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Vogellaute als taxonomische Merkmale
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Bird vocalizations connected to reproduction are mostly species-specific, hence they may be used as taxonomic characters.
They have special relevance when in bird species which are able to learn song speciation processes at an accelerated pace.
According to the biological species concept, species are populations which are reproductively isolated from other populations.
Thus it can easily be decided, if two forms occurring in the same place are species. But if their distributions do not overlap, a
contact can be simulated by means of playback experiments. Otherwise homologous vocalizations have to be compared - like
on a supra-specific level: Such comparisons may be performed descriptively according to auditory impression, or based on the
visualization (sonagram), or statistically on parameters measured from the sonagram. In case a (molecular) phylogeny of the
genus or family under investigation is available, the analyzed parameters should be tested for phylogenetic signal to exclude
merely adaptive characters.
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1. Einleitung

Von Vogeln produzierte Laute sind Teil ihres Verhaltens
(Kroodsma & Miller 1982). Ein Teil der Laute ist ange-
boren, ein Teil erlernt, die Verteilung kann duflerst un-
terschiedlich sein. Lautduflerungen haben eine klare
Funktion fiir die Kommunikation innerhalb und z. T.
auch zwischen Arten. Nicht immer kénnen wir die Funk-
tionen klar benennen, entscheidende Ausnahme ist die
Lautgebung im Kontext der Fortpflanzung (Partnerwer-
bung, Paarbindung, Revierverteidigung). Damit unter-
liegen lautliche wie morphologische und andere Merk-
male der natiirlichen und oftmals auch sexuellen Selek-
tion. Sofern lautliche Merkmale mit der Stammesge-
schichte evolviert sind, konnen sie als Kriterium bei
systematischen Fragestellungen herangezogen werden.

Bereits das menschliche Gehor kann Vogelstimmen
unterscheiden und sie bestimmten Arten zuweisen.
Vogellaute werden wiederholt geduflert und sind zu-
meist gut horbar. Durch diese relativ einfache Erfass-
barkeit, ohne den Vogel dabei zu storen oder zu fangen,
sind sie wesentlich besser zur Entdeckung neuer Arten
geeignet und fiir vergleichende Studien leichter zu er-
heben als morphologische Merkmale oder genetische
Daten, die auf Blut- oder Gewebeproben basieren.

Vergleichbare Laute haben sich vielmals als niitzlich
erwiesen, bislang iibersehene Arten zu entdecken, nah
verwandte Arten voneinander abzugrenzen oder in ei-
ner Art zusammenzufiihren und phylogenetische Be-
ziehungen aufzuzeigen oder zu untermauern.

Ich werde im Folgenden einige fiir die weiteren Aus-
fithrungen wichtige bioakustische Begriffe definieren
und den evolutionsbiologischen Hintergrund fiir Vo-
gellaute, speziell den Vogelgesang, beleuchten, bevor
ich die Anwendung von Vogellauten in der Vogelsyste-
matik methodisch und an Beispielen erldutere.

2. Begriffsdefinitionen

Die nachstehende Abgrenzung von Fachausdriicken soll
das Verstindnis weiterer Erérterungen zur Bioakustik
im taxonomischen Zusammenhang erleichtern und
folgt im Wesentlichen Martens et al. (2004) und Tietze
et al. (2008). Zur Definition zoogeographischer und
-systematischer Begriffe verweise ich auf Martens
(1996a), Helbig (2000) und einschldgige Lehrbiicher,
erldutere sie aber weitgehend im laufenden Text.

Ruf: Relativ kurzer und einfacher Laut, meist nur aus
einem oder wenigen Elementen bestehend, der nicht
unbedingt nur wihrend der Brutzeit und nur von Mann-
chen geduflert wird (Catchpole & Slater 1995: 10); fast
immer angeborene Lautduf3erung, deren Funktion selten
eindeutig umrissen ist, was die zur Verwendung als ta-
xonomisches Merkmal unabdingbare Homologisierung
erschwert.

Gesang, Reviergesang: Relativlange und komplexe Laut-
duflerung, (in den geméfligten Breiten) meist von Mann-
chen wihrend der Brutzeit produziert, um das Revier zu
verteidigen und seine Qualitaten bei Weibchen anzuprei-
sen (Catchpole & Slater 1995: 10); besteht aus verschie-
denen Untereinheiten (meist Strophen). Basierend auf
angeborenen Komponenten lernen Kolibris, Papageien
und Singvogel ihren Gesang von Vorbildern.

Element: Kleinste Einheit einer Lautduflerung, erkenn-
bar als durchgéngige Schwérzung im Sonagramm (Abb. 1;
Catchpole & Slater 1995: 10).

Elementgruppe: Feste Kombination zweier oder meh-
rerer verschiedener Elementtypen, oft mehrfach wie-
derholt.

Motiv: Klar umrissene Folge unterschiedlicher Ele-
mente.



80

Silbe: Folge nur weniger unterschiedlicher Elemente.
Phrase: Folge gleichartiger Elemente oder Silben.

Triller: Schnelle Wiederholung gleichartiger Elemente
oder Elementgruppen als Teil (aber bis zu 100 %) einer
Strophe.

Syntax: Reihenfolge von Element(grupp)en in einer
Gesangsstrophe.

Strophe: Haufigste Untereinheit des Reviergesangs, eine
Folge von Elementen, Silben und Phrasen, die durch
klare Pausen von anderen Strophen abgetrennt ist.

Strophentyp: Strophenvariante.

Endlosgesang: Syntaxform, bei welcher der Revierge-
sang kontinuierlich présentiert wird und sich nicht in
klar umrissene Gesangsstrophen, sondern bestenfalls
in willkiirliche Untereinheiten unterteilen lasst.

Repertoire: Gesamtheit der von einem Individuum
verwendeten oder in einer Population anzutreffenden
Strophentypen.

Dialekt: Zeitliche oder raumliche Variante einer Laut-
duflerung, beschrinkt auf eine Teilpopulation; mehrere
Dialekte konnen in derselben Population vorkommen,
Dialektverbreitungsgebiete konnen iiberlappen, aber
arttypische Merkmale sind im gesamten Artareal stabil
(Wickler 1986; Martens 1996b).

Regiolekt: Makrogeographische Gesangsvariation, bei
der es im Gegensatz zum Dialekt nicht zu geogra-
phischer Uberlappung kommt (Ausnahme: sekundirer
Kontakt); Gesangsparameter unterscheiden sich deut-
lich zwischen zwei Regiolektpopulationen (Martens
1996b). Die Abgrenzung von arttypischem Gesang ist
schwierig, meist weil die Regiolektpopulationen gerade
Arten ausbilden oder sogar schon als separate Arten
angesehen werden sollten.

Lautbelegexemplar: Sammlungsexemplar, dem eine
aufgenommene Lautduflerung zugeordnet werden kann,
so dass lautliche Merkmale mit genetischen und mor-
phologischen Eigenschaften korreliert werden kénnen.

3. Evolutionsbiologischer Hintergrund

Lediglich fiir drei Abstammungslinien innerhalb der
Vogel lief3 sich bisher nachweisen, dass ihre rezenten
Nachfahren zum Lernen von Lautduflerungen befihigt
sind: Kolibris (Trochilidae, Ordnung Apodiformes),
Papageien (Ordnung Psittaciformes) und Singvogel
(Oscines, Ordnung Passeriformes) (Kroodsma & Miller
1982). Dennoch gehoren ihnen mehr als die Hilfte aller
heute lebenden Vogelarten an, wahrend die iibrigen
Arten 37 anderen - iiberwiegend basaleren - Ord-
nungen zugerechnet werden (Tab. 1, http://www.world-
birdnames.org). Gesangsmerkmale kénnen also nicht
nur hilfreiche Merkmale fiir die Rekonstruktion eines
natiirlichen Systems der Vogel sein, sondern das Lernen
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von Gesang selbst ist ,,Schrittmacher der Evolution®
(Thielcke 1970).

Wie man aus Experimenten mit schallisoliert aufge-
zogenen Vogeln weif3, sind allen Vogeln arttypische
Laute angeboren. Im Falle der zum Lernen befihigten
Vogel bedarf es aber Vorbildern, damit der endgiiltige
Gesang ausgeformt wird. Darwinfinken erlernen den
Gesang stets vom Vater, Weibchen vermeiden es um-
gekehrt, Partner mit genau diesem Gesang auszuwihlen,
um Inzucht zu vermeiden (Grant & Grant 1996). Bei
anderen Arten dienen nicht (nur) die sozialen Viter als
Vorbilder wahrend der (ersten) lernsensiblen Phase. Der
aktive Teil des Gesangslernens schreitet von der Vor-
stufe des Subsongs iiber plastischen zum kristallisierten
Gesang voran. Arten, die zu zwischenartlicher Mimikry
oder Gesangsimitation befihigt sind, verdndern in wei-
teren Lernphasen den Gesang auch als Adulte weiter;
die arttypischen Komponenten werden aber im ersten
Jahr eingebaut.

Das Erlernen der arttypischen Merkmale (Tradition)
funktioniert in der Regel sehr gut. Hin und wieder
kommt es aber analog zu genetischen Mutationen zu
Kopierfehlern (Martens 1996b). Merkmalswechsel ge-
hen mit Populationsanderungen (z. B. Drift) einher
(Martens 1998). Thielcke (1973) begriindete die Theo-
rie, dass Regiolekte entstehen, indem Jungvogel, deren
Gesangslernen noch nicht abgeschlossen ist, neue Are-
ale unter ,Lernentzug® besiedeln und dort abweichende
Gesangsformen etablieren (Griindereftekt). Solch eine
Arealerweiterung gelingt gerade Singvdgeln so gut, weil
sie mehr kognitive Fahigkeiten besitzen (Sol et al.
2005).

Voraussetzung fiir einen Ausbreitungsschritt ist die
morphologisch-physiologische Angepasstheit an die
neue Umwelt (Badyaev et al. 2008; Derryberry 2009).
Die selektiven Einfliisse bestimmter Habitattypen sind
dabei auf verschiedenen Kontinenten die gleichen (Car-
doso & Price 2010). Beispielsweise sind Frequenzen
zwischen 2 und 8 kHz am besten fiir lange Reichweite
geeignet, und im Wald sollten schnelle Amplitudenmo-
dulation und schnelle Wiederholraten vermieden wer-
den (Richards & Wiley 1980). Weibchen konnten also
indirekt dem Gesang entnehmen, ob der mégliche Part-
ner in das gewdhlte Habitat passt (Slabbekoorn & Smith
2002). Umgekehrt kann sexuelle Selektion den Ménn-
chengesang auch an korperliche Grenzen bringen (Po-
dos 2001; Podos et al. 2004). Als Beispiel fiir korperliche
Beschriankungen hat Wallschlager (1980) aufgezeigt,
dass grofie Vogel tiefere Frequenzen singen als kleine.

Nach dem biologischen Artkonzept sind Arten Fort-
pflanzungsgemeinschaften. Sympatrisch, also am glei-
chen Ort auftretende Arten sind somit leicht voneinan-
der abzugrenzen, wenn sie reproduktiv isoliert sind, was
auch durch die Gesédnge aufrechterhalten wird. Allopa-
trische, also rdumlich separierte Vogelformen stellen
dagegen ein Problem dar: Die vorgenannten Griinde
konnen dazu fiihren, dass disjunkte, also rdumlich ge-
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Abb.1: Sonagramm (Spektro-
gramm) einer Gesangsstrophe
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trennte Populationen trotz genetischer Differenzierung
und morphologischer Divergenz dhnliche Gesinge oder
umgekehrt trotz geringer genetischer Unterschiede oder
hoher duflerlicher Ahnlichkeit stark verschiedene Ge-
sdnge aufweisen. Viele Zwischenstufen sind denkbar
und auch realisiert. Sie lassen sich oft nicht in ein starres
taxonomisches System pressen, sondern sind eher Be-
weis fiir die stetig fortschreitende Evolution auf ver-
schiedenen Ebenen. Zwei Spezialfille mogen die Pro-
blematik verdeutlichen:

Inselpopulationen weisen oft auf Grund von Griin-
dereffekten stark unterschiedliche Gesidnge auf. Kommt
es nach Etablierung der Population auf der Insel zum
Austausch zwischen Insel- und Festlandspopulation,
konnte es wenigstens in einer Richtung zu reproduktiver
Isolation gekommen sein. In einem solchen Falle gibe
es dann zwei biologische Arten, wobei die Festlandsart
hinsichtlich der Inselart nicht mehr monophyletisch
ware.

Wenn eine Art sich von einem Ursprungsgebiet aus-
gehend ringférmig um ein fiir sie lebensfeindliches
Gebiet ausbreitet, konnten sich zwei Frontpopulationen
erneut begegnen und dann aber so weit voneinander
differenziert sein, dass sich Isolationsmechanismen
entwickelt haben (Ringart). Beim einzig anerkannten
Beispiel unter den Singvogeln, dem Griinlaubsanger
(Phylloscopus trochiloides), lasst sich dies auch anhand
der Gesédnge beobachten, die von einfacher Struktur im
Himalaya ausgehend beiderseits des Tibetischen Pla-
teaus nach Norden hin zunehmend komplexer werden.
Da die aufeinandertreffenden sibirischen Populationen
unterschiedliche Arten von Komplexitit im Gesang
aufweisen, wirkt er als pragamer Isolationsmechanismus
(Irwin 2000), verhindert also, dass das Weibchen der
einen Ausbreitungslinie das Méannchen der anderen
Ausbreitungslinie als Geschlechtspartner akzeptiert.

Nun singen aber nicht nur Mannchen, sondern ins-
besondere in den Tropen spielt Weibchengesang - oft
als Duettgesang mit dem Partner - ebenfalls eine grofle
Rolle. In den gemafligten Breiten wurde Weibchenge-
sang z. B. beim Star (Sturnus vulgaris) intensiv unter-

sucht (Pavlova et al. 2005). Zu taxonomischen Zwecken
wurde aber weder reiner Weibchengesang noch Duett-
gesang explizit untersucht.

Rufe und rein angeborene Gesénge unterliegen fast
ausschlief3lich natiirlicher Selektion und evolvieren des-
halb so langsam, dass sie fiir die Abgrenzung von Arten
(Mikroevolution) selten geeignet sind, dafiir aber eher
fiir Vergleiche innerhalb ganzer Gattungen oder Fami-
lien (Makroevolution).

4. Anwendung

Deskriptive Vergleiche

Wenn sich Gesédnge oder andere homologe Laute zwei-
er Vogelformen stark voneinander unterscheiden, ge-
niigt oft schon der Hoéreindruck. So verwies schon
Brehm (1820: 581-582) bei der Beschreibung des Gar-
tenbaumlédufers (Certhia brachydactyla) auf den gegen-
tiber dem Waldbaumléufer (C. familiaris) deutlich an-
deren Gesang, den er in Silben wiederzugeben versuchte.
Wenn sich die Vergleichsobjekte stirker dhneln, kann
man seit mehr als einem halben Jahrhundert fiir eine
deskriptive Analyse auf die Sonagraphie zuriickgreifen.
Dabei werden die Laute nach ihrer Intensitit und Fre-
quenzlage gegen die Zeit als Schwiérzung aufgetragen
(vgl. Abb. 1). Anzahl, Dimensionen und Anordnung
von Lautkomponenten kénnen visuell erfasst und dis-
kutiert werden.

Statistische Analyse

Je nach Komplexitit der Lautduflerung kénnen ver-
schiedene Syntax-, Zeit- und Frequenzparameter am
Sonagramm erfasst werden. Jeder Parameter kann
statistisch zwischen fraglichen Populationen getestet
werden. Uberdies ermoglichen multivariate Vergleiche
die Einbeziehung vieler oder gar aller erfassten Mess-
groflen zugleich. Solche multivariaten Analysen
fithrten Sparling & Williams (1978) in die Vogelstim-
menforschung ein. Wahrend Hauptkomponentenana-
lysen lediglich — mehr oder weniger sinnvoll - Dimen-
sionen reduzieren, werden bei Diskriminanzanalysen
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schon vorher Gruppen von Individuen (die unter-
suchten Taxa) festgelegt. Clusteranalysen schlieflich
verrechnen die Messgrofien in einer Baumstruktur,
welche die ,,Blitter” (Individuen, Taxa) nach Ahnlich-
keit anordnet (Elle 2005). Ein solches sonametrisches
Dendrogramm lédsst sich dann mit (molekularen) Phy-
logenien vergleichen (s. u.). Damit zwei allopatrische
Formen als Arten gelten kénnen, miissen sie sich min-
destens in dem Mafie voneinander unterscheiden, wie
es ihnen nah verwandte sympatrische Artenpaare tun,
und dies sollte nicht nur fiir den lautlichen Bereich,
sondern mindestens noch einen morphologischen
Aspekt oder die genetische Distanz gelten (Helbig et
al. 2002).

Tobias et al. (2010) haben vorgeschlagen, zur Artab-
grenzung verschiedene Merkmalskomplexe miteinan-
der zu verrechnen - neben lautlichen Merkmalen auch
Firbungsmuster, Kérpermafe, Verhalten/Okologie und
Grad der geographischen Uberlappung. Kritiken, z. B.
von Winker (2010), fielen zwar positiv aus, weil der
Ansatz die Artenliste der Vogel deutlich objektivieren
wiirde; ich halte es dennoch nicht fiir sehr wahrschein-
lich, dass sich ein so striktes System durchsetzt, da in
verschiedenen Vogelgrof3gruppen bestimmten phéno-
typischen Merkmalen mehr Relevanz zukommt als in
anderen. Insbesondere kénnen morphologische und
lautliche Merkmale unterschiedlich starken Selektions-
driicken unterliegen (s. 0.). Tobias et al. (2010) schlugen
vor, sich bei der Auswahl der lautlichen Merkmale auf
wenige stark erbliche wie Maximalfrequenz und Ge-
schwindigkeit zu beschranken, um so das Problem der
kulturellen Evolution erlernter Gesange zu kompensie-
ren. Somit soll die starke Diversifizierung der Singvogel
unabhingig von reproduktiver Isolation kleingerechnet
werden. Ich sehe dabei das Problem, dass die verblei-
benden groben Paramater nur noch reine Approxima-
tionen korperlicher Dimensionen sind.

Trotz ausgefeiltester Techniken miissen wir uns stets
bewusst machen, dass wir nicht alle fir die Vogel re-
levanten und von ihnen wahrgenommenen Unter-
schiede detektieren oder gar korrekt bewerten kénnen
(Thielcke 1968).

Tab. 1: Anteil der vermutlich zum Lernen von Lautauflerungen
befihigten Vogelarten — Percentage of bird species, presumably
enabled to learn vocalizations (http://www.worldbirdnames.
org).

Taxon Arten Anteil
Kolibris (Trochilidae) 340 3,25%
Papageien (Psittaciformes) 374 3,57 %
Singvogel (Oscines) 4961 47,36 %
Insgesamt 5675 54,18 %
Alle Vogel (Aves) 10474 100,00 %
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Klangattrappenversuche

Die Frage der lautlichen Isolation allopatrischer Vo-
gelformen ldsst sich iiberdies mit Hilfe von Verhaltens-
experimenten angehen. Freilebenden wie gekifigten
Minnchen oder Weibchen der einen Form kann der
Reviergesang einer anderen vorgespielt werden. Sollte
das présentierte Signal noch fiir die Art der unter-
suchten Vogel typische Merkmale enthalten, reagieren
Minnchen mit Territorialverhalten (z. B. Konterge-
sang, Annidherung an den ,Eindringling, Uber-
sprungsverhalten) und Weibchen mit Paarungsbereit-
schaft oder zumindest Interessensbekundung. Da
Versuche an Mannchen wesentlich einfacher durch-
zufithren sind und stdrkere Reaktionen zur Folge ha-
ben, werden sie hdufiger durchgefiihrt, auch wenn fiir
die Frage moglicher reproduktiver Isolation die Weib-
chenwahl entscheidend ist.

Freilandversuche folgten bis vor kurzem Thielcke
(1969): Im Lebensraum der untersuchten Art wird mog-
lichst an arttypischer Stelle (,,Singwarte®) ein Lautspre-
cher positioniert, tiber den zwei Gesangsfolgen abge-
spielt werden. Die erste besteht aus Strophen der ge-
bietsfremden Form, die von gleichlangen Pausen un-
terbrochen werden. Das Verhalten, mit dem das Mann-
chen darauf reagiert, wird protokolliert. Wenn es sich
nach mehreren Minuten wieder beruhigt hat, spielt man
die zweite Gesangsfolge, bestehend aus lokalen Gesangs-
strophen, ab und verfihrt genauso. Dieses zweite Kon-
trollvorspiel dient der Vergleichbarkeit unterschiedlich
aggressiver Médnnchen, indem man die Reaktion auf
fremden Gesang mit der auf den vertrauten normieren
kann.

Mit Hilfe kiinstlicher Strophen oder in Kombination
mit sonametrischen Untersuchungen kann herausgear-
beitet werden, welche Lautkomponente fiir die Auslosung
territorialen Verhaltens besonders entscheidend ist.

Phylogenetische Analysen

Liegt eine Phylogenie der betrachteten Gattung vor,
so sind die zwischenartlichen Beziehungen meist hin-
reichend geklart. Anderenfalls konnen auch aus laut-
lichen Merkmalen Stammbaume rekonstruiert werden
(vgl. Clusteranalyse oben) oder zumindest fiir Arten,
die in die molekulare Analyse nicht einbezogen wur-
den, Vorhersagen iiber die Position in der Phylogenie
gemacht werden (Price & Lanyon 2002). Molekulare
Uhren konnen schon viel iber das Differenzierungsni-
veau nah verwandter Formen aussagen, aber reichen zu
einem abschlieflenden Urteil tiber Artgrenzen —zumin-
dest unter dem biologischen Artkonzept - nicht aus.
Die Stammbaume konnen aber helfen, die evolutionare
Geschichte lautlicher Merkmale nachzuzeichnen. Oft
ist es aber weniger spannend, wie der jiingste gemein-
same Vorfahre heutiger Arten vermutlich sang, viel-
mehr interessiert, ob die verschiedenen Merkmale ein
phylogenetisches Signal aufweisen bzw. wie stark es
ist. Oder anders gefragt: Evolvierte das betreffende
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Merkmal rein zuféllig entlang der Verzweigungen sei-
ner Trager oder doch eher adaptiv, also in Anpassung
an den Lebensraum, die Verbreitung oder auf Grund
sexueller Selektion.

5. Beispiele

Anhand einiger konkreter Falle méchte ich veranschau-
lichen, wie die Untersuchung von Vogellauten sowohl
zur Aufspaltung als auch zum Einziehen von Arten bei-
getragen hat und wie sie im zwischenartlichen Kontext
eingesetzt worden ist.

Aufdeckung kryptischer Arten (,,splits®)

Die hohe Ahnlichkeit der Arten in der Gattung Baum-
ldufer (Certhia) lief nicht nur in Mitteleuropa lange auf
die Entdeckung der zweiten Art (s. 0.) warten, sondern
fiithrte auch dazu, dass der Sichuanbaumliufer (C. tian-
quanensis) mit seinem kleinen SW-chinesischen Areal
erst falschlich als Unterart des Waldbaumlaufers (C.
familiaris) beschrieben wurde, bevor er — auch auf
Grund seines ganz anderen Gesangs — in Artrang erho-
ben wurde (Martens et al. 2002).

Das Paradebeispiel bei eurasischen Singvogeln ist
jedoch die Familie der Laubsinger (Phylloscopidae):
Wihrend Wolters (1982) noch 49 Arten in den heutigen
Gattungen Phylloscopus und Seicercus fiihrte, enthalt
die aktuelle Artenliste (http://www.worldbirdnames.
org) 77. Verantwortlich fiir diesen Zugewinn sind neben
tatsdchlichen Neubeschreibungen hauptsichlich Auf-
spaltungen von Arten, die bei dieser duflerlich recht
homogenen Gruppe neben DNA-Sequenzvergleichen
hauptsichlich mit Unterschieden in den Lautiufle-
rungen begriindet wurden. Im Folgenden stelle ich zwei
sehr umfangreiche Splits vor:

Uber ein Vierteljahrhundert zog sich die Aufkldrung
der Lautauflerungen und verwandtschaftlichen Bezie-
hungen des ostasiatischen Artkomplexes um den Gold-
hidhnchen-Laubsanger (Ph. proregulus) hin, musste
doch Material aus dem Himalaya, der Sowjetunion und
China beschafft werden, um alle Teile des Gesamtareals
zu beproben (Martens et al. 2004). Letztlich gibt es eine
sibirische Art mit hoch variablem Endlosgesang, ihre
Schwesterart mit strophigem Trillergesang in einem
kleinen chinesischen Areal, eine weitere (west)chine-
sische Art mit strophigem und endlosem Trillergesang
(also zwei Gesangsformen) und ihre Schwesterart im
Himalaya mit endlosem Trillergesang. Die Trillergesin-
ge unterscheiden sich hochst bedeutsam im Winkel der
Einzelelemente. Auch die (angeborenen) Rufe unter-
scheiden sich deutlich voneinander. Eine fiinfte Art mit
maschinenartig monotonem Endlosgesang kommt sym-
patrisch mit den beiden chinesischen Arten vor.

Insgesamt acht Arten wurden fast zeitgleich von zwei
konkurrierenden Forschungsgruppen aus dem Gold-
brillen-Laubsanger (Seicercus burkii) im Himalaya,
China und Myanmar herausgearbeitet (Alstrom & Ols-
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Abb.2: Mehrgenphylogenie der Baumldufer (Gattung
Certhia) mit gesanglicher Charakterisierung der
monophyletischen Gruppen - Multi-gene phylogeny of
treecreepers (genus Certhia) with song characteristics for each
clade. ab: primér abfallende Elemente, primarily descending
elements, Abfall: abfallende Strophe, descending verse, auf:
primir ansteigende Elemente, primarily ascending elements,
einfach: einfache Elementstruktur, simple element structure,
MoGr: Motivgruppe, motif group, TrGr: Trillergruppe, trill
group, variabel: variabelste Gesénge, most variable songs.

son 1999; Martens et al. 1999). Diese hohe Artenzahl
kommt dadurch zustande, dass nicht alle Allospezies
sind, sondern mehrere jeweils auch vertikal-parapatrisch
in den ostasiatischen Gebirgen verbreitet sind, also ihre
Verbreitungsgebiete entlang des Hohengradienten an-
einanderstofen. Man kann somit beim Auf- und Ab-
stieg scheinbar Gesangswechsel einer Laubsdnger-Art
wahrnehmen, tatsdchlich hat man aber mit unterschied-
lichen Arten zu tun, die fast nicht morphologisch zu
unterscheiden sind, dafiir aber ganz andere Gesangs-
komponenten zu ihrem jeweiligen Repertoire zusam-
menfiigen und schon tiber Millionen Jahre hinweg re-
produktiv isoliert sind.

Ein extremes Beispiel stellen die Fichtenkreuzschna-
bel (Loxia curvirostra) dar (Edelaar 2008): Nachdem
schon die Gattung Loxia als solche sehr jung ist, paaren
sich Fichtenkreuzschnibel auch nur innerhalb der laut-
lich verschiedenen Populationen, also assortativ, wenn
sie durch ihr vagabundierendes Verhalten zeitweise
sympatrisch vorkommen. Die Lautunterschiede entste-
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hen letztlich durch die Anpassung der Schnabelmor-
phologie an unterschiedliche Koniferenzapfen.

Martens et al. (2000) wiesen selbst bei den kurzen Ru-
fen der Krihen (Corvus) im Himalaya mit Hilfe multi-
variater Statistik nach, dass sie so unterschiedlich sind,
dass eine der Arten, die Dickschnabelkrahe (Corvus
macrorhynchos), in mindestens zwei aufgespalten werden
sollte.

Infragestellen des Artstatus (,lumps®)

Die Tannenmeise (Parus ater) ist iiber weite Teile Eu-
rasiens verbreitet, wobei manche Unterarten duflerlich
ganz anders aussehen als die in Mitteleuropa anzutref-
fenden. Die westlichste im Himalaya (P. a. melanolo-
phus) unterscheidet sich so stark von der 6stlich an-
grenzenden, dass man sie lange fiir eine eigene Art
hielt. Tietze et al. (2011) bestatigten, dass sie aber nur
eine von acht genetischen Linien innerhalb der Art
darstellt. Thre Gesdnge lassen sich nicht klar von denen
anderer Populationen unterscheiden und werden von
mitteleuropdischen Tannenmeisen bei Klangattrap-
penversuchen auch als arteigenes Signal erkannt.

Zwischen Gold- und Fichtenammer (Emberiza ci-
trinella, E. leucocephalos) wirkt der Reviergesang eben-
falls noch nicht als pragamer Isolationsmechanismus
(Tietze et al. 2012): Trotz der auffilligen Unterschiede
in der Gefiederfirbung hybridisieren beide in einem
riesigen Gebiet in W-Sibirien. Rheinhessische Goldam-
mern reagierten auf Vorspiel aller verwendeten Gold-
und Fichtenammer-Gesénge mit Revierverhalten, un-
abhingig von der Artzugehorigkeit des urspriinglichen
Séngers. Die Reaktionsintensitdt nahm lediglich mit der
Entfernung des Aufnahme- vom Vorspielort ab. Gesdn-
ge aus der Hybridzone wurden sogar tiberproportional
stark beantwortet, so dass eine Kontrastverstarkung zur
Vermeidung von Hybridisierung ausgeschlossen wer-
den kann.

Auch bei einem weiteren Paar anerkannter Schwe-
sterarten konnen die Vogel ihre Gesidnge anscheinend
anpassen, wenn Sie in W-Europa in sekundaren Kontakt
kommen: Orpheus- und Gelbspotter (Hippolais poly-
glotta, H. icterina) ndhern Syntax- bzw. Zeitparameter
an die jeweils andere Art an (Secondi et al. 2003).

Zwischenartliche Beziehungen

Winkler & Short (1978) beschrieben ausfiihrlich ver-
fiigbare Aufnahmen von vokalen wie instrumentalen
Lauten der Buntspechte (Dendrocopos, Picoides). Aus-
gehend von den Rufsonagrammen evaluierten sie die
bis dahin vorgeschlagenen verwandtschaftlichen Bezie-
hungen innerhalb dieser Gruppe.

McCracken & Sheldon (1997) trugen mehrere Merk-
male der Rufe von 14 Reiher-Arten (Ardeidae) auf einen
molekularen Stammbaum auf, um genetische und 6ko-
logische Komponenten aufzuschliisseln. Als adaptiv
fanden sie Maximalfrequenz und Frequenzumfang he-
raus, da die Frequenzen habitatabhingig sind (s.o.).

D. T. Tietze: Vogellaute als taxonomische Merkmale

Phylogenetisches Signal fanden sie hingegen in Anzahl
und Struktur der Silben.

Indem Pickert et al. (2003) Gesangsmerkmale der
Goldhihnchen (Regulus) auf den molekularen Stamm-
baum auftrugen, konnten sie zeigen, dass die akustische
Differenzierung stark mit der genetischen Distanz (also
der Zeit) korrelierte, wobei angeborene Gesangsstruk-
turen ein starkeres Signal zeigten und erlernte Kompo-
nenten eher konvergierten.

Lautliche Merkmale halfen nicht nur oft, Baumlau-
fer-Arten voneinander abzugrenzen (s. o0.), sondern
wurden schon vor tiber 30 Jahren verwendet, um die
phylogenetischen Beziehungen zwischen allen Arten
der Gattung Certhia aufzuzeigen (Martens 1981).
Tietze et al. (2008) konnten auf breiterer Datenbasis
fiir mittlerweile neun Arten anhand von 16 Gesangs-
merkmalen einen Stammbaum rekonstruieren, der
dem heutigen Mehrgenbaum, also einem auf den
DNA-Sequenzen mehrerer Gene basierenden Stamm-
baum (Abb. 2; Pickert et al. 2012), ndher kam als dem
damals veréffentlichten reinen Cytochrom-b-Baum.
Demnach gibt es zwei Schwestergruppen, die Triller-
gruppe, in der die Gesénge Triller einfacher auf- bzw.
absteigender Elemente sind, und die Motivgruppe mit
den beiden mitteleuropdischen Arten, in der die kom-
plexeren Gesiange aus verschiedensten Elementen
(meist auch mindestens einem sogenannten ,,srieh*-
Element) bestehen (Abb. 2). Die Studie bestatigte au-
Berdem, dass Rufe auf diesem niedrigen taxono-
mischen Niveau, also innerhalb einer Gattung, weniger
als Gesdnge geeignet sind, um Arten gegeneinander
abzugrenzen.

6. Ausblick

Bioakustik bleibt eine wichtige Methode in Taxonomie
und Systematik — neben genetischen Methoden, der
Morphologie und anderen Verhaltensstudien. Insbeson-
dere innerhalb von Arten ist — nicht zuletzt mittels bio-
akustischer Techniken - noch manche evolutionér
bedeutsame Finheit zu entdecken, die anderenfalls auch
von meist auf Arten zielenden Schutzmafinahmen nicht
erfasst wird (Winker & Haig 2010). Amadon & Short
(1976) stellten ausreichend Range zusammen, um Po-
pulationen unterhalb der Art differenziert zu bewerten.
Vorstofle wie von Tobias et al. (2010), alle Vogeltaxa
weltweit nach denselben objektiven Kriterien abzugren-
zen, sind zu begriiflen, aber konstruktiv zu modifizieren.
Vogellaute werden bei solchen taxonomischen Unter-
nehmungen wichtige Beitrége leisten konnen. Im Wech-
selspiel mit (datierten) molekularen Stammbaumen
werden umgekehrt Erkenntnisse tiber die Evolution und
Funktion der Vogellaute gewonnen, die anders nicht
moglich wiren.

Da aber die Datenaufnahme im Geldnde mit breiter
geographischer Streuung im Rahmen der Untersu-
chung einzelner Taxa nicht in verantwortbarem Zeit-
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rahmen méglich ist, kann die Bedeutung von Tonar-
chiven nicht unterschitzt werden (Alstrom & Ranft
2003). Hier kommt der biirgerschaftlichen Wissen-
schaft (,,citizen science®) eine grofle Rolle zu. So wire
es wiinschenswert, dass Vogelbeobachter nicht nur in
zunehmendem Mafle Vogellaute zur Bestimmung nut-
zen, sondern selbst auch zur Mehrung unseres Wissens
zur lautlichen Vielfalt in Raum und Zeit beitriigen
(Constantine & The Sound Approach 2006). Analog
zu den gesammelten Zufallsbeobachtungen bieten
zeitlich und ortlich annotierte Tonaufnahmen das
Ausgangsmaterial fiir Studien der Evolution von Vo-
gellauten — durchaus auch der kurzfristigen im Zuge
von Klimawandel und landschaftlicher Veranderungen
(z. B. Slabbekoorn & Peet 2003) — und moglichen iiber-
sehenen Artgrenzen. Alle, die beruflich oder hobby-
mifig Vogellaute aufzeichnen, sollten ihre Aufnahmen
in offentlichen Archiven wie dem Tierstimmenarchiv
des Museums fiir Naturkunde Berlin (Frommolt 1996)
oder Internetaustauschplattformen wie xeno-canto.org
deponieren, wo Wissenschaftler bzw. die Community
auch zu Bestimmung und Einordnung der Daten bei-
tragen werden.
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7. Zusammenfassung

Die mit der Fortpflanzung verbundenen Lautiuflerungen
der Vogel sind meist artspezifisch, so dass sie als taxonomi-
sche Merkmale verwendet werden konnen. Besondere Re-
levanz kommt ihnen dabei zu, wenn bei Vogeln, die Gesang
erlernen konnen, Artbildungsprozesse beschleunigt ablau-
fen. Nach dem biologischen Artkonzept sind Arten Fort-
pflanzungsgemeinschaften. Ob zwei am selben Ort vorkom-
mende Formen Arten sind, lasst sich also unschwer feststel-
len. Uberlappen ihre Verbreitungsgebiete jedoch nicht, kann
ein Aufeinandertreffen mit Hilfe von Klangattrappenversu-
chen simuliert werden. Ansonsten bleibt — auch auf iiber-
artlichem Niveau - nur der Vergleich homologer Lautdufle-
rungen: Er kann deskriptiv nach Hoéreindruck oder auf
Grund der Visualisierung (Sonagramm) oder statistisch mit
Hilfe verschiedener dem Sonagramm entnommener Para-
meter erfolgen. Sofern eine (molekulare) Phylogenie der
betreffenden Gattung oder Familie vorliegt, sollten die her-
angezogenen Parameter auf phylogenetisches Signal hin
getestet werden, um rein adaptive Merkmale auszu-
schliefSen.
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