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Einleitung

Die groBe Zahl sympatrisch lebender Vogelarten in den Tropen und ihre
Beziehungen zueinander stellen Probleme fiir den Okologen, der das Funk-
tionieren komplexer Okosysteme untersucht. Uns interessiert hier eine
andere Seite der Problematik des hohen Artenreichtums tropischer Walder,
namlich die historische Analyse der amazonischen Vogelfauna oder die
Frage nach der Entstehung der zahlreichen Arten. Bei der Kontinuitit der
Regenwidlder im zentralen Sidamerika war insbhesondere zu untersuchen,
wodurch relativ kleine Populationen voneinander isoliert worden sind, um
in geographischer Trennung subspezifische oder artliche Merkmale ent-
wickeln zu konnen. Schon frith in der Erforschung Amazoniens wurde er-
kannt, daB die Areale nahe verwandter Vogelarten und -rassen ofter durch
den Verlauf breiter Fliisse begrenzt werden (Sclater & Salvin 1867, Hell-
mayr 1910, 1912, Snethlage 1913, Mayr 1942: 228, 1963: 484). Man schrieb
daher den Fliissen Isolationswirkung zu und interpretierte sie als Kausal-
faktoren der Art-Entstehung bei amazonischen Waldvégeln. Dabei ging man
von der Vorstellung aus, daff die urspriinglich iiber ganz Amazonien oder
zumindest grofe Teile dieses Gebietes kontinuierlich verbreiteten Popula-
tionen durch das sich gegen Ende des Tertidr entwidkelnde FluBsystem in
mehrere Tochterpopulationen unterteilt und in der Folgezeit artlich oder
subspezifisch differenziert wurden (Sick 1967). Genaue Untersuchungen iiber
diese Fragen sind jedoch bisher nicht durchgefithrt worden. Es blieb insbe-
sondere unbekannt, in welcher Form Populationen im Quellgebiet amazo-
nischer Fliisse isoliert wurden, wo die Schrankenwirkung der Wasserldufe
aufhort,

Um zu den Problemen der Art-Entstehung in Amazonien einen Beitrag zu
liefern, habe ich die bewaldeten Tieflandgebiete des zentralen Siidamerika
und ihre Vogelfaunen mit Hilfe verschiedener Methoden regional unter-
gliedert. Ich verglich die jahrliche Regenverteilung mit der Lage von Ver-
breitungszentren amazonischer Végel und analysierte sekundire Kontakt-
zonen, wo sich Paare neotropischer Vogelarten und -unterarten in der
Vergangenheit trafen. Die Ergebnisse wurden im Lichte neuer palynologi-
scher und geomorphologischer Daten iiber die pleistozane Klima- und Vege-
tationsgeschichte des tropischen Siidamerika interpretiert.
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Janeiro) und R. Grantsau (Sdo Paulo) haben mir in entgegenkommender Weise ihre
Beobachtungen tber einige brasilianische Tukane zur Verfligung gestellt.
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Quartire Klima- und Vegetationsschwankungen im tropischen Siidamerika

Palynologische Untersuchungen von See- und Sumpfablagerungen im
noérdlichen und zentralen Siidamerika sowie geomorphologische Studien in
diesem Raum haben in den letzten zwei Jahrzehnten ergeben, daB3 die eis-
zeitlichen Klimaschwankungen nicht nur in den hoheren Lagen tropischer
Gebirge spiirbar waren, sondern auch die umgebenden Tieflander erheblich
beeinfluft haben. Obwohl die Abkihlung in den Tieflindern wdahrend
kalter Phasen im Durchschnitt nur 3 bis 4° C betragen haben mag, fihrte
der Wechsel von trockenen und feuchten Klimaperioden zum Schrumpfen
bzw. zur Ausdehnung der Regenwélder.

Van der Hammen (1968, 1972 a, b) und Mitarbeiter haben durch Polien-
untersuchungen Klima- und Vegetationsschwankungen des Pleistozdan und
der Nacheiszeit in den columbianischen Anden und benachbarten Tieflan-
dern dokumentiert: im Tal des unteren Rio Magdalena (E der Abb. 1), in
den Grasflachen der Llanos (V der Abb. 1), in den Guayanas (G und R der
Abb. 1), Wijmstra 1967, Wijmstra u. a. 1966. Die Landschaftsformen, Wasser-
laufe und Schotterablagerungen des Caroni-FluB-Systems in Siid-Venezuela
(C der Abb. 1), kénnen nach Garner {1966) nur erkldrt werden durch einen
mehrfachen Wechsel von ariden und humiden Klimaperioden, die zum
Verschwinden und spiteren Wiedererscheinen der feuchten Walder dieses
Gebietes fithrten. Dasselbe gilt fiir die ¢stlichen Andenvorberge von Peru
(Garner 1959), wo ebenfalls die Landschaftsformen und FluBablagerungen
auf einen Wechsel von feuchten, waldreichen Klimaphasen und trockenen,
waldarmen Perioden des Pleistozdn hindeuten. Pollenuntersuchungen von
Bohrproben aus dem Gebiet siidostlich von Porto Velho am oberen Rio
Madeira (O der Abb. 1) ergaben, dab auch in diesem Gebiet der tropische
Regenwald wiahrend des Pleistozdns zeitweilig verschwunden und durch
offene Savannenvegetation ersetzt war (van der Hammen 1972 a). Leider
liegt bisher nur eine Untersuchung der Quartdr-Sedimente des Amazonas-
Tales selbst vor, durchgefiihrt von Mousinho (1971) bei Manaus (M der
Abb. 1). Auch diese Ergebnisse stiitzen die Interpretation drastischer Vege-
tationsanderungen in diesem Gebiet unter dem wechselnden Klima des
Pleistozans. Weitere Ergebnisse liegen vor vom Tal des oberen Rio Branco
und vom unteren Amazonas-Gebiet (zusammengefabt von Vanzolini & Wil-
liams, 1970, und van der Hammen, 1974). Hinweise auf pleistozdne Klima-
schwankungen wurden ebenfalls bekannt durch intensive geomorpholo-
gische Untersuchungen im ostlichen und nordéstlichen Brasilien (B der
Abb. 1; Bigarella u. a. 1965) sowie entlang dem pazifischen Abhang der
peruanischen Anden (L der Abb. i; Garner 1959, Lanning et al. 1967). Ob-
wohl die genannten Untersuchungsgebiete weit verstreut in den Tieflandern
des tropischen Siidamerika liegen, stimmen die gewonnenen Ergebnisse
alle darin iiberein, daB wiederholte Klimaschwankungen wéhrend des
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Quartdrs zu drastischen Anderungen der Vegetationsdecke gefiihrt haben.
Untersuchungen werden besonders erwartet von den Tieflindern des zen-
tralen und oberen Amazonas-Tales, die bisher in dieser Hinsicht unerforscht
blieben. Ebenso sind noch unbekannt das absolute Alter der verschiedenen
Klimaphasen, ihre variierende Intensitit in verschiedenen Gebieten Siid-
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Abb. 1. Verbreitung feuchter tropischer Tieflandwélder und die Lage von Nieder-
schlagszentren in Mittel- und Stidamerika.

Erkldrung: Schattiert — feuchter Wald; teilweise laubabwerfend in der Umgebung

von Savannengebieten. Senkrecht gesireift — Gebiete mit iber 2 500 mm Nieder-

schlag im Jahr. Schwarz — Anden und mittelamerikanische Berge iiber 2 000 m

hoch. Die kréftigen unterbrochenen Linien begrenzen die relativ trockene Quer-

zone im §stlichen Amazonien mit zahlreichen Savannen-Enklaven. Buchstaben be-
zeichnen paldodkologische Untersuchungsgebiete (siehe Text).
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amerikas sowie ihre Korrelation in den Anden und im auBer-andinen
Bereich. Wahrend die glazialen Phasen des Andengebirges sich wahrschein-
lich als humide Klimaperioden in den umgebenden Tieflandern auswirkten,
mag im amazonischen Bereich zu diesen Zeiten ein Trockenklima geherrscht
haben. Umgekehrt sind die Trockenphasen der Andenregion wahrscheinlich
mit den Interglazialperioden zu korrelieren?), widhrend gleichzeitig in
Amazonien ein feuchtes Klima zur Ausdehnung der Walder gefihrt haben
mag. Die letzte strenge Trockenphase vor 4000 bis 2500 Jahren verursachte
wahrscheinlich eine Trennung der ober- und unteramazonischen Walder
(Bigarella 1965). Diese haben sich seither wieder ausgedehnt, so daB gegen-
wértig nur begrenzte Savannen-Enklaven in Zentralamazonien ubrigge-
blieben sind.

Pleistozdne Differenzierung der amazonischen Vogeliauna

Die Reduktion der neotropischen Regenwdlder wihrend pleistozaner
Trockenperioden ist in den Tieflandern Siidamerikas sehr wahrscheinlich
regional nicht gleichmé&Big erfolgt. Restwilder blieben in kontinuierlich
feuchten Gebieten erhalten, wo sie der amazonischen Waldfauna als Refu-
gien dienten. Eine unterschiedlich rasche Differenzierung der isolierten
Populationen fand innerhalb der Waldrefugien statt je nach Selektions-
druck, Zufall und der unterschiedlichen ,Plastizitat" der systematischen Ein-
heiten gem&B dem Modell der geographischen Speziation (Mayr 1942, 1963).
Eine weite Ausdehnung der Savannenfaunen erfolgte wahrend der
Trockenperioden, als die Walder auf relativ kleine Refugien beschrankt
waren. Damit erkldren sich die engen Beziehungen der Savannenfaunen
des nordlichen und zentralen Stdamerika, die gegenwartig durch die ge-
samte Breite des Amazonas-Waldes voneinander getrennt sind.

Um zu einer ersten Vorstellung tiber die Lage von 15 Waldrefugien oder
Gruppen von Refugien zu gelangen, habe ich folgende Kriterien benutzt
(Haffer 1967, 1969, 1974): Die Lage von Niederschlagzentren, von Kern-
arealen und von sekundaren Kontaktzonen von Paaren amazonischer Unter-
arten und Arten.

Niederschlagszentren

Das Oberflachenrelief ist einer der Hauptfaktoren, die regionale Unter-
schiede der jahrlichen Regenmenge in den zentralen Tropen bestimmen.
Dem Wind zugekehrte Berghdnge haben durch Steigungsregen ein feuch-
tes Klima, wihrend im Lee liegende Hénge relativ trocken bleiben. Da das
Oberflachenrelief Stidamerikas im frithen Pleistozdn in den Grundziigen

) van der Hammen (1974) gab kiirzlich bekannt, da8 wéhrend des Hohepunktes
jeder Vereisungsperiode auch im Hochgebirge der Anden wahrscheinlich kurz-
fristig extreme Trockenheit herrschte.
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entwickelt war, erscheint die Annahme berechtigt, daB wahrend der eiszeit-
lichen Trockenphasen die feuchten Wélder zuerst aus den Gebieten mit ge-
ringerem Niederschlag verschwanden und in den gegenwirtigen Zentren
erhéhten Regenfalls erhalten blieben. Niederschlagszentren mit iber 2 500
Millimeter Regen im Jahr sind in Oberamazonien nahe dem FluB der Anden
von Ekuador entwickelt, entlang der Atlantik-Kiiste der Guayanas sidwérts
zur Amazonas-Mindung, in den Anden-Vorbergen des nérdlichen und west-
lichen Columbien sowie entlang der mittelamerikanischen Gebirgsbriicke
(Abb. 1). Unter den weniger feuchten Gebieten des zentralen Stidamerika
ist die Transversalzone Unteramazoniens besonders hervorzuheben. Sie
stellt die klimatische Verbindung zwischen den nérdlichen und siidlichen
Savannengebieten her und ist durch eine lange und recht strenge Trocken-
zeit charakterisiert (Reinke 1962). Zahlreiche heute isolierte Savannen-
Enklaven liegen in den Waéldern dieser weniger niederschlagsreichen
Querzone (Abb. 1).

Kernareale

Das vergleichende Studium der Verbreitungsgebiete méglichst vieler Vo-
gelarten fithrt zur Kennzeichnung geographisch-8kologisch d&hnlicher Arten,
die vermutlich auch historisch zueinander in Beziehung stehen. Indem man
Verbreitungsgrenzen eines bestimmten gréBeren Gebietes auf eine Karte
projiziert, werden die Kernareale oder Arealkerne deutlich, in
denen viele dieser Arten sympatrisch sind. Falls keine bedeutenden geo-
graphischen Verschiebungen oder andere Stérungen eingetreten sind, mag
das Ausbreitungszentrum der behandelten Gruppe von Arten oder Unter-
arten innerhalb eines Kernareals liegen, oder das Kernareal stellt das Ent-
stehungszentrum selbst dar. Derartige Verbreitungszentren sind von meh-
reren Biologen in der Paldarktischen Region (Hultén, Reinig, Stegmann, de
Lattin), in Nordamerika (Miller, Udvardy) und in Afrika (Winterbottom)
analysiert worden.

Die folgenden Verbreitungszentren oder Kernareale ergaben sich beim
Studium der Verbreitungsgebiete von mehreren hundert neotropischen
Waldvégeln des Tieflandes, insbesondere von Allospezies amazonischer
Superspezies (Haffer 1967, 1969, 1970) 1):

I. Trans-andine Zentren

Caribische mittelamerikanische Zentren (nérdliche und siidliche)
Pazifisches mittelamerikanisches Zentrum (Costa Rica)
Pazifisch-columbianisches Zentrum (Chocé-Zentrum)
Caribisch-columbianisches Zentrum (Nechi-Zentrum)
Catatumbo-Zentrum

') Die Namen einiger Zentren habe ich an die von Miiller (1972 a) vorgeschlagene
Nomenklatur angeglichen.
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II. Cis-andine Zentren

Oberamazonische Zentren (Napo-Zentrum und ostperuanische Zentren)
Madeira-Tapaj6z-Zentren

Guayana-Zentrum

Pard-Zentrum (Belém-Zentrum)

Serra-do-Mar-Zentren

Die wichtigsten Verbreitungszentren der cis-andinen Tiefldnder sind das
Napo-Zentrum und die Zentren von Ost-Peru in Oberamazonien sowie das
Guayana-Zentrum und das Paréd-Zentrum in Unteramazonien (Abb. 2). Mit
Ausnahme des etwas schwécher entwickelten Pard-Zentrums sind diese
Kernareale zoogeographisch fast ebenso wichtig wie die isolierten feuchten
Walder des stdostlichen Brasilien (Serra-do-Mar-Zentren), die durch das
trockene Tafelland von Zentral- und Nordost-Brasilien von Amazonien ge-
trennt sind. Weniger ausgeprdgte Kernareale liegen im Madeira-Tapajéz
und im Imeri-Gebiel. Breite Strdme in Amazonien bilden die Arealgrenzen
bei einer Anzahl von Waldvogeln, insbesondere der untere Amazonas
selbst und der Unterlauf des Ric Negro, Rio Madeira und Rio Tapajéz
(Abb. 2). Jedoch ist die allgemeine Bedeutung der Fliisse als Verbreitungs-
schranken gering, wenn eine groBe Anzahl von Arealen verglichen wird.

Sekunddre Kontaktzonen

Sekundare Kontaktzonen amazonischer Waldvogel lassen die ungefiahre
Lage fritherer okologischer Schranken erkennen, obwohl die Barrieren
selbst durch das erneute Vordringen der Wélder und ihren Zusammenschluf
seither verschwunden sind. Kontaktzonen liegen zwischen den groSen
postulierten Waldrefugien. Wegen der ganz unterschiedlichen Differenzie-
rungsrate verschiedener Arten hatten die in Kontakt kommenden Popu-
lationen auch sehr unterschiedliche Stadien im ArtbildungsprozeB erreicht.
Schwach differenzierte Populationen hybridisierten in ausgedehntem MaBe.
Andere Populationen hatten so deutliche morphologische, ethologische
und/oder 6kologische Unterschiede wahrend einer oder mehrerer Isolations-
perioden entwickelt, daB eine Hybridisation reduziert war oder gar nicht
mehr stattfand. Hatten die betreffenden Partner sowohl sexuelle als auch
okologische Isolation erreicht, dann konnten sie ihre Areale {ibereinander-
schieben und sympatrisch leben. In mehreren Fallen hybridisieren die in
Kontakt stehenden Partner nicht oder nur sehr selten, bleiben jedoch para-
patrisch, d. h. schlieBen einander in den Tieflandwé&ldern Amazoniens geo-
graphisch aus, vermutlich weil sie 6kologisch konkurrieren. Genaue Ge-
landestudien solcher parapatrischer Arten und ihrer Kontaktzonen sind in
Stidamerika noch nicht durchgefithrt worden.

Kontakizonen mit Hybridisation: Ich habe die geographische Lage von
zahlreichen Kontaktzonen amazonischer Vogelarten und -unterarten kartiert
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(Haffer 1969, 1970, 1974). Als Beispiel einer ausgedehnten sekundaren Hybri-
denzone soll hier zunachst die Mischzone zwischen den ober- und unterama-
zonischen Formen des schwarzen Tukans Ramphastos vitellinus be-

Character index
. vitellinus o} 0-09
S o.

I =19
2-29
3-39
4— 49
5-59
6-6.9
7-179
8~-89

{ DpoeOm> >0

V4 .
s variel

Abb. 3. Verbreitung und Hybridisation von Ramphastos vitellinus Lichtenstein 1823,

Erkldrung: Die Merkmal-Indizes der untersuchten Populationen wurden mit Hilfe

von Linien gleicher Index-Werte konturiert (siehe Text). Die Farbung dieser Tu-

kane ist schwarz (schwarz), weil (weiB), rot (gestreift), gelb (weit punktiert) und

blau (eng punktiert). Die Iris der beiden noérdlichen Formen ist braun, die von
ariel ist blau. Berge tiber 2000 m Héhen sind schwarz.



Hybr

o N & o ®

o N & O ®

Bonn.
zool. Beitr.

96 J. Haffer

(
(

id index

R.v. cutminatus R.v.vitellinus

A
| | | 1 L | | | |
1 2 3 a4 5 6 7 8 9
L L AL - S :'A’Olmg“mw
R ||
- °“ P L
R.v.culminatus llo Rio Tapajéz
% t
B s A
Rio Madeira /‘/H om0 o\” R.v. ariel
o
|| 00000 00| | o m e
1 | | I | | 11— T 1
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10

Abb. 4. Gradient der Hybrid-Indexwerte bei Ramphastos vitellinus in Nord-
Amazonien (A) und Zentral-Amazonien (B).

Erkldrung: Jeder offene Kreis steilt ein Exemplar dar. Beachte die steile kontinu-

ierliche Intergradation durch stark variable Mischpopulationen in Siid-Venezuela

(A). Eine segmentierte Hybridenzone entlang dem Sidufer des Rio Amazonas (B)

entstand wahrscheinlich dadurch, daB die breiten Unterldufe des Rio Madeira und
Rio Tapajéz den GenfluB erheblich behindern.

sprochen werden (Abb. 3 und 4). Unterschiede in der Farbe der Kehle und
Brust, der Oberschwanzdecken, von Schnabel, Iris und Orbitalhaut kennzeich-
nen drei geographische Subspezies in Oberamazonien (R. v. culminatus) und
in Unteramazonien ndrdlich und sidlich des Rio Amazonas (R. v. vitellinus
bzw. R.v. ariel; sieche Abb. 3). In einer Analyse dieser Hybridenzone habe
ichIndex-Werte der Gefiederfédrbung von zahlreichen Populationen bestimmt.
Benutzte Merkmale erhieiten die Werte 0 und 3 bei ,reinen” Exemplaren
der hybridisierenden Subspezies und 1 oder 2 bei intermedidren Stiickeu.
Die Summe der flr die Kartierung benutzten drei Merkmale eines Balges
(Farbe von Brust, Schnabel und Oberschwanzdecken) ergab den Hybrid-
Index des Exemplares (0 bis 9). Der durchschnittliche Hybrid-Index der
untersuchten Populationen wurde bestimmt, auf einer Karte markiert und
spater konturiert (Abb. 3). Weitere Einzelheiten sind bei Haffer (1974) be-
sprochen.

Stark variable Mischpopulationen bewohnen die Wélder Zeniralamazoniens, wo
die Ostlichen Formen vilellinus und ariel den westlichen culminatus trafen. Gewisse
Farbungstypen in diesen Hybridenzonen wurden frither mit eigenen ,Subspezies”-
Namen bezeichnet (R. v. ,osculans”, ,berliozi”, ,theresae”). Im oberen Rio-Orinoco-
Gebiet dhnelt die Schnabelfdrbung der meisten Végel der von culminatus, jedoch
ist bei einer Anzahl von Exemplaren das ganze Basalband wie bei vifellinus blau.
Die Brust ist weiB mit einer in Intensitit und Ausdehnung sehr variablen
Gelb- oder Orangefdrbung im zentralen Teil. Die Oberschwanzdecken variieren in
der Farbung von rot mit gelber Basis iiber gelb mit roter Spitze bis zu rein gelb.
Die Breite des roten Brustbandes variiert ebenfalls auffillig zwischen 20 und
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40 Millimetern. Die Hybridenzone ist recht schmal im gebirgigen Siid-Venezuela, wo
relativ kleine Populationen in engen Télern in Kontakt stehen. Massive Intro-
gression ist aus diesem Grunde hier wahrscheinlich verhindert. Der breite untere
Rio Negro erschwert ebenfalls den GenfluB erheblich, weshalb fast reine Popula-
tionen von culminatus und vitellinus das westliche bzw. &stliche Ufer nahe der
Miindung bewohnen. Einen &hnlichen Schranken-Effekt des Unterlaufes der siid-
lichen Amazonas-Zufliisse Rio Madeira und Rio Tapajoz zeigen die Karte (Abb. 3)
und das Diagramm dieser Hybridenzone (Abb. 4), die in diesem Gebiet offenbar
durch GenfluB-Behinderung stark segmentiert ist. Die Schrankenwirkung dieser
Fliisse verschwindet weiter siidlich, wo die relativ breite und unsegmentierte
Hybridenzone iiber den wesentlich schméleren Oberlauf des Rio Tapajoz und des
Rio Xingu nach Osten schwingt. Eine Hybridisierung der Populationen, die die
Walder nérdlich (v. vitellinus) und siidlich (v. ariel) des unteren Rio Amazonas
bewohnen, wird durch die Isolationswirkung dieses breiten Stromes verhindert.
R. v. vitellinus und ariel sind jedoch als potentiell kreuzungsfdhig anzusehen, da
beide mit derselben Subspezies R. v. culminatus im zentralen Amazonien hybridi-
sieren.

Ahnliche Hybridenzonen wie bei Rumphastos vitellinus sind ebenfalls
entwickelt bei dessen gréBerem Verwandten R. tucanus (Abb. 5). Diese
Art unterscheidet sich von R. vitellinus vor allem durch die ganz abwei-
chende Stimme, wahrend die Farbung bei einigen Subspezies beider Arten
groBe Ahnlichkeiten aufweist. Auch R. tucanus bewohnt das ganze Amazo-
nien, ist jedoch im Gegensatz zu R. vitellinus nicht nach Stdost-Brasilien
vorgedrungen.

Die tucanus-Populationen in Oberamazonien haben schwarze Schnabelseiten und
kraftig gelb gefarbte Oberschwanzdecken (R. I, cuvieri). Bei den Populationen im nord-
dstlichen Stidamerika und im Miindungsgebiet des Rio Amazonas sind die Schnabel-
seiten dunkelrot und die Oberschwanzdeckfedern fahl zitronengelb gefarbt (R. t.
tucanus). Stark variable, intermedidre Populationen bilden ausgedehnte Hybriden-
zonen in Siid-Venezuela und siidlich des unteren Rio Amazonas (Abb. 5). Hier sind
die Schnabelseiten in unterschiedlicher Ausdehnung schwarz gefarbt und erhielten
in meiner Analyse je nach Ausdehnung der Rotfarbung die Index-Werte 1, 2, 3
oder 4. Null ist rein schwarz (cuvieri) und 5—6 ist rot oder orangerot (tucanus);
weitere Einzelheiten sind bei Haffer (1974) besprochen. Die nérdliche Mischzone
verschmalert sich auffallig im Tal des unteren Rio Negro, der anscheinend den
GenfluB erheblich behindert ebenso wie der breite untere Rio Amazonas selbst. Eine
Hybridenzone ist sidlich des Rio Amazonas zwischen den Nebenflissen Rio
Madeira und Rio Tocantins entwickelt. Die Populationen des unteren Tapajéz-
Tales haben ausgedehnt schwaize Schnahbelseiten mit einem stark variablen, 2 bis
5 cm langen roten Fleck im proximalen Teil des Oberschnabels und sind als eigene
Subspezies R. {. ,oblitus” beschrieben worden. Die Ausdehnung der Rotfdrbung
der Schnabelseiten nimmt 6stlich des Rio Tapajoz rasch zu, wie die von mir unter-
suchten Exemplare vom Rio Xingui und Rio Tocantins zeigen. Eigenartigerweise
zeigen die Populationen am OsttuBl der Anden von Bolivien und Peru eine ahnlich
variable Schnabelfdrbung und moégen vor nicht allzu langer Zeit mit den Misch-
populationen Unteramazoniens in Verbindung gestanden haben. Heute ist diese
mutmaBliche Verbindung in Zentral-Brasilien unterbrochen, wo die Schnabelseiten
fast oder ganz schwarz gefdarbt sind. Es sei erwahnt, daB mit der Schnabelfarbung
auch die kraftig schwefelgelbe Farbe der Oberschwanzdecken (cuvieri) im Bereich
der Mischpopulationen in das fahle Gelk von R. i. tucanus iibergeht. Ebenso beob-
achtet man eine graduelle Grofenabnahme dieses Tukans von Oberamazonien
(cuvieri) ostwarts zum Miindungsgebiet des Rio Amazonas, wo die reinen tucanus-
Populationen deutlich kleiner sind. Durchschnittswerte der Fliigel- und Schnabel-
ldnge sind bei cuvieri in Oberamazonien 251 bzw. 183 mm und bei tucanus 235 bzw.
163 mm.
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Character index.

0 -t
-2
21-3
3.4-4
41-49
§-6

Abb. 5. Verbreitung und Hybridisation von Ramphastos tucanus Linnaeus 1758.

Erkldrung: Die Indexwerte der Oberschnabelfarbung wurden mit Hilfe von Linien

gleicher Schwarz/Rot-Verteilung konturiert (siehe Text). Die Farbung dieser Tukane

ist schwarz (schwarz), weill (weiB), rot (gestrichelt), gelb (weit punktiert) und blau

(eng punktiert). Die Iris ist braun bei beiden Subspezies. Berge iiber 2 000 m sind
schwarz.
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Ein Vergleich der Hybridisation der Subspezies von Ramphastos vitel-
linus und R. tucanus zeigt sowohl Ubereinstimmungen als auch Unter-
schiede. Die Situation ist sehr dhnlich im noérdlichen Amazonien, wo in
beiden Fallen oberamazonische und guayanische Formen in Siid-Venezuela
in Kontakt kamen. Der gebirgige Charakter dieses Gebietes (Roraima-Tafel-
berge) und die Schrankenwirkung des unteren Rio Negro bestimmten den
GenfluBl bei beiden Arten in iibereinstimmender Weise. Auffallige Unter-
schiede ergeben sich im siidlichen Unteramazonien. Bei der gréBeren Art
konnten cuvieri-Populationen weit ostwarts in das Tapajéz-Xingu-Gebiet
vordringen, da im Gegensatz zu R. vitellinus siidlich der Amazonas-Min-
dung kein Vertreter von R. fucanus vorhanden war und der guayanische
tucanus selbst bei seiner sidwartigen Ausbreitung durch den unteren Ama-
zonas aufgehalten wurde. Andererseits bestimmte im Falle von R. vitellinus
der Vertreter des siidlichen Unteramazonien (ariel) die Lage der Hybriden-
zone in Zentral-Brasilien. Die Schrankenwirkung der Unterldufe des Rio
Tapajoz und Rio Madeira auf den GenfluB ist starker bei dem kleinen
R. vitellinus als bei dem grofien R. tucanus.

Kontakfzonen ohne Hybridisation: Kontaktzonen parapatrischer Arten
ohne Hybridisation in Amazonien habe ich in einer fritlheren Verdffent-
lichung besprochen (Haffer 1970): bei Papageien der Pionopsitta-caica-
Superspezies, bei den roten Phoenicircus-Arten, der Xipholena-punicea-
Superspezies, bei Schmuckvégeln der Pipra-aureola-Superspezies und der
P.-erythrocephala-Superspezies.

Hier sei als weiteres Beispiel die Galbula-galbula-Super-
spezies erwdhnt (Abb. 6), deren zahlreiche geographische Vertreter fast
die gesamten Tropen der Neuen Welt besetzen und zumeist einander geo-
graphisch ausschliefien, ohne zu hybridisieren. Diese schlanken, goldgriin
schillernden Jacamare messen etwa 15 cm vom Kopf bis zur Schwanzspitze
und leben im feuchten Tiefland paarweise entlang von Bachen und Fliissen,
wo sie ihre Nesttunnel in Uferboschungen graben. Manche geographischen
Vertreter gehen weit in wechselfeuchte Savannen-Gebiete hinein, wo ihnen
die schmalen Galeriewdlder entlang der Wasserldaufe genlgend Schutz
bieten. Von ihrem einige Meter hohen Ansitz machen diese Voégel Jagd auf
voriberfliegende Schmetterlinge und andere Insekten.

Wir unterscheiden innerhalb dieser Superspezies eine oberamazonische
Gruppe mit vorwiegend griner Kehle (tombacea, cyanescens, pastuazae)
und die galbula-Gruppe, die das lbrige Stidamerika (plus Mittelamerika)
bewohnt und eine ausgedehnt weiBe (&) bzw. gelblichbraune (?) Kehle hat:
galbula, rufoviridis, ruficauda, melanogenia (Tabelle 1). Die letzten beiden
Formen stehen in Nordwest-Columbien in sekundarem Kontakt und bilden
entlang einiger FluBtdler Mischpopulationen; daher sind sie konspezifisch
(Haffer 1967 a). Wir sehen auch die brasilianische Form rufoviridis wegen
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der Ahnlichkeit der Gefiederfarbung als Subspezies von ruficauda an, ob-
wohl der Beweis durch das Naturexperiment der Hybridisation entlang
einer sekundaren Kontaktzone nicht gegeben ist, denn beide Formen sind
durch das Areal von G. galbula weit voneinander getrennt. Die Popula-
tionen der nordlichen G. r. ruficauda haben ein breites 6kologisches Spek-
trum und bewohnen neben feuchten Wéldern auch Ufergebilisch und lichte

Abb. 6. Verbreitung der Galbula- galbula-Superspezies

Erkldrung: Offene Quadrate — G. galbula. Sterne — G. r. rufi-
cauda + r. brevirostris + r. pallens, die klinale Formen darstel-
len; nur periphere Fundorte dieser hdufigen Vdgel sind einge-
zeichnet. Siehe Spezialkarte fiir Nordwest-Columbien bei Haffer
(1867 a). Dreiecke — G. r. rufoviridis + r. heterogyna (Ost-
Bolivien). Offene Kreise, gekreuzt — G. cyanescens (cy). Offene
Kreise — G. tombacea (to.) Kreuze — G. pastazae (pa). Die Ge-
fiederfdrbung ist vorwiegend schillernd goldgriin (gestreift) mit
rotbraunem (@) Unterkoérper (punktiert), die Kehle ist bei den
meisten Formen wei (3, weiB). Die Weibchen haben rotlichgelbe
Kehle und Abdomen. Berge iiber 2000 m Hoéhe sind schwarz.
Buchstaben bezeichnen Lokalitdten, die bei Haffer (1974) be-
’ sprochen sind.
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Trockenwaldungen von Savannengebieten. Dadurch kam es wahrscheinlich
zu einem rdumlich begrenzten Uberlappen der Areale von G. ruficauda
und der mehr an die Wdlder gebundenen G. galbula in Guyana (frither
British Guiana). Hier wurde die erstere Art im Gebiet isolierter Savannen
sidlich bis zum oberen Rio-Brance-Tal vereinzelt festgestellt, d. h. in Bio-
topen, die von G. galbula wahrscheinlich gemieden werden. Einzelheiten
des sympatrischen Vorkommens dieser beiden Arten und ihre gegenseiti-
gen Beziehungen in Guyana sind noch unbekannt.

Von den grinkehligen Arten bewohnt G. tombacea den noérdlichen und
G. cyanescens den siidlichen Teil Oberamazoniens. G. pasiazae ist eine
lokale Art, die am &stlichen Abhang der Anden von Ekuador die obere
tropische und untere subtropische Zone bewohnt. Sie ist der einzige Jaca-
mar, der in den montanen Lebensbereich vorgedrungen ist; alle anderen
Arten dieser Familie sind Bewohner des Tieflandes.

Die Arten der G. galbula-Superspezies schlieBen einander geographisch
aus, wo sie in Kontakt kommen, weil sie vermutlich 6kologisch konkur-
rieren. Ich habe keine Hybriden unter den zahlreichen untersuchten Exem-
plaren gefunden, die in der Nahe des Kontaktes zweier Allospezies gesam-
melt wurden. In Zentral-Amazonien trennen breite Fliisse mehrere Ver-
wandte der galbula-Superspezies. In jedem Falle ist es aber sehr wahr-
scheinlich die 6kologische Konkurrenz mit einem geographischen Vertreter,
die ausschlaggebend fir das parapatrische Verbreitungsmuster ist. So
wiirde das kleine, von G. galbula besetzte Areal siidlich des Rio Amazonas
zwischen dem Unterlauf von Rio Madeira und Rio Tapajéz sicher von dem
stidlichen rufoviridis eingenommen werden, falls galbula dieses Gebiet auf-
geben sollte. Ebenso ist es bei G. cyanescens, dessen Areal rufoviridis
zumindest teilweise besetzen wlrde, falls die erstere Art verschwinden
sollte.

Die Karte der G.-galbula-Superspezies zeigt deutlich, daB in Amazonien
breite Flisse bei weitem nicht alle Verbreitungsgrenzen bei parapatrischen
Arten bilden. In vielen Fallen bestehen zwischen Fliissen und Verbreitungs-
grenzen gar keine Beziehungen, wie hier z. B. beim oberen Rio Amazonas
und der Grenze zwischen G. tombacea und cyanescens. Erganzende Einzel-
heiten der Verbreitung der G.-galbula-Superspezies sind bei Haffer (1974)
besprochen.

Als weiteres Beispiel einer amazonischen Superspezies, deren Vertreter
entweder hybridisieren oder 6kologisch konkurrieren, seien die Trom -
petervdgel (Psophiidae) erwahnt. Diese gehoren in die Verwandtschaft
der Kraniche und Rallen und wirken wie groBe Hithner mit verlangerten
Beinen und Hals. Das Gefieder ist samtschwarz; die Schulterfedern und
inneren Armfedern sind bei den drei parapatrischen Arten grau, weiB,
ockerfarben, grin oder braun. Die einander geographisch vertretenden
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Formen unterscheiden sich weiterhin durch die Farbe des Schnabels, des
Vorderhalses und der Fligeldeckfedern (Tabelle 2). Haverschmidt (1964)
und Sick (1969) haben unser sparliches Wissen iiber die Biologie dieser
weit verbreiteten und relativ haufigen Végel zusammengefaBt.

Trompetervégel sind schlechte Flieger und bleiben im dunklen Waldes-
innern, wo sie sich durch dumpf trompetende oder trommelnde Rufe be-
merkbar machen. Die geselligen Voge! bilden Trupps bis zu 50 Exemplaren,
die tagsiber in Bodenndhe verweilen und in B&umen nédchtigen. Wegen
ihrer versteckten Lebensweise in den Waldern bilden breite Fliisse Amazo-
niens wirksame Verbreitungsschranken fiir mehrere Arten und Unterarten
(Abb. 7). Psophia leucopiera bewohnt das obere Amazonien sidlich des
Rio Marafién und Solim&es ostwérts bis zum Rio Madeira. Im Westen geht
diese Art bis in die bewaldeten Téler der andinen Vorberge von Peru und
Bolivien. Das siidliche Unteramazonien ist von P. viridis besetzt, die sich
auffallig von P. leucoptera unterscheidet (Tabelle 2 und Abb. 7). Popula-
tionen von P. viridis, die gegeniiberliegende Ufer der breiten Unterliaufe
vom Rio Tapajéz, Xingt und Tocantins bewohnen, unterscheiden sich in
Einzelheiten der Gefiederfarbung und sind als Subspezies beschrieben wor-
den: P. v. viridis, P. v. dextralis, P. v. interjecta, P. v. obscura (Abb. 7).
Dr. H. Sick (Rio de Janeiro, in litt.) hat mehrere Exemplare im zentralbrasi-
lianischen Quellgebiet der siidlichen Nebenfliisse des unteren Amazonas
gesammelt: 2 & und 5 © bei Jacaré und Diauarim am ostlichen Ufer des
oberen Rio Xingu sowie 2 & vom Rio Cururt, ostlich des oberen Rio
Tapajo6z. Diese Exemplare sind sehr dhnlich typischen Stiicken von P. v.
dextralis vom Rio Curud, der zwischen dem Tapajéz und dem Xingt in den
Amazonas flieft. Jedoch haben die Rander der Oberfliigeldecken bei 2 @
vom Xingt und 1 & vom Cururi etwas blaulichen Glanz, eine schwache
Andeutung der leuchtend blaugldnzenden entsprechenden Federrander bei
den westlich anschliefenden Populationen von P. v. viridis. Eine Sichtbeob-
achtung des Trompetervogels in den Waldern zwischen dem oberen Rio
Xingt und Rio das Mortes (Fry 1970; auf Abb. 7 in Klammern gesetzt) ist
der stidostlichste Nachweis in Brasilien.

Nordlich des Rio Amazonas lebt Psophia crepitans, die graue Schulter-
federn hat auBer der Population stidlich des unteren Rio Negro, bei der
diese Federn ockerfarben sind (P. c. ochroptera). Intermedidre Exemplare
zwischen der oberamazonischen P. c¢. napensis und der ostlichen Form
P. c. crepitans wurden im Gebiet des oberen Orinoco gesammelt. Bei drei
Végeln von der Miindung des Cafio Casiquiare in den Rio Guainia (im
American Museum of Natural History, New York) sind zwei typisch fiir
napensis, wahrend der dritte die Brust stark blauviolett getdnt hat ahnlich
wie bei crepitans. Der EinfluB von crepitans erstreckt sich westwarts bis
zum Fuff der Anden, von wo gesammelte Exemplare zu dieser Form gestellt
wurden (V der Abb. 7; Villavicencio, San Martin, Rio Ariari: de Schauen-
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Abb. 7. Verbreitung der Trompetervogel (Psophiidae); die Psophia-crepitans-
Superspezies.

Erkldrung: Dreiecke — P. c. crepitans. Offene Sterne — P. c. napensis. Geschlos-
sene Sterne — P. ¢. ochroptera. Offener Stern in schwarzem Kreis — P. ¢. napen-
sis == ochroptera. Offene Quadrate — P. leucoplera. Kreuze — P. v, viridis. D —
P. v. dexlralis. I — P. v. inlerjecla. Offene Kreise — P. v. obscura. Symbole in
Klammern bedeuten Sichtbeobachtungen ohne Balgbeleg. Berge iiber 2 000 m Hoéhe
sind schwarz. Die verldngerten Schulterfedern und inneren Armfedern sind bei
P. crepitans grau, bei P. leucoptera weill und bei P. v. viridis grin. Das Kérper-
gefieder ist ausgedehnt samtschwarz. Weitere Einzelheiten im Text.
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see 1948—1952). Die Population der Serrania de la Macarena, siidlich von
Villavicencio in Siidost-Columbien, zeigt einen starken Einflu von crepi-
tans, obwohl sie der Form P. ¢ napensis ndher steht. Bei 10 Exemplaren
aus diesem Gebiet, die das Instituto de Ciéncias Naturales (Universidad
Nacional, Bogotd) besitzt, sind die Fliigeldeckfedern breit purpurgriin ge-
randet und die Farbe des Unterhalses variiert von dunkel purpurn wie bei
napensis bis zu schillernd griin und blauviolett wie bei crepitans.

Die Form ochroptera bewohnt das Gebiet zwischen dem unteren Rio
Negro und dem Rio Solim&es. Sie ist bisher als Subspezies der siidlichen
Art P. leucoptera angesehen worden, Jedoch zeigen der dunkle Schnabel,
die purpurn schillernden Federn des Unterhalses und der Brust sowie die
purpurgriin gerandeten Fliigeldeckfedern eine ndhere Verwandtschaft mit
P. ¢. napensis (Tabelle 2). Intermedidare Exemplare dieser beiden Formen
liegen vor vom Mt. Curycuryari im oberen Rio-Negro-Tal (American
Museum of Natural History, New York; siehe den offenen, schwarz um-
rahmten Stern der Abb. 7). Unter drei Exemplaren von dieser Lokalitat
sind 2 Vogel typisch flir napersis, wahrend ein Weibchen braunlichgelb
getonte Schulterfedern und innere Armfedern hat und daher zwischen
napensis und ochoptera steht. Die letztere Form mag eine klinale Sub-
spezies der oberamazonischen P. ¢. napensis darstellen und sollte in die Art
Psophia crepitans einbezogen werden.

Wenn auch der Rio Amazonas und der Rio Madeira die Areale der
Arten Psophia crepitans, leucoptera und viridis voneinander trennen, so
ist es trotzdem wahrscheinlich, daB interspezifische Konkurrenz ein sympa-
trisches Vorkommen dieser Vogel verhindert und nicht die Schrankenwir-
kung der genannten Fliisse. Ohne Konkurrenzverhalten dieser Arten wiir-
den die Flisse im O b erlauf umgangen werden und es wiirde zum Uber-
lappen der Areale kommen. Umgekehrt, im Falle der absoluten Schranken-
wirkung amazonischer Flisse auch im Oberlauf, wédren Verbreitungsliicken
zu erwarten, die nicht vorhanden sind. Vielmehr ist ganz Amazonien be-
setzt und zahlreiche Fllsse, deren breite Unterldufe wirkliche Ausbreitungs-
schranken darstellen, werden im Mittellauf gequert oder im Oberlauf um-
gangen bis zum Aufeinandertreffen der Arten. Da die Flisse sicher partielle
Ausbreitungshindernisse darstellen, haben sich die Arealgrenzen hier
stabilisiert. Dadurch wird aktive Konkurrenz vermieden. Dasselbe gilt fiir
viele andere Superspezies amazonischer Vogel und Saugetiere.

Zahlreiche sekunddre Kontaktzonen treten geh&uft in einigen Gebieten
Amazoniens auf und zeigen an, da88 hier ganze Faunen in Berithrung kamen
und fusionierten (, Suturzonen” von Remington 1968). Eine derartige
Faunenintegration fand wahrscheinlich in Zentral-Amazonien statt (Abb. 8).
Zahlreiche oberamazonische und guayanische Arten und Unterarten kamen
in Stid-Venezuela und Nord-Brasilien in Kontakt. Nahe dem Amazonas-Fluf
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trennt in allen Féllen der Rio Negro die 6stlichen und westlichen Formen.
Weitere Suturzonen gibt es siidlich des oberen Amazonas, wo Formen aus
Ost-Ekuador und Ost-Peru zusammentrafen sowie im Uraba-Gebiet von
Nordwest-Columbien. Hier kamen westcolumbianische Formen mit Ver-

wandten aus Mittelamerika oder aus Amazonien in Kontakt (Haffer 1967
a, b).

Waldrefugien

Mit Hilfe der oben diskutierten indirekten Hinweise, die sich aus der
ungleichmdBigen regionalen Regenverteilung und aus dem Verbreitungs-
muster amazonischer Vogel ergaben, habe ich die wahrscheinliche Lage
von 15 quartdren Waldrefugien oder Gruppen von Refugien in den Tief-
léndern von Mittel- und Siidamerika rekonstruiert (Abb. 8; Haffer 1967 a,
1969, 1970, 1974). Diese Waldrefugien stellen sehr wahrscheinlich die Dif-
ferenzierungszentren zahlreicher Arten und Unterarten von neotropischen
Vogeln und anderen Waldtieren dar. Berghdange tiber vermuteten Tiefland-
refugien waren wahrscheinlich ebenfalls feucht und bewaldet und dienten
der montanen Fauna als Refugien. Weitere Montanwald-Refugien existier-
ten wahrscheinlich an exponierten feuchten Hangen und hatten keine di-
rekten Beziehungen zu den Refugien am Full der Gebirge.

Direkte Hinweise fiir die Existenz der angenommenen Waldrefugien gibt
es noch nicht. Zukiinftige palynologische und geomorphologische Unter-
suchungen mogen das ununterbrochene Vorkommen von Waldern in den
hier als Refugien bezeichneten R&umen andeuten im Gegensatz zu den
Gebieten zwischen den Refugien, wo sich Savannen wiederholt auf Kosten
der Walder ausgedehnt haben. Einige direkte Befunde aus diesen inter-
refugialen Gebieten wurden oben besprochen (S. 90 und Abb. 1). Jedoch
bleiben Vermutungen tber die unterschiedliche Ausdehnung der Refugien
wahrend Zeiten stdarkster Waldreduktion noch ebenso spekulativ wie An-
nahmen Uber die 6kologischen Bedingungen in den Refugien selbst.

Neue Befunde an anderen amazonischen Wa]dtiéren
und Pflanzen

Biogeographische Untersuchungen an amazonischen Eidechsen, Schmet-
terlingen, Fliegen und Sédugetieren stlitzen meine Interpretationen der
pleistozénen Differenzierung der neotropischen Vogelfauna. In einer Ana-
lysé& der Populationsstruktur der weit verbreiteten stdamerikanischen
Fid&chse Anolis chrysolepis haben Vanzolini & Williams (1970) Gebieté mit
einheitlicher Merkmalsauspragung kartiert, die g'etre'nnt werden durch
Zonen starker morphologischer Variabilitdt., Die génannten Autoren er-
klarten diese Situation durch sekunddre Intergradation von Populationen,
die wdhrend mehrerer Perioden starker Waldreduktion in geographischer
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ADbb. 8. Pleistozdne Waldrefugien als Differenzierungszentren amazonischer Wald-
vogel und die Lage von sekunddren Kontaktzonen.

Erkldrung: Hell schattiert — feuchter tropischer Tieflandswald. Dunkel schattiert —
vermutete Waldrefugien. Buchstaben bedeuten: G, Guatemala-Refugium. C, Costa
Rica-Refugium. D, Dulce-Refugium. CH, Choco6-Refugium. N, Nechi-Refugium.
CA, Catatumbo-Refugium. V, Nord-Venezuela-Refugium. I, Imeri-Refugium. M,
Madeira-Tapajoz-Refugien. Reihen offener Kreise bezeichnen die Lage sekundirer
Kontaktzonen. Offene Pfeile kennzeichnen die Ausbreitungsrichtung der Wald-
faunen. 1 — Faunistisches Mischgebiet des nordzentralen Amazonien. 2 — Misch-
gebiet des siidlichen Amazonien. 3 — Mischgebiet im siidlichen Oberamazonien.
4 — Mischgebiet von Nordwest-Columbien. Gebirge iiber 2000 m Hohe sind
schwarz.
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Isolation differenziert worden sind, und rekonstruierten Waldrefugien,
die erstaunlich gut mit den von mir fiir Végel vorgeschlagenen Refugien
ibereinstimmen. .

Beim Studium der geographischen Variation und Hybridisation wver-
schiedener Formen der farbenprachtigen Schmetterlinge Heliconius melpo-
merie und H. erato kam Turner (1971, p. 254) zu dem Ergebnis, daf ,the
distribution of races in these species is most readily explained as a result
of subspeciation occurring as a result of the isolation of populations during
climatic cycles accompanying glacial periods... Subsequent spread of
races would result in the polvmorphic hybrid areas which we see today .. ."
Weitere Einzelheiten {iber Verbreitung und Hybridisation dieser neotropi-
schen Schmetterlinge haben Brown et al. (1972} verdffentlicht. Nach Turner
(I. ¢.) fithrte das sekundare Uberlappen der Areale von Formen, die schon
den Artstatus erreicht hatten, zu dem komplizierten Muster mimetischer
Arten in diesem Genus. Die Differenzierungszentren, die diese Autoren
Brown et al. 1974) fir Heliconius-Schmetterlinge in Amazonien rekon-
struiert haben, stimmen ebenfalls gut mit unseren Waldrefugien iberein.

Spassky et al. (1971) besprachen die neotropische Verbreitung von 6
Schwesterarten der Drosophila-willistoni-Gruppe und von 6 Semispezies
des D.-paulistorum-Komplexes. Diese Autoren kamen zu dem Ergebnis, dafl
verschiedene Arten und Unterarten sehr wahrscheinlich in den fuir Wald-
vogel vorgeschlagenen pleistozédnen Refugien entstanden sind. Winge
{1972) hat kirzlich eine dhnliche Ansicht vertreten,

Das Verbreitungsmuster verschiedener Gruppen von amazonischen
Sdugetieren sowie die Lage und Art ihrer sekunddren Kontaktzonen deu-
ten an, daB die letzte artliche und subspezifische Differenzierung auch
dieser Tiere wahrscheinlich das Ergebnis geographischer Isolation von be-
grenzten Populationen in den genannten pleistozdanen Waldrefugien ist.
Beispiele sind die cis- und trans-andinen Marmoset-Affchen (Saguinus), die
neotropischen Briillaffen (Alouatia), die Kapuzineraffen der Cebus-albi-
frons-Superspezies sowie die beiden neotropischen Tapire Tapirus terrestris
und T. bairdii, die in Nordwest-Columbien in Kontakt kommen. Weitere
Einzelheiten sind bei Haffer (1974) besprochen.

In seiner iiberregionalen Analyse der Verbreitung von zahlreichen Wir-
beltieren des neotropischen Raumes unterteilte Miiller (1972 a, 1973) das
Waldgebiet des zentralen Stidamerika in die 4 groBen zoogeographischen
Regionen von Guayana, Parda, Madeira und Amazonas. Im zentiralen Teil
jeder dieser Regionen liegen unsere Ausbreitungszentren (Refugien): das
Guiana-, das Pard- oder Belém-Refugium, die Madeira-Tapajéz-Refugien.
Millers Amazonas-Region umfafit das gesamte riesige Amazonas-Tiefland
oberhalb des Rio Negro und des Madeira-Flusses, wo unsere Refugien von
Imeri, Napo und Ostperu liegen.
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Prance (1974) hat kiirzlich erste botanische Daten zur Rekonstruktion
pleistozdner Waldrefugien in Stidamerika zusammengestellt. In dieser
phytogeographischen Untersuchung von 4 Familien (Caryocaraceae, Chryso-
balanaceae, Dichapetalaceae und Lecythidaceae) analysierte der Autor Ver-
breitungszentren, die in ihrer Lage erstaunlich gut mit den von Zoologen
vorgeschlagenen Zentren libereinstimmen. Es ist interessant, daf auch diese
phytogeographische Arbeit unsere historische Interpretation der Differen-
zierung der amazonischen Lebewelt unterstiitzt.

Vogelfauna amazonischer Savannen

Eine Reihe von charakteristischen Vogelarten ist auf das Tafelland von
Zentral-Brasilien beschrankt und fehlt auf den kleinen isolierten Savannen
im Amazonas-Tal sowie auf den Grasebenen des nérdlichen Siidamerika,
z. B. der siidamerikanische ,StrauB3”, Rhea americana, die Seriema, Cariama
cristata, der Campobohrer, Geobates poecilopterus, und andere. Viele wei-
tere Vogelarten des offenen Landes leben jedoch sowohl auf den Savan-
nen noérdlich als auch siidlich des Amazonas-Waldes. Trotz der weiten
Trennung von iiber 2 000 Kilometern sind viele nérdliche Populationen nur
wenig differenziert, wie z. B. Unterarten der Tyrannen Machetornis rixosus,
Idioptilon margaritaceiventer und Fluvicola pica, der Finken Sporophila
plumbea, Sicalis flaveola, Coryphospingus pileatus und andere.

Diese Situation und die geringe Zahl von endemischen Vogelarten bei
gleichzeitigem Fehlen von endemischen Gattungen in der venezolanisch-
ostcolumbianischen Savannenfauna deuten auf eine relativ junge direkte
Verbindung der nérdlichen und siidlichen Savannengebiete mit einem in-
tensiven Austausch ihrer Faunen quer durch das Amazonas-Tiefland (Haffer
1967 ¢, 1969). Das wird ebenfalls angedeutet durch die zahlreichen isolierten
Savannen in der relativ trockenen Querzone von Unteramazonien im Ge-
biet von Obidos-Santarém (Abb. 1). Die westlichen und 6stlichen Walder
waren wahrscheinlich durch diese Trockenzone mehr oder weniger voll-
standig getrennt wahrend der letzten ariden Klimaphase, 4 000 bis 2 500
Jahre vor der Gegenwart, als sich die Savannen in Unteramazonien auf
Kosten der Walder erheblich ausgedehnt hatten (Bigarella 1965).

Die Vogelfaunen der gegenwartig reduzierten Savannen innerhalb der
Amazonas-Wailder wurden wahrscheinlich von ihren Elternpopulationen
wahrend der letzten Waldexpansion vor etwa 2400 Jahren isoliert und
manche sind schon auffdllig differenziert, wie z.B. der kleine Papagei
Aratinga pertinax paraensis auf einer cerrado-Enklave im Gebiet des obe-
ren Rio Tapajéz, der brasilianische Tyrann Euscarthmus rufomarginatus
savannophilus auf der Sipaliwini-Savanne des siidlichsten Surinam, der
Stachelschwanz Synallaxis (Poecilurus) kollari auf der Savanne des oberen
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Rio Branco und viele andere. Allerdings mag in einigen dieser Fille die
Differenzierung schon vor der letzten Isolierung ihres Wohngebietes be-
gonnen haben.

Auch das Vorkommen der Klapperschlange Crotalus durissus auf zahl-
reichen isolierten Savannen in Amazonien ist ein indirekter Hinweis auf
eine frithere Verbindung dieser Savannen, da diese Schlange Regenwdlder
strikt meidet (Miiller 1972 a). Auch die Flora der amazonischen campos
dhnelt derjenigen des nérdlichen und zentralen Slidamerika, weshalb auch
Botaniker Waldreduktionen wéahrend trockener Klimaphasen annehmen,
die ein Eindringen der cerrado- und Savannen-Vegetation nach Amazonien
ermoéglichten (Hueck 1966, p. 18, 21, 23).

Diskussion

Ausbreitung amazonischer Waldvdgel

Der untere Rio Amazonas und die breiten Unterlaufe einiger seiner
Zuflisse (Ric Negro, Madeira, Tapajoz) stellen wahrscheinlich absolute
Ausbreitungsschranken fiir eine Anzahl von Végeln des dunklen Waldes-
innern dar, wie z. B. fiir die Trompetervogel (Psophia), viele Ameisenvdgel
(Formicariidae), einige Schmuckvogel (Pipridae) und andere. Jedoch um-
gehen viele dieser Végel derartige Hindernisse im Oberlauf, wo die Fliisse
schmal und ohne Bedeutung als Barrieren sind, falls nicht ein konkurrie-
render Verwandter den Weg blockiert. Allseitige Isolation von Vogel-
populationen nur durch breite FluBlaufe ist in Amazonien selten, falls sie
iiberhaupt vorkommt. Klinale Unterarten entwickeln sich 6fter auf gegen-
iiberliegenden Ufern breiter Fliisse bei Arten, die ihr Verbreitungsgebiet
vom Quellgebiet fluBabwérts ausgedehnt haben. Amazonische Fliisse haben
die Ausbreitung von Waldvdgeln nach deren Differenzierung in Refugien
wahrscheinlich nur modifiziert oder gelegentlich eingeschrdankt. Anhalts-
punkte dafiir, daB die Isolationswirkung der Wasserlaufe ein wichtiger
oder sogar der wichtigste Kausal-Faktor bei der Artbildung in Amazonien
darstellt, scheinen mir nicht gegeben zu sein.

Art-Entstehung

Superspezies sind bei amazonischen Vogeln sehr haufig, was die
Annahme relativ junger Speziation in zahlreichen Familien unterstiitzt. Die
Allospezies der jeweiligen Superspezies haben sexuelle Isolation erreicht,
aber konkurrieren noch 6kologisch miteinander, wodurch es zum geogra-
phischen AusschluB in Amazonien kommt. 760 der Jacamare (Galbulidae),
859/9 der Tukan-Arten (Ramphastidae) und etwa 7579 der Hokkohiihner
(Cracidae) sind Glieder von Superspezies (Haffer 1974). Dieser Prozentsatz
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mag-bel neotropischen Sperlingsviégeln niedriger sein, insbesondere bei
insektenfressenden Formen, die aus 6kologischen Griinden moglicherweise
eher als Fruchtiresser sympatrisch leben kénnen (Snow 1971). Ich habe wei-
tere Superspezies amazonischer Papageien, Cotingas, Schmuckvégel und
Tangaren kartiert (Haffer 1970). Die Arten amazonischer Superspezies ent-
standen wahrscheinlich von einem gemeinsamen Vorfahren, dessen Areal
wdhrend arider Klimaperioden wiederholt in mehrere Teilstiicke zersplit-
tert wurde.

Dasselbe gilt fir afrikanische Waldvogel, die in mindestens 3 pleisto-
zénen Refugien differenziert wurden: Upper Guinea Refugium, Cameroun-
Gabon Refugium und Central Refugium (Carcasson 1964, Moreau 1966,
Kingdon 1971). Der gréBere Artenreichtum der Waldvogelfauna Sidameri-
kas im Vergleich zu derjenigen des tropischen Afrika ist wahrscheinlich
zu erkldren mit einer intensiveren Differenzierung der amazonischen Fauna
in einer gréBeren Zahl von Waldrefugien, die iiber ein wesentlich ausge-
dehnteres tropisches Tiefland als in Afrika verteilt waren (Abb. 9). Mrs.

Hall (1972, p. 589) und Vanzolini (1973) haben kiirzlich dhnliche Ansichten
vertreten.

Fir einen vollstdndigen Vergleich der sehr viel artenreicheren Amazonas-Fauna
mit der drmeren afrikanischen Waldfauna reichen die Unterlagen noch nicht aus.
Amadon (1973) schétzt die W aldvogelfauna Amazoniens unter AusschluB der
Guayanas auf 550 Arten, die einer Gesamtzahl vou nur etwa 250 Arten der tropi-

— 400

Abb. 9. Verbreitung feuchter tropischer Tieflandswilder in der Neotropischen
Region und in Afrika. Vermutete Waldrefugien wérend arider Klimaphasen des
Pleistozan sind dunkel schattiert. Beachte die gréBere Ausdehnung der Wilder und
die gréBere Zahl der Refugien in Siidamerika. (Flachentreue Projektion)
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schen Tieflandwalder Afrikas gegeniiberstehen. Dieser groBe Unterschied ist teil-
weise erklarbar durch die sehr viel gro8ere Ausdehnung des Amazonaswaldes, der
mit rund 6 Millionen Quadratkilometern zwei- bis dreimal so groB ist wie der
dquatoriale Wald Afrikas (Abb. 9) und daher eine gréBere Zahl loKaler Arten be-
herbergt. Der Unterschied ist weniger auffdllig beim Vergleich lokaler Vogelfaunen.
Leider gibt es bisher nur sehr wenige zuverldssige Artenlisten tropischer Loka-
litdten, fir deren Erstellung jahrelange Beobachtungen notwendig sind. Maria
Koepcke (in Amadon 1973) schatzte die Zahl echter Waldvégel in einem 1,5 Qua-
dratkilometer groBen Gebiet am oberen Rio Pachitea in Ost-Peru auf 225 Arten.
Unter den 408 Vogelarten, die O'Neill (in Amadon 1973) bei Balta in Ost-Peru
nahe der brasilianischen Grenze festgestellt hat, mégen 300 Arten echte Waldvogel
sein. Demgegeniiber hat Forbes-Watson (1972) am Mt Nimba in Westafrika nur
203 Waldvogelarten beobachtet.

Nach dem Gesagten ist es sehr wahrscheinlich, daB die pleistozidne Diffe-
renzierung der tropischen und der temperierten Faunen prinzipiell ahnlich
verlaufen ist und dem Modell der geographischen Speziation folgte (Mayr
1942, 1963, 1969). Drastische Verdnderungen der Vegetationsdecke fithrten

zur temporaren Isolierung von relativ kleinen Populationen in Refugial-
gebieten.

Artenreichtum

Wichtige Ursache des hohen Artenreichtums in den Amazonas-Waldern
ist das kontinuierliche Fortbestehen der Fauna im Pleistozan, welcher durch
Klima- und Vegetationsschwankungen reichlich Gelegenheit gegeben wurde
zu artlicher und generischer Differenzierung in den zahlreichen Refugien
(Haffer 1969, Vanzolini & Williams 1970, Simpson 1971, Miiller 1972 b,
Keast 1972, Vanzolini 1973). Zusédtzliche Faktoren sind die gréBere SeB-
haftigkeit tropischer Arten, groBere Wirksamkeit physischer Schranken in
den Tropen und engere &kologischen Nischen (Janzen 1967, Mayr 1969).
Zunehmende interspezifische Konkurrenz, eine groBe Zahl von Raubtieren
sowie andere Aspekte artenreicher Tiergemeinschaften fithrten wahrschein-
lich zu Nischenreduktion, d. h. gesteigerter Spezialisation, und geringerer
Populationsdichte der einzelnen Arten. Diese Entwicklung wurde erméglicht
durch die zunehmende Zahl der Pflanzenarten, die zunehmend komplexere
Struktur des Regenwaldes und durch ein relativ gleichférmiges Klima
ohne strenge Winter. Das fithrte zur Erhaltung vieler entstehender Arten
und zu dem erstaunlichen Artenreichtum. Es gibt keine Anzeichen fiir eine
héhere Mutationsrate in den Tropen oder eine schnellere Generationsfolge,
die den SpeziationsprozeB beschleunigen koénnten. Fine rein oder teilweise
genetische Bedingtheit des fropischen Artenreichtums ist daher unwahr-
scheinlich (Mayr 1969).

Der gegenwdrtige Artenreichtum der amazonischen Waldfauna ist im
geologischen Sinne wahrscheinlich recht jung und wurde durch eine gra-
duelle Zunahme der Artenzahl wdhrend pleistozdaner Perioden rascher Dif-
ferenzierung verursacht. Wenn auch die Waldfauna Amazoniens eine lange
Vorgeschichte hat, so ist es doch unwahrscheinlich, daB wahrend des Tertidrs



zool. Beitr.

114 J. Haffer [ Bonn.

die neotropischen Walder jemals eine so riesige Ausdehnung hatten wie im
Quartar und daB so drastische Klimaschwankungen und Arealveranderun-
gen der Vegetation wie im Pleistozén vorkamen. Die historische Deutung
des neotropischen Artenreichtums ist in erster Linie ein biogeographisches
Problem, wédhrend die Erhaltung und heutige Koexistenz der unzahligen
Arten mit der strukturellen Komplexitdt des tropischen Regenwaldes zu
erkldaren sind. :

Zusammeniassung

Zoogeographische Untersuchungen iber Verbreitungszentren und Populations-
struktur amazonischer Végel, Eidechsen und Schmetterlinge lassen vermuten, da$
viele Unterarten und Arten aus reduzierten Populationen wéahrend wiederholter
Perioden 6kologisch-geographischer [solation entstanden sind. Klimatische Fluktua-
tionen wahrend des Pleistozdns, die zu drastischen Anderungen der Vegetations-
decke des tropischen Siidamerika fiithrten, wurden von Geologen und Paldobotani-
kern erkannt und stiitzen die obige biologische Interpretation. Zahlreiche sekun-
dére Kontaktzonen neotropischer Waldvdgel deuten die frithere Existenz &kologi-
scher Barrieren an, die heute nicht mehr vorhanden sind, seit sich die Walder
erneut ausgedehnt haben. Diese Kontakizonen liegen zwischen vermuteten Wald-
refugien und sind gehduft in mehreren Gebieten, wo ganze Waldfaunen in Kontakt
kamen und teilweise fusionierten, z.B. im zentralen Amazonien, im Gebiet sidlich
des oberen Rio Amazonas (norddstliches Peru und nordwestliches Brasilien) und
im Uraba-Gebiet von Nordwest-Columbien. Die ausgedehnten Hybridenzonen in-
nerhalb der Verbreitungsgebiete der amazonischen Tukane Ramphastos vitellinus
und R. tucanus werden als Beispiele sekundédrer Kontaktzonen mit Hybridisation
besprochen. Bei der Galbula-galbula-Superspezies schliefen die meisten Formen
einander geographisch aus, ohne Mischpopulationen zu bilden. 2 Allospezies sind
in einem begrenzten Gebiet des nordostlichen Stidamerikas sympatrisch.

Savannenfaunen drangen wahrend klimatischer Trockenphasen des Quartdr bei
Reduktion der Walder nach Amazonien ein. Dabei kamen die Faunen des nérd-
lichen und zeniralen Siidamerika wiederholt in Kontakt. Erneutes Vordringen der
Walder vor etwa 2400 Jahren fiihrte zur Isolierung von Tierpopulationen offener
Landschaften auf Savanna-Enklaven in der relativ trockenenn Querzone des unte-
ren Amazonien.

Die Komplexitdt der amazonischen Vogelfauna ist geologisch wahrscheinlich
relativ jung und entstand durch allmdhlichen Aufbau des Artenreichtums wéahrend
mehrerer pleistozdner Differenzierungsphasen.

Summary

Pleistocene differentiation of the Amazonian bird fauna.
Zoogeographic studies on distribution centers and population structure of Amazo-
nian birds, lizards, and butterfiies suggest that many subspecies and species ori-
ginated from small populations during several periods of ecologic-geographic
isolation. Repeated climatic fluctuations during the Pleistocene leading to vast
changes in the vegetation cover of tropical South America have been postulated
by earth scientists and support the above biological interpretation. Numerous
zones of secondary contact of neotropical birds indicate the former existence of
ecological barriers in Amazonia which have since disappeared. These contact zones
are clustered in several well defined areas indicating that here entire faunas
overlapped and partly fused, e.g. in central Amazonia, in the area south of the
upper Amazon River (northeastern Peru and northwestern Brazil) and in the Uraba
region of northwestern Colombia.
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Forests survived arid climatic phases in restricted areas which served as refugia
for the Amazonian forest faunas. Using indirect evidence derived from inequalities
of rainfall and from avian distribution patterns I have reconstructed the probable
geographic location of fifteen tentatively postulated forest refugia or groups of
refugia in the lowlands of Middle and South America.

Large Amazonian rivers modified or occasionally limited the dispersal of forest
birds from the forest refugia in reexpanding forests, especially in species inhabiting
the dark forest interior. The range limit of several ecologically incompatible allies
stabilized along broad river courses which in these cases constitute partial barriers
to dispersal. In this way ecologic competition is avoided. However, numerous
component species of superspecies are in direct contact and exclude each other
in uniform forests probably as a result of ecologic competition.

Nonforest faunas advanced into Amazonia during periods of forest reduction,
repeatedly establishing contact between the savanna faunas north and south of the
Amazonian forest during the Pleistocene and post-Pleistocene. Readvancing forest
led to the isolation of nonforest animal populations on savanna enclaves in the dry
transverse zone of lower Amazonia about 2400 years ago.

The present complexity of the Amarzonian bird fauna probably is fairly “recent”
in age and originated through a gradual build-up of the species diversity during
several Pleistocene periods of differentiation.
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