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Abstract

Results of modern ornithological research in tropical America

A review

Much ornithological research in tropical America is being carried out in traditional fields such as systematics and

biogeography; the problems of bird speciation in the lowlands and mountains are analysed in a historical frame-

work. New questions are posed and pursued through detailed ecological and ethological studies in the field. Orni-

thologists participate, on the basis of data from South America, in discussions on different subjects of general biolo-

gical significance such as, e. g., aspects of vicariance and dispersal biogeography, the Separation of ecological and hi-

storical (geological) factors of tropical species richness, the composition of bird communities of different tropical

habitats, the analysis of arena Systems, of mixed bird parties and other sociobiological behavior patterns and the po-

pulation dynamics of tropical species.

Open problems inviting future research include:

1

)

The maintenance of parapatric contact zones between bird species whose ranges are in contact without overlap in

ecologically fairly uniform regions. The details of competitive behavior of these species along the contact zones are

poorly understood as are the historical or ecological factors that determine the geographic location of the contact

zones and prevent sympatry of these species.

2) The frequency of superspecies in the avifauna of tropical America. The preparation of ornithogeographical atla-

ses would be particularly revealing.

3) The significance of interspecific competition as a factor in an Interpretation of extant distribution patterns and the

composition of local bird communities in tropical America.

4) The annual mortality of nests and adults and the role of predators in undisturbed rainforests as a key factor for an

understanding of the population dynamics of tropical bird species.

5) Factors determining the annual cycle of Amazon forest birds.

6) Relations between northern migrants and tropical residents.

7) The fossil history of tropical American birds is poorly known. CAMPBELL (1976, 1979) published some data on

the Pleistocene avifaunas near the Pacific coast of Ecuador and Peru. Hopefully, fossil bird faunas will be encounte-

red and studied also in the Amazon lowlands east of the Andes.

In view of the rapid destruction of tropical forests it is questionable whether a complete registration of the Neo-

tropical faunas and a Solution of the numerous open problems will be possible. Portions of the magnificent tropical

biotas may be preserved in nature reserves being established in various countries of South America; however, time

grows short to study faunas inhabiting undisturbed neotropical forests.

Einleitung

Mittel- und Südamerika sind mit rund 3300 Arten der ,,Kontinent der Vögel". Die unermeßlichen

Tieflandwälder und die komplexen Lebensräume der Gebirge unter tropischem Klima ermöglichen die

Existenz des reichen Vogellebens der Neotropischen Region. Die Verbreitung der Vögel und einiger

Schmetterlingsgruppen ist im Vergleich zu der anderer Tiergruppen tropischer Breiten vergleichsweise

gut bekannt, weil seit über hundert Jahren viele Naturforscher reiches Material auch aus entlegenen

Regionen zusammengetragen haben. Dennoch gibt es Gebiete in Amazonien und entlang den Anden,

die ornithologisch auch heute noch wenig erforscht sind. Über die Nistgewohnheiten, das Verhalten,

die zwischenarthchen Beziehungen, die Populationsdichte und -dynamik, Jahreszyklen und Wande-

rungen neotropischer Vögel sind Einzelheiten nur für wenige Arten bekannt, obwohl viele wichtige

Daten während der letzten Jahrzehnte gesammelt wurden.

Die meisten diesbezüglichen Veröffentlichungen sind im weit verzweigten amerikanischen Schrift-

tum erschienen und deshalb in Europa nur teilweise bekannt. Es wird im folgenden der Versuch unter-

nommen, die wichtigsten Ergebnisse der modernen ornithologischen Forschung im tropischen Ame-
rika in einer thematischen Übersicht darzustellen unter Betonung ihrer allgemeinen biologischen Be-
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deutung. Dabei konnte ich einen kurzen Artikel von D. Snow (1980 a) mit ähnlicher Zielsetzung als

Ausgangspunkt meiner Studie benutzen. Die zahlreichen taxonomischen Arbeiten zur subspezifischen

Gliederung neotropischer Arten sowie kurze Beiträge zur Faunistik und zu anderen Themen bleiben

unberücksichtigt, so daß keineswegs Vollständigkeit in der Auflistung aller neueren Veröffentlichun-

gen angestrebt wird. In geographischer Hinsicht beschränke ich mich im wesentlichen auf die Vogel-

fauna der tropischen Teile von Mittel- und Südamerika unter Ausschluß der Gebiete von Mexiko und

Guatemala im Norden sowie von Paraguay, Uruguay, Argentinien und Chile im Süden.

An den Beginn dieser Übersicht stelle ich ein Kapitel über die ornithologische Exploration des tropi-

schen Südamerika, die zur Zeit der Reise von Johann Baptist von Spix in ihren Anfängen stand und

auch heute noch keineswegs abgeschlossen ist.

Ornithologische Exploration

Von den biologischen Forschungsreisen des vorigen Jahrhunderts in das tropische Südamerika war

die Expedition unter der gemeinsamen Führung des Zoologen J. B. von Spix und des Botanikers C. F.

VON Martius während der Jahre 1817-1820 besonders bedeutungsvoll, weil sie neben Berichten aus

Südost-Brasilien erstmalig ausführliche Nachrichten und reiches Material auch aus weiten Teilen der

Regenwälder Amazoniens zur Kenntnis der Wissenschaft brachte. Vor J. B. von Spix hatten nur Ale-

xander R. Ferreira (1783-1793) und F. W. Sieber (1801-1812) in einigen begrenzten Gebieten Ama-

zoniens Vögel gesammelt, deren spätere Bearbeitung in Europa jedoch nur unvollständig blieb (Stre-

semann 1950). Demgegenüber hat Spix das von ihm zusammengetragene Balgmaterial gleich nach der

Rückkehr aus Brasilien ausführlich beschrieben und auch z. T. illustrieren lassen (Spix 1824—1825).

Durch Hellmayr's (1906) sorgfältige Revision der noch heute in München erhaltenen Typen aus der

Spix'schen Vogelsammlung konnten manche Unklarheiten behoben und damit die gesamten ornitho-

logischen Ergebnisse der damaligen Forschungsreise wissenschaftlich genutzt werden.

J. B. von Spix bereiste auch Südost-Brasilien, wo vor und gleichzeitig mit ihm neben anderen For-

schem Maximihan, Prinz zu Wied-Neuwied (1815-17), G. W. Freyreiss (1813-1825), F. Sellow

(1814-1831), J. Natterer (1817-1824) und A. de St. Hilaire (1816-1822) zoologische Sammlungen an-

legten. Der Österreicher Johann Natterer sammelte anschließend an seine Tätigkeit in Südost-Brasilien

auch in weiten Gebieten Amazoniens (1825-1 835) mit hervorragendem Erfolg. Die Bearbeitung seines

ornithologischen Materials besorgte nach Natterers Tod A. von Pelzeln (1868-1870) erst wesentlich

später, so daß die Spix'schen Daten für lange Zeit nahezu die einzigen Angaben zur Ornithologie Ama-

zoniens blieben.

Zahlreiche Forschungsreisende und Berufssammler trugen im weiteren Verlauf des vorigen und in

der ersten Hälfte dieses Jahrhunderts ein riesiges Balgmaterial aus den Tropen der Neuen Welt zusam-

men, das in den Archiven der Museen von Europa, Südamerika und Nordamerika bearbeitet wurde

und zu einer vergleichsweise recht guten, aber noch immer nur groben Kenntnis der Verbreitung und

Taxonomie der Vogelarten im tropischen Südamerika führte (kurze historische Übersicht bei Haffer

1974). Die Ergebnisse wurden in dem vielbändigen ,,Catalogue of Birds of the Americas" (1918-1949)

zusammengefaßt, der - vorwiegend von C. E. Hellmayr erstellt - noch heute als Ausgangsbasis für

zahlreiche ornithologische Arbeiten dient. Nach dem 2. Weltkrieg verschob sich das Schwergewicht

der Forschung zunehmend auf Detailuntersuchungen zur Ökologie und Brutbiologie von einzelnen

Vogelarten und auf Populationsstudien, wofür inzwischen eingerichtete Forschungsinstitute als Ar-

beitsbasis im Gelände dienten (z. B. Finca La Selva, Costa Rica; Rancho Grande, Venezuela; Punta

Betin, Colombia; Palenque, Peru; Arima Valley, Trinidad). Die ornithologische Durchforschung ent-

legener Teile Südamerikas wurde in den letzten Jahrzehnten weiterhin erfolgreich fortgesetzt, vielfach

durch Sammler nationaler Museen und Institute. Auch heute ist jedoch die Erfassung der schier uner-

schöpflichen neotropischen Avifauna noch keineswegs abgeschlossen, wie die folgenden Übersichten

zeigen:
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1. Vogelarten beschrieben von Südamerika außerhalb Perus während der Jahre 1951-1981^):

Enten: Tachyeres leucocephalus Humphrey & Thompson 1981; Taucher: Podiceps gallardoi Rumboll 1974;

Geier: Cathartes melamhrotus Wetmore 1964; Fasanenartige: Odontophorus dialeucus Wetmore 1963; Möwen:

Larus atlanticus Olrog 1958^); Segler: Cypseloides phelpsi Collins 1972, Cypseloides lemosi Eisenmann & Leh-

mann 1962; Kolibris: Threnetes grzimeki RuschI1973, Phaethornis margarettae Ruschil972, Phaethornis nigriro-

stris Ruschi 1973, Phaethornis maranhoensis Grantsau 1968, Eriocnemis mirabilis De Schauensee 1967, Amazilia

distans Wetmore & Phelps 1956; Töpfervögel: Cinclodes pabsti Sick 1969^), Cinclodes olrogi Nores & Yzurieta

1979, Philydor hylobius Wetmore & Phelps 1956; Ameisenvögel: Phlegopsis barringeri De Schauensee 1951*),

Grallaria chthonia Wetmore & Phelps 1956; Bürzelstelzer: Scytalopus novacapitalis Sick 1958^), Merulaxis strese-

manni Sick 1960; Schmuckvögel: Tijuca condita Snow 1980; Schnurrvögel: Pipra vilasboasi Sick 1959; Fliegen-

schnäpper: ContopHS albogularis (ßerlioz \962), Serpophaga griseiceps Berlioz 1959; Zuckervögel: Conirostrum

tamarugensis Johnson & Millie 1972; Finken: Sporophila zelechi Narosky 1977^).

2. Vogelarten beschrieben von Peru während der Jahre 1951-1981^):

'Eultn: Xenoglaux loweryi 0'Neill& Graves 1977, OfMSW^rsW/z Weske&Terborgh 1981, Otus n. sp.^); Ko-

libris: Phaethornis koepckeae Weske & Terborgh 1977, Heliangelus regalis Fitzpatrick, Willard & Terborgh 1979,

Metallura odomae Graves 1980; Spechte: Picumnus subtilis Stager 1968; Töpfervögel: Synallaxis courseni Blake

1971, Synallaxis zimmeri Koepcke 1957; Asthenes cactorum Koepcke 1959; Ameisenvögel Cymbilaimus sancta-

emariae Gyldenstolpe 1941^), Cercomacra n. sp.^), Formicarius rufifrons Blake 1957, Grallaricula n. sp.^), Gral-

laria eludens Lowery & O'Neill 1969, Grallaria n. sp.^); Schmuckvögel: Conioptilon mcilhennyi Lowery &
O'Neill 1966, Zaratornis stresemanni Koepcke 1954; Fliegenschnäpper: Poecilotriccus albifacies (Blake 1959^°),

Pogonotriccus n. sp.^), Idioptilon cinnamomeipectus (Fitzpatrick & O'Neill 1979); Zaunkönige: Henicorhina leu-

coptera Fitzpatrick, Terborgh & Willard 1977, Thryothorus n. sp.^); Stärlinge: Cacicus koepckeae Lowery &
O'Neill 1965, Agelaim xanthophtalmus Short 1969; Zuckervögel (?): Nephelornis oneilli Lowery & Tallman 1976;

Tangare: Tangara n. sp.^), Hemispingus parodii Weske & Terborgh 1974, Hemispingus rufosHperciliaris Blake &
Hocking 1974, Buthraupis aureodorsalis Blake & Hocking 1974, Wetmorethraupis sterrhopteron Lowery &
O'Neill 1964; Finken: Incaspiza ortizi Zimmer 1952.

Anmerkungen zu den beiden Listen neuerer Arten:

^) Weitere Namen aus diesem Zeitraum, die Synonyma sind oder sich auf Hybriden gründen, sowie neue Taxa, die

als konspezifisch mit früher benannten Arten angesehen werden, sind:

Threnetes loehkeni Grantsau 1969 = T. leucurusloehkeni; siehe Novaes (Publ. Av. Mus. Goeldi25, 1974) und

Pinto 1978. - Augasma cyaneo-beryllina Berlioz 1965 species inquirenda (siehe Mayr 1971; = wahrscheinlich

Hybriden). - Picumnus fulvescens Stager 1961 = P. limae fulvescens. —Pipra obscura Sick 1959 = Weibchen

von P. vilasboasi {siehe SnO'W 1979). - Knipolegus subflammulatus Berlioz 1959 = K. signatus cabanisi (siehe

Mayr 1971 undTRAYLOR 1979 b). - Tyranniscus australis Olrog & Contino 1966 = Phyllomyias sclateri (siehe

Traylor 1979 b). - Serpophaga berliozi Dorst 1957 = Myiopagis g. gaimardii (siehe Mayr 1971). - Hylophi-

luspuellus Mees 1974 = wahrscheinlich Terenura callinota. J. Farrand (briefl.) und G. F. Mees (briefl.) ver-

muten, daß der Typus von ,,puellus" ein Exemplar von T. callinota ist. - Schizoeaca periJana Phelps 1977

= Seh. fuliginosa periJana. - Threnetes cristinae Ruschi 1975 = T. leucurus loehkeni. — Threnetes grzimeki Ru-

schi 1973 = f Glaucis hirsuta (siehe Mayr & VuiLLENMiER, J. Ornith. 124, 1983).

^) Als Subspezies von Larus belcheri beschrieben; siehe jedoch Devillers (1977).

^) Pinto (1978) hält es für möglich, daß diese Form nur eine Subspezies des weit verbreiteten C. fuscus ist.

'*) Das einzige bekannte Exemplar sieht Willis (1979 c) als Hybrid zwischen P. erythroptera und P. nigromacu-

lata an.

^) Als Subspezies von S. indigoticus beschrieben; siehe jedoch SiCK (1960).

^) Wolters (Die Vogelarten der Erde, Lief. 6, 1980) vermutet, daß sich dieser Name möglicherweise auf Hybri-

den zwischen Sporophila palustris und S. cinnamomea bezieht.

^) Weitere Namen aus diesem Zeitraum, die als Synonyma ungültig sind:

Megaxenops ferrugineus Berlioz 1966 = Simoxenops ucayalae (Chapman 1928); siehe DE SCHAUENSEE 1966:

260, Terborgh et al. 1982. - Percnostola macrolopha Berlioz 1966 = P. lophotes Hellmayr & Seilern 1914;

siehe Parker (1982), Terborgh et al. 1982.
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Während der letzten 30 Jahre (1951-1981) wurden aus Südamerika neben vielen neu beschriebenen

Unterarten (auf die hier nicht näher eingegangen wird) eine unerwartet große Zahl neuer Spezies be-

kannt, nämlich insgesamt 50 Arten, von denen 24 Arten allein aus Peru beschrieben wurden. Dazu

kommen 7 weitere peruanische Arten, die kürzlich entdeckt wurden, deren Namen und Beschreibung

aber noch nicht veröffentlicht sind (s. oben). In Peru führten zunächst in den fünfziger Jahren die Un-

tersuchungen von Maria Koepcke zur Entdeckung einiger Arten auf der pazifischen Seite der Anden

und wurden gefolgt von den noch laufenden detaillierten Geländestudien vor allem des Museum of

Zoology der Louisiana-Universität (J. Lowery, J. O'Neill und Mitarbeiter, Baton Rouge), und des

Field Museum of Natural History (E. R. Blake, J. W. Fitzpatrick und Mitarbeiter, Chicago). Einige

der auffälligen neuen Arten sind mit einer Anzahl anderer Formen endemisch für ein relativ kleines

Gebiet im Regenwald des Amazonas-Tieflandes von Südost-Peru (Grallaria eludens, Formicarius rufi-

frons, Conioptilon mcilhennyi, Cacicus koepckeae) . Die meisten neuen Arten aus Peru wurden jedoch

in den Anden entdeckt, wo sie wahrscheinlich räumlich begrenzte Vorkommen besitzen - in Nebel-

wäldern mittlerer Berglagen, in wenig zugänglichen Habitaten nahe der Baumgrenze und auf isolierten

Bergzügen am Rande des Anden-Gebirges. In isolierten randlichen Bergketten konnten reliktäre Po-

pulationen möglicherweise wegen reduzierter interspezifischer Konkurrenz überdauern und zu neuen

Arten differenzieren (Fitzpatrick 1976).

Nur wenige der neuen Arten sind die peruanischen Vertreter (Allospezies) weit verbreiteter Super-

spezies; die meisten neuen Arten sind selbständige (,,unabhängige") Arten ohne nahe Verwandte.

5 Arten stehen taxonomisch so isoliert, daß sie eigenen (monotypischen) Genera zugeordnet wurden

(Xenoglaux^^), Conioptilon, Zaratomis, Nephelornis, Wetmorethraupis) . Die feuchttropischen An-

den erreichen ihre größte Breite und topographisch-ökologische Komplexität in Peru, was die relativ

große Zahl neuer Arten erklären mag, die bei der heutigen detaillierten Durchforschung auch entlege-

ner und mehr oder weniger isolierter andiner Habitate gefunden wurden und werden. Die Annahme
der Existenz einer älteren Reliktfauna in Peru, deren Vertreter in anderen Teilen der Neotropis ausge-

storben seien (Snow 1980 a), erscheint daher nicht nötig. Es ist zu erwarten, daß bei der genauen orni-

thologischen Untersuchung auch anderer Teile der weniger breiten feuchttropischen Anden noch ei-

nige neue Arten entdeckt werden, wenn auch wahrscheinlich in einer gegenüber Peru relativ kleineren

Zahl.

Auch die 26 Vogelarten, die in den letzten drei Jahrzehnten von anderen Teilen Südamerikas außer-

halb von Peru beschrieben wurden, besitzen aus unterschiedlichen Gründen wahrscheinlich sehr be-

grenzte Areale und wurden deshalb so lange übersehen. Sicher gibt es noch weitere solcher Arten in den

ausgedehnten Tiefländern der Neotropis, weshalb die Zeit der Entdeckung neuer Spezies in Südame-

rika noch keineswegs vorbei ist.

Von einer ganzen Anzahl weiterer neotropischer Vögel ist kaum mehr bekannt als ihr vor Jahrzehn-

ten veröffentlichter Name und die Beschreibung der Typus-Exemplare, wie z. B. die Cayenne-

') Beschreibung durch verschiedene Autoren in Vorbereitung (J. P. O'Neill und J. W. FiTZPATRICK, pers.

Mitt.) Von diesen 7 neuen Vogelarten aus Peru wurde Grallaria carrikeri Schulenberg & Williams (Wils. Bull.

94: 105-113, 1982) als erste kürzlich beschrieben; gefolgt von Crallaricula ochraceifrons Graves, O'Neill &
Parker (Wilson Bull. 95, 1983, 1-6).

') Als Subspezies von C. lineatus beschrieben; siehe jedoch PlERPONT & FiTZPATRICK (1983).

°) FiTZPATRICK (1976) hatte Todirostrum albifacies Blake mit T. tricolor Berla vom Rio Madeira synonymisiert

und dieses Taxon als konspezifisch mit T. capitale Sclater von Ost-Ekuador angesehen. An Hand weiteren Ma-

terials faßt J. FiTZPATRICK (pers. Mitt.) diese seltenen Fliegenschnäpper nunmehr zusammen als eine Superspe-

zies auf mit Vertretern in Ost-Ekuador (capitale), Ost-Peru (albifacies) und West-Brasilien (tricolor) und ver-

einigt diese TVrten generisch, Traylor (1977, 1979 b) folgend, mit den Arten Taeniotriccus andrei und Poecilo-

triccus ruficeps unter Poecilotriccus.

') Wolters (Die Vogelarten der Erde, Lief. 6, 1980) reiht die Art loweryi allerdings in die Gattung Glaucidium

ein.
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Nachtschwalbe Caprimulgus maculosus, einige heimlich lebende terrestrische Ameisenvögel der Kn-

denw'ilder (Grallaria chthonia, G. alleni, G. milleri), sowie mehrere Furnariiden, Formicariiden und

Tyrannen-Fliegenschnäpper Amazoniens (Thripophaga cherriei, Thamnophilus praecox, Myrmeciza

disjuncta, M. stictothorax, Idioptilon aenigma, Todirostrum senex). Es ist zu erwarten, daß die weitere

ornithologische Forschung Aufklärung über die Lebensweise und die systematischen Beziehungen der

genannten Arten bringen wird, wie z. B. im Falle der andinen Kaiserbekassine (Gallinago imperialis)

,

die hundert Jahre lang nur nach der Beschreibung von 2 Bälgen ohne genaue Herkunftsangaben be-

kannt war und die jetzt im feuchten Hochgebirge der peruanischen Anden nahe der Baumgrenze wie-

derentdeckt wurde (Terborgh & Weske 1972). Eine kleine Population des Weißschwingen-Guan (Pe-

nelope albipennis), der seit der Beschreibung vor über 100 Jahren nur nach drei Exemplaren bekannt

war und als ausgestorben galt, wurde in Trockenwäldern Nordwest-Perus erst im Jahre 1977 wieder

aufgefunden (Williams 1980). Ähnliches gilt für den blauen Ara-Papagei Anodorhynchus leari, den

man nur von wenigen Exemplaren aus dem Tierhandel kannte und den Sick (1979 b, Sick & Teixeira

1980) nun erstmalig in freier Wildbahn in Nordost-Brasilien aufspürte, wo diese Art ein sehr begrenz-

tes Areal besitzt.

Die Avifauna der schmalen Landenge von Mittelamerika ist im Gegensatz zu derjenigen Südameri-

kas wahrscheinlich vollständig erfaßt. In den letzten 30 Jahren wurden nur drei Taxa als neue Arten be-

schrieben, die jedoch als konspezifische geographische Vertreter (Subspezies) weit verbreiteter Arten

anzusehen sind: Amazilia tzacatl handleyi, Eupherusa poliocerca cyanophrys, Sporophila schistacea

suhconcolor (siehe Mayr 1971). In einem weiteren Falle wurde eine früher als Subspezies angesehene

Form nunmehr als selbständige biologische Art in Mittelamerika ermittelt (Tyrannus couchii; siehe

Traylor 1979a).

Ornithogeographie

Verbreitung und Vorkommen.

Aufgrund der vervollständigten Kenntnis über die geographische Verbreitung und das ökologische

Vorkommen neotropischer Vögel wurden in den letzten zwei Jahrzehnten in erfreuHch großer Zahl re-

gionale Kataloge, Landesfaunen, illustrierte Übersichten, Feldführer und Handbücher veröffentlicht,

deren Ausarbeitung nicht zuletzt angeregt und gefördert wurde und wird durch die rasch zunehmende

ornithologische Reisetätigkeit im Rahmen des weltweit wachsenden Tourismus. Durch die Verarbei-

tung des ausgedehnten speziellen Schrifttums vermitteln diese regionalen Buchveröffentlichungen den

jeweiligen Kenntnisstand und regen Besucher und einheimische Ornithologen zu Studien an, wofür

früher keine illustrierten Feldführer vorhanden waren. Dieser Umstand ist wahrscheinlich die Ursache

dafür, daß der Beitrag nicht-professioneller Ornithologen zur Erforschung der südamerikanischen

Avifauna im Gegensatz zur Situation im tropischen Afrika bisher so gering war (Snow 1980). Diese Si-

tuation hat sich jedoch schon in letzter Zeit zu ändern begonnen.

Illustrierte ornithologische Führer für ganz Südamerika veröffentlichten Olrog (1968) und de

ScHAUENSEE (1970), für einzelne Länder de Schauensee (1964, Colombia), de Schauensee & Phelps

(1978, Venezuela), Snyder (1966, Guyana), Haverschmidt (1968, Surinam), Ffrench (1973, Trini-

dad), Johnson (1965-1967, Chile), Frisch (1981, Brasilien), Olrog (1959, Argentinien), und Koepcke

(1963-1971, 1970, Peru). Mit Interesse wird das Erscheinen der in Vorbereitung befindlichen Bücher

über die Avifaunen von Peru (O'Neill) und Brasilien (Sick) erwartet. Gute Feldführer stehen nunmehr

auch für das nördliche und südliche Mittelamerika zur Verfügung (Edwards 1972, Peterson & Chalif

1973, Land 1970, Ridgeley 1976); das Buch von Davis (1972) über die Avifauna ganz Mittelamerikas ist

wegen der eigenwilligen Taxonomie trotz der guten Farbtafeln mit Vorsicht zu benutzen. Sammlungen

hervorragender Farbfotographien neotropischer Vögel hat Dunning (1970, 1982) veröffentlicht.

Das ,,Manual of Neotropical Birds" (Blake 1977), von dem bisher der erste Band erschienen ist,

wird ein Standardwerk zur Beschreibung, Verbreitung und Taxonomie neotropischer Vögel; Daten
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zur Biologie, Ökologie und zum Verhalten der einzelnen Arten sind darin jedoch nicht zusammenge-

faßt, sondern nur Hinweise auf wichtige Veröffentlichungen zu diesen Themen.

Neben zahlreichen lokalen Artenverzeichnissen und Sammlungslisten sind außerdem regionale Ka-

taloge und Handbücher mit wichtigen Verbreitungsangaben und z. T. auch kurzen allgemeinen öko-

logischen Angaben erschienen für Mittelamerika (Eisenmann 1955), Südamerika (de ScHAUENSEE 1966),

Kolumbien (de Schauensee 1948-1952), Venezuela (Phelps & Phelps 1950, 1958, 1963), Surinam (Ha-

VERSCHMiDT 1955), Peru (Parker et. al. 1978), Ekuador (Butler 1979), Brasilien (Pinto 1938, 1944,

1978), Uruguay (Cuello & Gerzenstein 1962, Gore & Gepp 1978). Neuere regionale Handbücher für

Teilgebiete von Mittelamerika sind die von Russell (1964) für British Honduras, Monroe (1968) für

Honduras, Slud (1964) für Costa Rica und "Wetmore (1965-1972) für Panama. In diesem Zusammen-

hang ist auch die Reihe der äußerst nützlichen ornithologischen Ortsverzeichnisse (gazetteers) für Süd-

amerika zu nennen, von denen 6 Hefte bereits erschienen sind: Kolumbien (Paynter & Traylor 1981),

Venezuela (Paynter, 1982), Ekuador (Paynter & Traylor 1977), BoHvien (Paynter, Traylor & Win-

ter 1975), Paraguay (Paynter & Caperton 1977) und Uruguay (Rand & Paynter 1981); weitere sind in

Vorbereitung.

Ornithogeographische Analysen, Artentstehung, Evolution

Die artenreichste Flora und Fauna dieser Erde bewohnt die tropischen Tiefländer von Südamerika,

Afrika und Südost-Asien. Zwei unterschiedliche Aspekte des tropischen Artenreichtums, die es ge-

trennt zu analysieren gilt, sind 1 . die Entstehung der vielen Arten und 2. die Erhaltung des Artenreich-

tums oder seine ökologischen Voraussetzungen. Durch eine erhöhte Komplexität tropischer Habitate,

Nischenreduktion und Nischenüberlappung vieler Arten, sowie erhöhte interspezifische Konkurrenz

unter jahreszeitlich mehr oder weniger konstanten Klimabedingungen wird wahrscheinlich die Koexi-

stenz einer gegenüber den gemäßigten Breiten erhöhten Zahl von Arten ermöglicht. Die Analyse der

ökologischen Merkmale tropischer Lebensräume führt zu einem Verständnis des Funktionierens

komplexer Ökosysteme. Die Ergebnisse solcher ökologischer Untersuchungen tragen jedoch nicht zur

Klärung der historischen Frage bei, wie es zur Entstehung der zahlreichen tropischen Arten gekommen

ist. Die Kenntnis der ökologischen Voraussetzungen für den hohen tropischen Artenreichtum macht

den Prozeß der Speziation in den Tropen nicht verständlich.

Mayr (1964a, b) und Croizat (1958, 1976) führten zoogeographische Untersuchungen über die ne-

otropische Avifauna auf der Basis sehr unterschiedlicher Methodik durch. Einige vergleichende orni-

thogeographische Aspekte Südamerikas haben Keast (1972 b) und Lein (1972) unter modernen Ge-

sichtspunkten analysiert. Die neotropische Avifauna ist im Vergleich zu derjenigen des tropischen

Afrikas und Australiens taxonomisch sehr verschieden und enthält wegen der langen geographischen

Isolation im Gegensatz zu diesen Kontinenten einen hohen Prozentsatz an endemischen Familien

(30%). Die reiche Differenzierung der neotropischen Vogelfauna wird durch folgende Zahlen verdeut-

licht: Das Verhältnis von Arten zu Familien ist mit 33.9 in Südamerika hoch gegenüber 22.4 für Afrika

und 14.6 für Australien. Ein ähnliches Verhältnis ergeben die Zahlen für Arten pro 100000 Quadrat-

meilen mit 39.7 für Südamerika, 20 für Afrika und 16.6 für Australien (27.4 für Australien und Neu-

guinea). Der außerordentliche avifaunistische Reichtum Südamerikas hat verschiedene Gründe: a) Die

weite Verbreitung von Regenwäldern (Bedeckung des Kontinents 30%) mit ihrer Fähigkeit, reiche

Faunen zu beherbergen; b) die ,,Verdoppelung" der Fauna durch die Vereinigung einer tropisch-

nordamerikanischen mit einer tropisch-südamerikanischen Fauna am Ende des Pliozän, als die mittel-

amerikanische Landbrücke geschlossen wurde; c) möglicherweise starben nur relativ wenige tro-

pisch-amerikanische Arten während des Quartär aus ; d) reiche Speziation auch noch während des Plei-

stozän.

Auf jedem Kontinent sind einige Familien dominant, d. h. haben eine besonders starke adaptive Ra-

diation erlebt mit dem Ergebnis, daß die verschiedenen Nahrungszonen der Kontinente von taxono-

misch recht verschiedenartigen Vogelgruppen besetzt werden (Lein 1972). Beispiele dominanter neo-

tropischer Familien sind die Tyrannen-Fliegenschnäpper (Tyrannidae) sowie Töpfervögel und Ver-

123

©Zoologische Staatssammlung München;download: http://www.biodiversitylibrary.org/; www.biologiezentrum.at



wandte (Furnariidae), die die ökologischen Äquivalente einer ganzen Reihe von Vogelfamilien oder

Teile solcher der anderen Kontinente umfassen (Keast 1972 a, Vaurie 1980). ökologische und taxo-

nomische Vergleiche der Avifaunen Amazoniens bzw. des Chaco-Waldlandes mit ihren afrikanischen

Äquivalenten gaben Amadon (1973) bzw. Short (1980).

Die taxonomische Grundeinheit biogeographischer Untersuchungen ist die Art und ihr Areal, wes-

halb die Ansichten über die Entstehung von Arten die Basis für biogeographische Analysen von Ver-

breitungsmustern darstellen. Seit C. Darwin und Moritz Wagner wird dem Faktor der geographi-

schen Isolation als Voraussetzung für eine genetisch-morphologische Differenzierung von Populatio-

nen im Artniveau besonderes Gewicht beigemessen (allopatrische Artentstehung; Mayr 1963). Parapa-

trische Speziation erfolgt durch genetische Differenzierung kontinuierlich verbreiteter Populationen

unter dem Einfluß ökologischer Gradienten. Ihre Bedeutung für die Differenzierung zumindest von

Wirbeltierfaunen, insbesondere Vögeln, war wahrscheinlich ebenso wie diejenige sympatrischer Spe-

ziation nur gering (Mayr 1963, Futuyama & Mayer 1980). Bei Wirbellosen und in Einzelfällen auch bei

Wirbeltieren mögen Arten auch nicht-allopatrisch entstehen. Geographische Isolation von Populatio-

nen (Arealdisjunktionen) ist von grundsätzlicher Bedeutung für die Differenzierung kontinentaler

Faunen und wird durch zwei unterschiedliche Vorgänge verursacht:

1. Fragmentation (Separation, ,,Vikarianz") eines vorher zusammenhängenden Artareals;

2. Aktives Überspringen von Verbreitungsschranken durch ein einzelnes Individuum oder einige In-

dividuen, die eine Gründerpopulation bilden.

Zwei weitere denkmögliche Ursachen für Arealdisjunktionen können wegen ihrer geringen Wahr-

scheinlichkeit in den meisten Fällen bei neotropischen Vögeln vernachlässigt werden, nämlich 3 . Mehr-

fach-Entstehung derselben taxonomischen Art in verschiedenen (disjunkten) Gebieten von demselben

oder verschiedenen Vorfahren (polytope Artentstehung) und 4. Verfrachtung durch den Menschen^^).

Geologische Fragmentationsvorgänge.

Fragmentationen unterschiedlicher geologischer Signifikanz und unterschiedlichen Alters führten

zu Arealdisjunktionen und damit zur Allopatrie von Populationen zahlloser Arten während der Erdge-

schichte. Damit wurden jeweils die Voraussetzungen für die genetisch-morphologische Differenzie-

rung der isolierten Populationen geschaffen, deren Ausmaß im Verlaufe unterschiedlicher Zeiträume

Subspezies- oder Art-Niveau erreichte.

Kontinentaldrift.

Die Trennung von Südamerika und Afrika durch horizontale Krustenbewegungen während der frühen Kreide-

zeit und anschließende Drift der Kontinente isolierte den westlichen Teil der Gondwanafauna. Darunter waren bei

Vögeln möglicherweise primitive Papageien (Psittacidae), Bartvögel (Capitonidae), Trogons (Trogonidae), Vorfah-

^^) Haemig (1978, 1979) vermutete Verfrachtung durch Indianer in präkolumbianischer Zeit als Erklärung für das

isolierte Vorkommen im nördlichen Mittelamerika von einigen südamerikanischen T^ten (z. B. Ära militans)

und sogar von artlich differenzierten Vertretern südamerikanischer Superspezies (z. B. Cyanocorax dickeyi).

Wenn diese Erklärung auch in Ausnahmefällen zutreffen mag, ist sie als generelle Interpretation der zahlreichen

und häufig weiträumigen Arealdisjunktionen in Südamerika (z. B. Vorkommen südlich und nördlich von

Amazonien) und zwischen Südamerika und dem nördlichen Mittelamerika wohl nicht zu akzeptieren. Es ist

wenig wahrscheinlich, daß der Mensch den kleinen Raubvogel Gampsonyx swainsonii von Kolumbien nach

Nicaragua transportiert hat, den unscheinbaren Furnariiden Cranioleuca vulpina von Venezuela zur Coiba-ln-

sel vor der pazifischen Küste von Panama oder einen Wald-Granatellus (Granatellus pelzelni) von Süd-Vene-

zuela nach Mexiko, wo dieser ähnlich dem Häher Cyanocorax dickeyi seit seiner Verfrachtung schon artlich dif-

ferenziert worden wäre. Eine Interpretation dieser und anderer Arealdisjunktionen auf der Grundlage von plei-

stozänen Klima- und Vegetationsfluktuationen (siehe unten) erscheint wesentlich plausibler (Haffer

1975: 70).

124

©Zoologische Staatssammlung München;download: http://www.biodiversitylibrary.org/; www.biologiezentrum.at



ren der Hokkohühner (Cracldae), Glanzvögel (Galbulidae), Tukane (Ramphastidae) und mehrerer Familien der

Schreivögel (Suboscines); CracrafT(1973). Diese Gruppen entwickelten sich im Laufe des Tertiär und Quartär zu

ihrer heutigen Vielfalt.

Epikontinental-Meere.

Großräumige vertikale Krustenbevifegungen führten zur Bildung oder zum Wechsel in der Ausdehnung epikon-

tinentaler Meere und damit zur Trennung vorher kontinuierhcher Faunen. Die paläogeographische Entwicklung

Südamerikas (HarringtON 1962) führte während des Tertiärs wiederholt zur Isolierung größerer biogeographi-

scher Regionen. Die Verbreiterung des Amazonas-Beckens zu Beginn des Tertiärs trennte die Fauna des Guayana-

Schildes im Norden von der des Brasilianischen Schildes südlich davon. Dieser Vorgang mag die Vorfahren einiger

heutiger Vögel isoliert haben, die zumeist als monotypische Gattungen im Gebiet des Guayana-Schildes überleben

(Rupicola rupicola, Perissocephalus tricolor, Haematoderus militaris, Cyanicterus cyanicterus) und des Brasiliani-

schen Schildes (Rhea americana, Cariama cristata, Chunga burmeisteri) sowie zahlreicher Genera in Südost-Brasi-

lien.

Gebirgsbildung.

Die endgültige Heraushebung des Gebirgskörpers der Anden gegen Ende des Tertiärs führte zur Bildung eines

diskontinuierlichen Korridors zwischen den Faunen der nördlichen und südlichen Gemäßigten Zone der westli-

chen Hemisphäre und zum Trockenfallen der Tiefländer, die den Gebirgskörper umgeben. Die Anden bildeten da-

mit eine sehr effektive Barriere gegen den freien Austausch der trans- und cis-Andinen Tieflandfaunen. Diese Fau-

nen kommunizierten während des Quartär hauptsächlich in den Tiefländern des nördlichen Kolumbien und von

Nordwest-Venezuela. In begrenztem Umfang fand ein derartiger Faunenaustausch wahrscheinlich auch in dem
Gebiet statt, wo die Ost-Kordillere Kolumbiens mit der Zentral-Kordillere in Verbindung steht (Quellgebiet des

Rio Magdalena) sowie in der Region des Porculla-Passes (2150 m) in Nord-Peru (ChapMAN 1917, Haffer 1967).

Gebirgserosion.

Unterschiedliche Zerstörung von Bergregionen durch Abtragungsvorgänge über Jahrmillionen hinweg mag zur

Isolation von Teilen einer ursprünglich kontinuierlichen Berglandfauna auf solchen Gebirgsmassiven führen, die

aus unterschiedlichen Gründen hinter dem Prozeß der regionalen Nivellierung zurückblieben. Die Entstehung en-

demischer Amphibien auf isolierten Hochplateaus des Guayana-Berglandes wurde auf tertiäre Erosionsvorgänge

dieser tepui-Landschaft zurückgeführt (RlVERO 1970).

Meeresspiegelschwankungen.

Während pleistozäner Glazialperioden mit niedrigem Meeresspiegel waren die Küstentiefländer gegenüber dem
heutigen Zustand vergrößert und Inseln auf dem Kontinentalschelf waren untereinander und mit dem Kontinent

verbunden, z. B. einige heutige Inseln nahe der Nordküste Südamerikas und entlang der Küste Südost-Brasiliens.

Einige zusätzliche Inseln entstanden als Teile der heutigen Küstentiefländer während des jeweiligen Maximums des

interglazialen Meeresspiegelanstiegs (etwa 50-60 m über dem heutigen NN) überflutet wurden.

Entstehung des Amazonas-Flußsystems.

Einige Autoren haben angenommen, daß das gegen Ende des Tertiärs entstandene Netz des Flußsystems in Ama-
zonien das Areal einer vorher mehr oder weniger kontinuierlichen Fauna in zahlreiche isolierte Gebiete zerteilte;

dadurch sollen sich viele Populationen auf gegenüberliegenden Ufern bis zum Niveau eigener Arten entwickelt ha-

ben. Diese Theorie wurde jedoch bisher weder formell vorgestellt noch quantitativ diskutiert.

Vegetationsfluktuationen

.

Periodische Klimaschwankungen während des Tertiärs und besonders ausgeprägt während der letzten 2 Millio-

nen Jahre im Quartär führten abwechselnd zur Fragmentation von Wäldern und Savannen in Südamerika, ökologi-

sche Schranken wurden dadurch verringert oder verschwanden während ökologisch günstiger Klimaperioden, in

denen die betreffenden Wald- bzw. offenen Vegetationsgebiete erneut miteinander verbunden wurden. Untersu-

chungen quartärer Ablagerungen und ihres Polleninhalts sowie geomorphologische Analysen der Oberflächenfor-

men südamerikanischer Landschaften haben erhebliche Vegetationsfluktuationen in den tropischen Tiefländern

zumindest während des späten Pleistozän trotz geringer Temperaturschwankungen aufgezeigt, die durch starke

Klimaänderungen verursacht wurden. Ähnliches gilt wahrscheinlich auch für das frühe Pleistozän. Regenwälder
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dehnten sich während feuchter interglazialer Klimaperioden aus und blieben während trockener Glazialperioden in

wahrscheinlich relativ begrenzten „Refugien" erhalten (Gebiete mit günstiger orographischer und hydrographi-

scher Lage, z. B . entlang größerer Flüsse als Galleriewälder und nahe der Basis oder entlang dem Abhang von Berg-

zügen vor regenführenden Winden). Umgekehrt gilt für Trockenwälder und offene Vegetation unter trockenerem

Klima, daß sie während arider Perioden eine weite Ausdehnung hatten und während humider Klimaperioden auf

mehr oder weniger isolierte Refugien zusammenschrumpften (Literaturübersicht Haffer 1979, 1 983 a und mehrere

Arbeiten in Prance 1982).

Abb. 1
:
Geowissenschaftliches Modell pleistozäner Vegetationsfluktuationen im tropischen Südamerika. IsoHerte

Regenwälder (Wald-,,Refugien", schwarz) und generell humide Gebiete (gestreift) während der letzten trockenen

Glazialperiode des Pleistozän vor 18000-13 000 Jahren (Würm-Wisconsin). Nicht angedeutet sind ausgedehnte

Galleriewälder entlang von Flüssen. Rekonstruktion basierend auf geomorphologischen und paläoklimatisch-bo-

denkundlichen Daten (nach Ab'Saber, 1982).

Geologische, mineralogische und mikropaläontologische Analysen von Bohrkernen des Meeresbodens in der

Karibischen See und vor dem nordöstlichen Südamerika deuten auf ein trockenes Klima während der letzten Gla-

zialzeit im nördlichen Südamerika. Bestimmte Bodenbildungen und Formen der Landoberfläche in mehreren Un-
tersuchungsgebieten in Amazonien und anderen Teilen der südamerikanischen Tiefländer zeigen, daß diese Gebiete

während zumindest einer früheren Trockenperiode im Gegensatz zu den heutigen Verhältnissen nur von spärlicher

Vegetation bedeckt waren. In Amazonien erweiterte sich wahrscheinlich der Bereich der Trockenwälder, Lianen-

wälder, Bambuswälder und Savannen und trennten dadurch die Regenwälder zahlreicher Waldrefugien (Abb. 1).

Pollenanalytische Untersuchungen von Quartärsedimenten in mehreren Gebieten der Tiefländer des tropischen

Südamerika, einschließlich von Randzonen Amazoniens, erlauben eine Analyse des zeitlichen Wandels der Vegeta-

tion an diesen Lokalitäten; jedoch fehlen bisher Pollendaten für weite Gebiete Amazoniens während des Pleistozän

(die meisten bisher untersuchten Profile aus diesem Raum sind jüngeren Alters). Andererseits liegt für die Hoch-
ebene der nördlichen Anden eine lückenlose pollenanalytische Dokumentation der Verschiebungen der Vegeta-

tionsgürte! während des gesamten Quartär vor (VAN DER Hammen 1974). Modellstudien des JuH-Klimas vor 18000

Jahren zur Zeit des Höhepunktes der letzten Eiszeit deuten ebenfalls darauf hin, daß zu dieser Zeit weltweit Trok-

kengebiete auf Kosten feuchter Klimabereiche stark ausgedehnt waren. Die Verbreitung des Mangrovegürtels an

der Pazifikküste des nordwestlichen Südamerika reichte während feuchter Klimaperioden der letzten 7000 Jahre

wesentlich weiter nach Süden als heute. Die fossilen Faunen der Asphaltquellen in West-Ekuador und Nordwest-
Peru deuten die Existenz eines Savannen-Waldlandes während gewisser Zeiten des späten Pleistozän in diesen Ge-
bieten an, wo sich heute Wüste dehnt (CAMPBELL 1979).
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Selbstverständlich haben sowohl die Vegetation der Wälder als auch die der Steppen und Savannen ein hohes Alter

(Kreide-Tertiär). In Gebieten ihres ununterbrochenen Vorkommens boten Savannen und Wälder tropischen Fau-

nen kontinuierlich ihre unterschiedlichen konstanten Lebensbedingungen. Was sich im Verlaufe der dramatischen

Klimaschwankungen des Pleistozän geändert hat, ist die generelle geographische Verbreitung (Ausdehnung) der

Wald- und Savannengebiete. Das Tropenklima war während des Pleistozän zwar im Hinblick auf die Temperatur-

bedingungen relativ ausgeglichen, jedoch in bezug auf die Niederschlags- und Vegetationsverhältnisse über weite

Kontinentalräume und große Zeiträume hinweg äußerst inkonstant.

Die genannten Ergebnisse erster paläoökologischer Untersuchungen von Geomorphologen, Quartärgeologen,

Palynologen und Paläoklimatologen im Tiefland des tropischen Südamerika haben übereinstimmend ergeben, daß

das Klima während des letzten Glazials erheblich trockener als heute gewesen ist und daß die perhumiden Regen-

wälder wahrscheinlich auf gewisse lokale Rückzugsgebiete (Refugien) zusammengeschrumpft waren, während

trocknere Vegetationsformationen (Saison-, Übergangs- und Trockenwälder bis zu Savannen) umgekehrt eine grö-

ßere Verbreitung als heute hatten. Auf die Zeit des ganzen Pleistozän ausgedehnt, käme man zu der Vorstellung ei-

nes wiederholten dynamischen Wechsels zwischen Ausdehnung der feuchten Wälder während der feuchten Inter-

glazialzeiten und ihres Schrumpfens während trockener Glazialperioden.

Wenn wir dieses geowissenschaftliche Modell klimat^ch bedingter quartärer Vegetationsfluktuatio-

nen im tropischen Amerika auf den gesamten Bereich Amazoniens anwenden (ob zu Recht, werden die

Ergebnisse zukünftiger Geländestudien erweisen), dann steht zu erwarten, daß die biogeographische

Verteilung mehrerer Tiergruppen trotz der heutigen Kontinuität der Wälder Amazoniens Auswirkun-

gen von geologisch jungen (spät-pleistozänen) Vegetationsverschiebungen zeigt, wie z. B.

1. Häufung lokaler Tierarten des Regenwaldes in bestimmten Gebieten: Endemiten-Zentren, die die

generelle Lage von Rückzugsgebieten andeuten könnten.

2

.

Häufung sekundärer Kontaktzonen zwischen Endemiten-Zentren, entlang welcher Zonen Subspe-

zies oder Arten bei Arealerweiterungen in Kontakt kamen.

3. Vorkommen von zahlreichen Arealdisjunktionen.

4. Auftreten von Formen, die in ihrem Differenzierungsgrad zwischen Subspezies und Spezies stehen

und relativ junge Artbildungsvorgänge andeuten.

Es wurden als Test dieser Voraussagen folgende Gruppen untersucht, deren Verbreitung in Amazo-

nien und anderen Teilen des tropischen Amerika relativ gut bekannt ist: einige Familien der Schmetter-

linge, Eidechsen, Pflanzen sowie Vögel. Die Ergebnisse derartiger Studien haben in allen Fällen die

Erwartungen bestätigt (mehrere Arbeiten in Prange 1982).

Biogeographische Interpretationen auf der Basis anderer Speziationsmodelle, wie z. B. dem der pa-

rapatrischen Artbildung (Endler 1977, 1982), berücksichtigen die geowissenschaftlichen Ergebnisse

im Hinblick auf Vegetationsfluktuationen in den Neotropen nicht oder nur ungenügend. Dennoch er-

scheint es wahrscheinlich, daß die Artbildung bei einigen neotropischen Tier- und Pflanzengruppen

auch oder ausschließlich parapatrisch abgelaufen ist, nämlich bei solchen Gruppen, für die vollständige

geographische Isolation keine Voraussetzung zur Speziation darstellt. Es mag sich ferner herausstellen,

daß der Prozeß der Speziation in der neotropischen Tierwelt entlang einem breiten Spektrum abgelau-

fen ist, von Allopatrie an einem Extrem und Parapatrie am anderen, mit vielen verwirklichten Zwi-

schenstadien (Turner 1982).

Verbreitungsmuster neotropischer Vögel.

Die Methoden der biogeographischen Untersuchung, die für eine historische Analyse von Spezia-

tionsmustern in der Neotropischen Region angewandt wurden, sind folgende (Simpson & Haffer

1978):

1 . Kartierung der Verbreitungsgebiete von endemischen Arten und scharf differenzierten Subspezies;

Feststellung von Kerngebieten (biogeographischen Zentren) endemischer, ökologisch ähnlicher For-

men mit Arealen ähnlicher Lage und Ausdehnung sowie Kartierung solcher Endemismus-Zentren mit

Hilfe von Isolinien (Linien gleicher Zahl endemischer Arten) durch Superposition der Areale.

127

©Zoologische Staatssammlung München;download: http://www.biodiversitylibrary.org/; www.biologiezentrum.at



2. Kartierung von Art- und Unterart-Arealen kombiniert mit der Kartierung und Analyse von Kon-

taktzonen zwischen geographischen Vertretern, die entweder hybridisieren (Subspezies) oder einander

ohne Mischung geographisch ersetzen bzw. füreinander Vikariieren (parapatrische Arten). Vergleich

der Lage biogeographischer Zentren mit der der Kontaktzonen; die letzteren können unregelmäßig

verteilt auftreten oder bei gehäuftem Vorkommen faunistische Suturzonen bilden und zwischen den

Zentren liegen (Abb. 2).

w o

1000 1500 km

Abb. 2: Biogeographische Analyse der Verbreitungszentren (Kernareale) von Gruppen endemischer Arten und

deutlich differenzierter Unterarten von Tieren oder Pflanzen mit relativ begrenzten Arealen und ähnlichen ökologi-

schen Ansprüchen in einem Tieflandbereich zvi^ischen einem Gebirge (links) und einer Küste (rechts). Schematische

Darstellung. Oben - Profildarstellung der Verbreitung endemischer Formen der westlichen und östlichen Gruppen

I bzw. II. Einige Arten jeder Gruppe sind taxonomisch „unabhängig"; andere sind geographische Vertreter, die

füreinander Vikariieren und Superspezies bilden. Die Vertreter anderer Formenpaare überlappen ihre Areale rand-

lich (Ü) und sind hier sympatrisch; Vertreter weiterer Formenpaare hybridisieren am Kontakt (H) und sind daher

noch konspezifisch. Mitte - Zusammenfassende Profildarstellung. K Kontaktzonen; vertikaler Maßstab zeigt An-

zahl von Arten. Unten - Kartendarstellung durch Projektion der Artareale und Kartierung von Linien gleicher An-

zahl endemischer Formen jeder Gruppe. Die Lage der Kontaktzonen zwischen Verbreitungszentren wurde aus

Gründen der Übersichtlichkeit hier nicht angedeutet. Die punktierte Linie gibt die Lage des Profils (Oben und

Mitte) an. Historische Interpretation: Die sekundären Kontaktzonen deuten die ungefähre Lage einer heute ver-

schwundenen ökologischen Barriere an, die einst die Verbreitungsgebiete der Gruppen I und II voneinander trenn-

te. Während der Zeit der geographischen Isolation mögen einige der endemischen Arten und Unterarten differen-

ziert worden sein; andere ältere Arten blieben erhalten oder starben aus.

3. Statistische Analyse der geographischen Variation einzelner weit verbreiteter Arten mit dem Ziel

der Kartierung von Gebieten mit relativ geringer Variation von mehreren Merkmalen und dazwischen-

liegenden und vielfach schmalen Zonen, innerhalb derer dieselben Merkmale übereinstimmend eine

weit höhere Variation aufweisen (Hybridzonen).
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Abb. 3: Aspekte der Verbreitung von Vögeln in den neotropischen Tiefländern. Links -Verbreitungszentren en-

demischer Arten und Unterarten mit relativ begrenzten Arealen in bewaldeten Tiefländern (punktiert) und offenen

Vegetationsgebieten (Quadrate) des tropischen Südamerika. Anzahl endemischer Formen in Amazonien angedeu-

tet durch Isolation und vereinfacht durch Auslassen einiger versetzter Isolinien jenseits größerer Flüsse. Rechts -

Geographische Lage von Kontaktzonen zwischen parapatrischen Arten oder hybridisierenden Subspezies. Gestri-

chelte und punktierte Linien deuten Kontaktzonen parapatrischer Arten Amazoniens an, Hybridzonen sind schraf-

fiert. Zickzack-Linien zeigen die Lage von Kontaktzonen zwischen Vertretern der Avifauna offener, waldfreier Ve-

getationsgebiete im südlichen zentralen Südamerika. Beachte die Häufung von Kontaktzonen in Gebieten zwischen

Verbreitungszentren. Nach Haffer (1978, 1979).

4. Genetische Analyse von Hybridzonen wurden bisher bei einigen Insekten durchgeführt.

5. Vergleich der Ergebnisse biogeographischer Untersuchungen mit denjenigen unabhängig durchge-

führter geowissenschaftlicher Analysen, insbesondere im Hinblick auf die mögliche frühere Existenz

und vermutliche Lage von Rückzugsgebieten (, ,Refugien") für bestimmte Lebensgemeinschaften wäh-

rend paläogeographisch oder ökologisch ungünstiger Perioden der geologischen Vergangenheit.

Tieflandvögel.

In Amazonien kennzeichnen Vogelarten mit begrenzter Verbreitung eine Anzahl biogeographischer

Zentren, die von je 10-50 charakteristischen Arten gebildet werden (Haffer 1978); siehe Abb. 3 ; auch

die trans-andine Vogelfauna im pazifischen Tiefland von Kolumbien und in Mittelamerika läßt bio-

geographische Zentren erkennen (Haffer 1975). Vanzolini & Williams (1970) haben bei der

Analyse der geographischen Variation der neotropischen Eidechse Anolis chrysolepis biogeographi-

sche Kernareale kartiert wie auch Müller (1973) bei der regionalen Untersuchung der neotropischen

Wirbeltier-Fauna (siehe weitere Angaben über andere Tiergruppen bei Whitmore 1983 und Prange

1982). Zwischen den Verbreitungszentren finden sich faunistische Suturzonen, die gekennzeichnet

sind durch das gehäufte Auftreten von Kontaktzonen zwischen geographischen Vertretern unter-

schiedlichen Differenzierungsgrades (Unterarten bis Arten); Abb. 3. Ein drittes auffälliges Verbrei-

tungsmuster sind weite Arealdisjunktionen zwischen konspezifischen Populationen oder nahe ver-

wandten Arten. Diese biogeographische Situation, die durch das Vorkommen von Verbreitungszent-

ren (Endemismus-Zentren), Kontaktzonen und Arealdisjunktionen charakterisiert ist, ist gut ver-

gleichbar mit der auf geowissenschaftlicher Basis unabhängig entwickelten Vorstellung pleistozäner
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Vegetationsfluktuationen verbunden mit Habitatverschiebungen im tropischen Amerika. Die Verbrei-

tungszentren endemischer Formen mögen die ungefähre geographische Lage spät-pleistozäner ökolo-

gischer Refugien andeuten. Die Theorie pleistozäner Refugien, in denen zahlreiche heutige Tier- und

Pflanzenarten entstanden sein mögen, basiert auf der guten Korrelation der Ergebnisse biogeographi-

scher und geowissenschaftlicher Untersuchungen.

In einer ausführlichen Studie analysierte Short (1975) die Avifauna des Chaco-Gebietes in Paraguay,

Bolivien und Nord-Argentinien und zeigte ihre Zusammensetzung und ihre Beziehungen zu den Fau-

nen anderer, ökologisch ähnlicher Trockengebiete Südamerikas. M. Koepcke (1954, 1963 a) unter-

suchte die Vögel des peruanischen Andenabhanges im Hinblick auf ökologische Anpassungen und

geographische Isolation. Fitzpatrick (1980 b) diskutierte die Differentiation mehrerer Tyrannen-Flie-

genschnäpper Amazoniens und des südlichen Südamerikas sowie biogeographische Implikationen.

Wasservögel wie Taucher, Reiher, Enten und Gänse und andere Gruppen werden bei ornithogeogra-

phischen Arbeiten vielfach vernachlässigt. Aspekte ihrer ökologischen Biogeographie im subtropisch-

tropischen Südamerika hat Reichholf (1975, 1983) diskutiert und dabei geographische Trends bei

fischfressenden Reihern und detritusfressenden Enten verglichen. "Während die Zahl der Reiherarten

entsprechend der allgemeinen Situation in den Tropen zunimmt, verringert sich umgekehrt die Zahl

der Entenarten von den hohen in Richtung auf die niederen Breiten, möglicherweise, weil Enten in

Nahrungskonkurrenz mit der artenreichen tropischen Fischfauna stehen. Dieser Interpretation mag
auch die Tatsache entsprechen, daß das Verhältnis der Artenzahl von Wasservögeln zu der von Land-

vögeln in den niederen Breiten auffällig abnimmt und in den feuchten Tropen am niedrigsten ist (Slud

1976). Ohne allerdings nach den Ursachen der gefundenen Beziehungen zu fragen, analysierte und kar-

tierte der letztere Autor auch die relativen Anteile der hauptsächlichen taxonomischen Gruppen an der

Zusammensetzung der neotropischen Avifauna, wie z.B. den regional wechselnden Anteil der Subos-

cines (Schreivögel), die im Amazonaswald ihren Verbreitungsschwerpunkt haben. Der relative Anteil

der Nicht-Passeriformes verringert sich generell in feuchten KUmabereichen und bei Gebirgsfaunen

mit steigender Höhe über dem Meeresspiegel. Regionale Aspekte der mittelamerikanischen Vogel-

fauna und ihre Beziehungen zu derjenigen Amazoniens haben Howell (1969) und Haffer (1975) dis-

kutiert.

ökologische Gegebenheiten bedingen wahrscheinlich auch grundsätzliche Unterschiede in der artli-

chen Differenzierung von vorwiegend fruchtfressenden gegenüber vorwiegend insektenfressenden

Vogelfamilien (Snow 1971 a). Früchte sind auffäUig und ,,wollen" gefressen und verbreitet werden,

möglichst von vielen verschiedenen Tierarten; demgegenüber sind Insekten bestrebt zu entkommen,

um nicht gefressen zu werden, und wenden zahlreiche Methoden an, um unauffällig zu bleiben. Als

Folge dieser unterschiedlichen ,, Strategien" von Früchten und Insekten bieten die ersteren den Frucht-

fressern weniger Möglichkeiten für Spezialisierung an als die Insekten den Insektenfressern, die viele

verschiedene Suchtechniken entwickelt haben. Diese Situation ist wahrscheinlich die allgemeine Ursa-

che dafür, daß vorwiegend fruchtfressende Vogelgruppen relativ artenarm sind (Cotingidae 90 Arten,

Pipridae 59 Arten) gegenüber nahe verwandten, insektenfressenden Vogelfamilien (Formicariidae 222

Arten, Tyrannidae 365 Arten), wobei ein prinzipiell ähnliches Alter dieser FamiHen vorausgesetzt

wird.

Gebirgsvögel.

Aufbauend auf den grundlegenden Arbeiten von Chapman (1917, 1926) über die montanen Avifau-

nen von Kolumbien und Ekuador wurden die ornithologischen Untersuchungen der neotropischen

Gebirge in den letzten Jahrzehnten intensiv fortgesetzt und führten zu mehreren biogeographischen

Analysen der Vogelfauna der Anden (DoRST 1967, Vuilleumier 1969a, b; 1970b, 1980, Haffer 1970)

und des Guayana-Hochlandes (,,Pantepui"; Mayr & Phelps 1967, Cook 1974). Dabei wurden einer-

seits historische Einflüsse betont und andererseits statistische Analysen angeführt, deren Ergebnisse

die heutigen Verbreitungsbilder aufgrund von ökologischen Parametern verständlich zu machen schei-

nen. Auch Terborgh (1971) und Terborgh & Weske (1975) brachten Argumente dafür, daß einige
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wichtige Aspekte der Verbreitung andiner Vögel, insbesondere die vertikalen Verbreitungsgrenzen ei-

niger Arten durch interspezifische Konkurrenz mit nahe verwandten Arten bedingt sind. In einer aus-

führlichen Studie über hoch-andine Vögel wiesen Vuilleumier& Simberloff (1980) auf die konzeptuel-

len Schwierigkeiten hin, ökologische und historische Komponenten bei einer Analyse von Verbrei-

tungsmustern zu trennen. Inwieweit sind heute wirksame Ursachen, z. B. regionale Habitatunter-

schiede, Ausbreitungstendenz der Arten und interspezifische Konkurrenz für die geographische Ver-

teilung von Vogelarten der Hoch-Anden verantwortlich? Und in welchem Ausmaß haben historische

Vorgänge wie die vertikale Verschiebung der Klima- und Vegetationszonen im Andengebirge während

der pleistozänen Glazial- und Interglazialzeiten die Entstehung der heutigen Verbreitungsmuster be-

einflußt? ökologische und historische Faktoren waren zu allen Erdperioden gleichzeitig wirksam; eine

detaillierte Trennung und genaue Darstellung ihrer jeweiligen biogeographischen Auswirkungen mag

heute kaum mehr durchführbar sein (Vuilleumier & Simberloff 1980).

Abb. 4: Zahlreiche nahe verwandte Vogelarten bewohnen die geologisch unabhängig entstandenen Gebirgssysteme

der Anden in Kolumbien (links) und der Tafelberge Süd-Venezuelas (Pantepui, rechts). Schematisches Profil. W -

West-Kordillere, C - Zentral-Kordillere, O - Ost-Kordillere, M - Sierra de la Macarena, T - Tafelberge, I - Insel-

berge, P - Plateauberge (Pantepui). Senkrechter Maßstab in tausend Meter. Nach Haffer (1974).

Ebenfalls schwer abzuschätzen ist, wie oft Arealdisjunktionen bei Gebirgsvögeln durch Überfliegen

von Tieflandbarrieren entstehen. Diese Interpretation liegt nahe bei montanen Vogelarten, die geolo-

gisch unabhängig entstandene Gebirgssysteme bewohnen (z. B. die Anden und das weit isolierte Gu-

ayana-Hochland, ,, Pantepui") und in dem dazwischenliegenden Tiefland fehlen (Abb. 4). Hier muß
aktive Ausbreitung von dem einen Gebirge als Entstehungsraum der Art zum anderen Gebirgssystem

angenommen werden. Eine zweimalige, unabhängige Entstehung derselben montanen Vogelart in den

beiden Gebirgen von einem oder verschiedenen Vorfahren des Tieflandes (polytope Artentstehung) ist

nach dem heutigen Kenntnisstand sehr unwahrscheinlich. Auch bei diesen Verbreitungsmustern mag

ein historischer Faktor (pleistozäne Klimaschwankungen) die aktive Ausbreitung montaner Vögel ge-

fördert haben, indem der geographische Abstand der Habitate durch Verlagerung montaner Lebensbe-

reiche auf niedere Höhenstufen während kühler Klimaperioden reduziert vmrde. Hinzukommt, daß

zwischen den Anden und Pantepui liegende niedrige Berge während pleistozäner Kaltzeiten wahr-

scheinlich schon in 500 m Meereshöhe subtropisches Klima hatten. Es ist jedoch nicht vorstellbar, daß

die betreffenden montanen Vogelarten jemals ein kontinuierliches Areal im Tiefland zwischen den weit

getrennten montanen Arealteilen bewohnt haben.

Vergleich biogeographischer und geowissenschaftlicher Aspekte.

Vergleiche der Lage biogeographischer Zentren und Kontaktzonen mit geowissenschaftlichen

Strukturen mögen Hinweise daraufgeben, welche erdgeschichtliche Vorgänge die Differenzierung von

Artpopulationen eingeleitet oder verursacht haben könnten bzw. im umgekehrten Sinne, welche Vor-

gänge wahrscheinlich auszuschließen sind.

In Nordwest-Kolumbien haben geologische Strukturen wie Gebirgszüge und dazwischen liegende

Sedimentbecken eine nördliche bis nordwestliche Längserstreckung und ziehen kontinuierlich nach

Panama in die mittelamerikanische Landbrücke hinein (Abb. 5). Die Regenwälder, die diese Struktu-

ren heute überdecken, werden von zahlreichen Vogelarten und Unterarten bewohnt, deren Areale
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Abb. 5: Vergleich des Verlaufs geotektonischer Struktureinheiten (schattiert) und der Lage von Kontaktzonen pa-

rapatrischer Arten und hybridisierender Unterarten neotropischer Waldvögel. Kontaktzonen sind durch unter-

schiedliche Symbole angedeutet: Zahlen entsprechen der Anzahl von Paaren in Kontakt. Pfeile deuten Ausbrei-

tungsrichtungen der heute in Kontakt stehenden Formen an. Oben - Nordwest-Kolumbien und Ost-Panama mit

tertiären Bergzügen (punktiert) in nördlicher Fortsetzung der West- und Küsten-Kordilleren, die von Kontaktzo-

nen mehr oder weniger senkrecht gequert werden. Andengebirge sind durch die ausgezogene 1000 m Konturlinie

gekennzeichnet. Unten - Der Guayana-Schild des nördlichen Südamerika (schraffiert) wird von zahlreichen Kon-

taktzonen gequert. Rio Orinoco und Rio Amazonas sind als punktierte Linien dargestellt.

nicht die geographische Kontinuität des geologischen Unterbaus besitzen. Vielmehr zeigen sich scharfe

Diskontinuitäten (die Kontaktzonen), entlang welcher hybridisierende und nicht hybridisierende

Formen einander geographisch recht abrupt ersetzen. Dabei kreuzen die Kontaktzonen die geologi-

schen Strukturen in nahezu rechtem Winkel. Eine direkte Korrelation biogeographischer Muster mit

geologischen Strukturen ist in diesem Falle nicht möglich und die Annahme eines Kausalzusammen-
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hangs zwischen ihrer Entstehung unwahrscheinlich. ÄhnUch verhält es sich in Venezuela, wo im Ge-

biet des Guayana-Schildes zahlreiche Kontaktzonen zwischen west- und ost-amazonischen Vogelfor-

men liegen (Abb. 5). Geologische Strukturen oder Vorgänge in diesem seit vielen Jahrmillionen geolo-

gisch stabilen Schild-Gebiet, die diese biogeographische Differenzierung hervorgerufen haben könn-

ten, sind unbekannt. Quartäre Vegetationsfluktuationen, durch die ökologische Barrieren entstanden

und auch wieder verschwanden und damit Sekundärkontakte von Populationen erlaubten, erklären in

beiden oben genannten Fällen die biogeographische Situation besser und einfacher als geologisch-tek-

tonische Vorgänge.

Breite Flüsse Amazoniens begrenzen in vielen Fällen wenigstens auf eine gewisse Entfernung hin die

Areale von Vogelarten und stark differenzierten Unterarten (Haffer 1978). Flüsse reduzieren auch

durch ihre Schrankenwirkung den Genfluß bei vielen hybridisierenden Populationen und führen zu la-

teralem Versatz von Hybridzonen. In dieser Hinsicht haben eine besonders ausgeprägte Wirkung der

Amazonas selbst, der untere Rio Negro und einige südliche Nebenflüsse des Amazonas (Rio Madeira,

Tapajös, Tocantins). Eine Reihe von Unterarten bei Vögeln sind im Quellgebiet der betreffenden

Abb . 6 : Verbreitung unterschiedlich differenzierter Formen von Vögeln im Bereich eines Flußsystems in Amazoni-

en. Schematische Darstellung. Formen A und B bilden breite Mischpopulationen im Quellgebiet eines südlichen

Zuflusses und sind daher konspezifisch. Form A besitzt einen ausgedehnten ,,Brückenkopf" am Nordufer des

Hauptstromes. Formen B und C bleiben parapatrisch und sind daher artlich differenziert.

Flüsse breit und graduell miteinander verbunden (Abb. 6). Eine Differenzierung zu Arten würde in

diesen Fällen nur dann möglich werden, wenn diese Verbindung im Quellgebiet durch zusätzliche Me-

chanismen, wie z. B. Vegetationsverschiebungen, unterbrochen würde. In anderen Fällen, in denen

Vogelarten die betreffenden Flüsse überqueren können oder wo sogar , ,Brückenköpfe" bestehen, mö-

gen verwandte Arten auf dem gegenüberliegenden Ufer die Ausbreitung durch ökologische Konkur-

renz verhindern (Haffer 1978, 1983 b), d. h. auch hier würde der Schrankenwirkung der Flüsse nur

eine sekundäre Bedeutung zukommen. Daneben ist es aber möglich, daß in mehreren Fällen Arten in

Amazonien entstanden sind durch geographische Isolation im Zuge partieller Überflutung des zentra-

len Amazonas-Beckens während der Interglazialperioden des Pleistozän oder durch FlußVerlagerun-

gen.

Die zukünftige Erstellung kladistischer Analysen neotropischer Vögel und anderer Tiergruppen im

Vergleich mit den Ergebnissen ähnlicher Analysen geologischer Einheiten oder Strukturen einschließ-

lich Wald- oder Savannengebieten in Form von Area-Kladogrammen (Platnick & Nelson 1978, Nel-

son & Platnick 1980) mag zeigen, inwieweit eine Korrelation zwischen beiden gegeben ist und damit

eine Vikarianz-Interpretation der taxonomischen Differenzierung wahrscheinlich macht. Ein anderer

Test, um die Unterscheidung zwischen einer Vikarianz- und Dispersions-Interpretation disjunkter

Verbreitungsmuster zu ermöglichen oder wahrscheinlich zu machen, ist bei Vögeln schwierig anzu-

wenden: Bei assoziierten und koevoluierten Tiergruppen ist zu erwarten, daß im Falle einer Vikarianz
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die betreffende Gruppe auch im disjunkten Areal mehr oder weniger intakt angetroffen wird. Bei pas-

sivem oder aktivem Überspringen der geographischen Schranke wird erwartet, daß nur ein Vertreter

oder ausgewählte Vertreter der betreffenden assoziierten Gruppe im disjunkten Areal vorkommen

(Edmunds 1981).

Falls derartige Analysen auch auf dem erdgeschichtlichen Sektor an Hand ausreichenden Datenma-

terials für Südamerika durchführbar werden, würde damit eine Möglichkeit gegeben sein, die Zuord-

nung der Entstehung bestimmter Arten zu gewissen geologischen Ereignissen wahrscheinlich zu ma-

chen. Im Augenblick muß es noch offen bleiben, welche der zahlreichen geologischen Fragmenta-

tionsvorgänge unterschiedlichen Alters (paläogeographisch-tektonische Ereignisse im Tertiär und Ve-

getationsfluktuationen im Quartär) die Entstehung bestimmter heutiger Arten verursacht hat. Im all-

gemeinen wird angenommen, daß zahlreiche Vogelarten der Welt während der wiederholten Arealzer-

reißungen im Zuge früh-pleistozäner Habitatverschiebungen entstanden sind und stark differenzierte

Unterarten durch ähnliche Vorgänge im späten Pleistozän gebildet wurden. Daneben gibt es Vogelar-

ten und Arten anderer Tiergruppen (z. B. Käfer, Coope 1979), die wahrscheinlich schon im Tertiär

entstanden sind und die die pleistozänen Vegetationsfluktuationen ohne auffällige Differenzierungen

erlebt und lediglich durch gewaltige Arealverschiebungen beantwortet haben. Die heutigen Faunen

setzen sich also wahrscheinlich aus Arten sehr unterschiedlichen Alters zusammen.

Ich habe die auffälligen quartären Klima- und Vegetationsverschiebungen in den Tropen betont, da

sie die Voraussetzung schufen für eine wahrscheinlich erhebliche und geologisch junge Differenzie-

rung der Fauna und Flora im taxonomischen Niveau der Art und Unterart (Prange 1982). Demgegen-

über wurde jahrzehntelang angenommen, daß die meisten oder sogar alle Tier- und Pflanzenarten der

Tropen tertiären Alters sind und daß quartäre Klimaschwankungen kaum Einfluß auf die tropische Le-

bewelt und die Differenzierung ihrer Faunen und Floren gehabt hätten.

Im Hinblick auf die gegenwärtigen intensiven Diskussionen über die Konzepte der Dispersions-

Biogeographie und Vikarianz-Biogeographie (Pielou 1979, Nelson & Rosen 1981) sei zusammenfas-

send betont, daß der Einfluß historischer (geologischer) Prozesse unterschiedlichen Alters durch

Fragmentation von Art-Arealen (Vikarianz-Ereignisse) auf die taxonomische Differenzierung der

Faunen und auf die Entstehung der gegenwärtigen Verbreitungsmuster neotropischer Landvögel

wahrscheinlich erheblich gewesen ist, ohne daß jedoch bisher das geringere Ausmaß der gleichzeitigen

Rolle von ökologischen Faktoren, einschließlich von aktiver Ausbreitung über Barrieren hinweg

(Gründerpopulationen) und von parapatrischer Artentstehung abgeschätzt werden kann. Auf globaler

Basis zeigt die Besiedlung ozeanischer Inseln (die niemals Verbindung mit einem Kontinent hatten)

durch zahlreiche Organismen die Bedeutung der Ausbreitung über ökologische Schranken hinweg

ebenso wie innerhalb von Kontinenten die Besiedlung geologisch unabhängiger tropischer Gebirgssy-

steme durch weit verbreitete montane Tierarten.

Systematik neotropischer Vögel

Detaillierte biochemische Untersuchungen an Eiweißproteinen zahlreicher neotropischer Vögel

führten Sibley (1970) und Sibley & Ahlquist (1972) im Rahmen weltweiter Studien durch und disku-

tierten ausführlich relevante systematische Probleme. Inzwischen wenden diese Autoren die Methode

der DNA-Hybridisation an, haben jedoch im Hinblick auf neotropische Vögel bisher nur erste Ergeb-

nisse veröffentlicht (Sibley & Ahlquist 1981, 1983). Innerhalb der vorwiegend neotropischen Schrei-

vögel (Tyranni) mit etwa 1000 Arten charakterisiert ein auffällig unterschiedlicher Bau der Syrinx die

beiden taxonomischen Untergruppen der Furnarioidea und Tyrannoidea (Ames 1971). Außer den

Acanthisittidae besitzen alle Schreivögel eine abgeleitete (fortschrittliche) Gestalt des an der Basis auf-

geblähten Gehörknochens (Columella). Bei den Singvögeln (Oscines) und den Acanthisittidae Neu-

seelands ist dagegen die von den Reptilien und von vielen anderen Vogelordnungen bekannte einfach-
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ere Ausbildung der Columella erhalten geblieben (Feduccia 1975, 1980). Die neotropische Familie der

„Conopophagidae" innerhalb der Suboscines wurde aufgrund anatomischer Merkmale aufgelöst

(Heimerdinger & Ames 1967, Ames et. al. 1968).

Revisionen und Monographien von taxonomischen Gruppen und einzelnen Arten neotropischer

Vögel vertiefen die Kenntnis der Zusammensetzung von Artpopulationen als Grundlage für eine Inter-

pretation von Differenzierungsprozessen und erlauben Rückschlüsse auf die systematischen Zusam-

menhänge verwandter Arten und Genera. Es wurden in letzter Zeit u. a. folgende neotropische Grup-

pen analysiert (Familien oder kleinere Einheiten), wobei einige Autoren auch ausführliche Daten über

die Naturgeschichte der betreffenden Vogelarten und über ihre Verhaltensweisen zusammengefaßt ha-

ben: Caracaras (Polyborus -Arten, Vuilleumier 1970), Hokkohühner (Cracidae; Vuilleumier 1965,

Vaurie 1968, Delacour & Amadon 1973; Penelope, Eley 1979), Papageien (Psittacidae, Forshaw

1973), Spechtvögel (Phylogenie und Klassifikation der Piciformes; Swierczewski & Raikow 1981, Simp-

son & Cracraft 1981), Glanzvögel (Galbulidae, Haffer 1974), Tukane (Ramphastidae, Haffer 1974),

einige Spechte (Colaptes -Arten Short 1972), Baumrutscher (Dendrocolaptidae, Feduccia 1973), Töp-

fervögel und Verwandte (Furnariidae, Feduccia 1973, Vaurie 1980), Bürzelstelzer (Rhinocryptidae,

SiCK 1960), Schmuckvögel (Cotingidae, D. Snow 1973 a, b, 1982), Schnurrvögel (Pipridae, Snow

1975), Tyrannen-Fliegenschnäpper (Tyrannidae, Traylor 1977, Lanyon 1978, Fitzpatrick 1973,

1976, 1980 b, Smith & Vuilleumier 1971; ökologische und ethologische Aspekte zur Stützung taxono-

mischer Argumente diskutierten Keast 1972b und insbesondere Smith 1971 und Fitzpatrick 1980a;

das Kopfskelett untersuchte Warter 1965), Blütenstecher (Diglossa, Vuilleumier 1969b, Graves

1982), Tangarenfinken (Atlapetes, Paynter 1972, 1978), Häher (Corvidae, Hardy 1969 a) und Finken

(Sporophilla-Arten, Olson 1981a, b, c).

Die angewandte Methodik bei diesen systematischen Untersuchungen umfaßt ornithogeographi-

sche Studien und traditionelle morphologische, biochemische und bioakustische Merkmalsanalysen,

in einigen Fällen verbunden mit Tonbandversuchen im Gelände zur Abgrenzung einander ähnlicher

Arten (Lanyon 1978). Kladistische Merkmalsanalysen vmrden bei diesen Studien bisher nur von

Swierczewski & Raikow (1981) und Simpson & Cracraft (1981) durchgeführt. Es werden zunehmend

die Ergebnisse ökologisch-biologischer und ethologischer Beobachtungen und Analysen für systema-

tische Schlußfolgerungen auch bei en Vögeln benutzt.

Die oben genannten systematischen Untersuchungen haben u. a. gezeigt, daß Superspezies bei

neotropischen Vogelfamilien häufig sind (ebenso wie bei den Avifaunen Afrikas, Hall & Moreau

1970, und Südost-Asiens, Mayr 1969). Superspezies (Artenkreise) sind monophyletische Gruppen

sehr nahe verwandter Arten (Allospezies), die einander (noch) geographisch vertreten (Abb. 7 und 8).

Allospezies einer Superspezies sind einander ökologisch so ähnlich, daß sie parapatrisch bleiben und

ihre Areale nicht transgredieren. Diese geographischen Vertreter haben den Speziationsprozeß nicht

ganz vollendet und nur erst reproduktive Isolation, aber noch keine ökologische Isolation von ihren

Verwandten erreicht. Weltweit wurden jedoch kaum diesbezügliche Geländestudien entlang von Kon-

taktzonen parapatrischer Arten durchgeführt. Superspezies und solche unabhängigen biologischen

(taxonomischen) Arten, die zu keiner Superspezies gehören, sind als zoogeographische Arten (bio-

geographische oder ökologische Arten) die Grundeinheiten bei biogeographischen Studien (Mayr

1980). Listen von Superspezies und unabhängigen biologischen Arten veranschaulichen die Zahl der

ökologischen Grundeinheiten in der Natur, während Listen von biologischen oder taxonomischen Ar-

ten die wesenthch größere Zahl der reproduktiven Grundeinheiten erkennen lassen (Bock & Farrand

1980). Bei einigen daraufhin untersuchten neotropischen Familien stehen den zoogeographischen

(ökologischen) Arten etwa doppelt so viele biologische (taxonomische) Arten gegenüber (z. B . 1 4 zoo-

geographische Arten gegenüber 33 taxonomischen Arten bei Tukanen, 8 gegenüber 17 bei Glanzvö-

geln, Haffer 1974). Es ist zu hoffen, daß weitere Familien auf das Vorkommen von Superspezies un-

tersucht werden, um zusammen mit den unabhängigen biologischen Arten die ökologischen Grund-

einheiten der neotropischen Avifauna (die zoogeographischen Arten) erkennen zu lassen. In dieser

Hinsicht wären besonders wünschenswert systematische Revisionen der artenreichen Familien der
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Abb. 8: Superspezies amazonischer Waldvögel. A P/7oenzarc«5 Ci2rwz/ex Superspezies(l. P. nigricollis, IP. carni-

fex); derüinterkörper ist SLUS^edehnt rot (schraffiert). B XipholenapHnicea Superspezies{l. X. punicea, IX. la-

mellipennis, 3 X. atropurpurea; Gefiederfärbung dunkel purpurn mit weißen Flügeln und rosa oder weißem

Schwdirvz). Q Pipra aureola Superspezies(l P. filicauda, 2 P. aureola, 3 P. fasciicauda); Gefiederfärbung schwarz

(schwarz), rot (gestreift) und gelb (punktiert). D Euphonia cayennensis Superspezies (1 E. rufiventris, 2 E. cayen-

nensis, 3 E. pectoralis); Gefiederfärbung stahlblau und schwarz (schwarz), kastanienbraun (punktiert). Anden

über 2000 m in Schwarz. Abgeändert nach Haffer (1970a).

Kolibris (Trochilidae), Ameisenvögel (Formicariidae), Tyrannen-Fliegenschnäpper (Tyrannidae) und

Tangare (Thraupidae), möglichst in Verbindung mit einer genauen Kartierung der Areale der Super-

spezies und ihrer jeweiligen geographischen Vertreter (Allospezies). Weltweit mögen den gegenwärtig

bekannten 9021 taxonomischen Arten etwa 5000-6000 zoogeographische Arten entsprechen (Bock &
Farrand 1980) bzw. 7000 ± 200 zoogeographische Arten nach der Schätzung von Mayr (1980).

Verschiedenartige Situationen, die uns heute den Prozeß der Artentstehung illustrieren wie das Vor-

kommen isolierter Populationen und sekundärer Kontaktzonen, finden sich nach Vuilleumier (1981)

bei Vögeln der meisten neotropischen Habitate, sind jedoch möglicherweise etwas auffälliger bei Vö-

geln geschlossener Wälder als bei Vögeln offener Habitate. Während der Speziation entstehen wahr-

scheinlich auch hin und wieder auffällige Änderungen der ökologischen Präferenzen (Habitatverschie-

bungen), dokumentiert durch das Vorkommen von wald- und nichtwaldbewohnenden Allospezies in-

nerhalb derselben Superspezies. Vuilleumier (1. c.) erwähnt als Beispiele die Phrygilus gayi Superspe-

zies, die Phalcobaenus megalopterus Superspezies, die Thamnophilus caerulescens Superspezies und

vermutet, daß ähnlich wie in Afrika auch in Südamerika weniger als 10% der Superspezies aus Vertre-
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tern bestehen, die entweder Waldgebiete oder offene Habitate bewohnen. Das Modell des „vanishing

refuge" (Vanzolini & Williams 1981) ermöglicht eine Vorstellung über den ökologischen Mechanis-

mus der Entstehung derartiger Habitatverschiebungen nahe verwandter Arten in Gebieten, die Klima

und Vegetationsschwankungen erlebt haben. Eine umfassende Analyse der Rolle ökologischer Fakto-

ren für den Artbildungsvorgang neotropischer Vögel wird erst möglich sein, wenn quantitative Daten

über Habitatpräferenzen, Nischenbreite, Gelegegröße, territoriales und anderes soziales Verhalten,

Nahrungssuche und Lebensalter einer großen Anzahl verschiedener Vogelarten Südamerikas bekannt

sein werden (Vuilleumier 1981).

Zahlreiche Beispiele unterschiedlicher taxonomischer Differenzierung bei geographischen Vertre-

tern von der Kategorie der Subspezies über AUospezies bis zu ,, guten" biologischen Arten (Abb. 7)

wurden bei neotropischen Vögeln analysiert; z. B. die Hybridzonen zwischen den Tukanformen

Ramphastos t. tucanus X cuvieri, R. v. vitellinus x culminatus und R. v. ariel X culminatus (Haffer

1974), das Vorkommen zahlreicher AUospezies und die begrenzte geographische Überlappung (Sym-

patrie) bei einzelnen AUospezies innerhalb von Verwandtschaftsgruppen, deren übrige Vertreter allo-

patrisch oder parapatrisch sind (Haffer 1983 a). Beispiele für die letztere Situation begrenzter Über-

lappung sind die Tukane Ramphastos vitellinus ariel/R. dicolorus in Südost-Brasilien und die Hokko-

hühnev Penelopejacquacu/P. marail in Süd-Venezuela. In jeder dieser Verwandtschafts-Gruppen sind

die transgredierenden Arten nicht nur reproduktiv voneinander isoliert (wie ihre parapatrischen Ver-

wandten), sondern auch ökologisch kompatibel. Sie charakterisieren ihre jeweiligen Verwandtschafts-

gruppen als Übergangsstadien zwischen den Kategorien der Superspezies und Artengruppe (Abb. 7).

Andere Verwandtschaftsgruppen bestehen aus 4-6 (oder mehr) AUospezies, von denen 2 und 2 oder 2

und 3 (etc.) untereinander näher verwandt sind als mit den anderen AUospezies ihrer jeweiligen Ver-

wandtschaftsgruppe; diese Gruppen sind als parapatrische Superspezies anzusehen.

Wenn bei der monographischen Bearbeitung einer größeren taxonomischen Einheit keine Superspe-

zies oder Artengruppen erfaßt werden (können), sollte in jedem Falle der Versuch einer informellen

Gruppierung und diesbezüglichen Diskussion der Arten innerhalb größerer Gattungen gemacht wer-

den, um eine gegebenenfalls vorhandene unterschiedliche biologische Differenzierung der Arten bzw.

Gruppen von Arten zum Ausdruck zu bringen. Die traditionellen taxonomischen Kategorien der Sub-

spezies, Spezies und Gattung erlauben zwar eine wichtige und biologisch sinnvolle Klassifizierung, die

jedoch im Hinblick auf die fein abgestuft differenzierten Subspezies- und Art-Populationen nur sehr

grob ist.

Die ausgeprägte geographische Variation vieler neotropischer Vögel wurde bisher im traditionellen

Rahmen unter Betonung taxonomischer Aspekte von Populationsunterschieden in Körpergröße und

Gefiederfärbung untersucht, was zur Beschreibung von zahllosen Subspezies südamerikanischer Vö-

gel führte, aber die Analyse regionaler Muster der geographischen Variationen nicht ermöglichte. Haf-

fer & Fitzpatrick (MS) haben erstmalig quantitative Untersuchungen der geographischen Variation

mehrerer amazonischer Vogelarten mit unterschiedlicher Lebensweise durchgeführt und die Ergeb-

nisse mit Hilfe von Komputerprogrammen analysiert (ähnlich den Untersuchungen mehrerer Autoren

über Arten der nördlichen gemäßigten Breiten). Dabei wurden Konturkarten geographischer Merk-

malsausprägung erstellt, die regional unterschiedliche Gradienten von Merkmalsänderungen der ein-

zelnen Arten illustrieren. Gebiete mit mehr oder weniger einheitlicher Merkmalsausprägung und da-

zwischenliegende Zonen steiler oder flacher Merkmalsänderung können auf den Karten mühelos iden-

tifiziert werden und lassen artlich verschiedene regionale Muster der geographischen Merkmalsvaria-

tion erkennen.
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Ökologie und Lebensweise neotropischer Vögel

Nur für einen sehr kleinen Teil der rund 3300 neotropischen Vogelarten sind Einzelheiten über Le-

bensweise, Brutbiologie und Verhalten bekannt, obwohl eine rasch zunehmende Zahl von Beobach-

tern reiches Material zusammenträgt. In den ersten Jahrzehnten dieses Jahrhunderts taten dies insbe-

sondere William Beebe(z.B. BEEBEet al. 1917), der in British Guiana (jetzt Guyana) und Venezuela ar-

beitete, und Frank M. Chapman (z. B. 1929, 1938), der auf Barro Colorado Island im Panamakanal

beobachtete. Seitdem haben folgende Ornithologen, die kontinuierlich viele Jahre in den Tropen der

Neuen Welt leben oder gelebt haben, die Kenntnis zahlreicher Arten vervollständigt: In Mittelamerika

arbeitet Dr. Alexander F. Skutch seit 1930 und hat über die Biologie, insbesondere die Nistgewohn-

heiten, einer großen Zahl von Vogelarten in vielen hervorragend geschriebenen Publikationen berich-

tet (z. B. 1954, 1960, 1967, 1969b, 1972, 1981). ,,Spätere Geschlechter werden ihn unter die großen

Klassiker der Feld-Ornithologie einreihen" sagte E. Stresemann (1955) in der Besprechung einer der

wichtigen Veröffentlichungen von A. Skutch. Dr. Helmut SiCK lebt seit 1939 in Brasilien und hat auf

vielen beschwerlichen Expeditionen wichtige Beobachtungen zur Lebens- und Nistweise der Vögel des

Landes angestellt, so z. B. über den heimlich lebenden Bodenkuckuck Neomorphus geoffroyi (1949),

den amazonischen Schirmvogel Cephalopterus ornatus (1954) und die Balz der Schnurrvögel (Pipri-

dae; 1959b). Eine Zusammenfassung seiner Lebensarbeit ist als ,, Einführung in die Ornithologie Bra-

siliens" in Vorbereitung. Frangois Haverschmidt lebte in Surinam während der Jahre 1948-1968 und

hat wesentliche Beiträge zur Kenntnis der Lebensweise zahlreicher neotropischer Vogelarten geliefert;

die meisten seiner Veröffentlichungen sind in seinem Hauptwerk ,,The Birds of Surinam" (1968) zu-

sammengestellt. Paul A. Schwartz untersuchte über 25 Jahre lang die Gewohnheiten und die Stimmen

zahlreicher Arten Venezuelas bis zu seinem plötzlichen Tod im April 1979; er war einer der besten

Kenner der Vögel des nördlichen Südamerika und hat viele in Venezuela temporär arbeitende Ornitho-

logen selbstlos unterstützt.

Sehr detaillierte Studien über ausgewählte Vögel neotropischer Wälder haben auch das Ehepaar Dr.

D. W. Snow und Mrs. B. Snow sowie Dr. E. O. Willis durchgeführt, erstere vorwiegend über

Schmuckvögel (Cotingidae), Schnurrvögel (Pipridae) und Kolibris (Trochilidae); eine hervorragend

geschriebene Zusammenfassung ihrer Untersuchungsergebnisse liegt in Buchform vor (D. Snow

1976 b). Dr. Willis arbeitet besonders über die Lebensgewohnheiten von Ameisenvögeln (Formicarii-

dae) und Baumrutscher (Dendrocolaptidae).

Studien über einzelne Arten

Im folgenden stelle ich in systematischer Reihenfolge einige wichtige Arbeiten aus neuerer Zeit zu-

sammen, die in unterschiedlich umfassender Weise über die Biologie einzelner Arten oder Gruppen be-

richten. Für alle Familien sind in jedem Falle die Bücher von Skutch (1954, 1960, 1967, 1969 b, 1972,

1981) über seine Beobachtungen in Mittelamerika heranzuziehen; siehe auch Haverschmidt (1968) für

Vögel des nordöstlichen Südamerika und Marchant (1 960) für Vögel der trockenen Santa Elena-Halb-

insel in West-Ekuador. Eine große Zahl von Rufen und Gesängen neotropischer Vögel ist während der

letzten Jahrzehnte auf Band aufgenommen worden und im Original oder in Kopie zumeist in der größ-

ten Stimmensammlung amerikanischer Vögel, der Library of Natural Sounds der Cornell Universität

(USA), vorhanden (Gulledge 1979). Die in Form von Schallplatten oder Kassetten veröffentlichte

Auswahl an südamerikanischen Vogelstimmen sind in den Discographien von Boswall & Freeman

(1974) und Boswall & Kettle (1980) zusammengestellt und kommentiert worden; kürzlich ist eine

Kassette mit peruanischen Vogelstimmen hinzugekommen (Coffey & Coffey 1981).

Non-Passeriformes.

Steißhühner (Tinamidae): Nothocercus bonapartei in den venezolanischen Anden (SCHÄFER 1954), Nothoprocta

ornata der trockenen Hochebene von Süd-Peru (A. & O. Pearson 1955), N. cinerascens der Buschländer von Pa-
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raguay und Argentinien (Lancaster 1964 a), Crypturellus houcardi der regenfeuchten Wälder Mittelamerikas

(Lancaster 1964 b).

Taucher (Podicipedidae): eine vergleichend-ökologische Studie über peruanische Taucher (FjELDSÄ 1981 a, d).

Reiher (Ardeidae): Kuhreiher Bubulcus ihis nach Beobachtungen in Kolumbien (LANCASTER 1970, BORRERO

1972); die stürmische Ausbreitung dieser Art insbesondere in der Neuen Welt haben HandtKE & Mauersberger

(1977) analysiert.

Wehrvögel (Anhimidae): Beobachtungen über den Horn-Wehrvogel in Kolumbien (GiLL et al. 1974).

Greifvögel (Accipitridae): Harpyie-Adler (Harpia harpyja) in Surinam (FOWLER & COPE 1964, RetTIG 1978);

Oroaetus isidori in den kolumbianischen Anden (LEHMANN 1959).

Rallen (Rallidae): Hochandine Bläßhühner Fulica americana und F. gigantea (FjELDSÄ 1981a, b).

Kuckucke (Cuculidae): Tapera naevia in Surinam (Haverschmidt 1961), Neomorphus geoffroyi (SiCK 1949,

Roth 1981) in Brasilien, crotophaga-Arten (kooperatives Gruppenbrüten) und Coccyzus pumilus nach Beobach-

tungen in Kolumbien und Costa Rica (KöSTER 1971, SmitH 1971, Ralph 1975, Vehrencamp 1977, 1978).

Fettschwalme (Steatornithidae): Brutbiologische und ökologische Untersuchungen am Fettschwalm (Steatornis

caripensis) in Trinidad (D. Snow 1961, 1962c) und in Ekuador (B. SnoW 1979).

Segler (Apodidae): Chaetura- und Cy/7se/oz^e5-Arten nach Beobachtungen in Trinidad (SnoW 1962 d, COLLINS

1968), Chaetura-Anen in BrasiHen (SiCK 1950, 1959 a).

Kolibris (Trochilidae): zahlreiche quantitative ökologische und ethologische Beobachtungen an verschiedenen

Arten haben die Kenntnisse der Biologie dieser großen Familie sehr gefördert: in Mexiko (Wagner 1954, 1955,

1959, 1966), in Kolumbien (BoRRERO 1975, Schuchmann 1978, Schmidt-Marloh & SCHUCHMANN 1980, Snow
& Snow 1980), an Glaucis- und Phaethornis-Arten in Trinidad und im nordöstlichen Südamerika (B. Snow
1973 a, b; D. & B. Snow 1973) sowie in Mittelamerika (STILES & WOLF 1979), allgemeine Untersuchungen am Rie-

senkoUbri Patagonas gigas der Hoch-Anden (Ortiz-Crespo 1974) und die detaillierte Studie von Carpenter

(1976; siehe auch Langner 1973) am Hochlandkolibri Oreotrochilus estella in Bolivien unter Betonung physiolo-

gischer Aspekte. Schuchmann (1979 a, b) und Schuchmann et al. (1979) analysierten energetische Fragen der

Lebensweise mehrerer kolumbianischer Arten im Gelände und im Labor. Weitere Daten zur Lebensweise mehrerer

Arten in Abhängigkeit von der Nahrungsverteilung werden in den Abschnitten über Co-Evolution (S. 151) sowie

über Arena-Balz (S. 150) zusammengefaßt.

Trogons (Trogonidae): Beobachtungen am Quetzal (Pharomachrus mocinno; LA Bastille et al. 1972).

Glanzvögel (Galbulidae): Der Paradiesglanzvogel (Galhula dea) in Guyana (BURTON 1977); biologische Ver-

gleiche zwischen Glanzvögeln und Bienenfressern (Fry 1970).

Tukane (Ramphastidae): Der Rotschnabeltukan (Ramphastos tucanus) in Guyana (BOURNE 1975) und der Fi-

schertukan (R. sulfuratus) der nordwestlichen Neotropis (SkutCH 1971).

Passeriformes.

Baumrutscher (Dendrocolaptidae) und Horneros (Furnariidae): FeducCIA (1970) hat eine nützliche Zusammen-

fassung über die Naturgeschichte dieser Familien veröffentlicht (siehe auch FEDUCCIA 1973 und Vaurie 1980). De-

tailstudien einzelner Arten sind die von WiLLlS (1972 b, 1979 a) über die Lebensweise und das Verhalten von Den-
drocincla fuliginosa und D. merula sowie die von HERMANN & Meise (1965) und Fraga (1980) über den Töpfer-

vogel Furnarius rufus. Kooperatives Gruppennisten gibt es beim Dornvogel Phacellodomus rufifrons (Skutch

1969 a). M. KOEPCKE (1965) berichtete über die Lebensweise einiger Furnariiden des trockenen pazifischen Anden-

abhanges von Peru.

Ameisenvögel (Formicariidae) : Mehrere Arten, die in den tropischen Wäldern mehr oder weniger regelmäßig den

Zügen der Wanderameisen folgen, um von den Ameisen aufgescheuchte Insekten und Spinnen zu erbeuten, wurden

von E. O. Willis im Detail studiert (Willis 1967, 1968a, b, 1969, 1972c, 1973, 1979c, 1981). Beobachtungen an

mehreren Arten Nord-Venezuelas hat Schäfer (1 969) veröffentlicht. Weitere Daten liegen vor für Grallarimlafer-

rugineipectus (Schwartz 1957), Sakesphorus canadensis (HAVERSCHMIDT 1953), Gymnopithys rufigula (Oniki

1971, Myrmeciza exsul (WiLLlS & Oniki 1972), Thamnophilus punctatus (Oniki 1975) und Rhopornis ardesiaca

(Willis & Oniki 1981).

Schmuckvögel (Cotingidae): Einzelheiten der Lebensweise mehrerer Arten dieser ausschließlich neuweltlichen

Waldvögel sind heute bekannt, z. B. über Xipholena-Arten (SiCK 1970, 1979 a), Carpodectes antoniae (Skutch

1970), Zaratornis stresemanni (Parker 1981) Querula purpurata, bei welcher Art kooperative Gruppenbildung

vorkommt (Snow 1971 b), über die schwarz-goldene Kotinga Tijucaatra (SnoW & GOODWIN 1974), den amazoni-

schen Schirmvogel Cephalopterus ornatus (SiCK 1954), den Kapuzinervogel Perissocephalus tricolor (B. Snow
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1972) und über Glockenvögel (Procnias-Kntn; D. Snow 1973 b, B. SnoW 1970, 1973 c, 1977). Eine ausgezeich-

nete zusammenfassende Darstellung der Lebensweise aller Arten dieser Familie hat D. SnoW (1982) gegeben.

Felsenhähne (Rupicolidae): Das eigenartige Arena-Balzverhalten des Felsenhahns (Rupicola rupicola) unter-

suchte erstmalig GiLLlARD (1962); weitere Daten zur Brutbiologie brachte Snow (1971c).

Schnurrvögel (Pipridae): Die Arenabalz, das Brutverhalten und die Populationsökologie von Pipra erythroce-

phala und Manacus manacus sind in Einzelheiten bekannt (SnoW 1962 a, LiLL 1976 bzw. Snow 1962 b, LiLL 1974,

1975, 1976) und machen diese Arten zu den best untersuchten Vögeln des tropischen Südamerika. Weitere auf-

schlußreiche, aber weniger detaillierte Studien über andere Schnurrvögel sind die von SCHWARTZ & Snow (1979)

über Piprafilicauda (Abb. 1 1) und von Slud (1957), D. SNOW(1971d, 1977b) und FOSTER (1976, 1977, 1981)über

Chiroxiphia-Anen. Vergleichende Übersichten und Analysen des unterschiedlich komplizierten Balzverhaltens

der Schnurrvogel-Arten brachten nach eigenen Beobachtungen SiCK (1959, 1967) und Snow (1963). Das für einen

breiteren Leserkreis bestimmte Buch ,,The Web of Adaptation. Bird Studies in the American Tropics" (D. Snow

1976 b) enthält neben Angaben über andere Themen eine flüssig geschriebene Zusammenfassung der Untersuchun-

gen des Ehepaares Snow über die Biologie der Schmuck- und Schnurrvögel.

Tyrannen-Fliegenschnäpper (Tyrannidae): Einige der neueren Arbeiten über Arten dieser Familie sind die Noti-

zen über die Lebensgewohnheiten von Myiozetetes cayennensis (HaverscHMIDT 1971), Tolmomyias flaviventris

(Haverschmidt 1974), Contopus alboguUris (Mees 1973), Pipromorpha oleaginea (Willis et al. 1978, B. &
D. Snow 1979), den Flammenkopf Oxyruncus cristatus (SiCK 1971) und über das Verhalten von Arten der Serpo-

phaga- und Muscisaxicola-Gruppen (Smith in Smith & VuiLLEUMlER 1971, SmiTH 1971). Eine vergleichende Ana-

lyse der unterschiedlichen Verhaltensweisen der Arten der Familie bei der Nahrungssuche (FiTZPATRICK 1980 a)

stützt die auf anatomischen und anderen Strukturmerkmalen unabhängig entwickelte Klassifikation der Tyrannen

durch Traylor (1977).

Rabenvögel (Corvidae): Über die Lebensweise einiger südamerikanischer Häher hat Hardy (1969b) berichtet.

Stärlinge (Icteridae): Eine ausführliche Monographie der Stirnvögel Psarocolius decumanus und P. angustifrons

nach Studien von SCHÄFER (1957) in Venezuela macht diese in Beutelnestern koloniebrütenden, auffälhgen Vögel zu

gut bekannten Vertretern der neotropischen Avifauna; siehe auch die früheren Beobachtungen von TasHIAN (1957)

und DrurY (1962) über den Nestbau und das Nistverhalten von P. decumanus. Weitere ausgewählte Veröffent-

lichungen über Arten dieser FamiHe sind die von Orians (1973) über Agelaius phoenicius im tropischen Röhricht,

von Orians et al. (1977) über den bolivianischen Oreopsar holivianus und von SiCK & Ottow (1958) über Molo-

thrus bonariensis.

Schwalbentangare (Tersinidae): Eine ausführliche Naturgeschichte von Tersma viridis hat SCHAFER (1953) m
Nord-Venezuela erarbeitet.

Zuckervögel (Coerebidae): Daten zur Biologie einiger Arten publizierten GROSS (1958), MOYNIHAN (1968) so-

wie B. & D. Snow (1971).

Tangare (Thraupidae): Die Arten der Gattung Habia sind durch die Beobachtungen von WiLLIS (1960 a, b; 1961,

1966 a, 1972 a) recht gut bekannt und MOYNIHAN (1962 a, b) hat gewisse Verhaltensweisen von Ramphocelus dimi-

diatus und von Chlorospingus-Anen beschrieben. B. & D. SnoW (1971) stellten vergleichende Untersuchungen

zur Ökologie der Nahrungssuche mehrerer Arten in Trinidad an.

Finken (Fringillidae): Im Bergland Mittel- und Südamerikas sowie im gesamten gemäßigten Südamerika lebt m
offenen (waldlosen) Gebieten, auch in Parks der Städte, der Morgenammer Zonotrichia capensis, dem A. &
V. Miller (1968) eine ausführliche Monographie nach Beobachtungen in Kolumbien gewidmet haben. An dieser

häufigen Art wurden in verschiedenen Teilen des ausgedehnten Verbreitungsgebietes auch Untersuchungen über

die geographische Variation des Gesangs angestellt (Dialektbildung; NOTTEBOHM & SelandER 1972, KiNG 1972)

und über jahreszeitHche Brut- und Mauserzyklen (Miller 1961, Wolf 1969, Davis 1971, EPPLEetal. 1972, HanD-

FORD 1980). Als Beispiele weiterer Studien an südamerikanischen Finken seien die Beobachtungen von MOYNIHAN

(1963 a) über das Ausdrucksverhalten von Arremonops conirostris, von AldertON (1963) über die Brutbiologie des

Grasfinken Volatiniaiacanna sowie die von M. KOEPCKE (1963 b) über mehrere Arten des peruanischen Küsten-

gebietes genannt.

Eingebürgerte Vogelarten: Nur 5 eingeführte Arten haben sich In Südamerika voll integriert und

sind damit Bestandteil der Fauna geworden (SiCK 1968 b): die Kalifornische Schopfwachtel (Lophortyx

californicHs) in Teilen von Chile und Argentinien; der afrikanische Wellenastrild (Estrilda astrild) in

der Umgebung einiger Städte Südost-Brasiliens, aber auch in Manaus am mittleren Rio Amazonas

(siehe auch Oren & Smith 1981); der Haussperling (Passer domesticus), der das ganze gemäßigte Süd-

amerika bewohnt und nunmehr den Straßen und Ortschaften folgend nordwärts in das tropische Ame-
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rika vorrückt. Er hat an der Pazifikküste Lima-Callao passiert und dringt der Küste und dem neuen

Straßennetz folgend sogar nach Amazonien ein (Manaus, Belem; Smith 1980); der Grünling (Carduelis

chloris) und der Distelfink (Carduelis carduelis) sind in Uruguay eingebürgert worden, wo sie nur die

Umgebung der Stadt Montevideo bewohnen.

Kooperatives Nisten (kommunale Brutpflege): ein Aspekt der Lebensweise tropischer und subtropi-

scher Vögel, der in den letzten Jahren im Rahmen soziobiologischer Diskussionen über , ,Altruismus"

herausgestellt wurde, ist das kooperative Nisten vieler Arten, wobei außer den Eltern ein oder mehrere

,,Helfer" an der Aufzucht der Jungen teilnehmen (Helfer sind unabhängige Jungvögel in ihrem 1 . Le-

bensjahr oder ältere Vögel, die aber noch nicht fortpflanzungsfähig sind sowie erwachsene Vögel, die

selbst brüten oder nicht brüten). Beobachtungen über kooperative Brutpflege bei Vögeln wurden zu-

nächst von Skutch (1 935 , 1 961 ) an neotropischen Arten zusammenfassend diskutiert, aber erst wesent-

lich später in ihrer evolutionsbiologischen Bedeutung und weltweiten Verbreitung erkannt (Brown

1978, Fry 1978). In einigen Fällen zeigen die Ergebnisse, daß Helfer den Bruterfolg tatsächlich erhöhen

(durch Hilfe bei der Nahrungssuche, beim Füttern von Nestlingen und ausgeflogenen Jungen, bei Be-

brütung und Nestbau, bei der Verteidigung des Nestterritoriums, bei der Entdeckung von Feinden

und beim Hassen auf sie); siehe auch Brown et al. (1982). Möglicherweise sind im Hinblick auf die rela-

tiv niedrige Mortalität nichtwandernder, tropisch-subtropischer Vögel die Habitate in diesen Breiten

,, gefüllt"; das könnte zur Verzögerung der Fortpflanzungsfähigkeit und zum Verbleiben von Jungvö-
geln im wohlbekannten elterlichen Brutgebiet führen, um sogleich dann anwesend zu sein, wenn ein

Teil oder das ganze elterliche Territorium frei werden. Kooperative Brutpflege ist schon von über 100

Vogelarten bekannt, kommt aber wahrscheinlich bei wesentlich mehr Arten vor (jedoch nur selten bei

Koloniebrütern) und wurde von über 40 neuweltlichen Arten beschrieben (Woolfenden 1976, Fraga

1979): einige Vertreter der Greifvögel, Kuckucksvögel (Crotophaga, Guira, Opisthocomus) , Segler

(Chaetura), Buccos (Monasa), Tukane (Pteroglossus), Spechte und Vertreter von mehreren Familien

der Sperlingsvögel (Passeriformes).

ökophysiologische Aspekte der Lebensweise neotropischer Vögel wurden bei Kolibris untersucht

(s. oben). Das Verständnis wurde weiter gefördert durch die Messung der Körpertemperaturen (Oniki

1972, 1974) und die Bestimmung der metaboHschen Umsatzraten (Vleck & Vleck 1979, Weathers

1979) mehrere Arten des tropischen Tieflandes.

Zahlreiche Beobachtungen über ökologische Einpassungen unterschiedHcher Lebensformen bei pe-

ruanischen Vögeln sind in dem breit angelegten Werk von H.-W. Koepcke (1973) enthalten.

Fruchtfressen

Ein Aspekt der Ernährung tropischer Vögel mit weitreichenden Implikationen ist das Fruchtfressen

(Snow 1971 a, Morton 1973, Foster 1978). Die Ausbreitung von Früchten durch Tiere wie Reptilien,

Vögel und Säuger ist wahrscheinlich vor langen Zeiträumen in den Tropen entstanden und hat zu sehr

komplexen Anpassungen auf beiden Seiten geführt. Wind-Ausbreitung von Samen kommt dagegen

unter weniger günstigen Umweltbedingungen in höheren Breiten und unter stärker jahreszeitlichen

Klimaten vor und ist wahrscheinlich eine spätere Entwicklung. Die symbiotische Beziehung zwischen

Fruchtfressern und Pflanzen besteht darin, daß das Fruchtfleisch den Vögeln als Nahrung dient und die

Kerne (Samen) von den Vögeln an entfernter Stelle unversehrt entweder ausgewürgt oder aus dem
Darm ausgeschieden werden. Verschiedenartige ,, Strategien" der Früchte im Hinblick auf ihre Aus-

breitung durch Vögel sind a) auffällige Farbe, b) leichte Zugänglichkeit, c) relativ hoher Nährstoffge-

halt, d) die Produktionsfülle sowie e) in manchen Fällen eine zeitliche Staffelung von Blüte- und

Fruchtperioden nahe verwandter sympatrischer Pflanzenarten, möglicherweise damit ein etwa gleich-

mäßiges Angebot an Nektar bzw. Früchten besteht.

Aus den genannten Zusammenhängen ergeben sich mehrere evolutionsbiologische Konsequenzen
für Tropenvögel: 1. Die größere Breite ganzjährig vorhandener, verschiedenartiger Resourcen (wie

z.B. das reiche Angebot an Früchten, insbesondere in der Neotropischen Region) im Vergleich zur Si-
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tuation in den gemäßigten Klimazonen ist eine der ökologischen Voraussetzungen für den großen Ar-

tenreichtum der tropischen Tierweh; viele tropische Arten haben keine ökologisch äquivalenten Ver-

treter in den gemäßigen Breiten. 2. Der Gradient zunehmender Farbenpracht bei Vögeln in Richtung

auf die Tropen ist wahrscheinlich durch die Addition von nektar- und fruchtfressenden Vogelgruppen

zur tropischen Fauna entstanden (z. B. Kolibris, Tukane, Jacamare, Papageien, Trogons, die außer

Kolibris in höheren Breiten fehlen). 3. Früchte sind auffällig und werden in Fülle angeboten. Diese

,,Strategie" der Früchte bietet den Fruchtfressern relativ wenige Möglichkeiten für Spezialisierungen

und ist wahrscheinlich der Grund dafür, daß vorwiegend oder ausschließlich fruchtfressende Vogelfa-

milien z. B. Pipridae, Cotingidae) relativ artenarm sind (siehe S. 140). 4. Das Angebot an Früchten in

den Tropen war wahrscheinlich eine der ökologischen Voraussetzungen für die Entstehung des Arena-

verhaltens bei verschiedenen Vogelgruppen (siehe S. 150). 5. Früchte und Insekten enthalten vergleich-

bare Mengen an Proteinen und würden daher ähnliche Wachstumsraten von Vogelnestlingen verständ-

lich machen. Jedoch erzeugen diejenigen Früchtemengen, die für die Bereitstellung der benötigten

Proteine erforderlich sind, Kalorien, die weit über das notwendige Maß hinausgehen. Das mag der

Grund dafür sein, daß Fruchtfresser vielfach an ihre Nestlinge Insekten verfüttern und daher vollstän-

diges Fruchtfressertum unter Vögeln so selten ist.

Vogelgemeinschaften

Als Vogelgemeinschaft wird in weiter Fassung des Begriffs die Gesamtheit oder ein Teil der Gesamt-

heit der Vögel angesehen, die gegenwärtig in den verschiedenen Lebensräumen nahe beieinander leben

(MacArthur 1971). Dabei ist es nicht wichtig, ob diese Gruppen als separate Einheiten existieren,

sondern zunächst nur, ob gewisse erkennbare Gesetzmäßigkeiten Verallgemeinerungen erlauben. Die

Analyse der Faktoren, die den Umfang, die Zusammensetzung und Entstehung von Vogelgemein-

schaften unterschiedlicher Habitate (z. B. verschiedener "Wald- oder Graslandschaften) bestimmen,

basiert auf dem genauen Studium lokaler Avifaunen oder sogar ganzer Lokalfaunen im Hinblick auf

das ökologische Vorkommen der einzelnen Arten und deren zwischenartliche Beziehungen. Kritische

Fragen betreffen die Bedeutung struktureller, historischer, taxonomischer und ökologischer Aspekte

der Vegetation der betreffenden Habitate sowie die Rolle der interspezifischen Konkurrenz innerhalb

der Vogelgemeinschaften.

Besonders anregend für den gesamten Bereich der Ökologie waren in dieser Hinsicht die Arbeiten

des früh verstorbenen Robert H. MacArthur im gemäßigten und tropischen Amerika (Zusammenfas-

sung 1972), der aus seinen Befunden folgerte, daß strukturelle Aspekte der Vegetation (foliage profile,

foliage height diversity), interspezifische Konkurrenz und ein dynamisches Gleichgewicht zwischen

lokalem Aussterben und Immigration den Umfang und die Zusammensetzung von Vogelgemeinschaf-

ten bestimmen. Historische (geologische) und taxonomische Aspekte der Vegetation seien dagegen in

dieser Hinsicht von nur untergeordneter Bedeutung.

Von manchen reich differenzierten Familien südamerikanischer Vögel mit über 200 Arten, wie z.B.

den Töpfervögeln und Verwandten (Furnariidae) und den Ameisenvögeln (Formicariidae), leben

20^5 Arten an derselben Regenwald-Lokalität. Bis zu 8 oder sogar 10 Arten der sympatrischen Amei-

senvögel gehören zur selben Gattung, wie das z. B. für die Ameisenschlüpfer (Myrmothenda) gilt.

Möglicherweise reduzieren in solchen Fällen vertikale Staffelung der Nahrungszonen im Wald und

entsprechende morphologische Merkmale dieser nahe verwandten Arten die interspezifische Konkur-

renz (Pearson 1977b); siehe Abb. 9.

ökomorphologische Zusammenhänge bei neotropischen Vögeln und Vogelgemeinschaften haben

Karr & James (1975) quantitativ analysiert. Greenberg (1981) stellte fest, daß unter Vögeln, die Insek-

ten vom Blattwerk absuchen, tropische Arten relativ schlankere Schnäbel haben als ökologisch äquiva-

lente Arten der gemäßigten Breiten. Die betreffenden tropischen Arten nehmen vorwiegend bewegli-

che Orthopteren auf, während in den gemäßigten Breiten langsamere Schmetterlingsraupen den

Hauptteil der Beute ausmachen.
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Abb. 9 : Vertikale Staffelung der Nahrungszonen von Ameisenvögeln (Formicariidae) im Regenwald des w^estlichen

Amazonien. Standardabweichung (vertikaler Balken) um den Mittelwert (horizontale Linie) der Höhe der Nah-

rungssuche in Beziehung zum durchschnittlichen Laubwerk-Profil an drei Lokalitäten (nach PearsON 1977 b). Kx-

ten der Gattungen //ypocweww und Myrmotherula wie folgt: a-Af. axillaris, h-M. brachyura, c-H. cantator,

e-M. erythrura, h-M. hauxwelli, m-M. menetriesii, o-M. ornata. Trotz ähnlicher und nicht signifikant un-

terschiedlicher Komplexität des Laubwerks ist der Umfang der lokalen Avifaunen an diesen Lokalitäten recht ver-

schieden.

Langfristige ökologisch-ornithologische Studien lokaler Avifaunen insbesondere im Hinblick auf

die Erfassung der Arten, ihr ökologisches Vorkommen und die Mechanismen ihrer Koexistenz wurden

in vereinzelten Gebieten der neuweltlichen Tropen erst während der letzten Jahrzehnte in vermehrter

Zahl durchgeführt: in einem gestörten Regenwald in Ost-Nicaragua (Howell 1957), im perhumiden

Regenwald des östlichen Costa Rica (Slud 1960) und im Trockengebiet von Nordwest-Costa Rica

(Slud 1980), im feuchten Monsunwald von Panama (Karr 1971, "Willis & Eisenmann 1979), in ver-

schiedenen Montangebieten der Anden von Kolumbien (Miller 1963, Munves 1975, Ridgeley & Gau-

lin 1980), Venezuela (Schäfer & Phelps 1954) und Peru (Koepke 1954, Pearson & Pearson 1978), auf

der trockenen Santa Elena Halbinsel von West-Ekuador (Marchant 1958), an je einer Lokalität in den

Regenwäldern der Tiefländer von Ecuador westlich der Anden (Brosset 1964, Vuilleumier 1978) und

östlich dieses Gebirges in Amazonien: Ost-Ekuador (Limoncocha, Pearson 1977a), an verschiedenen

Lokalitäten in den Regenwäldern der Tiefländer von Ost-Peru (Balta, O'Neill 1974; Yarinacocha,

O'Neill & Pearson 1974; Manu, Terborgh et al. 1982, Tambopata Donohue et al. MS), Ost-Bolivien

(Pearson 1975), in einem Waldreservat bei Manaus, am mittleren Rio Amazonas (Willis 1977) und an

der Amazonas-Mündung bei Belem (Novaes 1970, 1973; Lovejoy 1975). Angaben für die einzelnen

Vogelarten der Lokalfaunen der genannten Gebiete betreffen das jeweilige Habitat oder gegebenenfalls

mehrere Habitate, den Bereich der Nahrungssuche (Erdboden, Unterholz, Kronenbereich, etc.), die

Vergesellschaftung und die Häufigkeit. Je nach der Dauer des Aufenthaltes der betreffenden Autoren

in den Untersuchungsgebieten wechselt die Vollständigkeit der obigen Listen. Im Hinblick auf das

Vorkommen vieler seltener Vogelarten in den Tropen schätzt Vuilleumier (1978), daß bei einer Wald-

vogelfauna von 250-300 Arten mindestens 12 Wochen Geländearbeit notwendig sind, um 90% der be-

treffenden Avifauna zu erfassen. In den vier Regenwaldgebieten von Ost-Peru (siehe oben) beobachte-

ten jeweils mehrere Ornithologen über einige Monate oder sogar Jahre hinweg, so daß die Gesamtzah-

len für diese Gebiete annähernd vollständig sein dürften wie folgt: 417 Arten in Balta (4 km^, davon 300

Arten Waldvögel i. w. S.), 402 Arten in Yarinacocha (25 km^), 510 Arten nahe der Cocha Cashu Sta-

tion im Manu Nationalpark (5 km^, davon rund 350 Arten Waldvögel i. w. S.) und 516 Arten in einem

etwa 100 km^ großen Gebiet des Tambopata-Reservates, davon rund 350 Arten Waldvögel i. w. S.

Etwa 440 der im Tambopata-Reservat angetroffenen Arten sind Brutvögel und machen diese Lokalität,

soweit heute bekannt, zur artenreichsten der Erde. Bei Manaus wurden 289 Arten auf etwa 7 km^ und
bei Belem an der Amazonas-Mündung rund 300 Arten auf etwa 20 km^ festgestellt.
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Die Auswertung der Ergebnisse mehrerer lokaler Studien ergab, daß ökologische Theorien um das

Konzept der zwischenartlichen Konkurrenz die unterschiedliche Gesamt-Artenzahl in den verschie-

denen Regenwald-Gebieten der Erde nicht erklären (Lovejoy 1975, Pearson 1982); weder die unter-

schiedliche Artenpackung, Laub-Komplexität, das Nahrungsspektrum, die Nahrungsbeständigkeit

noch die unterschiedliche Häufigkeit potentieller Konkurrenten anderer Tiergruppen (z. B. Affen) in

den Untersuchungsgebieten korrelieren mit der Rangfolge der Artenzahlen der Untersuchungsgebiete.

Gesichtspunkte auf der Basis historischer Theorien (pleistozäne Refugien, Insel-Biogeographie) ver-

mögen die Tatsachen besser zu erklären, jedoch sind weitere Aspekte zu testen, wofür sich mögUcher-

weise andere Organismen (z. B. manche Insekten) besser eignen als Vögel.

Auch VuiLLEUMiER & SiMBERLOFF (1980) kritisierten die in den letzten Jahren häufiger zu beobach-

tende Überbetonung der interspezifischen Konkurrenz als der ,, nachweisliche" Hauptfaktor für die

geographische Verbreitung von Vogelarten, insbesondere in den Tropen, und betonten die gleichzei-

tige Wirkung ökologischer und historischer Faktoren bei der Entstehung der heutigen Verbreitungs-

muster von Vogelarten sowie die Schwierigkeiten einer getrennten Analyse beider Faktorenkomplexe.

Karr (1980) umreißt in einer vorläufigen Übersicht im Zusammenhang mit einer vergleichenden Studie

der Vogelfauna des Unterholzes tropischer Wälder den gesamten Faktorenkomplex, der für die Zu-

sammensetzung und die Struktur von Vogelgemeinschaften wahrscheinlich bestimmend ist: 1. Ge-

schichte: Klima- und Vegetationsfluktuationen; Habitatinseln; Besetzung des tropischen Bereichs auf

den verschiedenen Kontinenten durch verschiedene taxonomische Gruppen. 2. Temperatur-Feuchtig-

keitsbeziehungen, 3. unterschiedlich ausgeprägte Jahreszeiten, 4. Vegetationsstruktur im Hinblick auf

unterschiedliche Pflanzendiversität, Laubvolumen und Laubstruktur, 5. Interspezifische Beziehungen

wie zwischenartliche Konkurrenz, Räuber, ökologische Abhängigkeiten nektar- und fruchtfressender

Arten, 6. Nahrungsbasis. Forschungsziel ist die Analyse individueller Vogelgemeinschaften auf der

Grundlage dieses gesamten Faktorenkomplexes im Hinblick auf eine mögliche spätere Erklärung re-

gionaler Unterschiede der Zusammensetzung von Vogelgemeinschaften.

Populationsdynamik

Obwohl mehrere detaillierte Studien an farbberingten Populationen verschiedener Arten während

der letzten Jahrzehnte durchgeführt wurden, sind allgemeine Fragen der Populationsdynamik tro-

pisch-amerikanischer Vögel weiterhin offen, wie z. B. die durchschnittliche Höhe der jährlichen Nest-

lings- und Erwachsenensterblichkeit in unterschiedlichen Bruthabitaten (Wald, offene Landschaft)

und die Bedeutung der Räuber in diesem Zusammenhang. In mehreren tropischen Gebieten werden

die meisten Vogelnester ausgeraubt, bevor die Jungen ausfliegen können, d. h. die Verlustrate ist hoch

(RiCKLEFS 1969, Skutch 1966), und zwar vielfach höher in Wäldern als in offenen Gebieten in der Nähe

von menschlichen Siedlungen. Im Gegensatz dazu fand Oniki (1979) erstaunlich niedrige Nestverluste

(um 20% pro Jahr) bei einigen amazonischen Waldvögeln, einen höheren Wert (80 %) bei einer Art des

Sekundärbuschwerks, der aber noch unter der hohen Nestmortalität von 88-96% liegt, die Willis

(1974) für Waldvögel in Panama feststellte.

Möglicherweise ist in tropischen Wäldern, die von menschlichem Einfluß unberührt sind, der Ver-

lust von Nestern durch Räuber nicht hoch, sondern niedrig! Dafür sprechen neben den in Amazonien

festgestellten niedrigen Nestverlusten (Oniki 1979) auch die relativ langen Brut- und Nestlingszeiten

tropischer Waldvögel (RiCKLEFS 1976), die viele verschiedene Möglichkeiten genutzt haben, ihre Nester

in der komplex strukturierten Umwelt des Tropenwaldes vor Nesträubern zu verbergen (Koepcke

1972). Wenn der Mensch die großen Räuber wie Adler und Puma in Tropenwäldern als erste ausmerzt,

mögen kleine Nesträuber stark überhand nehmen und die hohen Nestverluste in Wäldern mit partiel-

lem Einfluß des Menschen erklären. Die Nestverluste könnten in offenen Anbaugebieten um mensch-

liche Ansiedlungen deshalb wesentlich geringer sein, weil hier in einem weiteren Stadium menschlicher

Interferenz auch die kleinen Nesträuber ausgemerzt wurden. Nach diesem Modell würden wir geringe

Nestverluste nahe menschlichen Siedlungen erwarten, hohe Verluste in mittleren Zonen und wiederum

geringe Nestverluste unter natürlichen Verhältnissen in unberührten Gebieten (Willis & Oniki 1978).
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Tropenvögel mit niedriger Gelegegröße haben eine unterschiedlich niedrige jährliche Erwachsenen-

sterblichkeit, die bei 2 Arten von Schnurrvögeln (Manacus manacus und Pipra erythrocephala) auf ih-

ren relativ sicheren Balztennen nur 10-15% beträgt (Snow 1962a, b). Bei einigen Ameisenvögeln

(Formicariidae) werden Werte von 15-35% erreicht, wobei umherstreifende Arten (Phaenostictus

mcleannani, Gymnopithys bicolor) gefährdeter sind (20-35% Sterblichkeit) als eine stärker stationäre

Art (Hylophylax naevioides) mit 15% Mortalität pro Jahr, da diese letzteren Vögel wahrscheinlich die

Versteckmöglichkeiten in ihren kleinen Territorien besser kennen lernen (Willis 1974). Die jährliche

Sterblichkeit des Kolibris Phaethornis superciliosus im karibischen Costa Rica beträgt 50%, wobei die

Verluste fast ausschließlich während der nahrungsknappen Periode zu Beginn der Trockenzeit auftre-

ten (Stiles & Wolf 1979).

Amazonische Ameisenvögel und der genannte Kolibri mit relativ geringer Lebenserwartung haben

eine längere Brutsaison, d.h. brüten wiederholt und produzieren auf diese Weise mehr Junge pro Jahr

als andere Arten desselben Gebietes mit höherer oder hoher Lebenserwartung, die nur wenige Monate

brüten und von denen einige Paare für eine längere Zeit sogar überhaupt keine Nester bauen (Willis &
Oniki 1978).

Gemischte Vogeltrupps

Man wandert oft lange im Regenwald ohne einem Vogel zu begegnen. Dann herrscht plötzlich Le-

ben in den nahen Büschen und Bäumen, wenn Dutzende von Vögeln verschiedener Arten nahrungssu-

chend um den Beobachter wispern und locken bis der Vogeltrupp weitergezogen ist und es wieder still

wird im Wald wie zuvor. Gemischte Vogeltrupps, die aus Individuen verschiedener Arten bestehen,

bilden sich in höheren Breiten außerhalb der Brutzeit, sind aber in den Tropen regional unterschiedlich

häufig auch ganzjährig zu beobachten und seit über 100 Jahren bekannt. Wichtige Fragen, die Beob-

achter beim Studium dieses weltweiten Phänomens der gemischten Vogeltrupps auf Nahrungssuche zu

beantworten trachten, sind (Diamond 1981 ): Wer führt und wer folgt? Entstehen die Trupps zufallsbe-

dingt oder schließen sich regelmäßig dieselben Individuen zusammen? Warum suchen verschiedene

Arten gemeinsam nach Nahrung? Warum ähneln manche truppbildenden Arten einander recht auffäl-

Hg?

Geländestudien an verschiedenartigen Vogeltrupps in den Tropen der Neuen Welt haben mit Hilfe

der Farbberingung außerordentlich interessante Details über die eng miteinander in Beziehung stehen-

den Truppmitglieder ergeben. Die ,, Führer" der Trupps sind als ,,Kernarten" (nuclear species) in

manchen Fällen recht unauffällig (neutral) gefärbt, in anderen Fällen auffällig gefärbt und stimuHeren

durch häufiges Rufen und ruheloses Verhalten sowie Flügel- oder Schwanzzucken die Truppbildung

und den Truppzusammenhalt. Den Kern-Arten folgen die Begleiter-Arten. Interspezifische Konkur-

renz der Truppmitglieder wird durch unterschiedliche Körpergröße, verschiedene Nahrung oder De-

tails der Nahrungssuche vermieden. Trupps bilden sich wahrscheinlich aus unterschiedlichen Gründen
und mögen in vielen Fällen mehreren Zwecken gleichzeitig dienen. Die zumeist diskutierten Theorien

der Truppbildung sind folgende (Powell 1980, Diamond 1981): 1. Konvoy-Theorie. Truppbildung als

Antiräuberverhalten. Die Truppmitglieder sind wie in einem ,,Schiffskonvoy" sicherer, da mehr Au-
gen und Ohren Feinde früher entdecken und Angriffe gegen eine Gruppe schwieriger zu führen sind als

gegen Einzelgänger. 2. Treiber-Theorie. Die Truppmitglieder stöbern wie Treiber bei der Jagd Insek-

ten durch ihre Aktivität auf und treiben sie damit anderen TruppmitgUedern zu. 3. Die Effektivität der

Nahrungssuche wird durch Auffinden guter Nahrungsgebiete erhöht. Vögel bilden in seltenen Fällen

ebenfalls Trupps, um gemeinsam wie eine ,,Räuberbande" in das Territorium eines Besitzers einzu-

dringen, der ein einzelnes Individuum vertreiben könnte, jedoch nicht den ganzen Trupp.

Zahlreiche Arten neotropischer Waldvögel schließen sich zu gemischten Trupps zusammen, wobei

folgende Vergesellschaftungen charakteristisch sind:

1. Trupps fruchtfressender Tangare und Zuckervögel bewegen sich in Panama im Baumkronenbe-

reich und sind vorwiegend aus folgenden Arten zusammengesetzt (Moynihan 1962 c): Tangara inor-
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natu, Thraupispalmarum, Cyanerpes cyaneus sowie Chlorophanes spiza als Kernarten und zahlreiche

Begleiterarten.

2. Gemischte Vogeltrupps in höheren Bergregionen Panamas bestehen aus dem Buschtangaren

Chlorospingus ophthalmicus als Kernart und mehreren Arten von Vireos, "Waldsängern und Arten an-

derer Vogelfamilien (MoYNiHAN 1962c, BusKiRK et al. 1972, Buskirk, 1976). In Costa Rica bilden sich

gemischte Trupps um den Waldsänger Basileuterm tristriatus, wobei die beteiligten Arten mit Territo-

rien von 0,5-4 ha Größe das Waldhabitat unabhängig voneinander aufghedern. Die Paare jeder Art

folgen dem Trupp nur im eigenen Territorium. In den andinen Bergwäldern Südamerikas schHeßen

sich Blütenstecher (Diglossa-Anen), Zuckervögel (Conirostrum -Arten) und andere zu Trupps zu-

sammen und ebenso auch Tangare, Waldsänger, Ammern, Tyrannen u. a. (Vuilleumier 1970 a, Moy-

NiHAN 1979, 1981); auch hier können mehrere Kernarten und zahlreiche Begleiterarten unterschieden

werden.

3. Gemischte Trupps insektenfressender Arten, insbesondere Ameisenvögel (Formicariidae), leben

im Unterholz (1-10 m Höhe) der Regenwälder des Tieflandes. In Ost-Peru schließen sich 8-12 Arten

in je einem Paar (ohne oder mit 1-2 Jungen) zum Trupp zusammen und haben im Gegensatz zu den

Basileuterus tristriatus -T^rupps in Costa Rica (s. oben) identische Nistterritorien, die das sehr große

Trupp-Territorium von mehreren hundert Metern Durchmessern bilden (Munn & Terborgh 1980).

Die Trupps bestehen hier aus 2 relativ großen Thamnomanes-Arten als Kernarten, 3 kleineren Myr-

motherula-Arten und einer großen Philydor-Art als Begleiterarten. Dazu kommen über 30 weitere Ar-

ten, die sich mehr oder weniger regelmäßig den Trupps anschheßen. Durch das beschriebene Territo-

rialverhalten des Trupps wird mögHcherweise in weiten Gebieten des tropischen Amerika die (niedri-

ge) Populationsdichte dieser Waldvogel-Arten einheitlich reguliert. Das gemeinsame Truppterrito-

rium wird auch gemeinsam gegen Nachbartrupps ähnlicher Zusammensetzung verteidigt, wobei je-

weils konspezifische Mitglieder gegeneinander antreten. Das sehr große Truppterritorium bleibt jahre-

lang konstant, und die Truppmitglieder bleiben möglicherweise zeitlebens zusammen.

Auch in Panama besetzen Paare oder Familiengruppen zweier Ameisenvogel-Arten (Myrmotherula

fulviventris und Microrhopias quixensis), die regelmäßig gemischte Trupps bilden, ein gemeinsam ge-

nutztes und verteidigtes Truppterritorium (Gradwohl & Greenberg 1980). Begleiter dieser Kemarten

sind insbesondere Arten mit kleineren Territorien, die den Trupp nur in ihrem eigenen kleinen Revier

begleiten, oder Arten mit wesentlich größeren Territorien und die bei Trupp-Auseinandersetzungen

innerhalb ihres Gebietes von einem zum anderen gemischten Vogeltrupp überwechseln.

4. Vogeltrupps bilden sich auch regelmäßig um die Heerzüge der Wanderameisen (vorwiegend Eciton

burchelli und Labidus praedator). Die Vögel folgen den Zügen, um Gliedertiere zu erbeuten, die

durch die Ameisen vom Waldboden oder bodennahen Zonen aufgescheucht werden. Die Ameisen

selbst werden nicht gefressen oder nur vereinzelt zufällig zusammen mit einem anderen Beutetier auf-

genommen. E. O. Willis und Y. Oniki (Zusammenfassung 1978) sind solchen Vogeltrupps in neotro-

pischen Regenwäldern monatelang gefolgt und haben das Verhalten der verschiedenen Vogelarten, ihre

soziale Ordnung und die Brutbiologie untersucht. Die Regelmäßigkeit der Schwarmaktivität beson-

ders von Eciton burchelli, eine von Mexiko bis nach Nord-Argentinien verbreitete Ameisenart, hat es

etwa 45 Vogelarten ermöglicht, über 50% ihrer Nahrung an den Ameisenzügen zu erbeuten oder sogar

fast ihren gesamten Nahrungsbedarf auf diese Weise zu decken (sog. ,,
professionelle" Ameisenfolger

unter den Waldvögeln): einige Bodenkuckucke (Neomorphus) und Baumrutscher (Dendrocincla, Hy-

lexetastes, Dendrocolaptes), etwa 25 Arten Ameisenvögel (Formicariidae) verschiedener Genera und in

gewissen Gebieten ein Tangar (Eucometis penicillata). Dazu kommen zahlreiche Vogelarten vieler

Familien, die selten oder oft an den Zügen der Wanderameisen zu beobachten sind, aber nur einen ge-

ringen Teil ihres Nahrungsbedarfs auf diese Weise decken. Ferner gelegentlich Kröten und Eidechsen

sowie vorwiegend die Weibchen einiger SchmetterUngsarten (Ithomiinae), die den Ameisenzügen re-

gelmäßig folgen, um sich von den Exkrementen der Vögel zu ernähren (Ray & Andrews 1980).
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Abb. 10: Nahrungszonen von Ameisenvögeln (Formicariidae) über einem Heerzug von Wanderameisen im

neotropischen Regenwald. Nischentrennung durch Dominanzverhalten innerhalb einer einzelnen Kategorie von

Ameisenfolgern, hier der drei klammernden Arten des zentralen Panama. Ähnliches gilt auch für die Boden- und

Kletterer-Kategorien unter Ameisenfolgern. Die für die Erbeutung aufgescheuchter Insekten günstigste Zone A
über dem Zentrum und der Front des Ameisenzuges wird vom mittelgroßen Phaenostictus mcleannani besetzt, der

eindringende Individuen des etwas kleineren Gymnopithys bicolor der ungünstigeren Zone B vertreibt; diese Art

vertreibt eindringende Individuen des kleinen Hylophylax naevioides der sehr ungünstigen Zone C. Gelegentliche

Infiltration rangtieferer Vögel in günstigere Nahrungszonen ist möglich durch schmale Korridore (I) hinter domi-

nanten Vögeln. Nach WILLIS & Oniki (1978).

Bis über 30 Individuen verschiedener, regional wechselnder Vogelarten finden sich an einem großen

Ameisenzug ein, u. zw. 12-13 Vogelarten in Oberamazonien (Maximum von 10 Arten an einem ein-

zelnen Ameisenzug), 9 Arten in Zentralamazonien und 8 Arten in Unteramazonien. Dabei behaupten

die Individuen oder das Individuum einer großen Art oder mehrerer Arten die nahrungsreiche Innere

A-Zone über einem Ameisenzug, einer mittelgroßen Art oder mehrerer Arten die umgebende B-Zone

und einer kleinen Art oder mehrerer Vogelarten die äußere C-Zone (Abb. 10). Nach dem Sitzmodus

werden bei Ameisenfolgern unterschieden Sitzer, Klammerer, Kletterer, Läufer und Hüpfer. Profes-

Abb. 11: Balz der Männchen einiger Schmuckvögel (Cotingidae, 1-5) und eines Schnurrvogels (Pipridae, 6). 1 -

Kapuzinervogel (Perissocephalus tricolor) ,,muht"; der Körper des zimtbraunen und krähengroßen Vogels ist auf-

gerichtet, die Beine gestreckt, die orangen Unterschwanzdecken leuchten neben dem schwarzen Schwanz (nach

D. Snow 1976 b). 2 - Bärtiger Glockenvogel (Procnias averano), Pärchen kurz vor der Kopula. Das Körpergefie-

der des gut drosselgroßen Vogels ist beim Männchen weiß, Flügel schwarz, Kopf braun; die schwarzen Hautlappen

der Kehle bilden einen dichten ,,Bart" (nach D. Snow 1976 b). 3 - Weißer Glockenvogel (Procnias alba) auf dem
trockenen Ast eines Überhälters rufend; der lange zapfenförmige Hautlappen hängt über den Schnabel (nach einer

Zeichnung von M. Kleinbaum in DE SCHAUENSEE & Phelps 1978). 4 - Hämmerling (Procnias tricarunculata) ; das

Männchen mit kastanienbraunem Körper, weißem Vorderteil und drei schwarzen weichen Hautzapfen an der

Schnabelbasis wechselt den Platz mit dem Weibchen auf dem Balzast, indem es über dieses hinwegfliegt, während

das Weibchen zum äußeren Teil des Astes hüpft (nach B. SnoW 1977). 5 -Felsenhahn (Rupicola rupicola); das leb-

haft orangefarbene, krähengroße Männchen aufgebäumt im Unterholz nach längerer Bodenbalz (nach GiLLlARD

1962). 6 - Fadenpipra (Pipra filicauda) , etwa 11 cm lang. Das Männchen ,, krault" dem Partner mit dem fadenför-

mig verlängerten Schwanzfedern durch Aufrichten des Hinterkörpers und ruckartige Horizontalbewegungen Kinn

und Kehle (nach ScHWARTZ & Snow 1979).
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sionelle Ameisenfolger unter den Vögeln sind unterschiedlich territorial: a) sie verlassen ihr Territo-

rium nicht (z. B. Hylophylax naevioides) und folgen Ameisenzügen nur innerhalb des eigenen Gebie-

tes oder b) sie verlassen ihr Territorium (wo sie nisten, schlafen und über arteigene Individuen domi-

nieren) zur Nahrungssuche über Ameisenzügen, die bis zu mehreren hundert Metern von ihrem eige-

nen Territorium schwärmen und sind dort den konspezifischen Eignern der jeweiligen Territorien un-

tergeordnet.

Arena-Balz

Voraussetzungen für die Evolution von Arena-Systemen bei Vögeln (wobei Männchen entweder

einzeln in Hörweite oder auf gemeinsamen Balzplätzen ,,werben") sind eine ausreichende, verläßliche

Nahrungsquelle wie z. B. Früchte und Nektar, die es dem Weibchen ermöglichen, die Bebrütung der

Eier und Aufzucht der Jungen allein durchzuführen und den emanzipierten Männchen erlaubt, den

größten Teil des Tages (bis zu 90%) in ihrer Balzarena zu verbringen (Snow 1962 b, 1963). Jedoch ent-

steht ein Arena-System unter dieser Voraussetzung auch nur bei kleiner Ei- und Jungenzahl (bedingt

z. B. durch den Nesttyp) oder durch einen anderen Faktor, der die mögliche Hilfe des Männchens li-

mitiert, denn zahlreiche vorwiegend fruchtfressende Arten der Tropen haben keine Arena-Systeme

entwickelt wie z. B. die große Gruppe der Tangare (Thraupidae) mit starken Nestern (Willis 1979 b).

Das Fehlen von Arenavögeln in Afrika ist wahrscheinlich dadurch bedingt, daß es wegen der relati-

ven Armut der afrikanischen Flora (insbesondere an Lauraceae und Palmaceae) im Vergleich mit derje-

nigen Südamerikas und Australasiens in Afrika nur sehr wenige spezialisierte Fruchtfresser gibt (Snow

1980b).

Bei zahlreichen Arten der Kolibris (Trochilidae), Paradiesvögel (Paradisaeidae), Schmuckvögel (Co-

tingidae) und Schnurrvögel (Pipridae) waren die Voraussetzungen für die Evolution von Arena-Syste-

men gegeben. Unter Kolibris ist Arena-Verhalten besonders ausgeprägt entwickelt bei den Phaethor-

ms-hnen (B. Snow 1973 a, b; D. & B. Snow 1973; Stiles & Wolf 1979), deren Männchen und Weib-

chen im Gegensatz zu anderen Arenavögeln recht unauffäUig gefärbt sind. Arena-Verhalten entsteht

bei Kolibris entweder wenn diese - wie im Falle der Phaethornis -Arten - erreichbare Blüten im Gebiet

dominierender Kolibri-Arten kontrollieren oder wenn ausreichende Nektarquellen im Habitat fehlen.

Das andere Extrem ist ein Sozialsystem, unter dem jedes Männchen sein eigenes großes Territorium

mit reichen Nektarblüten als Nahrungsquelle besitzt.

Unter den Schmuckvögeln (Cotingidae), die Arena-Verhalten zeigen (Skutch 1969, B. Snow 1970,

1972, 1973c, 1977, D. Snow 1982; siehe Abb. 11), beobachten wir eine zunehmend komplexe Diffe-

renzierung von nur akustischer Markierung durch die Männchen ohne auffällige Gefiederdifferenzie-

rung im Vergleich zu den Weibchen (Lipaugus, Perissocephalus) über das Stadium einer Kombination

von auffälligen Gefiedermerkmalen mit lauten Rufen (Procnias, Cephalopterus) bis zu dem besonders

auffälligen Sexualdimorphismus der Arten von i??ip?co/^, Xz/»^o/e«,^, Carpodectes undCotinga, deren

Männchen nur durch auffälliges Gefieder auf sich aufmerksam machen und (fast) schweigsam sind. Es

bleibt offen, ob diese Reihe historisch zu interpretieren ist, d. h. ob die Arena-Organisation bei Lipau-

gus noch relativ jung ist (sich erst kürzlich entwickelt hat) gegenüber der Arenabalz bei den zuletzt ge-

nannten Gruppen (B. Snow 1972) oder zumindest die Stationen widerspiegelt, die die Entwicklung

komplizierten Arena-Verhaltens bei Schmuckvögeln durchlaufen hat.

Kein Schnurrvogel (Pipridae) führt eine Dauerehe. Auch bei dieser Familie gibt es Arten, deren

Männchen einzeln verteilt in Hörweite voneinander ihren Platz akustisch markieren (Neopelma, Ty-

ranneutes) und solche, bei denen mehrere Männchen Balzplätze nahe beieinander besetzen (Manacus,

Pipra). Die Männchen der Chiroxiphia-Arten vollführen komplizierte Gemeinschaftstänze unter der

,, Leitung" eines dominierenden alten Tieres. Erste vergleichende Übersichten der Balz der Schnurrvö-

gel brachten Sick (1959b, 1967) und Snow (1963). Neuere Untersuchungen über einzelne Schnurrvo-

gel-Arten behandeln die Balz von Machaeropterus deliciosus (früher in der monotypischen Gattung

Allocotopterus abgetrennt) in West-Kolumbien, deren Männchen mit aufgestellten Flügeln und den
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merkwürdig vergrößerten und versteiften Schäften der Armschwingen einen insektenähnhchen

Schwirrton erzeugen (Willis 1966 b). Mit umfangreichen quantitativen Untersuchungen über die Balz

von Pipra erythrocephala und Manacus manacus haben Snow (1962a, b) und Lill (1974, 1975, 1976)

das Verständnis der Biologie dieser Arten gefördert. Das Arena-Verhalten von Pipra, cornuta, einer im

Bergland von Süd-Venezuela verbreiteten Art, ähnelt derjenigen von Pipra erythrocephala, rubroca-

pilla und mentalis (Snow 1977a). Während der Balz von Pipra filicauda ,,krault" das Männchen dem

ruhig dasitzenden Weibchen mit dem nur bei dieser Art filamentartig verlängerten Schwanzfedern un-

ter ruckartigen horizontalen Schwenkbewegungen die Kehle oder das Kinn (Schwartz & Snow 1979;

siehe Abb. 11)! Die Balz der vier Chiroxiphia-Arten besteht aus sehr ähnlichen Gemeinschaftstänzen

und unterscheidet sich hauptsächlich durch die einleitenden Duettrufe der beteiligten Männchen

(Snow 1977b, Foster 1977, 1981).

Co-Evolution von Vögeln mit anderen Organismen

Enge Evolutionsbeziehungen bestehen zwischen fruchtfressenden Vögeln und den Früchten, die sie

verzehren, sowie zwischen nektarsuchenden Vögeln und den Blüten, die sie besuchen (Snow 1980 b).

Bäume der Familien Lauraceae, Palmae und Burseraceae bieten so spezialisierten Fruchtfressern wie

Kotingas und Tukanen sehr nährstoffreiche Früchte an, deren Kerne von den Vögeln als ,, Gegenlei-

stung" verbreitet werden. Für generelle Fruchtfresser bieten die Arten verschiedener Pflanzenfamilien,

insbesondere Melastomataceae und Rubiaceae, kleine sukkulente Früchte an, die aber hauptsächlich

Zucker und wenig Fett und Protein enthalten. Die Periode der Fruchtreife verschiedener Pflanzenarten

in einer Verwandtschaftsgruppe ist häufig mit nur geringer Überlappung über das Jahr verteilt und mag

ein Ausdruck der Konkurrenz um die Dienstleistung der Vögel (Ausbreitungstätigkeit) sein.

Die Beziehungen zwischen Kolibris und den Blüten, die sie besuchen, werden gegenwärtig intensiv

untersucht (Snow & Snow 1980, B. Snow 1981). Dabei ergab sich eine grundsätzliche Unterscheidung

zwischen territorialen und nicht-territorialen Kolibriarten. Die letzteren sind entweder groß und ha-

ben lange bzw. gekrümmte Schäbel, die parallel zu den tiefen, nektarreichen Blüten gewisser Pflanzen-

arten entstanden sind (high-reward trapliners), oder die Kolibri-Arten sind klein mit kürzerem Schna-

bel und besuchen verstreut auftretende, wenig spezialisierte Blüten (low-reward trapHners). Territo-

riale Kolibris kontroUieren gehäuft auftretende Blüten als verläßliche Nahrungsquelle. Eine vierte Ka-

tegorie sind ,,Territorium-Parasiten" - entweder große Kolibris mit mittellangen Schnäbeln, die ohne

,,Rücksicht" auf kleinere Territorium-Inhaber die von diesen kontrollierten Blüten befliegen, oder

sehr kleine, kurzschnäbelige Arten, die in wenig genutzten Teilen der Territorien anderer Arten ,, un-

bemerkt" oder ,,
geduldet" ihre Nahrung suchen. In den Anden sind als Kolibriblüten besonders wich-

tig diejenigen von 3 Pflanzenfamilien (Rubiaceae, Ericaceae, Bromeliaceae).

In den Tropen bestehen ebenfalls coadaptive Beziehungen zwischen Vögeln und stechenden oder

beißenden Hymenopteren in der Art, daß einige Vögel ihre Nester in unmittelbarer Nähe von denen

sozialer Wespen oder Bienen anbringen. Im tropischen Amerika tun dies ziemlich regelmäßig einige

StärUnge (Icteridae) und Tyrannen-Fliegenschnäpper (Tyrannidae; einschließlich Pachyramphuspoly-

chopterus, der früher zu den Cotingidae gestellt wurde); siehe Haverschmidt (1957) und Smith (1980).

Obwohl die Vögel die Wespen aufsuchen und nicht umgekehrt, entstehen durch ihre Beziehungen für

beide Partner Vorteile: Die Vögel erfahren Schutz gegen verschiedene Nesträuber und parasitäre Flie-

gen, die Vogelnestlinge angreifen; die Wespen andererseits werden geschützt gegen Vögel und Säuger,

die sich darauf spezialisiert haben, Bienen- und Wespenlarven zu fressen. Optische und olfaktorische

Anpassungen erleichtern die Gewöhnung der Insekten an ihre Vogelnachbarn: alle Vogelarten, die re-

gelmäßig mit Hymenopteren zusammenleben, haben einen eigentümlich muffigen Geruch, der ihren

nahen Verwandten, die nicht die Nähe von Wespen oder Bienen suchen, fehlt.

Einige Wespen (Gattung Prion) bauen ihre Nestzellen ziemlich regelmäßig in die benutzten Nester

gewisser Vögel, was Oniki (1970) für 8 von 13 Nester des Kolibris Phaethornis ruber erstmaHg be-

schrieb. Die recht ähnlichen Nester anderer Kolibris mit ähnlicher Brutzeit in demselben Untersu-

chungsgebiet nahe der Amazonasmündung enthielten keine Wespenzellen.
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Jahreszyklen

Die Datenbasis zu diesem Thema ist sehr begrenzt und gesicherte allgemeine Aussagen für neotropi-

sche Vögel sind noch nicht möglich. Zwei Blüteperioden während der Trockenzeit (März-April) und

zu Beginn der Regenzeit (Juni-August) bestimmen im Regenwald des karibischen Tieflandes von Co-

sta Rica den Jahreszyklus der Kolibris, die während der ersten Blütezeit brüten und während der zwei-

ten mausern (Stiles 1980). Gegen Ende des Jahres (November-Januar) nehmen die Zahl der Blüten im

Gebiet und das Gewicht und die Fettreserven der Kolibris rasch ab und einige Arten verlassen auf der

Suche nach einer ausreichenden Nahrungsbasis das nähere Nistgebiet. Kleine Fliegen und Spinnen,

von denen die Kolibris als zweiter Nahrungsquelle ebenfalls abhängen, durchlaufen in diesen Gebieten

einen ähnlichen Häufigkeitszyklus wie die Blüten. Unter dem etwas trockneren Klima von Nord-Tri-

nidad brüten Kolibris von November bis Juli und mausern von Juli bis November (Snow & Snow

1964), so daß keine Aktivitätspause wie in Costa Rica eintritt. Im karibischen Costa Rica ist eine Tren-

nung von Brut und nachfolgender Mauser typisch für die meisten Arten außer Phaethornis supercilio-

sus und wahrscheinlich P. longuemareus, bei denen Mauserperiode und Brutzeit der Einzelindividuen

unterschiedlich überlappen.

In Trinidad stellen die Monate April-Juni für Vögel den Höhepunkt der Brutsaison dar, während die

Mauserperiode vorwiegend die Monate Juli-Oktober umfaßt, jedoch brüten und mausern einige Arten

das ganze Jahr hindurch ohne bestimmten Jahreszyklus (was aber nicht für die einzelnen Individuen

dieser Arten zu gelten braucht).

In einer regionalen Übersicht untersuchte Snow (1976 a) die Jahreszyklen der Schmuckvögel (Cotin-

gidae) in der gesamten Neotropischen Region in ihren Beziehungen zum Klima und stellte fest, daß

Mauser und Brut jeweils zur nahrungsreichsten Zeit stattfinden. Während jedoch die Mauser eine

ziemlich feste Dauer hat, variiert die Länge der Brutzeit bei verschiedenen Arten erheblich. Beim Mor-

genammer (Zonotrichia capensis) wurden in Äquatornähe (Kolumbien) bimodale jährliche Brutzyklen

und solche mit Haupt- und Nebenzyklus (Küste von Peru) festgestellt, denen jeweils ein Mauserzyklus

folgt (King 1976). Die zeitliche Koordination der Individuen einer Population ist beim Beginn der

postnuptialen Vollmauser größer als beim Beginn der Brutphase, was auf eine gewisse Unabhängigkeit

beider Zyklen voneinander hindeutet. Eine circannuale Mauserperiodik mag die Individuen lokaler

Populationen auch bei anderen Arten neotropischer Vögel koordinieren (in ,, Gleichschritt" bringen),

nachdem die Phasengleichheit während der vorhergegangenen, recht langen Brutzeit mehr oder weni-

ger verloren gegangen ist (King 1976, Snow & Snow 1964). Die Umweltkontrolle der Mauser und nicht

der Brutzeit mag für die Korrelation des gesamten Jahreszyklus tropischer Vögel mit den Jahreszeiten

wichtig sein. Einzelheiten über eine solche Regulation der Mauser sind bisher jedoch nicht bekannt, da

Untersuchungen der Organisation von Jahreszyklen in weiten Teilen der tropischen Tiefländer, insbe-

sondere in Amazonien, fehlen.

Experimentelle Untersuchungen an mehreren neotropischen Tangaren und Finken im Vergleich zu

arktischen Finken haben keine Unterschiede ihrer circadianen Aktivitäts-Systeme aufgezeigt (Kienzle

& Erkert 1980). Anscheinend sind demnach zumindest bei lichtaktiven Vögeln im Laufe der Evolution

keine besonderen Anpassungen des circadianen Aktivitäts-Systems an die spezifischen Zeitgeberbe-

dingungen im Verbreitungsgebiet erfolgt.

Wanderungen

Im Gegensatz zur Situation in Afrika ist über den Vogelzug in Südamerika bisher wenig bekannt.

Die zusammenfassende Darstellung von SiCK (1968 a, siehe auch H.-W. Koepcke, 1963) vermittelt eine

erste Übersicht. Periodische Vertikalwanderungen in den Gebirgen der Anden und von Südost-Brasi-

lien sind von mehreren Arten bekannt, ebenso von Arten des südHchen Südamerika, die im Winter den

Anden nordwärts folgen. Der Zug von Vögeln Patagoniens, die dem südlichen Winter nordwärts aus-

weichen, erlischt schon zumeist in den subtropischen Breiten von Nord-Argentinien und Süd-Brasili-
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en. Einige brasilianische Tyrannen-Fliegenschnäpper (z. B. Muscivora tyrannus, Pyrocephalus rubi-

nus). Schwalben (Phaeoprogne tapera, Notiochelidon cyanoleuca, Progne chalybea) und Finken (Spo-

rophila lineola, siehe Schwartz 1975) verlassen jedoch ihre Brutgebiete in Brasilien nach der Brutzeit

und ziehen über Amazonien hinweg ins nördliche Südamerika, wo sie mit konspezifischen Standvo-

gel-Populationen temporär sympatrisch leben. In einigen Trockengebieten entlang der Westküste Süd-

amerikas (Ekuador, Peru) verlassen mehrere Arten die Umgebung des Brutgebietes zur Trockenzeit, in

das sie mit den ersten Regenfällen wieder zurückkehren. Hochwasserbedingte, jahresperiodische

Wanderungen von Enten, Störchen, Reihern, Seeschwalben, Limikolen und Tauchern gibt es im Ama-
zonas- und Orinoko-Gebiet sowie im Pantanal des Mato Grosso und wahrscheinlich in anderen Ge-

bieten des tropischen Südamerika. In den Einzelheiten bisher ungeklärt sind die invasionsartigen Wan-
derungen der Ohrflecktaube (Zenaida auriculata) in Nordost-Brasilien.

In den letzten Jahren wurde in zahlreichen Gebieten begonnen, Daten über nordamerikanische

Zugvögel in Mittel- und Südamerika gezielt zu sammeln, insbesondere im Hinblick auf die komplexen

Beziehungen der nördlichen Zugvögel mit den tropischen Arten im Überwinterungsgebiet (Keast &
Morton 1980; siehe auch Köster 1982). Die meisten nordamerikanischen Zugvögel überwintern im

schmalen Isthmus von Mittelamerika und auf Kuba, Hispaniola und den Bahamas. Nur ein verhält-

nismäßig kleiner Teil zieht weiter nach Südamerika, wo Zugvögel z. B. im westlichen Amazonien nur

5-7% aller Arten (Brut- und Zugvögel) ausmachen. Nordamerikanische Zugvögel sind integraler Be-

standteil verschiedener tropischer Vogelgemeinschaften, wo viele Arten mehr Zeit des Jahres verbrin-

gen als in ihrer nordischen Brutheimat und überreiche bzw. sporadische Resourcen ausbeuten (Karr

1976). Viele Zugvögel mögen nicht als Besucher, sondern richtiger als tropische Arten anzusehen sein,

die jährlich ihre tropische Heimat verlassen, um in den Gemäßigten Breiten zu brüten. Zugvögel im

Überwinterungsgebiet sind nicht auf mittlere Bergregionen und die Vegetation gestörter Habitate be-

schränkt (wie früher vielfach angenommen wurde), wo sie jedoch häufig sind. Verschiedenartige

Waldhabitate beherbergen wahrscheinlich mehr Zugvögel als andere Habitate. Manche Arten wählen

im tropischen Amerika ähnliche Habitate und Methoden der Nahrungssuche wie im Brutgebiet, an-

dere Arten besetzen unterschiedliche Habitate und wenden in beiden Gebieten unterschiedliche Me-
thoden der Nahrungssuche an. Durch den jährlichen Zuzug nordischer Überwinterer werden die

neotropischen Vogelgemeinschaften noch komplexer und müssen in Zukunft auch in dieser Hinsicht

im Detail untersucht werden. Dabei ist in vielen Fällen zu befürchten, daß im Zusammenhang mit der

regionalen Umweltverwüstung in Mittel- und Südamerika nicht nur tropischen Arten der Lebens-

raum, sondern Zugvögeln das Überwinterungshabitat zunehmend genommen wird.

Schlußwort und Hinweise auf offene Fragenkomplexe

Diese Zusammenfassung einiger Ergebnisse moderner ornithologischer Forschung im tropischen

Amerika hat gezeigt, daß auf traditionellen Gebieten wie Systematik und Ornithogeographie intensiv

gearbeitet wird und daß durch detaillierte ökologische und ethologische Untersuchungen im Gelände

neue Fragestellungen in den Vordergrund treten. Ornithologen tragen mit Daten aus Südamerika auch

zu den Diskussionen bei, die gegenwärtig über verschiedene Problemkreise von allgemein biologischer

Bedeutung geführt werden: z. B. über Aspekte der Vikarianz- und Dispersions-Biogeographie; Pro-

bleme der Artentstehung in den Tropen; die Trennung von ökologischen und historischen (geologi-

schen) Faktoren des tropischen Artenreichtums ; über die Gesetzmäßigkeiten desUmfangs und der Zu-

sammensetzung von Tiergemeinschaften unterschiedlicher tropischer Habitate; über soziobiologische

Verhaltensweisen sowie über die Populationsdynamik von tropischen Tierarten.

Einige offene ornithologische Fragenkomplexe seien abschließend hervorgehoben:

1 . Die Erhaltung parapatrischer Kontaktzonen zwischen neotropischen Vogelarten, deren Areale in

ökologisch mehr oder weniger einheitlichem Milieu einander zwar berühren, aber nicht oder kaum
überlappen. Offene Fragen betreffen in diesen Fällen die Mechanismen, durch die die betreffenden
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Vertreter voneinander getrennt werden, d. h. Einzelheiten des Konkurrenzverhaltens sowie der histo-

rischen oder ökologischen Faktoren, die die geographische Lage dieser Kontaktzonen bestimmen und

ein Transgredieren der Areale verhindern. Im Falle regionaler Sympatrie wäre die Einhaltung interspe-

zifischer Territorialität der Partner denkmöglich.

2. Die Häufigkeit von Superspezies in der Avifauna des tropischen Amerika bzw. das Verhältnis von

biologischen (taxonomischen) zu zoogeographischen Arten in der Neotropischen Region. Die Erstel-

lung ornithogeographischer Atlanten wäre in dieser Hinsicht besonders instruktiv.

3. Die Bedeutung zwischenartlicher Konkurrenz für die Entstehung von Verbreitungsmustern und

für die Zusammensetzung lokaler Vogelgemeinschaften des tropischen Südamerika.

4. Die Höhe der jährlichen Mortalität von Nestern und Adulten bzw. die Rolle der Räuber in unbe-

rührten Tropenwäldern als Schlüsselfaktor für ein Verständnis der Populationsdynamik tropischer

Vogelarten.

5

.

Faktoren, die den Jahreszyklus amazonischer Waldvögel (Individuen und ganzer Populationen) be-

stimmen.

6

.

Gesetzmäßigkeiten der Einpassung von nordischen Zugvögeln in die tropischen Vogelgemeinschaf-

ten, in denen sie vielfach längere Zeit des Jahres verbringen als in ihrer eigenen Brutheimat.

7. Die Fossilgeschichte tropisch-amerikanischer Vögel ist weitgehend unbekannt. Daten über pleisto-

zäne Avifaunen nahe der pazifischen Küste von Ekuador und Peru hat Campbell (1976, 1979) bekannt

gegeben. Es ist zu hoffen, daß zukünftig auch Fossilfundpunkte im amazonischen Tiefland angetroffen

und bearbeitet werden.

Im Hinblick auf die rasche Vernichtung tropischer Wälder erscheint es fraglich, ob eine vollständige

Erfassung der Faunen Südamerikas und eine Klärung der zahlreichen offenen Fragen möglich sein

werden. Durch die Einrichtung von Nationalparks als Naturreservate mag ein Teil der großartigen

tropischen Lebewelt erhalten bleiben; aber die Zeit ist nur noch kurz, um Erkenntnisse an solchen

Faunen zu gewinnen, die intakt sind und relativ unberührte Tropenwälder bewohnen.
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