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Fragen zum Zirkeln der Vigel

Bernd Leisler

Questions about gaping in birds. - A number of bird species use gaping - a forceful
opening of the jaws against resistance - during foraging to part the substrate and reveal
hidden food. The anatomical correlates of gaping behaviour are well understood and
the gains from gaping are obvious since it makes accessible food - often large prey -
unavailable to species unable to gape. Gaping has evolved repeatedly independently in
several phylogenetic lineages and may vary gradually among species within a lineage
(strong, intermediate, weak gapers). Though the taxonomic value of gaping behaviour
has often been discussed in earlier papers, questions about the evolutionary change of
this behaviour have rarely been asked. Currently independent (molecular) phylogenies
offer a more reliable background to reconstruct such changes. I use the Darwin’s finches
and their sister taxon, a clade with striking foraging differences as a case study to identify
probable predispositions (a well developed M. protractor pterygoidei , substantial bill
depth) and constraints (a bill angle that is too flat or too acute) for the evolution of
gaping.
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Qer grofie Erfolg der Vigel besteht u. a. darin, dass sie sich verhéltnismaBig leicht an
die Anforderungen spezieller Umwelten anpassen kénnen und dass schon kleine
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Gestaltsunterschiede in ihrem Koérperbau weitreichende 6kologische Folgen haben
konnen (LEISLER et al. 2003). Dabei werden dieselben dkologischen Probleme immer
wieder auf dhnliche Weise gelost. Konvergenzen und Parallelbildungen finden sich daher
bei Vogeln sehr hiufig (z.B. SBLEY & AHLQUIST 1990, LEISLER & WINKLER 2001). Sie
sind die Griinde dafiir, dass duBere Ahnlichkeiten sehr oft nicht die tatsichlichen
stammesgeschichtlichen Verwandtschaftsverhaltnisse widerspiegeln.

Auch das Zirkeln der Vogel geht mit bestimmten korperbaulichen Auspréagungen einher,
kann konvergent entstehen und hat auSerordentliche dkologische Konsequenzen, da es
Arten/Individuen erméglicht, sich versteckte Nahrungsquellen zu erschlieen oder grofie
Beute zu bearbeiten, was anderen Konkurrenten verwehrt bleibt oder unter extremen
Bedingungen ein Uberleben sichert. Unter Zirkeln (gaping) versteht man die Fahigkeit
mancher Vogel, den Schnabel in ein Substrat zu schieben und ihn dann kréftig zu 6ffnen,
d.h. Ober- und Unterschnabel gegen erheblichen Widerstand abzuspreizen (HEINROTH
& HEmWrOTH 1928) — Abb. 1

Abb. 1 Stare (Sturnus
vulgaris) konvergieren die
Augen bevor sie zu zirkeln
beginnen.

Fig. 1 Starlings converge
their eyes before they start
gaping (modified from
BeecHER 1978)

Mitte der 60er Jahre, als die vergleichende Verhaltensforschung ihren Hohepunkt erlebte
und sich Ornithologen, beeinflusst von K. Lorenz intensiv mit dem taxonomischen Wert
von Verhaltensweisen (,,Abstammungséhnlichkeiten*) beschéftigten, wurde auch dem
Zirkeln groBere Aufmerksamkeit geschenkt (z.B. Ubersicht WickLER 1961). LORENZ
(1949) vermutete z.B., Zirkeln sei bei Staren (Sturnidae) und Stérlingen ( damals Familie
Icteridae) homolog — vom gemeinsamen Vorfahr stammend und in jeder der Familien
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hatten einige Vertreter dieses Verhalten sekundér verloren, da beide Gruppen Zirkler
und Nichtzirkler umfassen, bei Corviden sei es dagegen analog entstanden. Die
Verwandtschaftsbeziehungen innerhalb und zwischen den untersuchten Vogelgruppen
waren damals allerdings z.T. nicht eindeutig geklart. So sind Stare und Stirlinge keine
Schwestertaxa (SIBLEY & AHLQUIST 1990, BARKER et al. 2001).

Wie die Arbeiten von Lorenz und seinen Nachfolgern belegen, ldsst sich zwar mit
Verhaltensweisen und der Vergleichenden Methode erfolgreich Systematik betreiben,
Ubersichten von taxonomischen Arbeiten zeigen aber, dass heute weniger als fiinf Prozent
diesen Weg der Verhaltenssystematik gehen (MULLER 2001). Viel hdufiger wird heute
eine andere Vorgehensweise gewdhlt, nimlich eine Eintragung bestimmter
Verhaltensweisen in Stammb#ume, bzw. eine Rekonstruktion von Verhaltenskomponenten
anhand von Stammbé&umen, die mittels unabhingiger, meist genetischer Merkmale erstellt
wurden (STorcH et al. 2001). Dieser Ansatz ldsst zum einen eine eindeutige
Unterscheidung zwischen homologen oder analogen Merkmalen zu und trégt zum anderen
zu einem besseren Verstdndnis der Merkmalsevolution bei.

Mit dieser Arbeit mochte ich anregen, Fragen zur Evolution des Zirkelns bei dafiir
geeigneten Vogelgruppen, besonders der Sperlingsvogel, vergleichend neu zu untersuchen
bzw. zu vertiefen. Vor allem ldsst sich heute anhand unabhéngiger Phylogenien leichter
priifen, was zum einen die praadaptiven Plateaus flir Zirkeln in bestimmten Stammlinien
gewesen sein mogen, zum anderen welche Bedingungen seine Ausbildung beschrinken.

Wie zirkeln Vogel?

Die fur Zirkeln nétigen anatomischen Voraussetzungen wurden schon friih untersucht
und sind recht gut verstanden. Zirkeln korreliert deutlich mit einem Satz bestimmter
Merkmalsausprigungen am Vogelschédel, die 1) einen kraftvollen Offnungsmechanismus
des Schnabels, 2) eine bestimmte Schnabelform und 3) die Ausrichtung der Augen
betreffen und in extremen Fillen die gesamte Kopfform bestimmen. Zusi (1993) fiihrt
diese Anpassungen als Beispiel fiir Konvergenzen am Vogelschédel an.

1) Muskeln des Kiefergaumenapparates miissen bei Zirklern die folgenden zwei Aufgaben
erfiillen. Zum einen gewihrleistet stets ein mehr oder weniger stark entwickelter Musculus
depressor mandibulae ein kriftiges Absenken des Unterschnabels. GroBe Ansatzflichen
fir diesen Muskel am seitlichen Hirnschidel einerseits und ein langer Processus
retroarticularis am Unterschnabel sind die entsprechenden knéchernen Korrelate. Zum
anderen miissen Voraussetzung zum kraftvollen Anheben des Oberschnabels bestehen.
Der M. protractor pterygoidei et quadrati , der am Interorbitalseptum (an der hinteren
inneren Wand der Augenhohlen) ansetzt, zieht das Quadratum und Pterygoid seitlich
nach vorne (rostromedial), und gegen den Widerstand des Keilbeinrostrums wird der
Oberschnabel tiber zwei Spangenpaare (Jochbein, Pterygoid plus Palatinum) angehoben
(BunLEr 1981, PETERS 1987). Eine Anhebung des Oberschnabels kann aber auch bei
einer bestimmten Konfiguration des M. depressor durch diesen bewirkt werden, némlich
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dann wenn sein lateraler Teil in bestimmter Richtung am Quadratum inseriert (Zusi
1959, Bock 1964). Im ersten Fall ist der protractor bei Zirklern sehr stark vergroBert
(z.B. Sturnus, Phoeniculus, einige Limikolen) im zweiten Fall, bei dem ein Teil des
Unterschnabelsenkers auch eine Hebung des Oberschnabels unterstiitzt, maBig stark
entwickelt (z.B. Icterus, Heterolocha, Arenaria - Zust 1993, Abb. 2). Wihrend also die
am Zirkeln beteiligten knochernen Elemente stets homolog sind, wurden auf der
Muskelseite zwei Losungen gefunden. Diese Situation ist beim Vergleich bzw. bei der
Rekonstruktion des Zirkelns zwischen verschiedenen Taxa zu beriicksichtigen (FREEMAN
& ZmNk 1995).

Abb. 2. Schiédel zirkelnder Arten (a = Sturnus
vulgaris, b= Sturnella neglecta, c = Arenaria
interpres). Ansatzflichen von Muskeln
schwarz, 1 = depressor mandibulae, 2 =
protractor pterygoidei et quadrati, 3 =
Processus retroarticularis.

Fig. 2. Skulls of gapers, with attachment points
of muscles shown in black (modified from Zusr
1993)

2) Die Schnibel zirkelnder Arten sind m#Big lang, konisch, und Ober- und Unterschnabel
sind geradfirstig oder nur wenig gebogen. Eine derartige Schnabelform erméglicht ein
Eindringen in verschiedenste Substrate sowie deren effizientes Zerteilen oder Anheben.
3) Die von Lorenz (1949) skizzierte Formanpassung des Kopfes zirkelnder Arten erlaubt
es dem Vogel durch eine stark binokulare Augenausrichtung wihrend des Zirkelns tiber
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eine Hohlkehle direkt in einen Spalt hineinzuschauen (Abb. 1). Die dafiir nétigen
anatomischen Verdnderungen hat BEecHER (1978) im einzelnen beschrieben. Allerdings
kann auch bei nichtzirkelnden Arten, die ihre Nahrung stochernd suchen, der vor den
Augen liegende Schnabelbereich verschmilert sein.

Wozu zirkeln Vogel?

Die bisher bekannt gewordenen Funktionen des Zirkelns wurden von LoHRrL (1972),
OriaNs (1985) und REMSEN & RoBinson (1990) besprochen. Prinzipiell wird Zirkeln in
den drei Funktionskreisen Nahrungserwerb, Nestbau und Gefiederpflege eingesetzt,
wobei sich die meisten der in der Literatur genannten Beobachtungen auf die Suche und
Bearbeitung von Nahrung beziehen. Eine artenreiche Vogelgruppe, an der die relative
Bedeutung und Wechselbeziehung des Zirkelns in den genannten Funktionskreisen
untersucht werden konnten, sind die Webervogel (Ploceidae, LEISLER 1995).
Wesentliches Element des Zirkelns ist, dass durch das Auseinanderspreizen des Schnabels
ein Substrat eine Bearbeitung erfidhrt. Dadurch unterscheidet sich Zirkeln von
sondierenden und stochernden Nahrungserwerbstechniken (probe — englische Begriffe
nach REMSEN & RoBmsoN 1990). Andere Nahrungssuchbewegungen, die das Substrat
auch aktiv veridndern, wie kréftiges Bepicken (peck), Hacken (hammer), Abstemmen
(chisel), Wegschleudern (flake) oder Abhebeln (pry) werden mit geschlossenem oder
mit leicht gedffnetem Schnabel (arretiertem Oberschnabel) ausgefiihrt. Grundsétzlich
werden durch Zirkeln Substrate wie Zapfen, Knospen, geschlossene Bliiten,
zusammengerollte Blatter etc. gedffnet, Nadelbiischel, Grashorste erweitert oder
auseinandergeschoben, Blattrosetten, Nischenblatter von Epiphyten oder Blattscheiden
auseinandergespreizt, Friichte und Arthropoden aufgerissen, Spalten und Offnungen
gemacht oder erweitert, um Nahrung zu entnehmen oder zu verstecken, oder Objekte
(wie Steine, Dung, Rindenstiicke, morsches Holz, Flechten, Streu etc.) werden gewendet,
weggeschoben oder losgesprengt (Abb. 3).

Zirkeln ist keineswegs, wie meist beim Star (Sturnus vulgaris) zu beobachten, nur
senkrecht (in den Boden) gerichtet, sondern kann entsprechend dem untersuchten Substrat
in alle Richtungen orientiert sein. Manche Arten verstirken die Wirkung des Zirkelns
durch ein Anheben des Kopfes oder durch andere Kopfbewegungen, etwa beim Wenden
oder Umdrehen von schweren Objekten. Bei vielen Arten ist die Fahigkeit zu Zirkeln
mit der Fertigkeit korreliert, die Fiile bei Nahrungserwerb bzw. —bearbeitung zu
verwenden.

Gelegenheiten zum Zirkeln finden sich in den Habitaten fast aller Klimazonen,
Hohenstufen und Vegetationsformen, die von Sperlingsvogeln bewohnt werden: von
Gerdlifeldern der Hochgebirge bis zum Spiilsaum der Kiisten, von Réhrichten und
Schwimmblattteppichen der Stillgewisser bis zu FlieBgewassern, in denen Steine
umgedreht werden, von Wiisten bis zu Bambusdickichten oder Mangroven, von
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Abb. 3. Ein Rotkehlweber (Malimbus nitens) spaht unter abstehende Rinde und beginnt zu zirkeln
(E. Oberauer nach Fotos B. Leisler).
Fig. 3. A Gray’s Malimbe (Malimbus nitens) peers under loose bark and starts gaping

Grassteppen bis zu Sukkulentengebiisch; besonders lohnend sind diverse Stellen in allen
Wald- und Geholztypen, von der Kraut- und Strauchschicht bis zur Wipfelregion von
Koniferen oder zum Kronendach tropischer Regenwilder, in denen - neben Ranken,
Kletter- und Windepflanzen - tote Blétter eine spezielle Ressource darstellen (ROSENBERG
1990). Blithende und fruchtende Pflanzen und vermoderndes Holz bieten in sehr
verschiedenen Lebensraumen Nahrungsquellen, die erst durch Zirkeln erschlossen werden
konnen.
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wann zirkeln Vigel?

wie wenig und unbefriedigend die Frage nach der Motivation des Zirkelns untersucht
worden ist, mochte ich mit folgendem Riickblick aufzeigen. STENBACHER (1988) hat in
einem Kommentar iiber das Zirkeln Vogelhalter dazu aufgefordert, diesem Verhalten
verstarkt nachzuspiiren. Bisher sind allerdings — auBer meiner Ubersicht iiber das Zirkeln
bei Webervogeln (LEISLER 1995) —keine weiteren Beobachtungen dazu publiziert worden.
Dies liegt sicher nicht daran, dass Zirkeln wenig verbreitet ist oder dass bereits alle
Vogelarten, die zu dieser Technik befdhigt sind, auch schon beschrieben wurden. Die
Ursache dafiir ist eher in der bei verschiedenen Arten sehr unterschiedlichen Stérke der
Motivation zum Zirkeln zu suchen, wodurch es bei Arten mit nur geringer entsprechender
Handlungsbereitschaft leicht iibersehen wird. Ein anderer Grund dafur, dass Zirkeln
selbst bei beliebten und hdufig gehaltenen Volierenvogeln unbemerkt bleibt oder
geblieben ist (z.B. Webervogel), mag sein, dass Nahrungsentzug und auslésende
Reizsituationen (Neues) unter den normalen Haltungsbedingungen nur selten gegeben
sind. Noch schwieriger ist es u.U unter Freilandbedingungen Zirkeln zu beobachten,
wie ORrIaNS (1985) schreibt: ,,yet this remarkable technique is so subtle that it is easily
missed if one does not watch them (die Vogel) carefully Vermutlich wird es dhnlich
wie der Gebrauch von Werkzeugen —z.B. verwenden Spechtfinken (Cactospiza pallida)
Werkzeuge nur in nahrungsarmen, nicht in nahrungsreichen Habitaten (TEBBICH et al.
2002) — umweltabhéngig eingesetzt. Dies ist speziell bei fakultativ zirkelnden Arten (s.
unten) zu erwarten.

Ethologische Aspekte des Zirkelns sind bisher nur an einer Art, dem Star, einem
obligatorischen Zirkel-Spezialisten, detailliert von NEwekLowsKY (1972) untersucht
worden. Thre Beobachtungen zur Ontogenese und eine ausfiihrliche Motivationsanalyse
ergaben, dass das Zirkeln bei dieser Art eine angeborene Instinktbewegung mit hoher
Spontaneitit/Reizerzeugung ist, die einem Reifungsprozess unterliegt. Zusétzlich wird
es durch Erfahrung (Lernen) verbessert, wie die hohere Effizienz zirkelnder Altvogel
beweist (z.B. Huppk 1993). Es ist in das Appetenzverhalten der Nahrungssuche eingebaut,
d.h. die Bereitschaft zu Zirkeln steigt bei Hunger; es unterliegt einer reizspezifischen
Ermiidung, wirkt stimmungsiibertragend und wird stark vom Erkundungsverhalten
(Neuem) beeinflusst. Durch Entzug der auslésenden Reizsituation lasst sich das Auftreten
von Zirkeln beim Star (im Gegensatz zu anderen Arten?) nicht verhindern: Fehlen
Ersatzobjekte, zirkeln gefangene Stare ganz im Leeren. Und die hohe Spontaneitét des
Zirkelns macht man sich bei Dressurversuchen mit der Art zu Nutze.

Die Variation der Haufigkeit, Intensitit und Vielseitigkeit des Zirkelns innerhalb von
Stammeslinien wurde zwischenartlich unter evolutionsbiologischer Fragestellung noch
kaum verglichen, obwohl geeignete Gruppen zur Verfiigung stiinden. Bei verschiedenen
Staren- (Beecher 1978), Stirlings- (Orians 1985) und Webervogelarten (LEISLER 1995)
15t Zirkeln graduell unterschiedlich ausgeprégt, und in den Gruppen finden sich sowohl
fakultative wie obligatorische Zirkler. Bei Webervégeln scheinen Intensitit und Haufigkeit
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des Zirkelns mit zunehmender Insektivorie und gewandterem Klettern der Arten bzw.
mit Aufenthalt in hoherer, geschlossener Vegetation (d.h. bei Waldbewohnern)
zuzunehmen.

Untersuchungen der innerartlichen individuellen Verhaltensvariation wihrend der
Ontogenese bei fakultativ zirkelnden Arten konnten schlieSlich ein Licht darauf werfen,
wie dieses Verhalten entsteht. Hierzu wiren besonders Arten geeignet, die zu starken
interindividuellen Spezialisierungen im Nahrungserwerb neigen, wie sie vergleichsweise
fiir Stieglitz (Carduelis carduelis, Seibt 2002) oder Kokosfink (Pinaroloxias inornata,
WERNER & SHERRY 1987) beschrieben wurden.

Wann und wie entstand Zirkeln in Stammlinien?

Die evolutionsbiologische Frage, an welcher Stelle eines Stammbaums einer
monophyletischen Gruppe Zirkeln zu finden ist und ob es — wie z.B. fiir Stérlinge vermutet
(BEeecHER 1951a, OriaNs 1985) - als Schliisselanpassung (key-innovation) an der Basis
adaptiver Radiationen steht, mochte ich beispielhaft anhand der Tangaren (Thraupini)
diskutieren, einer Gruppe, deren Systematik erst jiingst zufriedenstellend gelost werden
konnte (Burns 1997, Yurt & MmDELL 2002). Nach iibereinstimmender Ansicht dieser
Autoren stellen die Tangaren einen Teil einer sehr schnellen Aufspaltung der Emberizinen
(Fringillidae) dar, dessen verwandtschaftliche Beziehungen zu anderen Teilen (Tribus
Parulini, Icterini, Cardinalini) dieser Diversifikation die ldngste Zeit wegen hiufiger
Parallelismen verschleiert waren. Die Auflosung der Tangarensystematik wurde in letzter
Zeit auch deshalb so forciert, weil ihnen offensichtlich eine Modellgruppe fiir
evolutionsbiologische Untersuchungen, ndmlich die Darwinfinken zuzurechnen ist (Sato
etal. 2001, Burns et al 2002). Deren Monophylie ist zwar seit ldngerer Zeit gut gesichert
(YaNG & PatTon1981, PETREN et al. 1999), Identitit und Umfang ihrer Schwestergruppe
konnten allerdings erst kiirzlich aufgedeckt werden. Nach den Ergebnissen von Sato et
al. (2001) und Burns et al. (2002) bilden der Bananaquit (Coereba) zusammen mit
Arten der Gattungen Loxigilla (Gimpelfinken), Tiaris (Kubafinken) sowie den Vertretern
der monotypischen Gattungen Melanospiza, Loxipasser, Melopyrrha und Euneornis,
das Schwestertaxon der Darwinfinken. Jene stellen eine enge Gruppierung mit nur
geringer genetischer Divergenz und karibischer Verbreitung dar und haben eine dhnlich
schnelle und auffillige adaptive Radiation erfahren wie ihre Verwandten auf den
Galapagosinseln und auf Cocos Island.

Darwinfinken und ihre Nichstverwandten aus der Karibik zeichnen sich durch eine
Reihe von Gemeinsamkeiten aus. Alle Arten bauen geschlossene Nester (domed nest
clade), weshalb Burns et al. (2002) empfehlen, sie in eine eigene Gattung (Tholospiza)
zu stellen. Neben weiteren manipulativen Fihigkeiten (mit Schnabel und Beinen —
MILLIKAN & BOWMAN 1967, SCHLEUSSNER 1988, GREENLAW 1990) besitzen sie auch eine
gemeinsame genetische Besonderheit (im Haupthistokompatibilitdtskomplex MHC). Da



LEISLER, B.. Zirkeln der Vogel 223

in dieser Stammlinie ein sehr breites Spektrum unterschiedlicher Erndhrungsweisen und
Schnabelformen vertreten ist und Arten beider Gruppen zirkeln, l4sst sich hier fundierter
iiber die Entstehung dieses Verhaltens spekulieren.

Tersina viridis

M Cyanerpes caeruleus
Dacnis cayana

42 Tachyphonus surinamus
8 } Volatinia jacarina

Ramphocelus costaricensis

Geospiza scandens
Geospiza magnirostris
Pinaroloxias inornata
Cactospiza pallida
Camarhynchus parvulus

Darwinfinken

Platyspiza crassirostris
Certhidea olivacea

“Tholospiza”

Tiaris fuliginosa
100 Tiaris bicolor

Melanospiza richardsoni

Loxigilla violacea
Coereba flaveola

Tangara chilensis

Thraupis bonariensis

Chlorophanes spiza

Hemispingus atropileus

Saltator striatipectus

Basileuterus tristriatus

Geothlypis trichas

Abb. 4 Molekulare Phylogenie (mt Cytochrom b) einiger Darwinfinken und ihrer
Nichstverwandten (,,Tholospiza®, s. Burns et al. 2002). Strikter Konsensus-Baum rekonstruiert
nach Jukes-Cantor Distanzen mit Fitch-Margoliash Clusterung, Zahlen = Bootstrap-Werte nach
1000 Baumen. Zirkelnde Arten fett, parvulus — vermutlich zirkelnd.

Fig. 4. Molecular phylogeny of some Darwin’s finches and their closest relatives (;,Tholospiza™).
A strict consensus tree (Jukes-Cantor distances) is shown with gaping species’ names in bold
type. C. parvulus probably gapes, but the use of gaping has not been confirmed.
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Mit Daten aus der Genbank wurde die molekulare Phylogenie der Gruppe rekonstruiert
(AuBengruppe zwei Waldsédngerarten), um zunéchst die Verteilung des Zirkelns in ihr
zu priifen. Aus Griinden der Ubersichtlichkeit wurde dazu nur eine begrenzte Anzahl
von Tangarenarten beriicksichtigt. Betrachtet man das Phylogramm (Abb. 4), sieht man,
dass die tiefen Knoten nicht aufgeldst sind, was fiir eine schnelle Aufspaltung der Gruppe
spricht. Weiter féllt auf, dass sich Zirkeln in zwei entfernt stehenden Kladen feststellen
lasst, zum einen bei Naschvogel- (Cyanerpes) und Pitpitarten (Dacnis), die zusammen
mit der Schwalbentangare (7ersina) eine Gruppe bilden, zum anderen an zwei Stellen
der Klade ,,Tholospiza“, ndmlich beim Bananaquit (Coereba flaveola) und einigen
Darwinfinken. Vertreter der drei zirkelnden Gattungen (Dacnis und Cyanerpes einerseits
und Coereba andererseits) ernéhren sich iberwiegend von Nektar und wurden mit anderen
Nektarfressern frither in der Gruppe Zuckervégel (Coerebidae) vereint (BEECHER 1951b).
Die konvergente Entstehung des Zirkelns in dieser Gruppe wurde schon von WINKEL
(1968) richtig erkannt. Insgesamt hat sich Nektarfressen bei Tangaren mehrfach
(mindestens viermal) unabhéngig entwickelt. Im Zuge der fiir diesen Nahrungserwerb
(starkes Sondieren in und Offnen von Bliiten) nétigen Verinderungen im Schnabelbau
(s.u.) entsteht offensichtlich auch Zirkeln leicht parallel, da es auch bei Nektarvégeln
(Nektariniidae) und Honigfressern (Meliphagidae) vorkommt.

Innerhalb der Darwinfinken zirkeln nicht nur Kaktusfink (Geospiza scandens — sehr
ausgepriagt Bowman 1961, eigene Beobachtungen) und Spechtfink (Bowman 1961)
sondern auch Kokosfink (Pinaroloxias inornata), Spitzschnabel-Grundfink (G difficilis)
und wahrscheinlich auch Kl. Zweigfink (Camarhynchus parvulus) (T. SHERRY, P GRANT,
briefl., S. TEBBICH., miindl.).

Die Schédelformen einiger zirkelnder und nichtzirkelnder Darwinfinken sind in Abb. 5
gegeniibergestellt. Nichtzirkelnde Arten besitzen entweder wie die rein insekten-
fressenden Waldsdngerfinken (Certhidea) einen flachen Schnabel, d.h. der Winkel
zwischen Jochbein und Schnabelseite (bill angle, radians = Merkmal 53 in LEISLER &
WINKLER 1985) ist groB3 (145°) oder, wie die auf Samennahrung spezialisierten Arten
(Gr. Grundfink G magnirostris) einen geknickten Schnabel mit kleinem Winkel (121°);
zirkelnde Arten liegen dazwischen. Dieser generelle Trend der Schnabelausformung
mit zunehmender Insektivorie bzw Granivorie wurde von BeecHER (1962) fiir
verschiedene Vogelgruppen beschrieben und scheint Extreme zu charakterisieren, die
ein Zirkeln nicht mehr erlauben.

Fiir die Darwinfinken haben ScHLUTER et al. (1997) versucht, die urspriingliche
Erndhrungsweise mittels Maximum Likelihood-Methoden zu rekonstruieren, die die
Astliangen molekularer Stammb&ume beriicksichtigen. Die vorl4dufigen Ergebnisse sind
nicht ganz eindeutig, doch ist Granivorie bei den Darwinfinken héchst wahrscheinlich
nicht der anzestrale Zustand. Ahnliche Endpunkte der Schnabelausbildung wie bei den
Darwinfinken finden sich auch bei den Stirlingen, bei denen fast alle Arten zirkeln,
nicht aber Molothrus (mit hohem Samenanteil in der Nahrung und einem Schnabelwinkel
von 134°) und auch nicht Euphagus (mit viel Insektennahrung, 152°, BEECHER 1951,
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FreEMAN & ZINK 1995). Im Gegensatz zur Ansicht von Beecher, nach der Samenfressen
an der Basis der Radiation der Stdrlinge stand, ist nach den zuletzt genannten Autoren
Granivorie auch in dieser Linie vermutlich ein abgeleitetes Merkmal.

Zirkeln | Darwinfinken Ploceus
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Abb. 5 Schidel zirkelnder (+) und einiger nichtzirkelnder (-) Darwinfinken auf gleiche
Jochbeinlénge gebracht (nach Bowman 1961, veréndert) in einem Gradienten unterschiedlicher
Erndhrungsweisen. Endpunkte: abklaubende Insektenfresser — extreme Granivorie.
Gegeniibergestellt sind zirkelnde/nichtzirkelnde Arten der Gattung Ploceus mit vergleichbaren
Schidelformen und Schnabelgebrauch, z.B. capensis - viel Nektarfressen, ocularis - Stochern.
Zirkelnde Arten zeichnen sich durch mittlere Schnabelwinkel und grofe Schnabelhdhen aus.

Fig. 5. Lateral views of the skulls of some gaping (+) and non-gaping Darwin’s finches drawn to
the same relative size (modified from Bowman 1961) along a gradient of different diets. Extremes
on the gradient are pure insectivory and pure seed-crushing granivory. Gaping and non-gaping
Species of the genus Ploceus with comparable skulls and feeding techniques are noted in the
figure. Gaping species are characterized by medium down-curved bills and substantial bill depth.
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In der Gattung Ploceus scheinen ebenfalls die Erfordernisse flir Kérnerfressen Zirkeln
zu verhindern — eine molekulare oder andere unabhingige Phylogenie der Gruppe steht
aber noch aus. Wie Abb. 5 zeigt, besitzt P manyar, der nicht zirkelt (LEISLER 1995),
einen dhnlich geknickten Schnabel (kleiner Winkel) wie die stark samenfressenden
Darwinfinken. Zu flache (groler Winkel), fiir Zirkeln ungeeignete Schnibel haben sich
allerdings in der Gattung Ploceus nicht entwickelt.

Eine andere Entwicklungslinie, die der Entstehung von Zirkeln entgegenwirken kann,
sind Anderungen des Kiefergaumenapparates und Schédels, die durch zunehmendes
Fruchtfressen erforderlich werden. Sie wurden von BeecHER (1978) am Beispiel der
Stare herausgearbeitet — insektivore und omnivore Arten zirkeln — frugivore, die Friichte
verschlingen oder von ihnen abbeiflen, nicht, da bei ihnen Schéidel und Kiefer-
Gaumenapparat verbreitert sein miissen, um den bendétigten starken Adduktoren und
einem vergrofertem Ectethmoid fiir die seitliche Fithrung des Jochbeins Raum zu geben.
Auch hier fehlt noch ein unabhéngiger Stammbaum der ganzen Familie (lediglich fiir
die afrikanischen Vertreter wurde eine Phylogenie von Craic 1997 erstellt).

Nachdem ich Merkmalsausprégungen besprochen habe, die eine Entwicklung von Zirkeln
zu beschrinken scheinen, mochte ich im Rahmen des Fallbeispiels der Darwinfinken
kurz auf mogliche anatomische Pradispositionen flir dieses Verhalten eingehen. Bowman
(1961), der sich mit dem Korperbau der Geospizinen ausfiihrlich beschéftigte, fand den
fiir Heben des Oberschnabels benétigten M. protractor bei Arten mit ganz
unterschiedlichen Erndhrungsweisen gut entwickelt: bei méBig granivoren Geospiza-
Arten (nicht aber bei den extrem granivoren magnirostris und fortis) sowie insektivoren
bis omnivoren Camarhynchus-Arten (parvulus) scheint er mitzuhelfen, den Widerstand
im Beugebereich von Nasen- und Stirnbein zu tiberwinden, wihrend er bei den
stochernden und hdmmernden Arten (Pinaroloxias, G scandens, Cactospiza pallida)
ein Abfedern der StoBkrifte entlang der Schnabelachse nach hinten unterstiitzen diirfte.
Spechtfinken himmern wie Meisen (Ludescher 1968) mit leicht geéffnetem Schnabel
(S. TesBIcH, mdl.). Auch bei der abklaubend, stochernden Certhidea findet Bowman
diesen Muskel gut ausgepragt und folgert: ,,One may conceive of the ancestral geospizine
as possessing a well-developed M. protractor pterygoidei, which has preadapted its
descendants to a broad range of feeding potentialities “(p 133) — auch zum Zirkeln. In
der Ausprdgung des M. depressor variieren die Darwinfinken nur gering, und zirkelnde
Arten zeichnen sich durch keine diesbeziiglichen Besonderheiten (vergrofierte
Ansatzstellen fuir den Muskel) aus (Bowman 1961). Die entscheidenden Voraussetzungen
zum Zirkeln scheinen in einem bestimmten Winkel (s. 0.) und einer geniigend grofien
Hohe des Oberschnabels (largest divergence of bill from a straight line, Merkmal 52 in
LEISLER & WINKLER 1985) zu suchen zu sein, die die bendtigten mechanischen
Bedingungen fiir eine effiziente Oberschnabelkinetik liefern (Abb. 5). Eine Linie anhand
der sich diese Voraussage iiberpriifen lieBe sind die Waldsédnger (PARULINI, LOVETTE &
BerRMINGHAM 2002), die liberwiegend Formen mit abklaubender Ernghrungsweise und
zarten niedrigen Schnidbeln stellen, aber auch zirkelnde Gattungen (Vermivora,
Helmitheros, Limnothlypis, Oporornis) umfassen.
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Da aus den Merkmalen des knéchernen Schédels alleine Fahigkeiten zum Zirkeln nicht
abgeleitet werden konnen und insbesondere nicht zu entscheiden ist, welche der beiden
Muskelkonfigurationen realisiert ist, miissten bei kiinftigen Rekonstruktionen der
Evolution des Zirkelns auch myologische Untersuchungen mitberiicksichtigt werden.
wegen der erforderlichen Integration verschiedener Disziplinen versprechen derartige
Analysen spannende Ergebnisse.

Danksagung: Fiir Angaben zum Zirkeln verschiedener Arten danke ich C. BARTSCH, P
R. GranT, T SHERRY, S. TeBBICH. E. OBERAUER fertigte in dankenswerter Weise Abb. 3
an, M. Krome half bei den tibrigen. Mein besonderer Dank gilt H. WiNnkLER fiir die
Erstellung des Tangaren-Stammbaums. Er und W LEy sahen das Manuskript kritisch
durch. J GArcia-Moreno wies mich auf wichtige Literatur hin.

Zusammenfassung

Zirkeln ist ein Verhalten, das groBe 6kologische Bedeutung hat, da es Individuen/Arten
erlaubt, sich versteckte (oft grofle) Nahrungsobjekte zugénglich zu machen und sie zu
bearbeiten. Frithere Arbeiten beschiftigten sich hauptsdchlich mit den anatomischen
Voraussetzungen zum Zirkeln und seinem taxonomischen Wert. Obwohl Zirkeln bei
Vertretern verschiedener Stammlinien graduell ausgebildet ist, wurden Fragen seines
evolutiondren Wandels in morphologischen Studien kaum, in verhaltensbiologischen
Studien gar nicht bearbeitet. Pradispositionen in Morphologie und Verhalten, die die
Entstehung von Zirkeln fordern, bzw. Bedingungen, die seine Ausfiihrung einschrinken,
sind wenig verstanden. Die zunehmende Verfiigbarkeit unabhéngiger (molekularer)
Phylogenien und neue Methoden der Merkmalsrekonstruktion erméglichen heute eine
gezielte Untersuchung der Merkmalsevolution des Zirkelns.

Am Beispiel der Darwinfinken und ihrer néchsten Verwandten, einer monophyletischen
Gruppe mit extrem unterschiedlichen Erndhrungsweisen und Schnabelgebrauch,
diskutiere ich mégliche Pradispositionen und Einschrankungen des Zirkelns.
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