Gabun
und Ost-Zaire sowie nahe der Kiiste von
Ostafrika. Mehrere Autoren haben die Zoo-
geographie der Differenzierung und Art-
bildung afrotropischer Vogel und Sauge-
tiere auf der Basis solcher Klima- und Ve-
getationszyklen besprochen, z.B. DIAMOND
& HAMILTON (1980), CROWE & CROWE (1982),
GRuBB (1982), MAYR & O"HARA (1986), Cro-
WE & Kemp (1988), Fry (1988), PRIGOGINE
(1988), VRBA (1993).

5.2.3 Siidost-Asien und Neuguinea

Durch das wiederholte Absinken des Mee-
resspiegels um mehr als 100 m wéhrend
der Glazialzeiten des Pleistozdn wurden
viele Inseln in diesen Gebieten zeitweise
miteinander verbunden oder die Entfer-
nung zwischen Landgebieten erheblich
verringert. Das fithrte zum Austausch von
Faunen- und Florenelementen innerhalb
des Malayischen Archipels und zwischen
Neuguinea und Australien. Klimaschwan-
kungen fiihrten auch in diesen Gebieten
zu Anderungen der Vegetation. Das Klima
war relativ kithl und trocken wahrend der
Glazialperioden und warmer/feuchter
wahrend der Interglazialzeiten des Plei-
stozéan. Palynologische Daten zeigen, dass
die Vegetation in Teilen der Malayischen
Halbinsel und des Malayischen Archipels
wihrend der letzten Glazialzeit (vor ca.
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18000 Jahren) von der heutigen Vegetation
erheblich abwich: in den Gebirgen dehn-
ten sich Bergwilder hangabwarts aus, in
den Tieflindern waren wegen der stédrke-
ren Trockenheit des Klimas Savannen und
Trockenwalder weiter verbreitet als Re-
genwailder (MORLEY & FLENLEY 1987, HEA-
NEY 1991). Galeriewdlder entlang grofierer
Fliisse erhielten feuchte Wald-Lebensrau-
me in den relativ trockenen Regionen. Pa-
lynologische Daten aus Siid-Celebes (Su-
lawesi) und West-Java zeigen, dass auch
dort wahrend gewisser Zeiten des Pleisto-
zan offene Trockenwalder in den Tieflan-
dern verbreitet waren, die heute von dich-
ten Regenwildern bedeckt sind. HOPE
(1996, Fig. 2) illustrierte eine Ausdehnung
der Savannen und eine entsprechende
Reduktion der Regenwiélder in Siid-Neu-
guinea wahrend der letzten Glazialzeit
sowie eine Ausdehnung der Bergwilder
hangabwarts.

STRESEMANN (1939) war der erste Autor,
der das Konzept pleistozaner Klima- und
Vegetationsfluktuationen auf eine Inter-
pretation der historischen Zoogeographie
des Malayischen Archipels und von Neu-
guinea anwandte. Er vermutete, dass meh-
rere ausgepragte Feucht- und Trockenpe-
rioden alternierten. Vogelarten offener Ve-
getationen in Siid-China haben wahr-
scheinlich die Graslandgebiete des ostli-
chen Neuguinea tiber eine diskontinuierli-
che Grasland-“Strale” Taiwan — Philippi-
nen ~ Celebes (Sulawesi) — Molukken -
Neuguinea erreicht. Andere Arten benutz-
ten diese “Strafe” wahrscheinlich in um-
gekehrter Richtung und dehntenihre Area-
le von Australien nordwarts aus. Als STRE-
SEMANN Anfang 1939 (vor der Verdffentli-
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chung seiner Arbeit) diese Interpretation
in einem Brief an ERNST MAYR (New York)
erwahnte, antwortete dieser: “I believe that
at some time in the past there was a drier
zone along the north coast of New Guinea
which was the immigration route for Saxi-
cola caprata. The three species which I dis-
covered in the Arfak Mountains: Megalu-
rus timoriensis, Acrocephalus and Lonchura
vana are an indication of this line of immi-
gration. There are quite a number of savan-
na species which have not reached Austra-
lia. I am fairly convinced that these species
reached New Guinea via the Moluccas and
western New Guinea. These species are
Saxicola caprata, Merops philippinus, and
Lanius schach” (25. April 1939; siehe HAFFER
1997¢, p. 509).

Obwohl fiir viele Tieflandgebiete Neu-
guineas mit relativ geringem Jahresnieder-
schlag noch keine palynologischen Daten
vorliegen, ist es wahrscheinlich, dass sich
die Regenwilder aus diesen Gebieten
wiéhrend trockener Klimaphasen zuriick-
gezogen haben. Wiahrend solcher Zeiten
waren diese Gebiete Ausbreitungsschran-
ken fiir Regenwaldvogel, die in mehreren
groflen Wald-“Refugien” voneinander ge-
trennt waren, z.B. (1) im Vogelkop des
nordwestlichen Neuguinea, (2) in Siid-
Neuguinea, (3) im Mamberana-Idenburg-
Gebiet sowie (4) im Sepik-Ramu-Gebiet
von Nord-Neuguinea (PrRaTT 1982, BEEH-
LER et al. 1986). “Isolation of rainforest
segments within New Guinea was obvious-
ly increased during dry glacial periods,
when tongues of savannah intruded on the
forest. Rainforest spread in wetter intergla-
cial times with rainforest elements being
re-united” (Keast 1996: 374).

1  Ernst Mayr hat am American Museum of Natural History (New York) iiber mehrere Jahrzehnte hinweg
taxonomische und zoogeographische Probleme der Vogelfaunen von Neuguinea, Melanesien und Poly-
nesien bearbeitet. Es war seine Absicht, eine zoogeographische Analyse der Papuanischen Vogelfauna
auszuarbeiten, die er aber wegen anderer Prioritdten aufgeben muBte, als er 1953 an die Harvard

Universitat (Cambridge, Mass.) berufen wurde.
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6. Zusammenfassung

Ebenso wie bei den Avifaunen der geméfigten
Breiten gibt es auch unter den Végeln der feuch-
ten Tropen zahlreiche Kontaktzonen zwischen
geographischen Vertretern, die hier (1) hybridi-
sieren, (2) einander geographisch ausschlieSen,
ohne sich zu vermischen oder (3) ihre Areale in
randlichen Bereichen iibereinanderschieben. Es
werden Beispiele von Kontaktzonen in Amazo-
nien, im tropischen Afrika und in Neuguinea
vorgestellt. Welche Vorginge der interspezifi-
schen Konkurrenz den geographischen Aus-
schluss von Formen, die nicht hybridisieren,
aufrecht erhalten, ist noch weitgehend unbe-
kannt. In zoogeographischer Hinsicht kenn-
zeichnen Kontaktzonen Gebiete auffallender
Diskontinuitét in 6kologisch vielfach einheitli-
chen Lebensridumen.

Die Ergebnisse geowissenschaftlicher Unter-
suchungen deuten darauf hin, dass Fluktuatio-
nen von Klima und Vegetation in allen Gebie-
ten der Tropen in den letzten 60 Millionen
Jahren (Tertiar-Quartér) und davor stattgefun-
den haben. Das fiihrte wahrscheinlich wih-
rend ungtinstiger Klimaphasen zu wiederhol-
ter Trennung und Differenzierung von Tierpo-
pulationen in &kologischen “Refugien” und zu
ihrem spédteren Zusammentreffen entlang der
vielen bekannt gewordenen sekundiren Kon-
taktzonen, wenn giinstige Klima- und Vegeta-
tionsverhaltnisse zurtickkehrten und eine er-
neute Ausdehnung der Areale erméglichten.
Stiarker differenzierte Formen konnten ihre
Areale dann tibereinanderschieben.
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