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Okomorphologische Aspekte
von Speziation und adaptiver Radiation bei Vogeln

Von Bernd Leisler

1. Einleitung

Nach MaYr (1967, 1975) versteht man unter adaptiver Radiation (Formenaufspaltung)
eine evolutive Verzweigung einer phylogenetischen Linie in Richtung auf ziemlich verschiedene
Nischen und adaptive Zonen. Welche Moglichkeiten fiir eine adaptive Radiation bestehen und
welches Ausmaf! sie annehmen kann, hingt vor allem von drei Faktoren ab (OscHE 1972):
1. Vom Angebot der Umwelt, also von der ckologischen Lizenz, d. h.: Welche Moglichkeiten

bietet ein Biotop zur Ausbildung bestimmter ckologischer Nischen, bzw. welche kénnen
von den Organismen mit der Umwelt nicht gebildet werden?

2. Von der 6kologischen Potenz der betreffenden Organismen. In vielen Fillen verbietet die
Grundorganisation (der Bauplan) eines Organismus die Ausbildung einer bestimmten
Nische bzw. die Besetzung einer Zone.

3. Vom Fehlen iiberlegener Konkurrenten. Welche anderen Arten existieren bereits und
welche okologischen Nischen haben sie bereits gebildet?

Zunichst werden kurz die Faktoren behandelt, die fiir die starke Formenaufspaltung der Vogel

verantwortlich sind. Am Beispiel der Kleidervigel (Drepanididae) soll dann aufgezeigt werden,

wie adaptive Radiationen ablaufen und welche Bedeutung ihnen bei der Evolution héherer

Einheiten zukommt. Abschlieflend werde ich die Erschlieffung neuer Lebensriume am Beispiel

zweier Sylviidengattungen darstellen und eine Methode vorstellen, mit der diejenigen morpho-

logischen Funktionskomplexe bestimmt werden konnen, die sich bei der Formenaufspaltung
einer Gruppe differenziert haben bzw. die konstant geblieben sind.

2. Formenaufspaltung der Vogel

Die Klasse der Viogel fehlt fast oder vollig nur in ganz wenigen Lebensriumen und
adaptiven Zonen. Nur Reptilien in friiheren Epochen, Siuger und Insekten entwickelten eine
vergleichbare Vielseitigkeit. Was waren die entscheidenden Bauplanverbesserungen der Viogel,
die zur Bildung einer neuen Grofinische gefiihrt haben und was sind die Griinde dafiir, daf}
Vogel gewisse Bereiche nicht besetzen konnten? Sind es im Bauplan liegende Beschrinkungen
oder ist es das Vorhandensein iiberlegener Konkurrenten?

Vogel haben einen sehr einheitlichen Bauplan, der verglichen mit anderen Gruppen grofle
Beschrinkungen mit sich bringt. Umso erstaunlicher ist der Erfolg der Gruppe, besonders wenn
man die geographische Verbreitung als Mafl des Erfolges nimmt. Typische Vogelmerkmale
sind: 1. Hohe, gleichbleibende Eigenwirme durch ein Federkleid und ein intensiver Stoffwech-
sel, 2. Umbildung der Vordergliedmaflen zu Fliigeln (bzw. Rudern), dadurch starke Umfor-
mung der Vorderextremitit und des Brust-Schulterapparates, 3. Einrichtungen zur Herabset-
zung des Gewichts, 4. eine lange, bewegliche Halsregion, 5. ein rudimentirer, wenig beweglicher
Schwanz, 6. Bipedie, damit verbunden fester Zusammenhang.des Beckens durch ein Synsacrum,
Hinterextremitit mit Intertarsalgelenk, 7. Hornschnabel (STRESEMANN 1934). Das alles sind
Merkmale, die den Bauplan tiefgreifend bestimmen. Das Flugvermégen war neben der Endo-
thermie eine Schliisselanpassung der Vogel, die thnen eine hohe Mobilitit erméglichte.

MoRrsE (1975) untersuchte, welche Nahrungskategorien und Grofllebensriume von Vé-
geln in bedeutender Weise genutzt werden und fand bei den verschiedensten Ernihrungsformen
eine reziproke Dichtebeziehung zwischen Vogeln und anderen Tiergruppen. Das laflt vermu-
ten, dafl Konkurrenz zwischen hoheren taxonomischen Einheiten bei der Ausbildung der
heutigen Tiergemeinschaften eine gewisse Rolle gespielt hat und noch spielt. In Siiddamerika z.
B. konnten Grofiriuber unter den Végeln, die Phororhacoiden, zwar mit den Borhyaeniden
(Beuteltieren) koexistieren, starben aber zusammen mit ihnen aus, als Ende des Tertiir
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tiberlegene Raubsiuger tiber die Panamabriicke einwanderten (PATTERSON & PascuaL 1968,
MoRrsE 1975). In tropischen Siiflwassergebieten haben méglicherweise Fische mit ihrem groflen
Individuen- und Artenreichtum Enten in ihrer Formenaufspaltung limitiert (REicHHOLF 1975).
Durch ein hohes Mafl an Beweglichkeit nutzen jedenfalls Vigel am stirksten diejenigen
Nahrungsresourcen, die fiir andere Gruppen schwer erreichbar sind und die riumlich-zeitlich
ungleichmiflig verteilt und/oder wenig voraussagbar sind. Zu beachten bleibt, dafl die gegentei-
lige Hiufigkeitsverteilung von V5geln und anderen Tiergruppen in bestimmten Lebensraumen
bzw. als bestinmte Lebensformen nur einen indirekten ,Beweis* fiir die Wirkung von
Konkurrenz darstellt.

Daf} den Vgeln kein bedeutendes Eindringen in den Boden gelang, dafl sie keine Radiation
als Griber erlebten (STORER 1960), sei als ein Beispiel fiir Bauplanbeschrinkungen genannt.
Zwar dringt eine Anzahl von Arten zur Brutzeit in den Boden ein und wenige zeigen auch ein
ausgepragteres Bodenleben (z. B. die Kiwis oder die Kanincheneule, Speotyto). Vogel haben aber
keine echt grabenden Lebensformen hervorgebracht. Fiir Graben nétige Kérperanpassungen,
wie starke Vorderbeine mit Krallen und/oder eine starke, starre Kopf-Halsregion sind unverein-
bar mit Baumerkmalen fliegender Formen.

3. Ablauf einer adaptiven Radiation und die Wirkung von Kontrastbetonung

Das Phanomen der adaptiven Radiation wurde iiberwiegend an Inselvogeln studiert, wo
das Alter der Inseln und der Einwanderung der Vogelgruppen einigermaflen bekannt jst und die
Konkurrenzverhiltnisse einfach sind. Bei den Kontinenten stellt sich dagegen die Frage viel
stirker, ob eine bestimmte Radiationsgruppe in einem Gebiet entstanden ist und dort spezielle
Radiationsmdglichkeiten hatte oder ob die entsprechende Fauna bei Eintreffen der Gruppe
noch so ungesittigt war, daf} sie Moglichkeiten zur Bildung sehr unterschiedlicher Nischen bot
(MAYr 1972).

Die Kleidervogel auf Hawaii vermitteln uns eine gute Vorstellung der Einzelschritte einer
Formenaufspaltung. Ein reich gegliedeter, von Konkurrenten freier Lebensraum, giinstige
Separationsbedingungen und kleine Populationen waren Faktoren, die eine rasche Aufspaltung
begiinstigten. Die Kleidervigel zeigen auch, dafl Mikroevolution (Speziation) und Makroevo-
lution (transspezifische Evolution) in gleicher Weise vor sich gehen. Beide arbeiten mit
denselben Mechanismen, indem sie sich der Population bzw. der Art als Evolutionseinheit
bedienen (MAYR 1967, Bock 1970, 1972a). Die eine Unterfamilie der Kleidervogel, die
Psittirostrinen, enthilt fiinf Gattungen — Loxops, Hemignathus, Pseudonestor, Psittirostraund
die erst kiirzlich entdeckte Melamprosops. Drei Gattungen haben mehrere polytypische Arten.
Die Unterfamilie ist dadurch geographisch stark gegliedert.

Wie AMADON (1950) und besonders Bock (1970) gezeigt haben, sind die extremen
Gattungsvertreter durch eine Reihe intermediirer Arten miteinander verbunden. Wir haben
also unter den heute lebenden Formen eine Art ,Pseudophylogenese” der tatsichlichen
Entwicklung der Gruppe vor Augen. Die Gattung Loxops ist eine primitive Stammform
(AMADON 1950, RicHARDs & Bock 1973) mit fiinf Arten von denen drei weitverbreitet und
polytypisch sind. Sie sind auf den meisten der Hauptinseln sympatrisch und fressen hauptsich-
lich kleine Insekten, etwas Nektar und selten Friichte. Wie in Inselsituationen hiufig (z. B.
NORREVANG 1959, KEAST 1970) haben auch bei den Kleidervégeln Doppel- oder Mehrfachbe-
siedlungen von Inseln zu Artaufspaltungen gefiihrt. Doppelbesiedlung von Inseln und darauf-
folgende Kontrastbetonung (character displacement) kamen im Loxops virens-Komplex zwei-
mal vor (Abb. 1): Die Nominatform, der eine Kolonisator auf Hawaii, hat die Ernahrung der
Ausgangsform beibehalten, hat aber einen kleineren Schnabel als die iibrigen Rassen. Loxops
sagittirostris, der andere Einwanderer, hat einen grofleren Sondierschnabel entwickelt, mit dem
er groflere Insekten erbeutet. Eine dhnliche Doppelbesiedlung trug sich auf der Insel Kauai zu:
einmal durch den kleinen Insektenabklauber L. parva, zum anderen durch den grofleren
Sondierer L. virens stejnegeri, einem Fall extremer geographischer Variation.

Nach der Interpretation von Bock (1970) ist die Entstehung der Arten in der Gattung
Loxops das Ergebnis einer Serie solcher Doppelbesiedlungen mit anschlieflender aus Konkur-
renz resultierender Kontrastbetonung. In dieser Gattung erfolgten groflere Anderungen
allerdings nur in der Art der Nahrungssuche, nicht in der Nahrung selbst. Bei der Evolution von
Hemignathus und Pseudonestor fanden groflere Anderungen auch in der Nahrungswahl statt.
Von dem Sondierer und Nektarfresser L. v. stejneger: aus fiihrte eine Verlingerung des
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Abb. 1: Kontrastbetonung von Schnabellinge und -form in der Loxops virens-Gruppe nach Doppelbesied-

lungen auf Kauai und Hawaii. Aal: Loxops virens virens, Aa2: L. v. wilsoni, Aa3: L. v. chloris, Aa4:
L. v. stejnegeri, Ab: L. sagittirostris, Ac: L. parva (nach Bock 1970, verindert).

Oberschnabels nach der gegebenen Kriimmung zu Hemignatbus lucidus , einem Sondierer und
Nektarfresser, der auch in Rinde hackt und klopft. Von thm aus konnte durch H. wilsoni eine
neue Nahrungszone erschlossen werden, nimlich durch Aufhebeln und -meifleln von Rinde
(Abb. 2). Eine zweite Linie fithrte zu langen Sichelschnibeln (H. obscurus und H. procerus), die
eine stirkere Nektarnutzung erlauben, eine dritte zu dem beiflenden Psexdonestor, der
Insektenginge aufreiflt und freilegen kann, die Hemignathus unzuginglich sind. Pseudonestor
hat aber noch Merkmale der R6hrenzunge der Nektarfresser (AMADON 1950). Sein Beifschna-
bel war schliefllich eine Priadaptation zur Aufnahme harter Pflanzennahrung. Dieser drastische
Wechsel in den Nahrungsobjekten erméglichte eine Aufspaltung in verschiedene Samenfresser-
formen, die so eingenischt waren, dafl z. B. auf Hawaii fiinf Arten nebeneinander leben konnten
(Abb. 2). Nur etwa fiinf Schritte sind von Loxops virens zu Psittirostra kona — also zur
Entstehung der Vielfalt in der Unterfamilie notwendig.

Ich habe die Kleidervigel als Beispiel einer adaptiven Radiation den bekannteren Galapa-
gos-Finken aus folgenden Griinden vorgezogen:

1. weil sich hier deutlicher zeigen lifit, daf8 sich makroevolutionire Anderungen durch
wiederholte Formenaufspaltungen erkliren lassen (Erobern einer neuen Adaptationszone —
rasche Aufspaltung — Erreichen eines priadaptiven Plateaus — Erobern einer weiteren
Adaptationszone usw.) und .

2. weil hier Kontrastbetonungen durch Konkurrenz bei der sekundiren Uberlappung bzw. bei
Doppelbesiedlung von Inseln die entscheidende Rolle gespielt haben diirften.

Ob bei der allopatrischen Artentstehung und bei Doppelbesiedlung von Inseln die Phasen
der Separation oder die Phasen des sekundiren Kontaktes (die Neosympatrie) groflere
Bedeutung fiir den Differenzierungsprozefl haben, ist heute noch ein Feld kontroverser
Ansichten (fiir die Galapagos-Finken vgl. Lack 1947, 1969, BowMAN 1961, SELANDER 1962,
Bock 1963). Unbestritten ist, daf} die Aufteilung einer Ausgangspopulation in geographisch
getrennte Populationen zur Ausbildung von Eigenschaftsunterschieden fiihrt. Ausmafl und
Bedeutung dieser Divergenz werden aber verschieden beurteilt.

Die eine Seite hilt Konkurrenz wihrend des sekundiren Kontaktes fiir den entscheidenden
Umweltfaktor, der zu Kontrastbetonung bzw. allgemeiner Merkmalsdivergenz fiihrt. Das
Entscheidende bei den Interaktionen zwischen zwei konkurrierenden Arten sei, dafi sich die
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Abb. 2: Die vermutete Phylogenie der Psittirostrinen. A: Loxops, Aal: L. virens wilsoni, Aa2: L. v.
stejnegeri, B: Hemignathus, Bal: H. lucidus affinis, Ba2: H. | hanapepe, Bb: H. wilsoni, Bc: H.
obscurus, Bd. H. procerus, C: Pseudonestor xanthophrys, D: Psittirostra, Da: P. psittacea (1 auf Maui,
2 auf Kauai, 3 auf Hawaii), Db: P. flaviceps, Dc: P. palmeri, Dd: P. bailleui, De: P. kona, Df: P.
cantans. Gestrichelt: Die langschnibeligen Rassen bzw. Arten L. v. stejnegeri, H. I. hanapepeund H.
procerus sind auf Kauai, die fiinf Psittirostra-Arten (Da3 — De) sind auf Hawaii sympatrisch (nach
Bock 1970, verindert).

zwischen ihnen ergebenden Selektionsdrucke gegenseitig beeinflussen und indern. Die daraus
resultierende gerichtete Selektion ist nach Bock (1972b) der Evolutionsmechanismus, der die
fiir Makroevolutionsschritte notige rasche Aufspaltung liefert. Dazu im Gegensatz stiinde die
mehr ,statische“ Selektion der iibrigen Umwelt.

Die andere Seite erachtet die wihrend der Allopatrie erworbenen Anpassungen als
Hauptursache fiir Merkmalsunterschiede zwischen Geschwisterarten. Diese Anpassungen an
die unterschiedlichen 6kologischen Verhiltnisse der Separationsgebiete sollen ein sekundires
Uberlappen und die Koexistenz moglich machen. In Sympatrie erfolge durch Konkurrenz
hochstens noch eine Feinabstimmung zwischen den Arten. SELANDER (1971) und besonders
GRANT (1972, 1975) kommen zu der Ansicht, daf} 6kologische Kontrastbetonung als Evolu-
tionsmechanismus in Ausmafl und Hiufigkeit iiberschitzt worden sei und daff sich eher
Beispiele fiir reproduktive Kontrastbetonung (Kontrastbetonung von Fortpflanzungsschran-
ken) finden lassen (MAYR 1967, LEVIN 1970, BLAIR 1974). Das gilt auch fiir das klassische Beispiel
tiir Kontrastbetonung, fiir die beiden Kleiber Sitta tephronota und neumayr, das GRaNT (1975)
neu untersucht hat. Er analysierte die geographische Variation von Korpermerkmalen und der
Stimme, untersuchte die Ernihrungsbiologie, machte Versuche iiber artkennzeichnende
Merkmale und rekonstruierte die Ausbreitungsgeschichte des Artenpaares. GRANT kommt zu
dem Ergebnis, daf} die beiden Arten durch Anpassungen an die verschiedenen Vegetations- und
Klimaverhiltnisse der Separationsgebiete (ein mediterranes und ein kontinental asiatisches)
okologisch vollig isoliert und vertriglich waren als sie sich trafen, Fortpflanzungsschranken
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aber noch nicht voll entwickelt waren. Kontrastbetonung erfolgte nur bei Merkmalen, die als
reproduktive Isolationsmechanismen dienen (Augenstreif, Korpergrofle). GRANTs Analyse
unterstreicht deutlich die Wichtigkeit des historischen Aspekts, also einer Rekonstruktion der
Speziations- und Ausbreitungsgeschichte bei Untersuchungen von Geschwisterarten oder bei
Untersuchung der Zusammensetzung von Vogelgemeinschaften. Die Einschitzung von Kon-
kurrenz wird dann von Fall zu Fall sehr verschieden ausfallen. Gute Hinweise darauf, dafl die
Verhiltnisse dhnlich wie bei den beiden Felsenkleibern liegen, haben wir in Europa etwa bei
folgenden Artenpaaren: Winter- und Sommergoldhihnchen (Regulus regulus, R. ignicapillus),

Wald- und Gartenbaumliufer (Certhia familiaris, C. brachydactyla) und Sumpf- und Busch-
rohrsinger (Acrocepbalus palustris, A. dumetorum).

4. Analyse von Formenaufspaltungen durch Untersuchung von Anpassungen

Untersuchungen der adaptiven Radiation konnen an verschiedenen taxonomischen Nive-
aus ansetzen (am Gattungs-, Familien-, Ordnungsniveau). Der Vergleich nahverwandter Arten
einer Gattung ist ein besonders erfolgversprechender Weg, da Gattungen kologische Grund-
einheiten sind (ILLIES 1970, vgl. auch INGERs ,,Adaptive approach to genera®, 1958 und MILLER
1949). WRIGHT (1941) und HuxLEYy (1943) empfehlen bei solchen Untersuchungen zwischen
den Basisanpassungen der Gattung (,,adaptation of general importance®, ,,basic property“) und
den spezialisierenden. Anpassungen der einzelnen Arten zu unterscheiden (,,specializing
adaptation®, ,,superimposed adaptation®). Es sollen also jeweils die Schliisselanpassungen, die
zum Erreichen der entsprechenden adaptiven Zone der Gattung gefiihrt haben, getrennt
werden von den bei der Formenaufspaltung erfolgenden Spezialisierungen der einzelnen Arten.
Aus meinen Untersuchungen iiber die Formenaufspaltung von Grasmiicken (Sylviidae) mochte
ich an Hand von zwei Gattungen aufzeigen, wie das Eindringen in bisher nicht oder wenig
besiedelte, konkurrenzfreie Lebensriume erfolgte. Auch hier steht die Frage nach den
Verhaltensweisen und Korperstrukturen im Vordergrund, die die Basisanpassungen ausmachen
bzw. die Spezialisationen bei den einzelnen Arten. Beide sind von Gruppe zu Gruppe
verschieden; zum Beispiel erfolgten bei Drosseln der Gattung Turdus die entscheidenden
Habitatanpassungen in Korpergrofle und Flugapparatur (STORK 1968).

Ein Vergleich verschiedener 6kologisch relevanter Strukturkomplexe (morphologische
Funktionskomplexe) wie Schnabelbau, Fuflbau, Hinterextremitit soll durch Hauptkompo-
nentenanalysen (Principal Components Analyses) zeigen, wo die Basisanpassungen bzw.
Spezialisationen der untersuchten Sylviiden liegen. Hat man an vielen Einheiten (Arten einer
Gattung) viele (Korper-) Merkmale gemessen und will man die Ahnlichkeitsbeziehungen
zwischen den Einheiten darstellen, steht man vor dem Problem, ob es méglich ist, diese
Merkmalsvielfalt auf wenige ,,Faktoren* zuriickzufiihren. Durch die Hauptkomponentenana-
lyse kann man Beziehungen der Merkmale untereinander aufdecken und bei geringem Informa-
tionsverlust wenige wesentliche Faktoren (Hauptkomponenten, Principal components) extra-
hieren. Die mit dieser Methode gewonnenen Komponenten sind mit den urspriinglichen
Merkmalen korreliert. Mit Hilfe der Korrelationskoeffizienten lassen sich die einzelnen
Komponenten funktionsmorphologisch interpretieren. Die mathematisch voneinander unab-
hingigen Komponenten konnen auch als neue ,Merkmale® gewertet werden, die bei den
untersuchten Einheiten verschieden grof} ausfallen. Daneben kénnen Hauptkomponentenana-
lysen bisher nicht sichtbare Merkmalskombinationen innerhalb des untersuchten Funktions-
komplexes aufdecken. Das erméglicht ein besseres Verstindnis der Struktur oder liefert
Ansatzpunkte fiir neue funktionsmorphologische Untersuchungen. OxNaRD (1973) gibt eine
gute Einfiihrung in multivariate morphometrische Verfahren und diskutiert die Auswahl von
Variablen fiir solche Untersuchungen. Analysen der Principal components wurden in der
Ornithologie bisher hauptsichlich in der Systematik und bei Analysen geographischer Varia-
tion verwendet (Zusammenfassung bei JOHNSTON 1972). KarRr & JaMES (1975) wandten
Hauptkomponentenanalysen bei 6komorphologischen Untersuchungen von Lebensformen in
Vogelgemeinschaften dreier Waldtypen an, indem sie acht verschiedene Balgmafle heranzogen.

Da hier die Bedeutung einzelner Funktionskomplexe fiir die Einnischung von Gattungen
und Arten abgeschitzt werden soll, wurden die biometrischen Daten nicht zusammengeworfen,
sondern fiir jeden unterschiedenen Funktionskomplex wurden gesondert Hauptkomponenten-
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analysen durchgefiihrt '). Da der Kérpergrofle bei der Differenzierung einzelner der untersuch-
ten Gattungen eine entscheidende Rolle zukommt, wurden in den Hauptkomponentenanaly-
sen nur groflenunabhingige Werte verwendet ?)

Die Sylviiden (Zweigsinger) eignen sich fiir Untersuchungen der adaptiven Radiation bzw.
Einnischung besonders gut: 1. Haben innerhalb der Familie die einzelnen Gattungen getrennte
Lebensraumausschnitte erobert und 2. zeigen innerhalb der Gattungen die einzelnen Arten
meist eine unterschiedliche horizontale Habitatselektion lings bestimmter Habitatgradienten
(z. B. zunehmende Vegetationshohe oder -dichte etc. GasTon 1974, LEisLER 1975, 1977, Copy
& WALTER 1976). Da also einerseits die Gattungen 6kologisch gut abgegrenzt sind und
kongenerische Arten riumlich durch die Wahl unterschiedlicher Habitate gesondert sind,
lassen sich deutliche morphologische Anpassungen erwarten.

Die Rohrsinger (Gattung Acrocephalus) haben sich Schilffelder (Phragmitetea) als Lebens-
raum erschlossen. Réhrichte stellen durch die Summierung vieler vertikaler Halme fiir Vogel
einen extremen Lebensraum dar (KoENIG 1952). Die Rohrsinger eroberten sich diesen Bereich
durch Anpassungen in der Lokomotion und im Nestbau. Abb. 3 zeigt die untersuchten 6
mitteleuropiischen Arten, drei einfarbige (Acrocephalus arundinaceus, A. scirpaceus, A. palu-
stris), drei gestreifte (A. melanopogon, A. schoenobaenus, A. paludicola) und ihre riumliche
Sonderung durch unterschiedliche horizontale Habitatselektion lings des Habitatgradienten
abnehmende Feuchtigkeit. Jede der 6 Arten findet sich an bestimmten Stellen der Verlandungs-
zonation in bestimmtem Pflanzenwuchs (LEISLER 1971, 1975). Insgesamt sind die drei einfarbi-
gen Arten in ihrem Vorkommen stirker abhingig von Vertikalelementen als die drei gestreif-
ten, die mehr Unterwuchsbewohner sind. Eine Basisanpassung an den Lebensraum ist die
Nestanbringung. Die drei Einfarbigen flechten ihre Nester kunstvoll zwischen vertikale
Traghalme (Schilf, Rohrkolben oder Stengel von Hochstauden). Die drei gestreiften Rohrsin-
ger flechten weniger als ihre einfarbigen Verwandten und zeigen eine Tendenz, das Nest mehr in
die Vegetation zu stecken. Mit abnehmender Neststandshohe nimmt diese Tendenz vom
Mariskensinger iiber den Schilfrohrsinger bis zum Seggenrohrsinger zu (LEISLER 1971).

Die zweite Basisanpassung an den Lebensraum ist die Bewegung an Vertikalhalmen. Die
Sitzhaltung eines Rohrsingers an einem senkrechten Halm mit aufgerichtetem (B) und mit in
die Horizontale gedrehtem Korper (A) ist in Abb. 4 dargestellt. Die Fiifle setzen an verschieden
hohen Punkten der Unterlage an. Das untere Stemmbein ist stark gestreckt, das obere Zugbein
stark gebeugt, um den Schwerpunkt so nahe wie moglich iiber den Kontaktpunkt des
Stemmbeins mit der Unterlage zu driicken. Nach theoretischen Uberlegungen fordern Wink-
LER & Bock (1976), dafl es fiir Vogel, die sich ohne Stiitzschwanz an senkrechten Substraten
bewegen, am giinstigsten sein miifite, lange, stark beugbare Beine zu besitzen. Funktionsmor-
phologische Untersuchungen von PALMGREN (1936) und RUGGEBERG (1960) haben ergeben, daf}
fiir Arten, die sich hiufig in dieser Weise hinhingen, auch lange Hinterzehen und starke Krallen
wichtig sind.

") Auch OxNARD (1973, 1975) betrachtet bei seinen Untersuchungen der morphologischen Evolution
der Primaten getrennt Skologisch relevante Teilsysteme des Skeletts (z. B. Schulter-, Beckengiirtel, Hand).

%) Fiir den groflenunabhingigen Vergleich wurden Lingenmafle durch die Kubikwurzel des ,,Kérper-
mafles” (K) dividiert. Das ,Korpermaf8“ stellt als Summenprodukt aus (Sternumlinge + Beckenlinge +
Coracoidlinge) x (Sternumbreite + Beckenbreite) x Crista sterni-Hohe ein brauchbares Maf} der Rumpf-
grofle dar (HOERSCHELMANN 1966, STORK 1968, RUGER 1972). Die Korpermafie der untersuchten Arten
(Mittelwerte von je 10 Skeletten, Apa 3, Hi 6) sind:

Schlagschwirl (Lf) 4562,9 Drosselrohrsinger (Aa) 7080,4
Rohrschwirl (L) 3736,6 Schilfrohrsinger (Asch) 3162,1
Feldschwirl (Ln) 3329,5 Sumpfrohrsinger (Ap) 3150,9
Seggenrohrsinger (Apa) 1 2921,6
Sperbergrasmiicke (Sn) 5966,5 Teichrohrsinger (As) 2739,8
Gartengrasmiicke (Sb) 4626,0 Mariskensinger (Am) 2237,4
Monchsgrasmiicke (Sa) 4495,2
Dorngrasmiicke (Sco) 3517,1 Gelbspotter (Hi) 39449

Klappergrasmiicke (Scu) 2576,7
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Acrocephali
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Ap
Hochstauden
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Abb. 3: Die kologische Sonderung der sechs mitteleuropiischen Acrocephalus-Arten durch unterschiedli-
che horizontale Habitatselektion (Kreise) lings eines Habitatgradienten (Pfeil): abnehmende
Feuchtigkeit von seeseitig (oben) nach landwirts (unten). Abkiirzungen wie in Fufinote 2. Auflen:

Typische Nestanbringungen der einzelnen Arten.

Abb. 4: Sitzhaltung eines einfarbigen Rohrsingers (Acrocephalus) auf weitgehend vertikalen Unterlagen
mit horizontal gehaltenem (A) und aufgerichtetem Korper (B). Beachte die Lage des unteren

Stemmbeines (aus WINKLER & Bock 1976).
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Abb. 5: Formenaufspaltung der Tépfervigel (Furnariidae). Der linke Vogel eines jeden Paares ist ein
Furnariide, der rechte ein ihm in der Lebensform dhnelnder Vertreter einer anderen Sperlingsvogel-
familie. Linke Reihe von oben nach unten: Margarornis — Certhia, Pygarrbicus — Sitta, Leptas-
thenura — Aegithalos, Phleocryptes — Acrocephalus. Rechte Reihe von oben nach unten: Asthenes
— Troglodytes, Cinclodes — Cinclus, Geositta — Ammomanes (aus: H. W. Koepckg, Die
Lebensformen, Krefeld 1973).
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R o s

Abb. 6: Fliigelform und Lage von Brutgebiet (punktiert) und Winterquartier (schraffiert) der mitteleuro-
piischen Schwirl- (Locustella) Arten: Ln — Feldschwirl, LI — Rohrschwirl, Lf — Schlagschwirl.
Beachte die fehlenden Einschnitte in den distalen Handschwingen bei L. fluviatilis und L.
luscinioides (nach LEISLER 1977, verindert).

Asch  Apa LI

Abb. 7: Fufisohle und Verlauf der Achsen zwischen den Zehengliedern (punktiert) bei Hiipfern (Asch —
Schilfrohrsinger) und Liufern (LI— Rohrschwirl). Proximale und distale Achse sind bei Liufern
als ,Rollachse“ ausgebildet. Der Seggenrohrsinger (Apa) nimmt eine Zwischenstellung ein (nach
LEIsLER 1975, verandert).

Fufinote 3) informiert iiber die groflenunabhingigen (relativen) Beinlingen von drei
Sylviidengattungen (Locustella, Acrocephalus, Sylvia). Die drei Gattungen unterscheiden sich
signifikant in den Mittelwerten dieses Merkmals (H-Test von KruskaL & WaALLis, P <0,01).

- s (Femur + Tibiotarsus + Tarsometatarsus)
’) Relative Beinlinge = 3 :Locustella (3 sp. ) 4,29,

]/—'E
Acrocephalus (6 sp.) 4,62, davon einfarbige (3 sp.) 4,71, gestreifte (3 sp.) 4,52, Sylvia (5 sp.) 4,10.
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Lf L Ln
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Abb. 8: Laufspuren der untersuchten Schwirl-(Locustella) Arten: Lf — Schlagschwirl, L1 — Rohrschwirl, Ln
— Feldschwirl. a: Schrittlinge des rechten Beines (gestrichelt), b: Schrittlinge des linken Beines
(durchgezogen), c: Schrittbreite, d: Winkelstellung des Fufies (punktiert) (aus LEisLER 1977).

Wie vorausgesagt, haben die Rohrsinger die lingsten Beine; hier wiederum haben die speziali-
sierten Klammerer, die einfarbigen, lingere Beine als die gestreiften, die mehr Unterwuchsbe-
wohner sind. Die Schwirle (Locustella) besitzen als Bodenliufer mittellange, die Grasmiicken
(Sylvia) als Gebiischbewohner die kiirzesten Beine. Auf die Bedeutung der Beinlinge im
Funktionskreis Nahrungserwerb wird weiter unten eingegangen.

Erst nachdem Funktion und biologische Rolle einer Korperstruktur erkannt und analy-
siert wurden, kann diese Anpassung im Ahnlichkeitsvergleich iiberpriift werden, indem man
konvergente Lebensformen untersucht (vgl. Bock 1977). In unserem Fall stellt sich die Frage,
ob Réhrichtbewohner in anderen Teilen der Welt in der Beinlinge ihnlich gebaut sind wie die
Rohrsinger. Rohrsinger sind eine altweltliche Gruppe. In Stidamerika haben zwei Tyranniden-
gattungen (Tachuris, Pseudocolopteryx) und ein Furnariide (Phleocryptes) die Rohrichte besie-
delt (KeasT 1972, KoerckE & KOEPCKE 1952), wihrend nur wenige Vertreter der Zaunkonige,

10 Die Vogelwarte



146 B. Leisler: Okomorphologische Aspekte bei Végeln

Abb. 9: Einzelmerkmale der mittels Hauptkomponentenanalysen (PCA) untersuchten Funktionskom-
plexe ,,Fufl“ (a), ,Hinterer Bewegungsapparat“ (b) und ,,Nahrungsapparat* (c). a: 1 — Fuf8spanne,
2 — Fuflspanne mit Hinter- und Vorderkralle, 3 — Hinterzehe, 4 — Innenzehe, 5— Mittelzehe, 6
— Auflenzehe, 7 — Hinterkralle, 8 — Innenkralle, 9 — Mittelkralle, 10 — Auflenkralle. b: 1 —
Femur, 2 — Tibiotarsus, 3 — Tarsometatarsus, 4 — Beckenlinge, 5 — Beckenbreite. c: 1 —
Schnabellinge/Befiederung, 2 — Schnabellinge/Nasenloch, 3 — Schnabellinge/Stirn, 4 — Schna-
bellinge/Mundwinkel, 5 — Schnabelhéhe, 6 — Schnabelbreite/Nasenloch, 7 — Schnabelbreite/Ba-
sis, 8 — Schnabelbreite/Mundwinkel, 9 — Vibrissenlinge.

Stirlinge und Ammern in Nordamerika in die Randzonen dieses Lebensraumes eindringen
konnten (UpvarRDY 1958). Der hauptsichlich Typha- und Scirpusbestinde bewohnende
Topfervogel Phleocryptes melanops ist ein besonders schones Beispiel eines kologischen
Vertreters der Rohrsinger in der Neuen Welt (Abb. 5). Vergleicht man seine relative Beinlinge
(4,79, n = 3) mit der einfarbiger Acrocephalus-Arten (4,71), so sehen wir, dafl der 6kologische
Vertreter konvergent genauso lange Beine entwickelt hat wie die vertikal kletternden Rohrsin-
ger. Der Phleocryptes am nichsten stehende Topfervogel Phacellodomus (untersucht wurde ein
rufifrons), ein Gebiischbewohner (SHORT 1971), hat so kurze Beine (4,18) wie die altweltlichen
Grasmiicken der Gattung Sylvia (4,10), etwa wie eine Sperbergrasmiicke (Sylvia nisoria 4,19).
Den Rohrsingern 6kologisch nahe steht die Sylviidengattung Locustella, die Schwirle.
Auch sie zeigen, wie es einer Gruppe moglich war, einen fiir andere Arten unékonomischen
Lebensraum zu erschlieflen. Die Schwirle besiedelten die dichte, weiche Bodenvegetation in den
gemifligten Breiten Eurasiens. Bewohner dichter Bodenvegetation finden sich sonst iiberwie-
gend in den Tropen (GAsTON 1975, LEISLER 1977). Dichte Bodenvegetation in den gemifiigten
Breiten ist fiir Insektenfresser, die den Winter im Siiden verbringen miissen, ein ungiinstiger
Lebensraum, da die Selektionsdrucke fiir spitze (Zug) bzw. runde Fliigel (Habitat) entgegenge-
setzt wirken. Die Schwirle erschlossen sich die Zone durch Laufen, bei weitgehend einge-
schrinktem Gebrauch der Fliigel, die iiberwiegend nur noch dem Zuge dienen. Die Fliigel sind
nicht, wie nach der Habitatstruktur zu erwarten rund und durch Einschnitte in den dufleren
Handschwingen manévrierfihig, sondern kurz und spitz und oft ohne ,,Spaltfliigel“ (Abb. 6).
Eine Basisanpassung der Gattung war also die Entwicklung von Lauftiiflen, bei denen die
Gelenke zwischen den Zehengliedern so angeordnet sind, daff sie auf Rollachsen, mehr oder
weniger senkrecht zur Laufrichtung liegen (Abb. 7). Bei der alternierenden Beinbewegung kann
daher der Fuf stets iiber eine breite Stiitzfliche abrollen. Nach Erreichen dieser Adaptations-
zone wurde bei der Formenaufspaltung der Gattung die Laufbewegung in Anpassung an die
verschiedenen Habitatstrukturen modifiziert. Schlag- und Feldschwirl sind Laufer am Boden,
die bei der Schwerpunktverlagerung die Fiifle mehr oder weniger in einer Linie voreinanderset-
zen (Abb. 8). Das ermdglicht eine geradlinige Vorwirtsbewegung am Boden und extreme
Kriechstellungen bzw. ein langsames Schleichen, weil das Korpergewicht am Standbein lange
ausbalanciert werden kann. Der Rohrschwirl, der ein mehr hiipfender Bewohner des iiber-
schwemmten Halmdickichts ist, liuft am Boden mit grofler Schrittbreite (LEISLER 1977).
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Tabelle 1: Hauptkomponentenanalyse des Funktionskomplexes ,,Fuf*

Merkmal (s. Abb. 9a) Hauptkomponente (PC)
1 11
1 Fufispanne 0.62 0.74
2 Fufispanne + Hinter- und Mittelkralle 0.94 0.27
3 Hinterzehe 0.97 —0.19
4 Innenzehe —0.09 0.99
5 Mittelzehe —0.06 0.98
6 Auflenzehe 0.55 0.69
7 Hinterkralle 0.97 —0.03
8 Innenkralle 0.93 —0.34
9 Mittelkralle 0.89 —0.42
10 Auflenkralle 0.87 —0.44
Gesamt:
Prozent der erklirten Varianz 59.53 35.08 94.61

Um die Fulmorphologie der Arten der beiden Gattungen genauer zu analysieren,
wurde eine Hauptkomponentenanalyse von zehn Fufimerkmalen gemacht (Abb. 9a, Mittelwer-
te der Arten). Tabelle 1 informiert tiber die Korrelationen der extrahierten beiden Komponen-
ten mit den Merkmalen. Der Faktor I hat hohe positive Korrelationen mit allen Krallenlingen
(am stirksten mit der Hinterkralle), mit der Hinterzehenlinge und beiden Spannenmafien.
Nach unseren funktionsmorphologischen Kenntnissen lifit sich diese Komponente als ,,Klam-
merfuffaktor” interpretieren. Komponente II hat hohe positive Korrelationen mit allen
Vorderzehen, besonders mit Innen- und Mittelzehe und eine schwach positive mit der
Fuflspanne. Sie kann als ,,Standfufifaktor” interpretiert werden.

Abb. 10 1aflt bei Acrocephalus eine starke Trennung der Arten erkennen, das heifit, dafl
wihrend der Formenaufspaltung der Gattung eine starke Spezialisierung im Fuflbau in
Anpassung an die verschiedenen Habitatstrukturen erfolgte. Die Schwirle gruppieren sich

1,81 .Lln +Am

l'f\'“

1,7‘ Apa

A
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Abb. 10: Hauptkomponentenanalyse (PCA) des Funktionskomplexes ,Fufl* der mitteleuropiischen
Schwirl-(Locustella) und Rohrsinger-(Acrocephalus)Arten. Korrelationen der zehn Merkmale mit
den Hauptkomponenten (Principal components) I und II in Tab. 1. Abkiirzungen wie in Fufi-
note 2.

10 *
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Tabelle 2: Hauptkomponentenanalyse des Funktionskomplexes ,,Hinterer Bewegungsapparat*

Merkmal (s. Abb. 9b) Hauptkomponente (PC)
I II
1 Femurlinge 0.82 0.45
2 Tibiotarsuslinge 092  —0.31
3 Tarsometatarsuslinge 0.80  —0.54
4 Beckenlinge 0.69 0.65
5 Beckenbreite —0.64 0.17
Gesamt:
Prozent der erklirten Varianz 61.19 20.67 81.86

enger — ihr Lauffufl hat sich weniger modifiziert. Der Rohrschwirl hat allerdings beim
Eindringen in einen Rohrsingerlebensraum den Lauffufl etwas in Richtung auf einen Klammer-
fufl entwickelt, ohne dafl dadurch der Grundbauplan geindert worden wire. Bei den Rohrsin-
gern haben die einfarbigen stirkere Klammerfiifie als die gestreiften (Ausnahme Sumpfrohrsin-
ger). Seggenrohrsinger und Mariskensinger nehmen gewisse Sonderstellungen ein. Bei der
Besiedlung von Wiesenvegetation mufite sich der Seggenrohrsinger im Fufbau in Richtung auf
die Schwirle hin entwickeln (s. auch Abb. 7). Sowohl Merkmale eines starken Klammerfufles wie
Eigenschaften eines Standfufles vereinen sich beim Mariskensinger. Als ein spezialisierter
Bewohner des iiberschwemmten Unterwuchses ist er einerseits ein Klammerer an groben
Strukturen, wobei er hiufig kopfiiber hingt, andererseits hiipft er auch oft horizontal auf
flottierendem Pflanzenmaterial (LEISLER 1971).

Die den meisten Sylviiden eigene Form der Nahrungssuche erfolgt beim Durchschliipfen
der Vegetation, doch haben sich einige Gattungen stirker auf verschiedene Formen der
Flugjagd spezialisiert (GasToN 1975). Rohrsinger und die 6kologisch an sie anschlieffenden
Grasmiicken (Sylvia) fiihren bei der Nahrungssuche hiufig Stoflbewegungen nach Beuteobjek-
ten mit dem ganzen Korper aus, bei denen neben der Halslinge die Streckung der Beine eine
entscheidende Rolle spielt. In einer Hauptkomponentenanalyse des hinteren Bewegungs-
apparates wurden finf Merkmale beriicksichtigt (Abb. 9b). Die sich ergebende Komponente I
(Tab. 2) ist mit den drei Beinsegmenten hoch positiv korreliert, ferner positiv mit der
Beckenlinge und negativ mit der Beckenbreite. Einer Zunahme der Komponente entspricht
eine Zunahme der Beinlinge und eine Streckung des Beckens. Die Komponente kann eindeutig
als ,,Vertikalkletterfaktor* interpretiert werden. Komponente II hat nurmehr wenige heraus-
stechende Merkmalskorrelationen, so eine positive mit der Beckenlinge. Schwach positiv ist die
Oberschenkellange, schwach negativ die Lauflinge korreliert. Funktionsmorphologisch lifit
sich Faktor II noch nicht voll verstehen. Die reziproke Ausbildung von Oberschenkel und Lauf
sowle lange Becken finden sich bei einigen Liufern unter den Singvogeln und eine stirkere
Verkirzung des Tarsus gegeniiber einer geringeren Verkiirzung des Oberschenkels ist fiir viele
baumbewohnende Passeres kennzeichnend. Abb. 11 verdeutlicht, daff sich die Gattungen nach
Merkmalen des hinteren Bewegungsapparates deutlich trennen, das heifit, die Gattungen haben
sich in der Fortbewegungsweise unterschiedlich eingenischt. Unter den Rohrsingern sind die
gestreiften weniger spezialisiert, nur der Mariskensinger fillt in den Bereich der einfarbigen
Gattungsvertreter, die sich als bessere Vertikalkletterer ausweisen. Unter den Grasmiicken gibt
es zwel Gruppen, die man als Hiipfer auf waagerechten Zweigen (Garten- und Ménchsgrasmiik-
ke) und mehr schliipfende Formen (Sperber-, Klapper- und Dorngrasmiicke) charakterisieren
konnte. Die Gruppe schliipfender Formen umfafit sowohl euryoke (Klappergrasmiicke) wie
stenoke (Sperbergrasmiicke) Arten (SIMEONOW 1972—1974, Mazzucco 1974). Die Schwirle
gruppieren sich wieder besonders dicht. Der Rohrschwirl zeigt grofiere Beziehungen zu den
Rohrsingern, wihrend der Feldschwirl den Schliipfern niher steht. Die gattungstypisch langen
Beine der Rohrsinger (besonders der einfarbigen) erméoglichen ihnen beim Insektenfang aus
dem Klammersitz grofle Reichweiten. Die Schwirle erreichen bei der Nahrungssuche am Boden
durch Durchstrecken der Beine mittlere Weiten. Die geringsten Reichweiten erzielen die mehr
auf Asten hiipfenden, blattabklaubenden Sylvia-Arten wie Monchs- und Gartengrasmiicke.

In gleicher Weise wurde der Nahrungsapparat, die Schnabelausbildung und die
Ausbildung der Schnabelborsten (Vibrissen) untersucht. Vier Lingen-, drei Breitenmafle, ein
Hohenmaf$ des Schnabels und die Linge der Vibrissen wurden untersucht (Abb. 9¢c). Aus
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Abb. 11: Hauptkomponentenanalyse (PCA) des Funktionskomplexes ,,Hinterer Bewegungsapparat* der
mitteleuropiischen Schwirl-(Locustella), Rohrsinger-(Acrocephalus) und Grasmiicken-(Syl-
via)Arten. Korrelationen der fiinf Merkmale mit den Hauptkomponenten (Principal compo-
nents) [ und II in Tab. 1. Abkiirzungen wie in Fufinote 2 (aus LeisLer 1977).

technischen Griinden konnte leider die Anzahl der Schnabelborsten bei der Auswertung noch
nicht beriicksichtigt werden. Funktionsmorphologisch ist der Schnabelbau der Végel gut
untersucht (z. B. Bock 1964, 1966). Die Funktion der Schnabelborsten ist dagegen noch nicht
vollig abgeklirt (STETTENHEM 1974). Die Ausbildung der Vibrissen diirfte in indirektem
Zusammenhang mit dem Nahrungserwerb stehen. Da fliegende Insekten stets mit der Schna-
belspitze ergriffen werden (LEDERER 1972), diirften die Vibrissen als Tastfedern dem Vogel
hauptsichlich die ,,mundgerechte” Orientierung einer iiber die Schnabelschneiden hinaus
ragenden Beute erleichtern (STRESEMANN 1934) und in Beziehung zu Beutegrofle und zur Grofle
der untersuchten Liicken stehen.

Wie aus Tabelle 3 ersichtlich, besitzt Komponente I hohe positive Korrelationen mit der
Schnabelbreite und Vibrissenliange und eine schwicher positive mit der Schnabelhdhe. Kompo-
nente II ist negativ mit allen Schnabellingenmaflen korreliert. Eine Zunahme dieser Kompo-
nente entspricht einer Verkiirzung des Schnabels. Komponente I fafit fiir den Fang beweglicher
Beute wichtige Schnabelmerkmale zusammen: Breite, lange Schnibel mit langen Vibrissen.

Tabelle 3: Hauptkomponentenanalyse des Funktionskomplexes ,,Nahrungsapparat*

Merkmale (s. Abb. 9¢) Hauptkomponente (PC)
I II
1 Schnabellinge/Befiederung 0.27 —0.91
2 Schnabellinge/Nasenloch 0.38 —0.92
3 Schnabellinge/Stim 0.36 —0.93
4 Schnabellinge/Mundwinkel 0.39 —0.88
5 Schnabelhohe 0.68 0.36
6 Schnabelbreite/Nasenloch 0.87 —0.20
7 Schnabelbreite/Basis 0.93 0.19
8 Schnabelbreite/Mundwinkel 0.91 0.10
9 Vibrissenlinge 0.81 —0.14
Gesamt:

Prozent der erklirten Varianz 54.33 30.17 84.50
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Abb. 12: Hauptkomponentenanalyse (PCA) des Funktionskomplexes ,,Nahrungsapparat“ der mitteleuro-
piischen Schwirl-(Locustella), Rohrsinger-(Acrocephalus) und Grasmiicken-(Sylvia)Arten und
des Gelbspétters (Hippolais icterina). Korrelationen der neun Merkmale mit den Hauptkompo-
nenten (Principal components) I und II in Tab. 3. Abkiirzungen wie in Fufinote 2.

Komponente II reprisentiert zum Abklauben geeignete Dimensionen. Wiederum trennen sich
die untersuchten Sylviidengattungen deutlich nach den extrahierten Faktoren (Abb. 12). Die
Schwirle besitzen relativ kurze Schnibel ohne Vibrissen, mit denen sie kleine, unbewegte
Beuteobjekte abklauben. Ausgesprochen klaubende Formen sind auch die Sylvia-Arten, die
sich sehr dicht gruppieren, und von den gestreiften Rohrsingern Seggen- und Schilfrohrsinger.
Der Mariskensianger, der ziemlich versteckt lebende Beute jagt (LEISLER 1971), besitzt unter
den gestreiften einen langen Sondierschnabel. Die einfarbigen Rohrsinger und der Gelbspotter
(Hippolais icterina) sind an den Fang sehr beweglicher Beute angepafit (breite, lange Schnibel,
lange Vibrissen). Weitere in der Hauptkomponentenanalyse nicht beriicksichtigte Merkmale
unterstiitzen diese Interpretation. Sowohl Hippolais wie die einfarbigen Acrocephalus-Vertreter
(im Gegensatz zu den gestreiften) konnen mit dem Schnabel knappen (bill snapping). Sie
verfiigen wahrscheinlich tiber einen Mechanismus, der es ihnen als Fluginsektenjigern ermég-
licht, den Schnabel durch Ligamente schneller zu schlieflen als durch Muskelkraft (Bock &
MORONY 1972). Weitere in der Analyse nicht beriicksichtigte 6kologisch bedeutsame Merkmale
betreffen bestimmte Baueigentiimlichkeiten des Sylvia-Schnabels, die den Grasmiicken im
Vergleich zu den Rohrsingern ein besseres Beiflen mit den Schnabelkanten ermdglichen.
Zusammenfassend lifit sich feststellen, dafl der Vergleich einzelner Funktionskomplexe
mittels Hauptkomponentenanalysen ein geeignetes Verfahren ist, die Bedeutung der verschie-
denen Komplexe bei der Formenaufspaltung von Gruppen (Gattungen, Familien) abzuschit-
zen. Wie gezeigt, haben sich z. B. die mitteleuropiischen Grasmiicken (Sylvia) im Schnabelbau
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kaum differenziert. Entscheidende Anpassungen sind also woanders zu suchen. Sie erfolgten bei
ithnen in Korpergrofle (s. Fufinote 2, vgl. auch Mazzucco 1974) und wahrscheinlich in der
Flugapparatur (die noch nicht untersucht wurde). Die mitteleuropiischen Rohrsinger (Acroce-
phalus) konnten sich dagegen wohl durch die dichte Struktur der von ihnen bewohnten
Vegetation in der Korpergrofle kaum differenzieren (Ausnahme: Drosselrohrsinger). Eine
bedeutende Rolle bei ihrer Einnischung spielten Hinterextremitit und besonders Fuf- und
Schnabelbau. Die Schwirle (Locustella) haben sich in der Korpergrofle differenziert, aber nur
wenig in den untersuchten drei Funktionskomplexen.

In keinem Funktionskomplex iiberlappen sich die Gattungen, das heifit die einzelnen
Sylviidengattungen haben unterschiedliche Lebensraumausschnitte erobert, die ihre Entspre-
chung in unterschiedlichen morphologischen Anpassungen finden.

Voraussetzung einer derartigen Anwendung der Hauptkomponentenanalyse ist allerdings,
dafl Vorstellungen tiber die Funktion des Merkmalskomplexes bestehen. Die Hauptkompo-
nentenanalyse liefert dann ein schirferes Bild der funktionellen Zusammenhinge bei einzelnen
Arten (Gattungen), wodurch gezielt die aufwendigeren Labor- und Freilanduntersuchungen
angesetzt werden konnen.

Herrn Dr. H. Winkler danke ich fiir eine kurze Einfithrung in die multivariate Statistik. Er berechnete
die Hauptkomponentenanalysen am Limnologischen Institut der Osterr. Akademie der Wissenschaften.
Herrn Professor W. Bock danke ich fiir Literaturhinweise und die Bereitstellung von Abbildungsunter-
lagen. Mit beiden konnte ich wichtige Punkte der Arbeit diskutieren.

5. Summary

Eco-morphological aspects of speciation and adaptive radiation in birds

1. The constraints of the environment, as well as the ecological potential of the species itself (behaviour,
morphology and physiology) and lack of superior competitors determine the direction and range of
adaptive radiation.

2. High mobility was the crucial factor for the radiation of birds. Some examples are given, where existing
adaptations and/or the existence of superior competitors could have prevented birds from occupying
certain habitats or developing certain , life-forms“ or niches.

3. The course of an adaptive radiation is demonstrated by the Hawaiian honeycreepers (Drepanididae):
reaching a new adaptive zone — fast radiation — coming up to a new preadaptive level — then reaching a
new adaptive zone. The significance of fast speciation and radiation in the evolution of higher categories
(macroevolution) is discussed.

4. Reference is made to the disputed role of ecological character displacement as an evolutionary factor, as
its extent and frequency has previously been overestimated. If the importance of competition has to be
evaluated in studies of sibling species or the species composition of bird communities, then aspects of the
history of speciation and dispersal must be taken into account more than in the past.

5. An investigation of radiation at a low taxonomic level searches for adaptations which are of particular
importance to any one genus, and which in the past may have led to a new adaptive zone (basic property).
It also searches for the specializing adaptations of particular species. A useful procedure to find the
adaptations which emerge in the course of radiation is introduced: the analysis of particular ecological
and morphological functional complexes (e.g. pelvic and shoulder girdle, foot structure, feeding
apparatus, etc.) with the aid of Principal Component Analysis (PCA). The PCA of many characters of
one functional complex show how far the various groups have stayed similar or differentiated in the
respective functional complex. Furthermore, it reveals previously hidden combinations of characters
which eventually may lead to new morphological investigations.

6. The basic properties of two Sylviid genera (Acrocephalus, Locustella) are investigated and compared with

those of their ecological counterparts. The specializing adaptations of the Central European species of
these two genera in the functional complexes of feet, hind limb, and feeding apparatus are determined.
These are also compared with adaptations of the genera Sylvia and Hippolais.
The Locustella and Sylvia warblers have mainly differentiated in body size and less in the analyzed
functional complexes. For the radiation of Acrocepbalus species differentiation of feet and bill as well as
legs were crucial. The genera do not overlap in any of the analyzed functional complexes. The individual
Sylviid genera have occupied different habitats which are also reflected in their different structural
adaptations.
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Aus dem Max-Planck-Institut fiir Verbaltensphysiologie,
Vogelwarte Radolfzell

Die Programmierung von Vogelgesingen

Von Gerhard Thielcke

1. Die Rolle von Genom und Gedichtnis

Ausloser oder Signale sind Korpermerkmale und/oder Verhaltensweisen, die bei anderen
Tieren eine Antwort auslosen (IMMELMANN 1974). Sie treten im Tierreich in allen Sinnesmodali-
titen auf und sind in der Regel unter Ausschlufl von Lernen genetisch festgelegt. Auch
Vogelgesinge und Vogelrufe sind Ausléser (Zusammenfassung: THIELCKE 1970a).

Seit langem ist bekannt, daf} viele Singvogel- und Papageien-Arten andere Arten nach-
ahmen konnen (Zusammenfassung: KOEHLER 1951). Dagegen war bis zu Anfang der 1950er
Jahre unklar, ob die nicht von Artfremden iibernommenen Anteile des Gesanges') erlernt oder
angeboren sind. POULSEN (1951) und THORPE (1954, 1955, 1958) zogen Buchfinken Fringilla
coelebs, die andere Arten gar nicht oder nur in geringem Umfang nachahmen, akustisch isoliert
von Hand auf. Diese Vogel entwickelten einen Gesang, der von den Strophen wildlebender
Artgenossen verschieden war. Mit dem Nachweis, dafl Teile des Wildgesanges von Individuen
der eigenen Art erlernt werden miissen, wurde ein neues Programmier-Verfahren fiir artspezi-
fische Ausloser aufgedeckt, das nahezu einmalig im Tierreich ist 2): Anstelle der wenig storanfil-
ligen Speicherung der Information im Genom, die jedem Individuum automatisch mitgeliefert
wird, kommt nunmehr der persénlichen Erfahrung des Individuums eine entscheidende
Bedeutung zu. Ein viel unsicherer Weg, wie uns zunichst erscheinen mag, wenn man an die fiir
einen Ausloser notwendige Uniformitit denkt, aber auch ein Weg mit neuen Moglichkeiten. In
dieser Arbeit wird aufgezeigt, wie Vgel das evolutionistisch neue Programmier-Verfahren
anwenden.

Inzwischen wurden Junge von 27 Singvogel-Arten von erwachsenen Artgenossen akustisch
isoliert aufgezogen (Kaspar-Hauser-Versuch) mit nachfolgender spektrografischer Analyse
ihres Gesanges. LADE & THORPE (1964) fanden bei fiinf Taubenarten, die von artfremden
Tauben ausgebriitet und aufgezogen wurden, normale Gesinge. Junge von zwei weiteren

") Mit Gesang ist in dieser Arbeit immer der vor allem wihrend der Fortpflanzungszeit von
wildlebenden Minnchen vorgetragene Gesang gemeint und nicht der leise Jugendgesang oder die Entwick-
lungsstufen zwischen Jugendgesang zum voll ausgereiften Gesang. .

%) Manche Siugetier-Arten scheinen Gesinge ebenfalls lernen zu kénnen (Ubersicht bei NoTTEBOHM
1972).
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