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I Zusammenfassung

In meiner Arbeit untersuche ich das Zusammenspiel verschiedener Faktoren auf die
Evolution eines Verhaltensmerkmales, dessen Mechanismen noch wenig verstanden sind.
Als Modellgruppe dienen die Acrocephalinae, bestehend aus den Gattungen Acrocephalus,
Hippolais und Chloropeta. Sie eignen sich durch ihre unterschiedliche Okologie, Sozial-
systeme und Morphologie, aber auch durch gut untersuchte Phylogenie besonders fiir eine
derartige Untersuchung. Der Gesang der Gruppe ist erstaunlich variabel, da die Einzel-
merkmale, die einen artspezifischen Gesang charakterisieren, stark variieren. Die einzelnen
Gesangsmerkmale konnen durch unterschiedliche selektive Zwange wie Morphologie,
Okologie, Sozialsystem oder auch aufgrund der genetischen Nihe verwandter Arten geformt
worden sein. So ist die Frage der vorliegenden Dissertation: ,,Sind Ahnlichkeiten im Gesang
der Acrocephalinae aufgrund adaptiver Anpassungen an morphologische, 6kologische oder
soziale Faktoren entstanden (konvergente Entwicklung), oder beruhen sie mehr auf homo-

loger Entwicklung durch die phylogenetische Nahe der Arten zueinander?”

Um diese Frage zu klaren wurde der Gesang der 33 untersuchten Arten in einzelne Merk-
male wie Elementldange, Elementabstand, Gesangslange, Pausenldange, Gesangstyp (Strophe
und kontinuierlich), Tempo, Tonhdhe (minimale, mittlere und maximale Frequenz), Band-
breite des Gesanges, Repertoiregrofle, Imitationsanteil, Singverhalten (Benutzung einer

Singwarte oder Singen aus der Vegetation) zerlegt und quantitativ erfasst.

Als mogliche Einflussfaktoren wurden untersucht: die jahresperiodische Organisation (Zug-
verhalten, Aufenthaltsdauer im Brutgebiet, Dauer der Brutperiode), Habitat (Vegetationstyp,
Vegetationshoéhe, verschiedene Dichtekategorien der Vegetation in verschiedenen Hohen,
Beschaffenheit des Untergrundes), Sozialsystem (Monogamie, Polygynie, Helfersystem,
Promiskuitat und der vaterliche Anteil bei der Aufzucht) und die Morphologie (Korpermasse
in Gramm). Der Einfluss der Phylogenie wurde durch die genetischen Distanzen (Sequenz-

divergenzen des Cytochrom-b-Gens) erfasst.
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Als erstes wurde nach Ahnlichkeiten im Gesang der gesamten Gruppe gesucht und danach,
welche Einzelmerkmale die Variation am meisten bestimmen. Zu diesem Zweck wurden eine
Clusteranalyse und eine Hauptkomponentenanalyse durchgefiihrt. Es zeigt sich, dass der
Gesang von fast allen Merkmalen beeinflusst wird, aber am meisten von Gesangslange,
Gesangstyp, Frequenz und Imitation. Diese Gesangsmerkmale bestimmen vorwiegend die
entstehenden Cluster im erarbeiteten Ahnlichkeits-Dendrogramm. Weitere Gesangs-
merkmale wie RepertoiregroRe, Elementlange und Tempo charakterisieren die Gesange der
Arten weniger markant. Ein Vergleich dieses Dendrogramms der Gesange mit dem
molekularen Stammbaum der Acrocephalinae zeigt einen starken Einfluss der Phylogenie,
aber auch einige Abweichungen, die durch Anpassungen entstanden sein dirften. Um dies
zu prifen, wurden eine multiple Regression und eine anschlieRende phylogenetische

Korrektur durchgefihrt.

Das Ergebnis zeigt die unterschiedlich starke Beeinflussung der einzelnen Gesangsmerkmale
durch die Evolutionsfaktoren und die Phylogenie. Die RepertoiregréRe, Elementlange und
die mittlere Frequenz korrelieren mehr mit der Aufenthaltsdauer im Brutgebiet und der
Vegetationshohe als mit der Phylogenie, andere Gesangsmerkmale wie die Gesangslange
korrelieren ausschlieBlich mit der Phylogenie. Zugvogel haben aufgrund der sexuellen
Funktion ihres Gesanges einen hoheren, komplexeren Gesang mit auffalligem Singverhalten
evolviert. Die vermehrt territoriale Funktion bewirkt bei Standvogeln einen deutlich
einfacheren, stereotypen und tieferen Gesang. Die Elementlange hat sich angepasst an die
akustischen Bedingungen im Habitat in Abhdngigkeit von der Vegetationshdhe. Unglinstige
Akustik wird durch Akkumulation langer Elemente zu einem lang andauernden Signal
umgangen. Andere Einflussfaktoren wie die KérpergrolRRe, verschiedene Habitatvariablen und
Sozialsystem haben keinen Einfluss auf die Gesangsmerkmale bzw. Uberlagern nur das

phylogenetische Signal im Gesang.

”
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Il. Summary

In this work | analyze how different features cooperate in the evolution of behavior
characteristics. These evolutionary correlates are poorly known. My model group is
Acrocephalinae including genus Acrocephalus, Hippolais and Chloropeta. They are suited for
this analyzes by their interspecific variation in ecology, social behavior and morphology and
well analyzed phylogeny. The song of the Acrocephalinae is a conspicuous phenomenon,
which is characterized by various acoustic traits showing a great variation even between
closely related species. Morphology, ecology, social system and phylogeny can affect these
acoustic traits in different ways. So the main question in my work is: “Are the similarities of
the song originated from adaptations to morphological, ecological and social traits
(convergence), or are they based more on the phylogenetic relationships of Acrocephalus

warbler.”

To answer this question | split the song of 33 Acrocephalus species in vocal characteristic like
duration of elements and intervals, duration of song and rest, song type (verse or
continuous), time, frequency (minimal, maximal, medium), bandwidth, repertoire size, vocal

mimicry and singing behavior (singing from exposed perches or within vegetation).

Vocal characteristics can be affected by migration behavior (month in breeding area;
duration of breeding season), habitat (type of vegetation, high and dense of vegetation; kind
of underground), social system (monogamy; polygamy; promiscuity; degree of parental care)
and the morphology (weight of the species). The phylogeny is measured by the genetic

distance (sequence divergence in cytochrome-b-gene.)

First, | was looking for similarities in the song between the species and which vocal
characteristic determine the variation in the song of the whole group. | did this by cluster
analyze and principal component analyze. The most important traits are duration of song,
frequency and vocal mimicry. Other features like repertoire size, duration of elements and

time determine also the variation of song, but not so strong. Comparing the cluster analyze
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of the song with the genetic tree the song of Acrocephalus group shows a strong
phylogenetic signal, but also some differences to the genetic tree. Maybe these differences
develop by adaption. So | did further analyses (multiple regression and phylogenetic

correction) to get an idea of the evolutionary change in the song of Acrocephalus warbler.

My result shows an unequal influence of the evolutionary factors and phylogeny on the song
characteristics. Repertoire, duration of elements and the frequency correlates more with
migration behavior and height of vegetation. The phylogeny has a strong effect on the
duration of song. The sexual function of song in migratory bird develops a higher and more
complex song and a conspicuous singing behavior. Non migration birds develop a more
simple, stereotype and deeper song because of the territorial function of the song. The
variation in element duration is an adaption on the acoustic in the special habitat of the
species. Because of the reverberations in some habitats the species there have long
elements superimposing on reflections and therefore the birds get a longer and louder
signal. Other evolutionary factors (weight, other features of habitat and social system) have

no influence of the evolution of song at the Acrocephalus warblers.
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Einleitung und Fragestellung

1. Einleitung und Fragestellung

1.1. Allgemeines zur Evolution

Es sind weltweit Gber 9000 Vogelarten bekannt, die sich nicht nur in GréRe und Gefieder-
farbung, sondern auch in ihrem Gesang und LautdufRerungen unterscheiden. Gerade in der
Ordnung der Passeriformes zeigt sich eine enorme Formenvielfalt des Gesanges, der nicht
nur artspezifisch, sondern teilweise auch individuell variiert. Woher kommt diese unendliche
Formenvielfalt des Gesanges? Durch individuelle Unterschiede, der Varianz in einem
Merkmal, kommt es zum unterschiedlichen Uberlebenserfolg seiner Triger. Es wird selek-
tiert. Trager bestimmter Merkmale kdnnen besser (iberleben und produzieren mehr Nach-
kommen und geben ihre positiven Eigenschaften an diese weiter. Somit wird die biologische
Fitness eines Tieres erhoht. Nach Kappeler (2006) wird diese definiert als der Gesamtfort-
pflanzungserfolg. Selektion findet unter verschiedenen Gesichtspunkten statt. Zum einem
selektiert die natirliche Selektion durch Varianz im Uberleben und nach Merkmalen, die zum
Uberleben einer Art notwendig sind. Neben der natiirlichen Selektion gibt es die sexuelle
Selektion. Diese ist nicht das Gegenteil der natirlichen Selektion und ist nach Darwin (1871)
auch kein Spezialfall. Vielmehr fallen alle Merkmale unter den Einfluss der sexuellen
Selektion, die zu Variation im Fortpflanzungserfolg (im Unterschied zum Uberlebenserfolg)
innerhalb eines Geschlechtes fiihren. Die Uberlebensrate der gezeugten Jungen, welche die

Fitness definiert, steht unter dem Einfluss der natiirlichen Selektion (Kappeler, 2006).

1.2 Funktion des Gesanges und sexuelle Selektion

Gesang ist ein Merkmal, das nicht direkt zum Uberleben eines Vogels beitrigt, wie z.B. das
Nahrungssuchverhalten oder Vermeidungsstrategien von potentiellen Beutegreifern. Viel-
mehr steht er im Dienste der Reproduktion und des Territorialverhaltens. Seine Funktionen
sind die Partnerwerbung (mate attraction), die Arterkennung und die Etablierung und
Verteidigung von Territorien [(Badyaev & Leaf, 1997), (Gil & Gahr, 2002)]. Nach Read &

Weary (1992) ist er ein sexuell selektiertes Merkmal. Die Aufgaben des Gesanges sind bei
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unterschiedlichen Arten zwar dhnlich, aber nicht identisch. Durch kleine Verschiebungen in
der Prioritat des Gesanges konnen groRe Unterschiede in der phanotypischen Auspragung
entstehen (ten Cate, 2004). Intrasexuelle Selektion fordert Merkmale, welche die
Wahrscheinlichkeit erhéhen, zum Fortpflanzungserfolg zu kommen und richten sich v.a. an
die Mitglieder desselben Geschlechtes. Nach Darwin (1871) zdhlen neben Mut und
Aggressivitat in Kdmpfen auch Ornamente und Vorrichtungen zur Produktion von Klangen
und Duften zu intrasexuell selektierten Merkmalen. Gerade im akustischen und visuellen
Bereich gibt es spektakuldare Anpassungen im Tierreich. Ein Beispiel hierfiir ist der Gesang
der Singvogel. Er ist ein Indikator zur Qualitdt und Kondition des Mannchens. Dies richtet
sich an mannliche Konkurrenten als auch an zukinftige Partnerinnen. Nach der ,Handicap-
Hypothese” von Zahavi (1975) schrianken diese Ornamente die Uberlebenschance des
Mannchens ein. Nur in guter korperlicher Verfassung kdnnen sie Uberleben. Diese guten
genetischen Eigenschaften werden durch die Auspragung der Ornamente an Weibchen
adressiert. Trotz der Behinderung durch die Ornamente sind sie fahig zu Uberleben. Der
Gesang von Singvogeln kann Aufschluss Gber den Gesundheitszustand, das Alter und
Aufzuchtbedingungen liefern. Dies zeigen Arbeiten an Staren (Sturnus vulgaris) (Eens &
Pinxten, 1992), Schilfrohrsanger (Acrocephalus schoenobaenus) [(Buchanan et al. 1999),
(Buchanan & Catchpole, 2000)] und Drosselrohrsanger (Acrocephalus arundinaceus)

(Nowicki et al., 2000).

Mannchen erhéhen ihren Fortpflanzungserfolg durch eine Erhéhung der Paarungsrate.
Weibchen kdnnen ihren Fortpflanzungserfolg entweder dadurch erhéhen, indem sie mehr
Zeit und Energie in die Aufzucht der Jungen stecken oder durch die Wahl eines richtigen
Partners. Sie kdnnen direkte Vorteile aus der Partnerwahl ziehen, wie ein gutes Territorium
mit ausreichender Nahrung, einen guten Beschiitzer und vaterliches Investment oder sie
ziehen indirekte Vorteile durch genetische Qualitdt. Diese werden an die Jungen weiter
vererbt und spiegeln sich in Erhéhung der Fekunditat, der Uberlebensrate der Nachkommen

und Attraktivitat der Jungen wider (Kappeler, 2006). So zeigen z.B. Hasselquist et al. (1996),
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dass die Uberlebensrate von Drosselrohrsingerjungen korreliert mit dem Gesang des Vaters.
Die Partnerwahl des Weibchens (female choice) basiert entweder auf der direkten Wahl
oder der Abweisung des Mannchens. Die intersexuelle Selektion zielt auf Merkmale, die
Mannchen einsetzen, um Weibchen fiir sich zu gewinnen. Es zeigt sich, dass Weibchen
bestimmte Merkmale bei Mannchen bevorzugen wie z.B. die Weibchen von Sumpf-
rohrsanger (A. palustris), Schilfrohrsanger (A. schoenobaenus) und Drosselrohrsanger
(A. arundinaceus) und von Staren (S. vulgaris). Sie alle bevorzugen Mannchen mit einem
groRBen Repertoire [(Bell & Borowiec, 2004), (Catchpole, 1980, 1986), (Catchpole & Leisler,
1986), (Mountjoy & Lemmon, 1996), (Mountjoy & Lemmon, 1991)]. Um den richtigen
Partner wahlen zu kénnen, muss ein Weibchen ihn auch erkennen. Hier ist nicht nur die
Gute des Mannchens gemeint, sondern, ganz entscheidend, das Weibchen muss den
potentiellen Partner durch seinen Gesang als ein Mitglied derselben Art identifizieren
konnen. Durch Hybridisierung von zwei unterschiedlichen Arten, und der daraus moglichen
Unfruchtbarkeit der Jungen, hatte das Weibchen eine folgenschwere Fehlinvestition
gemacht und ihre biologische Fitness gesenkt. Die Arterkennung bei Vogeln liefert Hinweise,
dass angeborene Praferenzen in der sensiblen Phase durch sexuelle Pragung beeinflusst
werden (ten Cate & Vos, 1999). In einer frilhen Phase werden sie mit dem Gesang des Vaters
(Praferenz fir artspezifische Merkmale) erworben, spater konsolidiert und mit dem
Sexualverhalten verbunden (Oetting, 1995). Versuche an Kohlmeisen (Parus major) und
Blaumeisen (P. caeruleus) zeigen, dass Partnerpraferenzen auf Artebene sowohl angeboren
als auch erworben sind (Slagsvold, 2002). So ist nach Kappeler (2006) ,die intersexuelle
Selektion eine treibende evolutiondre Kraft bei der Artbildung, Entwicklung auffalliger
Merkmale, die dem Uberleben nicht férderlich sind, sowie von Geschlechtsunterschieden.”
Die interspezifische und die individuelle Varianz im Gesang bieten Vorteile im
Fortpflanzungserfolg fir Mannchen (Erhéhung der Verpaarungen) und der Weibchen.
Letztere loten anhand des Gesanges die besten Gene fiir ihre Nachkommen aus und erhéhen

somit die Uberlebenschance ihrer Nachkommen und ihre eigene biologische Fitness.
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1.3. Anpassungen des Gesanges an Habitat, Morphologie,

soziale Kontexte

Nicht nur in der Partnerfindung und Arterkennung spielt der Gesang eine entscheidende
Rolle, sondern auch in der Erhaltung und Etablierung eines Territoriums und somit im
Zugang zu Weibchen. Entscheidend ist immer, dass die Information, die der Sender vermit-
teln will, zum Empfanger kommt. Akustische Kommunikation bietet hier mehrere Vorteile.
Akustik ist omnidirektional, und kann ohne direkten Sichtkontakt zwischen Sender und
Empfanger Uber Hindernisse und unabhdngig von den Lichtverhéltnissen (ber langere
Distanzen hin vermittelt werden. (Slabbekoorn, 2004). Probleme der akustischen Kommuni-
kation liegen dagegen in der Degradierung und Abschwachung des Gesanges bei groBerem
Abstand zwischen Sender und Empfanger. Diese liegen im Amplitudenverlust, Luftturbu-
lenzen, Wind und Temperaturgradienten, aber auch in Hindernissen wie Biume, Aste,
Blatter oder reflektierende Oberflachen. Trotzdem kommunizieren Vogel unterschiedlichster
Arten v.a. akustisch in verschiedensten Habitaten. Nicht nur die Art an sich, sondern auch
der Gesang passt sich (iber einen evolutiondren Zeitraum an das Habitat an (Slabbekoorn,
2004). Dies zeigt sich auch innerhalb der Acrocephalinae, wie Studien von Jilka & Leisler
(1974) und Heuwinkel (1990) beweisen. Selektion fuhrt zu einer differenzierten Weitergabe
und somit zu einer relativen Zunahme von Allelen, die unter den jeweiligen Bedingungen die
besten Selektionseigenschaften haben. Dies nennt man nach Kappeler (2006) Anpassung.
Flir den Vogel ist es wichtig, dass sein Gesang die Reviergrenzen erreicht und sein Territo-
rium ausfillt. Deshalb sollten Habitatmerkmale, die die Transmission und die Degradierung
des Gesanges affektieren, einen starken Einfluss auf die Evolution von Gesangsmerkmalen
haben (Badyaev & Leaf, 1997) und zu Anpassungen fiihren. Habitat-abhangige Selektion
kann zu Konvergenz bei Arten fuhren, die im selben Habitat leben. Aber es treten auch
Divergenzen bei eng verwandten Arten auf, die in unterschiedlichen Habitaten vorkommen

(Slabbekoorn, 2004).

Diese Habitat-abhangigen Muster im Gesang konnen aber durch andere Faktoren, wie
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KorpergrolRe, Morphologie, angeborene Gesangsmerkmale und Praferenzen durch das
Weibchen verwischt werden (Slabbekoorn, 2004). Das Singverhalten ist gekoppelt an
spezielle morphologische Gegebenheiten des stimmbildenden Organes, welches die
speziellen Bewegungen ermoglicht. Als morphologische limitierende Faktoren auf den
Gesang wirken zum einen die GroRe des vokalen Traktes (Schnabel, Luftréhre und Syrinx),
die respiratorische Muskulatur, das Atemvolumen und zuletzt die KérpergroRe [(Bracken-
bury, 1978) (Gaunt, 1987), (Nowicki, 1987), (Nowicki & Marler, 1988), (Wallschlager, 1980),
(Ryan & Brenowitz, 1985)]. So bestimmen z.B. SchnabelgréRe und KorpergroRe bei Darwin -
Finken (Geospizinae) Gesangsmerkmale wie Silbenrepetition und Frequenzbandbreite
(Podos, 2001). Da sich phylogenetisch verwandte Arten in den morphologischen Voraus-

setzungen dhneln, zeigen sie auch Gemeinsamkeiten im Gesang auf (ten Cate, 2004).

1.4. Gesangsevolution — Beeinflussung von verschiedenen

Faktoren

Der Gesang wird also von verschiedenen ,,GrofRen” aus dem physischen, 6kologischen,
verhaltensbiologischen und morphologischen Bereich beeinflusst. Ein weiterer wichtiger
Einflusspunkt ist die Phylogenie. Studien lber die biologische Vielfalt zeigen immer mehr,
dass aktuelle Merkmale nicht nur auf Adaptionen durch Selektion zurickzufihren sind,
sondern auch auf die phylogenetische Geschichte [(Stearns, 1983), (Harvey & Pagel, 1991),
(Edwards & Naeem, 1993), (Miles & Dunham, 1993)]. Eng verwandte Arten neigen dazu, sich
zu dhneln. Dies liegt in der Entwicklungsgeschichte der Arten begriindet. Durch gemeinsame
Vorfahren sind bei den heutigen rezenten Arten ahnliche genetische Voraussetzungen und
gemeinsame Merkmale zu finden. So kann von Feldbiologen und Populationsbiologen der
Gesang als taxonomisches Mittel verwendet werden. Dieses phylogenetische Muster kann
aber durch die genannten Faktoren, die zur Konvergenz im Gesang fiihren, verwischt und
Uberdeckt werden. Weiterhin kann die sogenannte kulturelle Evolution, das Lernen von
Gesangsteilen, den phylogenetischen Anteil (iberdecken (Payne, 1981). Obwohl Lernen fir

eine zugrunde liegende evolutiondre Flexibilitdt sorgt, durch die phylogenetische
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Information verloren gehen kann, ist dies nicht zwingend der Fall (Slabbekoorn & Smith,
2002). Ein Grund scheint zu sein, dass das fehlerhafte Kopieren von erlernten Anteilen und
deren Weitergabe an die nachste Generation durch die Erhaltung der Artspezifitat begrenzt
wird. Um die evolutiondre Entwicklung des Gesanges einer Art zu verstehen, muss man die
verschiedenen Mechanismen der verschiedenen Selektionsdriicke und die historischen
Komponenten mit einbeziehen. Diese agieren nach ten Cate (2004) zusammen, wobei die
Gewichtung der einzelnen Faktoren auf die vokale Struktur variiert. Sind Gesangsmerkmale
neutral zu Fitness oder die evolutiondre Veranderung wird durch genetische Korrelationen
oder fehlende genetische Variation limitiert, sind diese Gesangmerkmale nicht so stark
durch andere Faktoren formbar (Read & Weary, 1992). Diese multiplen Faktoren und deren
Zusammenwirken wahrend der Evolution des Gesanges sind nach Buskirk (1997) noch wenig
verstanden. Nur wenige integrative Studien wie z.B. [(Wiley, 1991), (McCracken & Sheldon,
1997), (Van Buskirk, 1997), (Packert et al., 2003)] untersuchen diese zusammenhangenden
Prozesse. Anhand einzelner Acrocephalus-Arten wurden Adaptionen des Gesanges an
KorpergrolRe, Habitat und Paarungssystem gezeigt. Aber das Zusammenwirken dieser Fakto-
ren und eine phylogenetische Korrektur der moglichen Korrelationen stehen noch aus. Um
diese zusammenhangenden evolutiondren Prozesse besser verstehen zu kénnen, fiihre ich

an der Unterfamilie der Acrocephalinae einen solch integrativen Forschungsansatz durch.

1.5. Fragestellung

Es soll geklart werden, woher kommen die Unterschiede im Gesang der Acrocephalinae aus
verhaltensphylogenetischer Sicht. Durch den Vergleich des phylogenetischen Stammbaums
mit den gesanglichen Daten, kann die vokale Evolution nachgebildet werden. Es soll aber
nicht gezeigt werden, welche Art neue Merkmale entwickelt hat bzw. verloren hat, sondern
welche vokalen Merkmale homolog und evolutionar stabil oder konvergente Anpassungen
sind. Dies zu erklaren, versuche ich mit Hilfe eines korrelativen vergleichenden Ansatzes
unter Einbeziehung von morphologischen Faktoren, Faktoren aus der Umwelt und sozialen

Verhaltensweisen. Wie wirken sich die unterschiedlichen selektiven Zwdnge aus der
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Morphologie, Okologie, Sozialsysteme oder auch der genetischen Nihe verwandter Arten
auf die einzelnen Gesangsmerkmale aus? Eine weitere Frage der Promotion ist: ,,Bewirken
diese EinflussgrofRen Unterschiede im Gesang der Acrocephalinae aufgrund adaptiver
Anpassungen an morphologische, 0©kologische oder soziale Faktoren (konvergente
Entwicklung) oder beruht die mogliche Ahnlichkeit von Arten zueinander mehr auf
homologer Entwicklung, die durch die phylogenetische Nahe dieser zueinander entstanden
ist?“ Durch dieses Wissen kann man die grundlegenden evolutiondren Mechanismen

erkennen, die zur Ausbildung des heutigen Gesanges bei den Acrocephalinae gefiihrt haben.

1.6. Vorstellung der Acrocephalinae

Die Gruppe der Acrocephalinae eignet sich gut fir diesen Modellversuch durch ihre
abgestufte 6kologische Trennung und abgestufte Ahnlichkeit im Aussehen und Gesang
(Leisler, 1988). V.a. der Gesang zeichnet sich durch eine hohe Variabilitdt und bei nah
verwandten Arten durch seine Differenziertheit aus (Del Hoyo, Elliot, & Christie, 2006). Diese
Unterschiede im Gesang, in den Lebensweisen und der Okologie gerade bei nahverwandten
Arten als auch die Ahnlichkeiten bei nicht verwandten Arten machen den Reiz der
Acrocephalinae aus. Die verwendeten 33 Arten haben eine gut untersuchte Phylogenie
[(Helbig & Seibold, 1999), (Leisler et al., 1997), (Fergin et al., 2009)]. Die Familie der
Acrocephalinae (53 Arten, 82 Unterarten) besteht aus den vier Gattungen Acrocephalus
(Rohrsanger), Hippolais (Spotter), Chloropeta (Gelbschnabelrohrsanger) und Nesilas (nicht
miteinbezogen) (Johansson et al., 2008). Diese Gattungen werden weiter in Untergattungen
bzw. Claden (monophyletische Gruppe) unterteilt. Ich verwende die Einteilung nach Fergin
et al. (2009) in die Claden Acrocephalus, Calamocichla, Calamodus, Notiocichla (mit dem

Agricola-Komplex), Hippolais, Iduna, Chloropeta und Phragmaticola aedon.

In ihrem Verbreitungsgebiet und 6kologischen Nischen weisen sie eine breite Variation auf.
Die Okologische Nische der Végel wird definiert durch 6kologische und verhaltens-
biologische Merkmale wie Bruthabitat, Nahrung, Art der Nahrungssuche, Zugverhalten und

Nesttyp (Wiens, 1998). Alle Arten der Acrocephalinae sind im paldarktischen Raum, der
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Orientalis, Australien, auf einigen pazifischen Inseln, dem afrikanischen Kontinent, den
Seychellen und den Kap Verden verbreitet. Sie besiedeln verschiedenste Habitattypen von
Feuchtgebiete und Verlandungszonen mit Schilf und Réhrichtbestanden bis zum trockenem
Buschland und Waldgebieten. In diesen unterschiedlichen Lebensrdumen erfahrt das Sozial-
system der einzelnen Arten eine groRe Vielfalt. Viele Arten verpaaren sich nur wahrend der
Brutzeit in den Sommerquartieren und ziehen ihre Jungen monogam auf, wahrend andere
Arten ein polygynes Paarungssystem haben oder gar promiskuitiv sind. V.a. bei den nicht
oder nur wenig ziehenden Arten wie A. melanopogon, A. baeticatus und A. sechellensis
entwickelt sich als Sonderfall eine Jungenaufzucht mittels Monogamie mit Helfersystem.
Neben diesen Unterschieden in der Verpaarung und Aufzucht der Jungen unterscheiden sich
die 33 Arten auch in ihrem Zugverhalten. Es gibt ausgesprochenen Langstreckenzieher, aber
auch Arten, die nur kurze Strecken zuriicklegen oder gar nicht ziehen. Letztere findet man

v.a. auf den pazifischen und atlantischen Inseln und im (sub-)tropischen Afrika.

Nicht nur durch die 6kologische und morphologische Variation, die sich in Anpassungen an
den jeweiligen Lebensraum und v.a. in den Unterschieden in der KorpergrofRe zeigt, sondern
auch in der Vielgestaltigkeit des Gesanges liegen die Vorzlige der Acrocephalinae fur diese
Arbeit begriindet. Dieser besteht aus ,unterschiedlich langen, + kontinuierlichen, rhyth-
mischen und unterschiedlich schnell vorgetragenen Folgen von Lauten, die knarrend,
kratzend, schmatzend, pfeifenden oder eilig schwatzend klingen und in die imitierte Laute
anderer Vogelarten eingeflochten sein kdnnen” (Glutz von Blotzheim & Bauer, 1991). Da
nicht alle Arten imitieren, zeigt sich hier auch ein unterschiedlich ausgepragtes
Lernverhalten der Acrocephalinae. Dieses und die gesamte Variation des Gesanges innerhalb
so weniger Arten werfen die Frage auf, wie kommt es zu dieser aus
verhaltensphylogenetischer Sicht. ,Nur unter Bericksichtigung aller Faktoren — die auf den
Gesang einwirken — kann man verstehen, warum Voégel so singen wie sie singen, warum der
eine hoch singt, der andere tief, der eine schnell, der andere langsam, komplex oder

einfach” (Slabbekoorn, 2004).
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2. Material und Methodik

21. Gesangsvariablen

Unter Gesang versteht man LautdaulRerungen, die sich durch ihren komplexen Aufbau von
einfachen Rufen unterscheiden. Der Gesang besteht aus verschiedenen Untereinheiten, wie
Strophen, Motiven und Phrasen. Diese sind wiederum aus Einzellauten, den Elementen,
aufgebaut. Nach Immelmann (1986) und Bergmann & Helb (1996) unterscheidet man den
Gesang in Vollgesang, Subsong und den Jugendgesang. In dieser Arbeit wurde immer der
Vollgesang der jeweiligen Art analysiert. Dies meint den voll differenzierten und lauten
Gesang, der v.a. an die Fortpflanzungszeit gebunden ist. Eine Ausnahme wurde aber bei
H. rama gemacht. Hier stammen zwei Gesinge aus dem Uberwinterungsgebiet (s. Tabelle 27
im Anhang). Nach Cramp (1991) singt diese Art im Uberwinterungsgebiet v.a. im Subsong.
Trotzdem wurde diese Gesangsprobe genommen, um eine genligend grofe Stichprobe der
Art zu haben. Alle untersuchten Gesdnge stammen von freilebenden Végeln. Die Gesdange
wurden unter natirlichen Bedingungen im jeweiligen Verbreitungsgebiet der Arten

aufgenommen.

Um den Gesang in Messwerte fassen zu konnen, wurde er nach folgenden Variablen

aufgeschlisselt:

e Verschiedene Elementtypen
e Zeitliche Merkmale

e Tonhohe

e Komplexitat

e Gesangstyp

e Singverhalten

21.1. Elementtypen
Ein Element ist die kleinste ununterbrochene Lauteinheit im Sonagramm. Im Sonagramm
wird ein Element durch eine zusammenhadngende Schwarzung dargestellt. Dieses kann durch

Schwankungen in der Lautstarke Unterbrechungen aufweisen. Liegen diese Unter-
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brechungen unterhalb 10 - 20 ms, wird es als ein Element angesehen. Nun singen Vogel viele

unterschiedliche Arten von Elementen. Im Folgenden werden die Grundarten der vorkom-

menden Elementarten definiert.

Tone

Ein reiner Ton bildet im Sonagramm eine horizontale Linie (s. Abbildung 1). Er besteht zu
jedem Zeitpunkt nur aus einer Frequenz. Seine Klangfarbe ist weich und klar. Dieser Typ von

Element wird auch als Pfiff bezeichnet.
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Ein Klang besteht aus mehreren parallelen Bandern (s. Abbildung 2). Das unterste Band ist
der Grundton, der die Tonhéhe bestimmt (Abstand zur Grundlinie). Die oberen Bander sind
mitschwingende Obertone. Einfache Klange ohne groRe Modulationen sind in Abbildung 2
dargestellt. Komplexe Klange zeichnen sich durch rasche Frequenzmodulationen und mit-

schwingenden Oberténen aus (s. Abbildung 3).
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Abbildung 3 Komplexe Klange bei H. icterina 47555 (Quelle: British Sound Library)

Frequenzmoduliertes Element

Diese Elemente zeichnen sich durch mehr oder weniger schnelle Anderungen der Tonhdhen
aus, die sich im Sonagramm durch auf- oder abwarts gerichtete Linien darstellen. Schnelle
und rhythmische Modulationen ergeben charakteristische Bilder im Sonagramm (s.

Abbildung 3 und Abbildung 4).

kH=z
101 .
Abbildung 4 Rasche

o ' } Frequenzmodulation bei

§l ; . H. elaeica 15963

A (Quelle: British Sound Library)
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Gerausche

Geradusche sind Elemente, bei denen die Frequenzen Uber einen weiten Tonhdhenbereich
verteilt sind. Diese Gerausche klingen oft sehr hart und die Frequenzbilder sind nur noch z.T.

erkennbar (s. Abbildung 5) (Bergmann & Helb, 1996).
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Abbildung 5 Geradusche bei A. paludicola 1 (Quelle: MPI Radolfzell)

Der Gesang eines jeden Vogels besteht aus vielen verschiedenen Typen von Elementen, die
sich in ihrer Klangfarbe und Tonhohe differenzieren. Diese Aneinanderreihung und unter-
schiedliche Kombinationen von Elementen ergeben so den jeweils arttypischen Gesang
(s. Abbildung 6). Werden typgleiche Elemente mehrmals aneinander gereiht, so nennt man
dies eine ,Phrase”. Eine langere Folge von typverschiedenen Elementen, die in der gleichen
Reihenfolge mehrmals wiederholt werden, nennt man ,Motiv“. Viele Arten bauen Phrasen
und Motive in ihren Gesang mit ein, kdnnen aber ihre Elemente auch willkirlich aneinander

reihen.
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Abbildung 6 Typischer Wechsel zwischen Pfeiftonen und schnarrenden Gerauschen bei
A. schoenobaenus 6 (Quelle: Vogelstimmen Europas CD)

2.1.2. Zeitliche Gesangsmerkmale
Um den Gesang der verschiedenen Arten genau untersuchen zu kdnnen, sind nicht nur die
verschieden Elementtypen wichtig, sondern auch zeitliche Eigenschaften des Gesanges.

Diese sind im Einzelnen folgende Merkmale:
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Elementlange und Elementabstand
Die Elementldnge beschreibt die Ldnge jedes einzelnen Elements, gemessen in Sekunden.
Der Elementabstand umfasst den zeitlichen Abstand (s) zwischen den einzelnen Elementen,

der kleiner als 0,40 s ist (s. Abbildung 7).

Gesangslange und Pausendauer

Element Element
abstand lange
kHz
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Frin 1980 Hz ===~ 2%----------

0.2 0.4 0.6 08 s

Abbildung 7 Elementlange, Elementabstand und Frequenzlage bei H. elaeica 15963
(Quelle: British Sound Library)

Die Gesangslange definiert die gesungene Zeit ohne groBere Unterbrechungen (< 1 s). Bei
einem strophigen Gesang entspricht die Gesangslange der Ldnge der einzelnen Strophen
ohne Pausen. Bei kontinuierlichem Gesang der Lange eines am Stiick gesungenen Bereichs

von einer groReren Pause (> 1 s) bis zur nachsten.

Die Pause unterbricht den Gesang. Hier wird jede Unterbrechung des Gesanges als Pause
bezeichnet die ldnger als eine Sekunde dauert. Diese kann in regelmadRigem Muster
auftreten, wie bei Strophengesang oder unregelmaBig bei kontinuierlichen Gesang

(s. Kap. 2.1.5 S. 15). Die Dauer der Pause wird wiederum in Sekunden gemessen.

Tempo

Das Tempo beschreibt, wie viele einzelne Elemente der Vogel pro Sekunde singt.
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2.1.3. Tonhodhe des Gesanges

Das verwendete Akustik-Programm ,Avisoft-SASLab Pro Version 4.1.” ist so eingestellt, dass
Frequenzen, die leiser als 20 dB sind, nicht mit gemessen werden. Die minimale Frequenz
(F min) entspricht der niedrigsten Frequenz, die oberhalb der eingestellten Schwelle von
- 20 dB eine Amplitude hat, die maximale Frequenz (F nax) ist die hochste Frequenz und die
mittlere Frequenz ( F i) ist die Tonhohe, unterhalb welcher 50% der Energie im Spektrum
liegen (s Abbildung 7). Die Bandbreite (Hz) bezeichnet die Differenz zwischen maximaler

Frequenz und minimaler Frequenz.

21.4. Komplexitat des Gesanges
Um die Vielschichtigkeit des Gesanges erfassen zu kdnnen, werden folgende Merkmale

untersucht:

Repertoiregrolle

Jedes einzelne Element, das sich in seiner Grafik, zeitlichen Merkmalen und Tonhéhe von
anderen Elementen unterscheidet, wird als ein spezifisches Element beschrieben und
gekennzeichnet. Die Gesamtheit dieser gekennzeichneten Elemente ergibt so das Repertoire

des jeweiligen Vogels.

Imitationsleistung

Bekannterweise imitieren Singvogel andere Vogelarten. Doch unterscheiden sich die
Singvogel nicht nur in der Qualitdt der Nachahmung, sondern auch in der Quantitdt der
nachgeahmten Arten. Die Imitationsleistung umschreibt nun die Anzahl der imitierten Arten
der Acrocephalinae. Diese werden nach der Anzahl der imitierten Arten in drei Kategorien

eingeteilt und sind in Tabelle 24 im Anhang aufgelistet:

1) Keine Imitation (Kategorie 1): Es sind keine Beispiele fiir Fremdimitationen bekannt.

2) Wenig Imitation (Kategorie2): Anzahl der imitierten Arten liegt unter 20.

3) Viel Imitation (Kategorie 3): Anzahl der imitierten Arten liegt deutlich Gber 20
verschiedenen Arten.
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Die Daten flr die Imitationsleistung wurden nicht aus den analysierten Gesangsproben
erhoben, sondern erfolgte nach Literaturangaben und Beschreibung der Gesange zum

Imitationsverhalten der jeweiligen Art (verwendete Literatur fiir Gesangsdaten s. Seite 17).

2.1.5. Gesangstyp

Im Gesangstyp unterscheidet man zwei Typen. Diese sind der Strophengesang (Typ 1) und
zum anderen der kontinuierlicher Gesang (Typ 2). Die Einteilung der Acrocephalinae ist in

Tabelle 26 im Anhang zu finden.

dB

0 10 20 30 40 50 60
Zeit (Sekunden)

»

Abbildung 8 Spektrogramm des Strophengesanges von H. polyglotta 47562
(Quelle: British Sound Library)




Material und Methodik
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Zeit (Sekunden)
Abbildung 9 Spektrogramm des kontinuierlichen Gesanges von A. baeticatus 47705
(Quelle: British Sound Library)

Eine Strophe ist eine zusammenhadngende Folge von Elementen, die durch ldngere, regel-
maRige Pausen von der nichsten Strophe abgesetzt ist (s. Abbildung 8). Der kontinuierliche
Gesang dagegen ist eine zusammenhangende lange Folge von Elementen, variable in der

Lange und ist durch kurze, unregelmaRige Pausen unterbrochen (s. Abbildung 9)

2.1.6. Singverhalten
Hier werden die Position des Vogels im jeweiligen Habitat und sein Verhalten beim Singen
beschrieben. Dieses kann sich in folgenden zwei Punkten unterscheiden, nach denen die

untersuchte Vogelgruppe eingeteilt wird:

1) Singen aus der Vegetation heraus oder
2) Benutzung einer Singwarte oder Singflug: der Vogel singt von erhobener Position
Uber die Vegetation hinweg oder er startet zu einem Singflug

Die Einteilung der Acrocephalinae nach ihrem Singverhalten ist in Tabelle 25 im Anhang zu

sehen.
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Diese Daten wurden aus der Literatur flir Gesangsdaten erhoben:
Cramp (1991), Dowsett-Lemaire (1994), Hazevoet (1995), Urban et al. (1997), Baker (1997),

Maclean et al., Hammao & EdaFujiwara (2004)

2.2, Datenerhebung

2.21. Gesangsdaten

Von heimischen Rohrsdngerarten wurde der Gesang im Freiland aufgenommen (Kassetten-
recorder der Firma ,,Sony“ und Mikrophon von ,beyerdynamic MCE 86 N©). Dabei wurden
die Vogel in keiner Weise angelockt, so dass der aufgezeichnete Gesang dem normalen
Reviergesang entspricht. Die Ubrigen Gesdange stammen aus der British Sound Library und
Library of Natural Sound at the Cornell Labratory of Ornithology oder diversen CDs (s.
Tabelle 27 im Anhang,)

AnschlieBend wurde der Gesang mit dem Akustik-Programm , Avisoft-SASLab Pro Version

4.1.” analysiert, die Sonagramme Uber Microsoft Word 2000 Professional ausgedruckt.

Mit Hilfe des Sonagrammes konnten die einzelnen Elemente des Gesanges erfasst und nach

den oben beschriebenen Variablen gemessen werden.

|dentifizierung der Elemente

Jedes typisierte Element zeichnet sich durch eine spezielle Morphologie, Frequenzlage und
Elementldnge aus. Identische Elemente bekamen die gleiche Nummer. Jedes typisierte
Element wurde einmal gemessen (Frequenz, Elementldange, Elementabstand). Dies bezog
sich auf die gesamte Gesangsprobe von 2 Minuten eines jeden Vogels. Wiederholte ein
Vogel am Ende des Gesanges Elemente aus dem Anfangsbereich, wurden diese nicht mehr
neu vermessen. Diese Typisierung der Elemente erfolgte visuell aus dem Ausdruck und

digital auf dem Sonagramm.

Bildung des Artspezifischen Mittelwertes fur die einzelnen Gesangsvariablen

Um von jeder Art flir jede Gesangsvariable einen artspezifischen Mittelwert zu bekommen,
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wurden nach Moglichkeiten funf individuelle Gesange analysiert (s. Tabelle 27 im Anhang).
Jede Gesangsprobe wurde mit Aufnahmenummer und Artnamen gekennzeichnet. Die

analysierte Gesangsprobe umfasst 2 Minuten reine Singdauer.

Jedes typverschiedene Element wurde einmalig gemessen. So bekam ich von jedem
Méannchen entsprechend seines Repertoires eine groBe Anzahl von Messwerten. Uber diese
wurde dann der individuelle Mittelwert gebildet. Der artspezifische Mittelwert wurde Uber
diese individuellen Mittelwerte gebildet. So ergaben sich die Daten fiir die Frequenzen,
Bandbreite, Elementlange, Elementabstand, Pausen- und Strophenldange. Pro Strophenldnge
wurde die Anzahl aller gesungen Elemente gezahlt und durch die Strophenldnge geteilt. So
wurde berechnet, wie viele Elemente der Vogel pro Sekunde singt (Tempo). Der individuelle
Mittelwert im Tempo ergab sich aus diesen Werten pro Strophe, der artspezifische

Mittelwert im Tempo ergab sich wiederum aus den individuellen Mittelwerten.

2.2.2. Phylogenetische Daten

Ich beziehe mich hier auf die Untersuchungen von Fergin et al. (2009), Helbig & Seibold
(1999), Leisler et al. (1997). Die Einteilung der Acrocephalinae in die Claden erfolgt rein nach
ihrem Verwandtschaftsgrad (Sequenzdivergenz in % des Cytochroms-b-Gen) und nicht nach
morphologischer Ahnlichkeit. Zur Veranschaulichung der phylogenetischen Verhiltnisse liegt
ein Kladogramm vor (s. Abbildung 10, S. 21). Die Baumtopologie wird zum optischen
Vergleich mit dem Gesangsdendrogramm (s. Kapitel 3.1.2, S. 60) gebraucht; es sind daher

keine Bootstrap-Werte (%) im Kladogramm angegeben.

Clade 1:  Grolte Rohrsanger
Diese umfasst die Arten A. arundinaceus, A. australis, A. stentoreus, A. orientalis und
A. griseldis. Diese Arten zeichnen sich durch ihre groBe KorpergroRe und ein ungestreiftes

Gefieder aus.

A. griseldis zeigt deutliche morphologische Unterschiede zu A. arundinaceus. So ist er etwas

kleiner, mit olivbrauner Oberseite und einer rein weiRen Kehle und einem schlanken
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Schnabel. Sein Vorkommen ist isoliert am unteren Euphrat und Tigris im Rohricht. Geneti-
sche Untersuchungen (Helbig & Seibold, 1999) zeigten, dass er sich deutlich von anderen
groBen Rohrsangern differenziert (8,90 — 10,10% Sequenz-Divergenz). Er steht an der Basis

des Clusters der GroRen Rohrsdnger.

A. arundinaceus ist der groBte Rohrsanger mit einem braunen einfarbigen Gefieder, einem
langen kraftigen Schnabel und einem lauten Gesang. Sein Verbreitungsgebiet reicht von
Europa bis Zentralasien. Die Nominatform ist in Europa zu finden, die Unterart A. zarundnyi im
Ostlichen Verbreitungsgebiet. A. arundinaceus ist von dem monophyletischen Komplex
A. orientalis, A. stentorues und A. australis eine isolierte Linie. A. stentoreus ist etwas sidlicher
als A. arundinaceus zu finden. Die beiden Arten treten an einigen Uberlappungszonen
(Nordisrael, Zentral Asien im Aralsee) in Kontakt. Das Vorkommen von A. stentoreus ist
lickenhaft von Israel, (iber Nordost Afrika, Arabien bis ins slidliche Zentral-Asien und den
Philippinen (A. st. harteri). Er wird in mehrere Unterarten eingeteilt, die aber alle sehr eng
miteinander verwandt sind (Sequenz-Divergenz 0,19 — 1,06%; Helbig & Seibold 1999).
A. australis wird in der Literatur [(Cramp, 1991), (Glutz von Blotzheim & Bauer, 1991), Baker
(1997)] oft als eine Unterart von A. stentoreus bezeichnet. Die genetischen Untersuchungen
von Leisler et al. (1997) und Helbig & Seibold (1999) zeigten aber, dass er eine eigene Art ist.
Die genetischen Unterschiede zu A. stentoreus (5,20 % Sequenz-Divergenz) sind deutlich
groBer als zwischen den anderen Unterarten von A. stentoreus und auch deutlich gréBer als
zwischen A. stentoreus und A. orientalis. So wird er dementsprechend hier als eine eigene Art
behandelt. A. australis kommt im nordlichen und siidlichen Australien vor, ist von mittlerer
GroBe und dhnelt in der Morphologie A. stentoreus. A. orientalis ist im Osten Asiens,
sudostlichen Sibirien, 6stlichen China und in Japan zu finden. Er ist sehr dhnlich zu
A. arundinaceus, aber etwas kleiner mit mehr olivgrauer Oberseite und etwas weil} an der
Unterseite. A. orientalis und A. stentoreus zeigen innerhalb dieser Clade den engsten

Verwandtschaftsgrad mit einer Sequenz-Divergenz von 4,20% zu einander auf. Es wird
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vermutet, dass diese beiden Arten paraphyletisch miteinander verwandt sind (Helbig &

Seibold, 1999).
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Clade 2: Calamocichla

Diese monophyletische Gruppe kommt ausschlieBlich im afrotropischen Raum vor. Sie ist
auf Cladenniveau die nachst verwandte Gruppe zu der Clade 1. Sie umfasst die Arten
A. brevipennis, A. rufescens, A. gracilirostris, A. newtoni und A. sechellensis. Der endemisch
auf den Kap Verden vorkommende A. brevipennis und der im Zentralwest Afrika verbreitete
A. rufescens sind eng miteinander verwandt (2,20% Sequenz-Divergenz). Von den (brigen

Cladenmitgliedern sind sie klar differenziert (7,70 — 10,90% Sequenz-Divergenz).

Die anderen drei Arten kommen mehr im slidostlichen Afrika (A. gracilirostris), Madagaskar
(A. newtoni) und den Seychellen (A. sechellensis) vor. A. sechellensis ist mit den beiden ande-
ren Arten mit einer Differenz zwischen 4,15 und 4,70% verwandt. A. newtoni und A.
sechellensis haben vermutlich einen gemeinsamen Vorfahren, haben sich aber genetisch
weit von einander entfernt (4,70% Sequenz-Divergenz). A. gracilirostris und A. newtoni sind

deutlich von einander differenziert. Die Sequenz-Divergenz betragt 7,50%.

Die funf Calamocichla-Arten sind alle mittelgroR mit einer dunklen olivbraunen Oberseite

und einer weilllichen Unterseite. Es ist keine besondere Gefiederzeichnung vorhanden.

Clade 3: Calamodus (Kleine gestreifte Rohrsanger)

Das markanteste Kennzeichen dieser vier Arten ist das Streifenmuster am Kopf. Dieses
besteht aus einem deutlichen, dunklen Augenstreifen, einem mehr oder weniger breiten
weilen Uberaugenstreifen und einem dunklen Scheitel oder Scheitelstreifen (A. paludicola).
Diese ebenfalls monophyletische Clade besteht aus A. bistrigiceps, A.schoenobaenus,
A. paludicola und A. melanopogon. A. melanopogon kann in die beiden Unterarten
A. melanopogon und den weiter Ostlich vorkommenden A. m. mimicus unterteilt werden.
Fiir diese Studie wurde nur die Nominatform A. melanopogon verwendet. Die Sequenz-
Divergenz Werte aller vier Arten dieser Clade liegen in einem Bereich zwischen 7,40 und
12,00%. Dies zeigt, dass alle vier sich gleich weit von einander entfernt haben. Diese

Beziehung dieser vier Arten konnten aber noch nicht endgiltig aufgelost werden.
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A. paludicola ist vom 0stlichen Europa (im Norden Polens) bis zum Ural zu finden,
A. schoenobaenus ist von Mitteleuropa, liber Skandinavien bis nach Sibirien. Er kommt von
den borealen Zonen bis in mediterrane Steppenzonen vor ohne in Unterarten untergliedert
zu werden (Glutz von Blotzheim & Bauer, 1991). A. bistrigiceps ist im Ostlichen Asien vom
sudostlichen Sibirien, der nordlichen Mongolei, Teilen Chinas bis nach Japan verbreitet

(Baker, 1997).

Clade 4: Notiocichla (Kleine einfarbige Rohsanger)

Diese Clade umfasst die Arten A. scirpaceus und seine Nachstverwandten in Afrika A. baeti-
catus und A. s. avicenniae und weiter A. palustris und A. dumetorum. Diese vier Arten sind
sich duBerlich sehr dhnlich. Sie sind alle ohne besondere Gefiederzeichnung, haben eine
braun bis olivfarbene Oberseite, der Bauch ist weil’ bis cremefarben. Manchmal sind sich die
einzelnen Arten so dhnlich, dass man sie im Feld optisch miteinander verwechseln kann.
Es gibt aber bei den einzelnen Arten in der Gefiederfarbung geografische feine Unterschiede.
So sind z.B. die Ostlichen Teichrohrsanger (A. s. fuscus) etwas kraftiger gefarbt als die west-
liche Nominatform. Morphologische Unterschiede zwischen den vier Arten bestehen in der
GroRe und in der Lange der Fligel (Zugvogel haben langere Fligel). Das deutlichste

Unterscheidungsmerkmal zwischen den flnf Arten ist der differenzierte Gesang.

Der Teichrohrsanger A. scirpaceus ist als Nominatform in Std-, Mittel- und Zentraleuropa zu
finden. Auch im sldlichen Skandinavien ist er vertreten. Abgetrennt zum europaischen
Teichrohrsanger ist die Ostliche Unterart A.s. fuscus im vorder-, und zentralasiatischen
Bereich verbreitet. Der afrikanische Vertreter des Teichrohrsangers ist A. baeticatus. Er
kommt slidlich der Sahara in Schilfgebieten vor. Diese beiden Arten sind sehr eng
miteinander verwandt mit nur 1,92 % Sequenz-Divergenz. A. avicenniae ist am Roten Meer
zu finden, wurde oft als eine Unterart zu A. baeticatus (Cramp, 1991) gesehen, ist aber nach
genetischen Untersuchungen mit einer Sequenz-Divergenz von 2,00 bis 3,00 % als eigene Art
zu sehen und naher verwandt zu A. scirpaceus. Diese drei Arten werden aufgrund ihrer

nahen Verwandtschaft zueinander auch zum ,scirpaceus-Komplex” zusammengefasst.
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A. palustris ist die nachst-verwandte Art zum scirpaceus-Komplex. Er ist in der westlichen
Paldarktik fast flaichendeckend zu finden. Der skandinavische Vertreter zum Sumpfrohr-
sanger ist der Buschrohrsanger A. dumetorum. Er kommt vom suldlichen Skandinavien bis
nach Zentralasien an den Baikalsee vor. Diese Art ist von den anderen Cladenmitgliedern
genetisch gesehen isoliert mit einer Sequenzdivergenz zwischen 9,40 und 10,19 %. Seine

Beziehung zu den anderen Arten ist aber noch nicht genau aufgel6st.

Clade 5:  Agricola-Komplex

Der sogenannte Agricola-Komplex umfasst die Arten A. agricola, A.tangorum und
A. concinens. Die genetischen Unterschiede zwischen ihnen liegen zwischen 5,6 bis 8,8 %
und verdeutlichen so ihren Status von getrennten Arten zueinander. Die einheitlich
gefarbten Arten kommen alle in der 6stlichen Paldaarktik vor. A. agricola ist die am weitesten
verbreitete Art von Zentraleuropa bis ins ndérdliche China. A. tangorum kommt nur in
wenigen Teilen der Mongolei und dem nordéstlichen China vor, wahrend das Verbreitungs-
gebiet des A. concinens liickenhaft vom nordlichen Pakistan bis in das zentrale China reicht

[(Baker, 1997), (Mac Kinnon & Phillips, 2000)].

Clade 6: Hippolais (Gelb-Grauen Spdtter)

Diese Clade ist ausschlief3lich im europdischen Raum, am Mittelmeer bis in den Nahen Osten
und am Nordrand der Sahara zu finden. Sie umfasst vier Arten. H. icterina im mittel- und
osteuropaischen und H. polyglotta im sidwesteuropdischen Raum sind zwei Schwestertaxa
und haben als einzige Spotter oberseits griin und unterseits gelbes Gefieder. |hre Sequenz-
Divergenz betragt 6,45 %. H. olivetorum und H. languida sind die grofRten Spotter mit
einheitlicher grauer Gefiederfarbung. Ihre genetische Distanz zueinander betragt 8,7 %, aber
ihre phylogenetische Beziehung als Schwesterarten ist noch nicht vollig geklart.
H. olivetorum kommt im Nordoéstlichen Mittelmeerraum vor, wahrend H. languida im Nahen

und Mittleren Osten zu finden ist.
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Clade 7: Iduna (Braune Spdtter)

Diese Clade besteht aus den beiden Artenpaaren H. caligata/H. rama und
H. p. opaca/H. p. elaeica und C. natalensis (Fergin et al., 2009). Von vielen Autoren [(Glutz
von Blotzheim & Bauer, 1991), (Cramp, 1991)] wird H. caligata als die Nominatform und
H. rama als eine Unterart eingeteilt. Beide kommen im zentralasiatischen Bereich vor,
H. rama mehr im stdlichen Gebieten und H. caligata im nordlichen Steppengebieten. Die
genetischen Untersuchungen zeigen, dass diese beiden Arten Schwesternarten sind, die mit
einer genetischen Divergenz von 6,76% deutlich von einander getrennt sind. H. opaca und
H. pallida elaeica, die oftmals als H. pallida zusammengefasst werden, sind zwei allo-
patrische Taxa, die sich mit einer Sequenz-Divergenz von 9,64 % deutlich voneinander
differenziert haben. Die olivgraue H. opaca kommt auf der Iberischen Halbinsel und im
nordwestlichen Afrika vor, wahrend die kleinere H. pallida elaeica im stddstlichen Mittel-
meergebiet und stidwestlichen Asien zu finden ist. Kleine morphologische Unterschiede in
GroRe und Gefiederfarbung unterstreichen die Behandlung als getrennte Arten. C. natalensis
ist im stidlichen Afrika von Athiopien und Cameron bis nach Siidafrika (Transkei) verbreitet

und ist nachstverwandt zu H. pallida elaeica und H. opaca.

Phragmaticola aedon

Genetisch isoliert ist A. aedon. Er zeigt zu den anderen Arten durchwegs mehr als 10%
Sequenz-Divergenz auf (Helbig & Seibold, 1999). Deswegen wird er separat gehalten. Seine
Beziehung zu den anderen Arten ist aber nach Helbig & Seibold, 1999 noch nicht vollstandig

geklart.

Chloropeta gracilirostris

C. gracilirostris kommt in Zentralafrika in zwei getrennten Populationen vor. Die
Nominatform ist in Zaire, Ruanda und dem Siidwestlichen Uganda zu finden, die Unterart
C. g. bensoni ist in Zambia beheimatet. In dieser Arbeit wurde nur die Nominatform

behandelt [(Maclean, 1993), (Urban, Fey, & Keith, 1997)]. Nach Fergin et al. (2009) halt
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C. gracilirostris eine isolierte Position innerhalb der Acrocepahlinae und wird deswegen auch

in meiner Arbeit separat eingeteilt.

2.2.3. Morphologische Daten

Als morphologische Daten wird ausschlielllich das Korpergewicht der jeweiligen Art in
Gramm aufgenommen (s. Tabelle 18 im Anhang,) Die Daten stammen von John & Dunning
(1992). Dabei wurde nur der angegebene Mittelwert der jeweiligen Art verwendet; es wurde

nicht auf Unterschiede zwischen Mannchen und Weibchen eingegangen.

2.24. Vegetationsdaten

Jede Art besitzt ihr eigenes Habitat. Dieses zeichnet sich durch verschiedene Variablen aus.
Nicht nur der Typ des Habitats ist charakterisierend fiir den jeweiligen Lebensraum, sondern
auch das jeweilige Vegetationsprofil und die Vegetationshdhe. V.a. die mitteleuropaischen
Rohrsdangerarten kommen in dhnlichen Habitaten vor, die sich in feinen Graduierungen
unterscheiden. Der Drosselrohrsanger lebt an der Wasserkante der Verlandungszone,
wahrend der Seggenrohrsanger landseitig zu finden ist. Teich-, Marisken-, Sumpf- und Schilf-
rohrsanger sind in dieser Reihenfolge in sich iberlappenden Bereichen zwischen Wasser und
Land entlang eines 6kologischen Gradienten zu finden (s. Abbildung 11, S. 28). Dieser ist
charakterisiert durch abnehmende Vegetationsdichte im oberen Bereich, abnehmender
Wassertiefe und geringerer Anzahl von aufragenden Strukturen, wahrend der Unterwuchs

zunimmt (Glutz von Blotzheim & Bauer, 1991).

Auch bei den asiatischen Rohrsdngern gibt es Uberlappende Vorkommen. So kommt
A. orientalis sympatrisch mit A. stentoreus, A. tangorum, A. concinens, A. bistrigiceps und
A. aedon vor (Mac Kinnon & Phillips, 2000). Auch hier werden ahnlich wie bei den
mitteleuropdischen Arten Verlandungszonen von Gewassern als Lebensraum bevorzugt.
Ausnahme ist A. aedon, der unabhangig vom Wasser Geblische in den borealen Zonen
Eurasiens besiedelt [(Leisler & Schulze-Hagen, unpub.), (Cramp, 1991)]. Allerdings besitzen

die asiatischen Rohrsanger nicht alle ein Uberlappendes Areal. Nur das Verbreitungsgebiet
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von A. orientalis ist so groR, dass es sich mit allen anderen Arten lberschneidet. A. tangorum
und A. bistrigiceps besitzen ebenfalls ein lberlappendes Verbreitungsgebiet. A. bistrigiceps
kommt am Ubergangsbereich zwischen Reed und Grasland vor (Ueda K. et al 1996), wihrend
A. tangorum mehr an der Wasserseite im Reed zu finden ist (Round & Rumsey, 2003).
A. agricola kann ebenfalls sympatirsch mit A. tangorum vorkommen, bevorzugt aber dhnlich
dem Sumpfrohrsanger mehr die landseitigen Areale der Verlandungszone [(Leisler &

Schulze-Hagen, unpub.), (Round & Rumsey, 2003)].

Bei den Spottern kommen H. pallida und H. rama/H.caligata weitgehend sympatrisch vor.
H. icterina und H. polyglotta sind bis auf wenige Uberlappungszonen in Europa nicht
sympatrisch. Zwar unterscheiden sich die optimalen Habitatanspriiche dieser Arten von
einander (H. icterina lichte, unterholzreiche Laubwalder; H. polyglotta sonnige Buschwalder

und hohes Geblisch), trotzdem kénnen sie in Kontaktzonen im gleichen Habitat leben.

H. olivetorum und H. languida weisen keine Uberschneidungsgebiete auf (Glutz von
Blotzheim & Bauer, 1991). Dasselbe gilt fir die beiden Chloropeta-Arten in Afrika und
diverse Inselbewohnenden Acrocephalinae. Insgesamt zeichnet sich die gesamte Gruppe der
Acrocephalinae durch eine hohe Habitatspezifitait aus. Durch vertikale als auch durch
horizontale Schichtung in der Besiedelung gleicher Habitate dndern sich Vegetations-
eigenschaften im Bezug auf Pflanzendichte und Vegetationshohe (6kologische Trennung).
Deshalb ist es wichtig ein Habitat durch moglichst viele Faktoren zu beschreiben, um diese

Unterschiede erfassen zu konnen. Diese sind im Einzelnen:

e Vegetationstyp

e Vegetationshohe

e Dichtemessungen der Vegetation in verschiedenen Hohenstufen (Vegetationsprofil)
e Untergrund

Die Erhebung der Vegetationsdaten erfolgte ausschlieBlich aus der Literatur, die im Text

bzw. zusammenfassend angegeben ist.
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Abbildung 11

Einnischung der mittel-
europdischen Rohrsanger in
eine Verlandungszonen,;
(aus Glutz von Blotzheim
&Bauer; nach Leisler, 1988)
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2.24.1. Vegetationstyp

Jedes Habitat wird maRgeblich durch die vorkommende Vegetation bestimmt. Dabei kam es
in dieser Arbeit nicht darauf an, die einzelnen Pflanzenarten in jedem Lebensraum zu
erfassen, sondern GrolRgruppen der verschiedenen Habitate anhand der vorkommenden
Pflanzen zu erstellen. Rohrsanger bewohnen v.a. Verlandungszonen von Gewadssern mit
verschiedenen Rohrichten, Seggendickicht und Gebischbestand. Einige Inselbewohnende
Rohrsanger besetzen auch tropische Walder und andere Habitatformen [(Cramp, 1991),
(Glutz von Blotzheim & Bauer, 1991)]. Die Gruppe der Spotter lebt in Busch- und
Waldbestdanden. Die beiden Chloropeta-Arten kommen in Schilf bzw. in Geblischbestanden
vor. Anhand der in der Literatur (s. unten) angegebnen Lebensrdume und benutzter
Vegetation teile ich die untersuchten Acrocephalinae funf verschiedenen Lebensraume zu.
Diese lassen sich nach abnehmender Feuchtigkeit und zunehmender Vegetationshohe
auftrennen, wobei die beiden Faktoren nicht immer miteinander korrelieren (Leisler &
Schulze-Hagen, unpub.). Im Einzelnen teile ich den Lebensraum der Acrocephalinae in

folgende Pflanzengesellschaften (entspricht Habitattyp) ein:

1) Rohricht, Seggen und Mangroven
2) Hochstauden, Geblisch und Gras
3) Buschland (scrub)

4) Gebisch mit dichtem Unterwuchs
5) Wald(rand)

Meine Zuordnung der Arten in die verschiedenen Habitate kann aus Tabelle 18 im Anhang

ersehen werden.

Charakterisierung der einzelnen Habitattypen

Jeder Typ zeichnet sich durch eigene charakterisierende Eigenschaften aus. Rohrichte
erreichen ihre grofite Ausbreitung an Verlandungszonen, Fliissen und Seen und vernassten
Stellen. Der wichtigste Rohrichtbildner ist Phragmintes australis, ein Kosmopolit der v.a. in
der nordlichen Hemisphare verbreitet ist. Weiter kommen im Réhricht v.a. monocotyledone

Pflanzen aus der Familie der Poaceae (SiRgraser), Typhaceae (Rohrkolbengewédchse) und
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Cyperaceae (Sauer-, Rispengraser) vor. Die aufragenden Halme erzeugen die charakteristi-

sche vertikale und sehr homogene Struktur der Rohrichte (s. Bild1 im Anhang).

Zwei Arten kommen in den Mangroven am Roten Meer (A. baeticatus) und am Persischen
Golf und an den Kisten Indiens (A. stentoreus) vor. Beide besiedeln Mangroven der Gattung
avicenniae. Diese Mangroven bilden spargelahnliche Schosslinge (s. Bild 2 im Anhang) bis zu

1-1,5 m hoch, die ebenfalls eine vertikale Struktur besitzen.

Die Folgegesellschaft des Rohrichts ist die der Hochstauden, Geblisch und Gras. Sie besteht
aus verschiedenen Vegetationsformen (bis zu 3m hoch), deren wichtigste Gemeinsamkeiten

der sehr dichte unterste Horizont und die hohe Bodenfeuchtigkeit sind.

Im Scrub, dem trockenen Buschland, liegt die Vegetationshéhe unterhalb von 5 m. Er ist
bezeichnend fir trockene innerasiatische Gebiete, Mittelmeerraum und den Kapverden.
Charakterisierend ist, dass zwischen den sehr dichten Bilischen, z.B. Tamariskengeblisch,
immer offene sandige oder steinige Flachen liegen (s. Bild 3 im Anhang). Der Lebensraum 4
(Gebilisch mit dichtem Unterwuchs) ist in der Vegetation hoher als Typ 3 und zeichnet sich
stets durch luxuriosen Unterwuchs aus. Er ist meist eine Folgegesellschaft von Siimpfen,
Waldrandern, Lichtungen oder abgebrannten Flachen, die mit Pioniervegetation Uber-

wachsen ist.

Im Wald ist die Vegetation viel hoher als in den bisherigen Lebensrdumen und es existiert ein
flaichendeckendes Laubdach. Im Bezug auf die Rohrsanger wird im Zusammenhang mit
»Wald“ von Laubwald in unterschiedlichen Formen (tropisch bis hin zu offenen Olivenhainen
im Mittelmeer) gesprochen. Wichtig ist hier neben dem Laubdach der kaum vorhandene

Unterwuchs und die eher lichtere Vegetation im unteren Bereich (s. Bild 4 im Anhang)

Die Charakterisierung der Habitattypen erfolgte nach Leisler & Schulze-Hagen, (unpub).
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2.2.4.2. Vegetationshohe

Die Vegetationshéhe beschreibt die ungefdahre Héhe der umliegenden Vegetation und nicht
die Aufenthaltshéhe der jeweiligen Art. Da nicht bei allen Arten genaue Vegetationshdhen
angegeben sind, wurde aufgrund von Nesthohen oder der beschriebenen Vegetation und
benutzten Lebensraume auf die Hohe der Vegetation geschlossen. Hierbei wurden neben
der unten aufgefiihrten Literatur besonders die Angaben von Bochenski & Kusnierczyk

(2003) beriicksichtigt.

Die hauptsdchliche Vegetationshohe liegt zwischen 3,00 m und 5,70 m. Eine hohere
Vegetation (> 6,00 m) findet man bei A. dumetorum, A. aedon, A. rufenscens, H. polyglotta,
H. olivetorum, H. opaca, A. sechellensis und H. icterina. Diese letzen beiden Waldbewohner
besitzen in ihren Habitaten Baume bis zu liber 10 m Héhe. So weichen diese Arten weit vom
Durchschnitt von 4,54 m ab. Weit unter diesem liegt die Vegetationshdéhe im Habitat von
A. paludicola, A. avicenniae, A. palustris, H. rama, A. baeticatus, A. agricola und H. caligata.

Hier ist die Vegetation zwischen 1,50 und 2,80 m hoch.

2.24.3. Vegetationsprofil

Ein Vegetationsprofil beschreibt die Dichte der Vegetation als eine Funktion zur Hohe. In
Anlehnung an bestehende Vegetationsdaten (s. oben) und Vegetationsprofile von einigen
Rohsangerarten und H. icterina [(Leisler 1981); (Cody M. 1978)] wurden die Vegetations-
profile der Acrocephalinae erstellt. Dabei wurden nicht exakte Messwerte der
Vegetationsdichte verwendete, sondern Dichtekategorien in vier verschiedenen
Hohenstufen (0,7 m, 2 m, 4 m, 8 m) verwendet. Die Dichtekategorien reichen von 0 bis 3,

geordnet nach steigender Dichte.

Da die Vegetation in den meisten Habitaten eine H6he von 5m nicht Uberschreitet, ist die
Dichte in den beiden letzten Hohenstufen eher bei Null. Ausnahmen bilden nur die Habitate
von A. sechellensis, H. icterina und H. opaca. Aber auch hier ist nur eine geringe Dichte

(Stufe 1) zu finden. Tragt man das jeweilige Profil von den finf unterschiedlichen
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Vegetationstypen auf, (s. Abbildung 12 und Abbildung 13; die Profile wurden anhand der
Mittelwerte der Dichtekategorien der jeweiligen Arten pro Vegetationstyp erstellt.), wird
deutlich, dass sich die Profile der Typen 1, 2, 3 und 4 kaum unterscheiden. Sie zeichnen sich
durch eine hohe Dichte in den unteren Hohenstufen aus, wahrend dann nach oben hin die
Dichte geringer wird.

Vegetationstyp 2 hat im unteren Bereich die groRte Dichte (Stufe 3), die dann aber bereits in
4 m Hohe auf Null (keine Vegetation) abgesunken ist. Vegetationstyp 1, 3, und 4 haben eine

hohere Vegetation als Typ 2, die aber auch im oberen Bereich (> 6m) an Dichte verliert.

Vegtyp1 vs Héhe
>34 4 Vegtyp3 vs Hohe
— == Vegtyp4 vs Héhe

E ¢
Abbildung 12 Vegetationsprofil der
2
Vegetationstypen
07 1 (Schilf), 3 (Scrub) und
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00 05 "0 8 20 2% dichtem Unterwuchs)
Dichte
Vegtyp2 vs Hohe
>8 \ — - Vegtyp5 vs Hohe
8<
E °1
£ . Abbildung 13 Vegetationsprofil der
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Vegetationstypen 2
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und Gras) und 5 (Wald,
Waldrand)
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Ein vollig anderes Bild zeigt dagegen der Vegetationstyp 5. Er zeichnet sich durch einen
geringen Unterwuchs aus, eine hohe Dichte in der mittleren Hohe (3 —6 m), um im oberen

Bereich wieder an Dichte zu verlieren (s. Abbildung 13).

224.4. Untergrund

Beim Untergrund wird auf die Beschaffenheit des Bodens eingegangen. Dabei wird unterteilt
in trockenen Untergrund (Typ 1) und in nassen Boden bzw. stehendes Wasser (Typ 2). Diese
Eigenschaften nehmen Einfluss auf die Akustik. In Tabelle 20 im Anhang kann man die

Einteilung der Arten nach den Untergrundverhaltnissen sehen.

Verwendete Literatur zur Erhebung der Habitatvariablen:

Baker (1997) , Bochenski & Kusnierczyk (2003), Hazevoet (1995), Cody (1978), Cramp (1991),
Glutz von Blotzheim & Bauer (1991), Komdeur et al. (1988), Kagawa (1989), Langrand (1990),
Leisler (1981), Maclean (1993), Round & Rumsey (2003), Urban et al. (1997).

2.2.5. Sozialverhalten

Mit dem Sozialverhalten werden in dieser Arbeit die verschiedenen Fortpflanzungssysteme
und das Brutpflegeverhalten besprochen. Dies umfasst alle Verhaltensweisen, die dem
Schutz, Erndhrung und der Pflege der Eier und Jungen dienen. So gehort auch die Bebritung
der Eier zur Brutpflege hinzu. Das Fortpflanzungssystem beschreibt die Anzahl der
beteiligten Individuen, die Art der Verpaarung und das Vorhandensein einer Paarbindung

(Immelmann 1982).

2.2.5.1. Fortpflanzungssystem

Bei den Acrocephalinae sind vier unterschiedliche Systeme zu finden:

1) Monogamie mit kooperativem Briten: Ein Weibchen und ein Mannchen ziehen
zusammen mit unverpaarten Jungtieren (Helfer) die aktuelle Brut auf.

2) Reine Monogamie: Das Zusammenleben von einem Weibchen und einem
Maéannchen zum Zweck der Fortpflanzung.

3) Polygynie: ein Mannchen paart sich mit mehreren Weibchen.
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4) Promiskuitat: Fortpflanzungssystem, bei dem die Geschlechter keine langere Paar-
bindung eingehen und sich nur zum Zweck der Begattung treffen
(Immelmann1982).

2.2.5.2. Brutpflege
Bei der Brutpflege interessiert, in wieweit sich der Vater an der gesamten Aufzucht der
Jungen beteiligt. Zu diesem Zweck teile ich die Rohrsanger-Gruppe in vier verschiedene

Kategorien auf, die sich im Anteil des Mannchens an der Aufzucht unterscheiden.

1) Die gesamte Brutpflege obliegt dem Weibchen.

2) Das Méannchen beteiligt sich an der Fiitterung der Jungen, aber nicht am Briten.

3) Das Mannchen beteiligt sich mehr an der Brutpflege als bei 2).

4) Das Mannchen beteiligt sich im vollen Mal an der Brutpflege. Dies beinhaltet das
Brlten, Futtern der Jungen im und aullerhalb des Nestes.

Die Einteilung der Arten ist in Tabelle 23 im Anhang zu sehen.

Monogamie beinhaltet das Zusammenleben von je einem Mannchen mit einem Weibchen
zum Zweck der Fortpflanzung und ist stets mit dem Vorhandensein der gemeinsamen
Brutpflege verbunden (Immelmann, 1986). Der Paarzusammenhalt erlischt mit dem Ausflie-
gen der Jungen. Das Mannchen beteiligt sich im vollen Mal an der Brutaufzucht. Sollte das
Weibchen vorzeitig die Brut verlassen, ziehen die Mannchen die Brut alleine auf, wie dies
beim Sumpfrohrsanger beobachtet worden ist [(Dowsett-Lemaire, 1979a), (Glutz von
Blotzheim & Bauer, 1991)]. Dementsprechend kommt bei monogamen Arten in der
Einteilung immer ein hoher Anteil des Vaters an der Aufzucht (3 oder 4) vor. Monogame
Rohrsdnger sind die meisten kleinen einfarbigen und gestreiften Rohrsanger (Ausnahmen s.
unten). Ebenso ist nichts anderes von den gesamten Spottern, dem Calamocichla-Komplex
(Ausnahme ist A. sechellensis, s. unten) und den beiden Chloropeta-Arten bekannt (Leisler et

al., 2002).

Das zweithdufigste Fortpflanzungssystem ist die Polygamie (Vielehe). Bei den groRRen
Rohrsangern, A. schoenobaenus und A. bistrigiceps verpaart sich ein Mannchen mit

mehreren Weibchen (Polygynie). [(Leisler et al., 2002), (Ueda & Yamaoka, 1994)]. Das
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Mannchen beteiligt sich in deutlich geringerem Male an der Brutpflege als die monogamen
Mannchen. lhnen obliegt mehr die Aufgabe der Verteidigung seiner Partnerinnen und der
Territorien. So ziehen die Weibchen die Jungen mit deutlich weniger Unterstiitzung (Code 2)

auf als die monogamen Arten.

Ganz auf sich alleine gestellt ist das Weibchen bei A. paludicola. Hier kommen Mannchen
und Weibchen nur zum Zweck der Paarung zusammen. Dementsprechend wird der Anteil
des Vaters mit ,,nicht vorhanden (1)“ bewertet, das Paarungssystem ist die Promiskuitat (4).

Diese Art ist in Bezug auf ihr Fortpflanzungssystem eine Ausnahme.

Drei Arten ziehen mit Hilfe erwachsener Jungen die aktuelle Brut auf. Dieses System ist
besonders ausgepragt bei A. sechellensis, wie Untersuchungen von Komdeur (1992, 1996,
2003) zeigen. Als Helfer beteiligen sich v.a. verwandte Weibchen (Richardson, Burke, &
Komdeur, 2003). Anders verhalt es sich bei A. baeticatus. Bei dieser Art ist der Prozentsatz
von Briten mit Helfersystem bedeutend niedriger als bei A. sechellensis und als Helfer
beteiligen sich nicht verwandte Mannchen (Komdeur et al., 2001). Bei A. melanopogon ist
der Prozentsatz des kooperativen Britens im Vergleich zu A. baeticatus hoher (30%
A. melanopogon; 12% A. baeticatus). Als Helfer beteiligen sich nicht verwandte Mannchen,

der Anteil des eigenen Vaters an der Jungenaufzucht ist hoch (Code 4).

Verwendete Literatur Sozialverhalten:

Baker (1997); Cramp (1991); Dowsett-Lemaire (1979a); Glutz von Blotzheim & Bauer (1991);
Immelmann (1986); Komdeur (1992, 1996, 2003); Komdeur et al. (2001); Leisler et al. (2002);
Richardson et al. (2003); Ueda & Yamaoka (1994, 1996); Urban et al. (1997).

2.2.6. Jahresperiodische Organisation
Die Jahresperiodische Organisation bezeichnet die verschiedenen Jahreszyklen von
Zugvogeln bzw. Standvogeln. Aber nicht nur das Zugverhalten der einzelnen Arten wird kata-

logisiert, sondern auch die Dauer der Brutperiode und die Aufenthaltsdauer im Brutgebiet.
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Diese letzten beiden Punkte stehen ebenfalls unter dem Einfluss des Zugverhaltens der

jeweiligen Art.

2.2.6.1. Zugverhalten und Aufenthaltsdauer im Brutgebiet
In diesem Punkt werden die verschiedenen Arten in Weitstreckenzieher, Kurzstreckenzieher

und Standvogel eingeteilt:

1) Standvégel haben keine Zugstrecke zwischen Brut- und Uberwinterungsgebiet.

2) Kurzstreckenzieher: Hier liegt eine deutlich kleinere Distanz zwischen Brutgebiet
und Uberwinterungsgebiet als bei den Langstreckenziehern. Kurzstreckenzieher
bleiben i.d.R. auf einem Kontinent. (Bsp. Brutgebiet in Mitteleuropa, Uberwinterung
am Mittelmeer oder innerafrikanische Wanderungen).

3) Weitstreckenzieher (3): Hier liegt eine groRe Distanz zwischen Brut- und Uber-
winterungsgebiet. Die Brutareale liegen auf der nordlichen Halbkugel in der
gesamten Paldarktis, wahrend sich die Winterquartiere im slidlichen Afrika bzw.
dem indischen Subkontinent und dem Siidasiatischen Raum befinden

Die genaue Einteilung der Arten nach ihrem Zugverhalten und der daraus resultierenden
Aufenthaltsdauer im Brutgebiet kann aus der Tabelle 21 im Anhang ersehen werden. Bei den
Kurzstreckenziehern findet man A. baeticatus, der innerhalb von Afrika kurze Strecken zieht
(Urban, Fey, & Keith, 1997), A. melanopogon der in Mitteleuropa Gbersommert (Baker 1997)
und am Mittelmeer Uberwintert und A. australis. A. australis kommt v.a. im 0stlichen
Australien vor, aber auch in Westen und im Norden des Kontinentes ist er zu finden. Letztere
Populationen verzeichnen Zugbewegungen zwischen dem Norden und dem Siidwesten bzw.
Ostlichen Gebieten von Australien. Deshalb ist diese Art als Teilzieher mir einer relativ kurzen

Zugweite zu den Kurzstreckenzieher einzuordnen (Blakers, Davis, & Reily, 1984).

Die Aufenthaltsdauer im Brutgebiet beschreibt den Zeitraum, den die adulten Vogel
zwischen der Ankunft und dem Wegziehen im Brutgebiet verbringen. Im Durchschnitt ver-
weilen die Langstreckenzieher fir 3,5 Monate im Brutgebiet. Die drei Arten aus dem
Kurzstreckenbereich verbringen im Durchschnitt 7,5 Monate im Brutgebiet, wiéhrend die
Standvogel mit 11,5 Monaten die langste Zeit im Brutgebiet verbringen. Die einzelnen Werte

konnen aus der Tabelle 21 im Anhang ersehen werden.
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2.2.6.2. Dauer der Brutperiode

Sie beschreibt den Zeitraum vom Legebeginn, lber das Briiten bis zur Selbstandigkeit der
Jungen. Wird eine zweite Brut aufgezogen, wird dieser Zeitraum ebenfalls in die Dauer der
Brutperiode mit eingerechnet. Die Dauer der Brutperiode bei Langstreckenziehern liegt
zwischen 45 und 90 Tagen. Das heiRt die Jungen missen in sehr kurzer Zeit selbstandig
werden und die zweite Brut, wenn es (iberhaupt eine gibt, kommt gleich im Anschluss an die
erste Brut. Bei Standvogeln dagegen ist die Dauer der Brutperiode mit einem Durchschnitt
von 103 Tagen signifikant langer als bei Zugvogeln. Und auch Kurzstreckenzieher haben eine

deutlich langere Brutperiode als Langstreckenzieher.

Verwendete Literatur fir Jahresperiodik:
Blakers et al. (1984); Hazevoet (1995); Cramp (1991); Glutz von Blotzheim & Bauer (1991);
Komdeur et al. (1989, 2001); Langrand (1990); Urban et al. (1997).

2.2.7. Statistische Auswertung
Die Statistische Auswertung erfolgte in den Programmen JMP 5.0.1 und Statistika. Folgende

Verfahren wurden verwendet:

e Hauptkomponentenanalyse

e Clusteranalyse (UPGMA) mit der euklidische Distanz als Distanzmal}

e Multiple Regression (stepwise forward)

e Phylogenetische Korrektur nach GLSTR: Generalized Least Square
Phylogenetic Regression

In der Multiplen Regression wird durch den F-Test auf einen Zusammenhang zwischen den
Variablen getestet. Als Hypothese Hp gilt: Es gibt keinen Zusammenhang zwischen den
Variablen, der Regressionskoeffizient ist b = 0. Alternativ dazu ist bei Hypothese H; ein
Zusammenhang zwischen den Variablen gegeben, der Regressionskoeffizient ist b # 0. Das
Signifikanzniveau liegt bei p < 0,05. Durch das Modell der Regression wird die unabhangige

Variable, die die Beziehung am meisten verbessert, an erste Stelle gestellt.
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3. Ergebnisteil

3.1. Hauptkomponentenanalyse und Clusteranalyse

Der Gesang der Acrocephalinae wird durch eine Vielzahl von verschiedenen Merkmalen
bestimmt. Welche Merkmale den Gesang am meisten charakterisieren und wo Ahnlichkeiten
zwischen den einzelnen Arten liegen, wird durch die beiden Multivariaten Verfahren geklart.
In beiden Verfahren werden alle Gesangsmerkmale miteinbezogen. Die Clusteranalyse liefert
einen Uberblick tber die Ahnlichkeiten im Gesang der einzelnen Arten. So werden die
einzelnen Arten nach abgestufter Ahnlichkeit im Gesang zu Gruppen (Clustern)
zusammengefasst. Das Ergebnis ist ein hierarchischer Cluster, der graphisch als
Dendrogramm dargestellt wird (s. Abbildung 16, S. 60). Hier wird nur verdeutlicht, welche
Arten einander im Gesang dhneln, aber nicht, durch welche einzelne Gesangsmerkmale
diese Ahnlichkeit begriindet wird. Zur inhaltlichen Interpretation werden die Ergebnisse der

Hauptkomponentenanalyse und die einzelnen Gesangsmerkmale zu Hilfe genommen.

Die Erste Hauptkomponente (HK;) erklart 39,17 %, die zweite (HK;) 19,55 %, die dritte
11,80 % und die vierte 9,45 % der Varianz im Gesang. Zusammen erkldren die ersten vier
Hauptkomponenten 79,98 % der Varianz. Welche einzelnen Gesangsmerkmale auf den vier
Hauptkomponenten laden und damit den GroRteil der Varianz im Gesang beeinflussen, zeigt
Tabelle 1. Den groften Ladungswert haben auf der HK; der Gesangstyp, Gesangsdauer und

die Imitation. Frequenz und Bandbreite spielen eine weniger wichtige Rolle.

So stehen hohe HK;-Werte fiir einen

e Langen Gesang,

e Meist kontinuierlich vorgetragen, sonst lange Strophen,
e Groller Imitationsanteil,

e Hohe Frequenzlage mit groRer Bandbreite.

Niedrige Werte in der HK; zeigen dagegen einen

e Kurzen Gesang,
e ausschlielRlich Strophen,
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e keine Imitation,
e tiefe Frequenzen mit kleiner Bandbreite.

Gesangsmerkmale HK, HK, HK3 HK,
Elementlange -0,04 0,80 0,19 0,33
Elementabstand 0,21 0,74 -0,07 -0,28
Mittlere Frequenz 0,56 -0,07 0,33 0,66
Minimale Frequenz 0,21 0,02 0,12 0,90
Maximale Frequenz 0,56 -0,25 0,29 0,65
Bandbreite 0,68 -0,39 0,34 0,27
Tempo 0,03 -0,85 -0,10 0,21
RepertoiregréRe 0,23 0,05 0,92 0,22
Pausendauer -0,32 -0,47 0,20 0,09
Gesangsdauer 0,85 0,16 0,13 0,10
Gesangstyp 0,86 0,26 0,19 -0,02
Imitation 0,64 0,17 0,16 0,48
Singwarte -0,08 -0,24 0,07 0,81

Tabelle 1 Komponentenladungsmatrix der Hauptkomponentenanalyse.

In der Studie werden nur Komponentenladungen von >0,50 berticksichtigt.

Die HK, wird gekennzeichnet durch die zeitlichen Merkmale des Gesanges. Hohe HK,-Werte
bezeichnen ein kurzes Element, einen kurzen Elementabstand und daraus resultierendes
hohes Gesangstempo. Niedrige HK,—Werte bezeichnen dagegen einen ruhigen Gesang mit
langen Elementen und groRen Elementabstidnden. Auf der HK3 ladt ausschlieRlich die
RepertoiregroBe. Wichtig hier, dass Repertoire und Imitationsreichtum nicht miteinander
korrelierten. Auf der HK4 laden die Frequenz, hier v.a. die minimale Frequenz und die
Singwarte. Dies zeigt, dass Vogel, die mehr aus der Vegetation heraus singen, einen tieferen
Gesang haben, als Vogel, die versuchen Uber der Vegetation zu singen. Die mittlere,
maximale und die minimale Frequenz zeigen starke Korrelationen untereinander auf. Den

grofiten Ladungswert hat auf der vierten HK die minimale Frequenz.

3.1.1. Deskriptive Beschreibung der Cluster
Als Ergebnis der Clusteranalyse bekommt man einen dreiteiligen Cluster (s. Abbildung 16,
Seite 60). Der Cluster E spaltet sich bereits von der ersten Grundlinie von den anderen

Clusterteilen ab. Die beiden anderen grofRen Cluster teilen sich vom nachsten Knotenpunkt,
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um dann in die Cluster A, B, C, D und die Arten A.schoenobaenus, A.dumetorum,
C. gracilirostris zu zerfallen. Diese kleinere Aufteilung des Dendrogramms habe ich zur
besseren Interpretation des Ergebnisses gemacht. So bekomme ich flnf Cluster, die sich
unterschiedlich friih voneinander abspalten und die drei Arten, die sich keinem der Cluster

A - E zuordnen lassen.

Die inhaltliche Interpretation zeigt, dass sich die fiinf Cluster am meisten in HKy,)
unterscheiden (s. Tabelle 2) wahrend die HK 3.4-Werte keine grofRen Unterschiede zeigen.
V.a. die erste HK zeigt ein kontinuierliches Sinken der Werte von Cluster A zu D. Cluster E
dagegen hat wieder einen &hnlich hohen Wert wie Cluster B (Abbildung 14, S.42).
A. dumetorum und A. schoenobaenus liegen mit 2,62 als HK; —Wert und 2.39 im
Wertebereich der Cluster A und B und passen so in die Trennlinie der HK; zwischen den
Clustern. Dasselbe gilt fiir C. gracilirostris, der sich entsprechend seiner Position im
Dendrogramm (Abbildung 16, S.60) mit dem geringsten HK;-Wert von - 4,43 unterhalb des

Clusters D einreiht.

Zusammen mit den HK;-Werten nimmt auch die Virtuositdt des Gesanges von Cluster A zu D
ab. Cluster E steht im selben Bereich wie Cluster A und B. Die Abnahme in der Bandbreite
lasst auf die zunehmende Einfachheit der Elemente und deutlich weniger Varianz in der
Tonhohe im Gesang schlielRen. Einfach gebaute, weniger stark frequenzmodulierte Elemente
wie reine Tone oder einfache Klange werden mehr gegeniber den komplexen und
obertonreichen Klangen mit starken Frequenzmodulationen. Der Anteil der Gerdusche sinkt
ebenfalls ab. Der typische Rohrsangergesang verschwindet zugunsten eines weichen
tropischen Gesanges der Calamocichla und Chloropeta. Auch verzeichnet der Gesang in
seinem Verlauf weniger stark auf und absteigende Tonreihen. Schnelle Wechsel zwischen
hohen und niedrigen Elementen, oder Wechsel zwischen verschiedenen Elementtypen, wie
er typisch ist flir Arten der Cluster A und B, A. schoenobaenus, A. dumetorum und auch Arten
des Clusters C wie H.elaeica werden zunehmend weniger bei Arten des Clusters D,

C. gracilirostris und auch bei den groBen Rohrsangern des Clusters C (s. Abbildung 17 und
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Abbildung 18, S.61 & S.62). Die Frequenzlage des Gesanges wird zusammen mit der
Bandbreite immer tiefer. Der Imitationsreichtum des Gesanges ist v.a. bei Arten des Cluster
A, aber auch bei A.dumetorum und H. icterina sehr hoch (s. unten), wahrend bei
C. gracilirostris, Cluster D, und Cluster C keine Imitationen bekannt sind oder nur im geringen
MaRe. Cluster B hat weniger Imitation als Cluster A und bildet so ein Ubergang zwischen
Cluster A und Cluster C und D. Starke Korrelation herrscht zwischen dem Gesangstyp,
Gesangslange und auch der Imitation. Der Gesang von den Arten des Clusters A ist meist
kontinuierlich und sehr lang. Die Gesangslange wird kontinuierlich klrzer von Cluster A zu
Cluster D und C. gracilirostris. Auch dies ist eine zunehmende Vereinfachung des Gesanges.
Der virtuos aufgebaute Gesang der Cluster A und B geht zunehmend in einen einfach
strukturierten kurzen Gesang der Cluster C, D und C. gracilirostris Uber. Dies zeigt sich auch

in den kleineren Repertoires der Groflen Rohrsanger, Calamocichla und Chloropeta-Arten.
Cluster E dagegen ist in dem Merkmalskomplex der HK; ndher Cluster B (s. unten).

Die HK; trennt die Cluster nicht in gleicher Weise wie die HK;. Die Cluster A, D, und teilweise
C, liegen in dhnlichen Bereichen (s. Abbildung 15 und Tabelle 2.). Cluster B, A. schoeno-
baenus und A. paludicola, H.languida, H. elaeica aus Cluster C und A. bistrigiceps aus
Cluster A zeichnen sich durch sehr hohe HK; - Werte aus. Dies verkdrpert einen schnellen
Gesang, mit kurzen Elementen und kurzen Elementabstdnden. A. griseldis hat den tiefsten
HK, - Wert, der sich dementsprechend durch ein sehr ruhiges Tempo, lange Elemente und

lange Elementabstande auszeichnet (s. unten).
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Abbildung 14 Daten der 1. Hauptkomponente pro Cluster.
Fir die Daten von A. dumetorum, A. schoenobaenus und C. gracilirostris s. Tabelle unten

Cluster/Art " e, Mittelwerte der e, e,

A 2,420 -0,324 -0,341 -0,973

B 0,858 1,452 1,445 0,513

C -1,223 0,333 -0,323 0,716

D -3,336 -0,506 -0,050 -0,198

E 1,136 -3,049 0,941 -0,144
A.dumetorum 2,626 -1,799 -3,406 1,325
A.schoennobaenus 2,392 2,544 -2,850 -0,871
C.gracilirostris -4,429 0,683 -0,455 -1,358
Tabelle 2 Mittelwerte der ersten vier HK pro Cluster. Die Werte von A. dumetorum,

A. schoenobaenus und C. gracilirostris sind reine Artwerte (alle gerundet auf
3 Kommastellen)
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Abbildung 15 HK; gegen HK; abgebildet; (Farben beziehen sich auf die Cladeneinteilung aus
dem genetischen Stammbaum).

Cluster A

Der Cluster A steht fir die Gesangsstruktur der Notiocichla und des Agricola-Komplexes. Wie
Abbildung 15 zeigt, haben diese Arten tendenziell hohe HK;-Werte und tiefe HK,-Werte. Als
das wichtigste gemeinsame Merkmal des Clusters A kann der kontinuierlich vorgetragene
lange und komplexe Gesang gesehen werden. Im Vergleich zu anderen Acrocephalinae
singen die Arten des Clusters A sehr lange (s. dazu auch Tabelle 26 im Anhang). A. scirpaceus
singt mit einer durchschnittlichen Strophenldnge von 34,06 s am langsten von allen
Acrocephalinae, gefolgt von A. agricola 21,35s, A. baeticatus 20,19s, A. aedon 19,905,
A. palustris 16,12 s, A. tangorum 13,71 s und A. avicenniae 12,13 s. Nur A. bistrigiceps fallt in
Punkto Gesangslange und Gesangstyp mit seinem kurzen strophigen Gesang von den

anderen ab. Dies zeigt sich auch in der leicht separaten Stellung im Cluster A.
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Alle Arten des Clusters A haben einen hohen Gesang mit einer groBen Bandbreite. Diese liegt
bei A. aedon bei 3373 Hz, die der Notiocichla bei 2950 Hz im Durchschnitt, die des Agricola-
Komplexes bei 3027 Hz und A. bistrigiceps bei 3830 Hz. Die durchschnittliche Bandbreite der
gesamten Acrocephalinae ist im Vergleich dazu mit 2477 Hz deutlich geringer. Die grofRe
Bandbreite kommt durch die stark frequenzmodulierten und obertonreichen Elemente
zustande, ebenso wie durch schnelle Wechsel zwischen hohen und tiefen Elementen. Auch
findet sich, v.a. bei A. scirpaceus und bei A. baeticatus, ein hoher Gerduschanteil im Gesang.
Diese Gerausche zeichnen sich durch eine groRe Bandbreite aus (s. Kap. 2.1.1). Die Tonlage
des Clusters A liegt in der Mittleren Frequenz zwischen 3484 Hz (A. avicenniae) und 4367 Hz
(A. bistrigiceps) und in der Maximalen Frequenz zwischen 4604 Hz (A. avicenniae) und

6082 Hz von A. bistrigiceps.

Die Arten des Clusters A haben relativ geringe Werte der HK,. Das Tempo ist innerhalb des
Clusters A recht flott, aber nicht auffallig. Notiocichla hat kurze Elemente. Die Elementlange
liegt zwischen 0,081s (A .scirpaceus/A. palustirs) und 0,098 s bei A. avicenniage. A.
dumetorum bildet hier eine Ausnahme und wird weiter unten besprochen (s. Seite 48). Der
Elementabstand dieser Clade ist im Vergleich zu den anderen Claden recht grof} mit 0,148 s
im Durchschnitt. Durch diesen langen Elementabstand wirkt der Gesang ruhig. Das durch-
schnittliche Tempo der Clade liegt bei 4,59 El/s. Hier zeichnet sich A. avicenniae mit dem
langsamen Gesang von 3,44 El/s und des groRten Elementabstandes von 0,215s des
gesamten Cluster A aus. A. agricola, A. tangorum, A .aedon dhneln in diesen Werten der
Notiocichla. A. bistrigiceps singt mit kiirzeren Elementen (0,078 s) und einem kiirzeren

Elementabstand (0,091s).

Innerhalb des Clusters A clustern A. agricola, A.tangorum, A. palustris eng zusammen.
Neben den oben besprochenen Gemeinsamkeiten im Gesang zeichnet diese drei Arten der
grofle Imitationsanteil aus. Zusammen mit A. bistrigiceps sind diese drei Arten die einzigen
aus dem Cluster A, die im Imitationsanteil die Kategorie 3 haben (s. Tabelle 24 im Anhang).

A. agricola und A. tangorum haben die kiirzesten Verbindungslinien (maximale Ahnlichkeit).

~ 44 ~
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Diese groRe Ahnlichkeit von A. agricola, A. tangorum und A. palustris wird auch in der
Literatur [(Alstrom et al. 1994), (Glutz von Blotzheim & Bauer 1991), (Cramp 1991)]
beschrieben und von meiner Clusteranalyse bestitigt. Diese Ahnlichkeit liegt v.a. im Imita-
tionsreichtum, der hellen Klangfarbe und der groBen Bandbreite durch frequenzmodulierte,
obertonreiche Elemente und den langen kontinuierlichen Gesang bei einem &hnlichen
Tempo und groBen Repertoire begriindet. A. bistrigiceps trennt sich etwas friher von den
anderen drei Arten. Diese Abspaltung dirfte durch den strophigen und kurzen Gesang
hervorgerufen werden. Nur in diesem Merkmal unterscheidet sich A. bistrigiceps von den
anderen Arten des Clusters A, wahrend er in den Ubrigen Merkmalen grofle Gemein-

samkeiten zeigt.

A. avicenniae, A. aedon, A. scirpaceus und A. baeticatus clustern zusammen. Diese Arten
haben im Gegensatz zu den anderen Arten des Clusters A einen geringeren Imitationsanteil

(Kategorie 2).

Der Cluster A zeichnet sich durch den fast durchweg kontinuierlichen, langen Gesang aus,
der in einer hohen Tonlage und grofRen Bandbreite vorgebracht wird. Innerhalb des Clusters

A zeichnet sich eine Trennung durch den Imitationsanteil im Gesang ab.

Cluster B

Der Cluster B setzt sich aus vier verschiedenen Claden zusammen: den Braunen Spoéttern
(H. rama, H. caligata, H. opaca), den Gelb-Grauen Spottern (H. polyglotta), den Calamodus
(A. melanopogon) und dem Agricola-Komplex (A. concinens). Dieser Cluster zeichnet sich
durch sehr hohe Werte der HK,; und durch hohe Werte der HK; aus. Kennzeichen dieses
Clusters ist so die kurze Elementlénge (H. rama 0,075 s) und der kurze Elementabstand (z.B.
H. caligata 0,039 s und H. polyglotta 0,043 s) und das daraus resultierende rasche Tempo.
Der Gesang ist besonders bei H. polyglotta (7,28 El/s), H.rama (6,18 El/s), H. caligata

(6,81El/s) und A. melanopogon (6,06 El/s) sehr schnell. H. opaca 5,64El/s) und A. concinens
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(5,97 El/s) singen etwas ruhiger, haben aber im Vergleich zu den anderen Acrocephalinae

immer noch ein recht flottes Tempo.

In der Tonhdhe dhneln sich die Arten des Clusters B alle. Sie singen in einem geringfligig
tieferen Bereich als der Cluster A. Sowohl die Braunen als auch die Gelb-Grauen Spotter
singen in einem dhnlichen Frequenzfenster wie die kleinen Rohrsanger-Claden (Claden 3-5).
Besonders H. polyglotta erreicht eine maximalen Frequenz von mehr als 5000 Hz und hebt
sich dadurch klar von den tiefer singenden H. olivetorum und H. languida ab (s. Seite 49 ff.).
Nur H. caligata und A. melanopogon haben eine etwas tiefere Stimmlage als die Ubrigen
Arten des Clusters B. Vermutlich ist das eine Gemeinsamkeit und zeigt sich auch in der
kurzen Vergabelung der beiden Arten zueinander. In der Bandbreite hat der Cluster B
ebenfalls groBe Werte. Sie liegt bei allen Arten auBer bei H. caligata oberhalb des
Durchschnittes der gesamten Acrocephalinae (s. oben Cluster A). Die groRe Bandbreite
kommt wie beim Cluster A durch die komplex aufgebauten, obertonreichen z.T. stark
frequenzmodulierten Elemente, durch die schnellen Wechsel zwischen hohen und tiefen
Elementen, aber auch durch die Verwendung von Gerduschen und wenig reinen Tonen
zustande (s. Abbildung 17, S. 61) Der Gesang der Braunen Spotter klingt recht hart und
gequetscht. Sie verwenden wenig reine Tone und wenig Tonhéhenmodulation. Der Gesang
flieBt mehr in einer Tonlage dahin und erinnert eher an ein Murmeln. Dies ist ausgepragt bei
H. caligata. J. Martens in Glutz von Blotzheim & Bauer (1991) beschreibt den Gesang als
»schnell flieBend mit gleichmaRigen Ténen ohne merkliche H6hen und Tiefen, die einzelnen
Elemente bzw. Téne eng aneinander gereiht . . ., vergleichbar eines monotonen Abschnittes
eines Sumpfrohrsingers.” Auch in Cramp (1991) wird der Gesang als hoch, aber mit
geringem Tonumfang beschrieben. So hat H. caligata nur eine Bandbreite von 1753 Hz.
A. melanopogon dagegen zeichnet sich durch den raschen Tonhéhenwechsel und melodisch
klingenden Gesang aus. Der Gesang des gesamten Clusters B ist komplex aufgebaut. Dies
zeichnet sich durch ein grofles Repertoire aus. Die RepertoiregroRe liegt zwischen 180

Elementen bei H. polyglotta und 292 Elementen bei H. opaca. Somit ist das Repertoire mit
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am groBRten im Vergleich zu den andere Clustern. Imitationen werden nur z.T. bei
A. concinens und H. polyglotta eingebaut. Der Gesang wird durchwegs in langen Strophen
vorgetragen. Die Strophenldange schwankt zwischen 12,25 s bei A. melanopogon und 4,79 s
bei H. caligata. H. opaca differenziert sich in seinem Gesang etwas von den (brigen im
Cluster ab. Der Gesang ist melodidser als der der Rohrsanger, besteht aus langen Strophen,
in denen kein zyklisches Muster zu finden ist (Gegensatz zu H. elaeica, s. Seite 49 ff.).
Dementsprechend besitzt die Art ein grolRes Repertoire und einen virtuosen, sehr gehetzt

wirkenden Gesang.

A. schoenobaenus

A. schoenobaenus hat wie seine Cladenmitglieder einen hohen, eilig schwatzenden Gesang.
Die kurzen Elemente (0,080s) werden in kurzen Abstdnden (0,084s) aneinander gereiht. Das
Tempo ist mit 9,27 El/s das schnellste aus der gesamten Gruppe. Dies erklart den sehr hohen
HK, Wert, der A. schoenobaenus deutlich von den Ubrigen Calamodus-Arten unterscheidet.
Hier zeigt er Ahnlichkeiten zu Arten des Clusters B, von denen sich A. schoenobaenus schon
recht friih abspaltet. Ein Punkt flir diese friihe Trennung ist der kontinuierliche, lange Gesang
(27,18 s). Der Gesangstyp und Gesangsldnge ist ein wichtiges Gesangsmerkmal, das einen
grofRen Einfluss auf die Diversitat im Gesang ausibt. Der Gesang von A. schoenobaenus
kennzeichnet sich weiterhin durch die frei variierende Abfolge von Elementen. Die einzelnen
Elemente werden zwar wiederholt, aber in immer neuer Zusammensetzung, so dass gleiche
Elementabfolgen kaum vorkommen. Die Einleitung des Gesanges besteht aus langen
Phrasen, die nur aus ein oder zwei Elementtypen bestehen. Trotz dieser Komplexitat ist die
RepertoiregroBe mit 68 Elementen relativ klein und unterscheidet sich deutlich von dem viel
grofReren Repertoire von Cluster A und B. A. schoenobaenus hat einen der héchsten Gesange
der gesamten Acrocephalinge. In seinen hohen Pfeiftonen erreicht er Frequenzen von
6226 Hz. In den anderen Frequenzlangen (Mittlere und minimale Frequenz) singt er im
selben hohen Bereich wie der Cluster A. Das Frequenzspektrum ist durch die vielen Klange,

Gerausche und Variationen in der Tonhéhe mit 3386 Hz einer der grofSten in der gesamten
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Gruppe. In Frequenzlage, Tonumfang, Gesangstyp und Gesangsdauer zeigt A. schoenobaenus
Gemeinsamkeiten zum Cluster A auf, wahrend er in Imitation, Tempo, Elementldnge und
Elementdauer mehr Gemeinsamkeiten zum Cluster B zeigt. Nur in der RepertoiregréfRe
unterscheidet er sich deutlich von Cluster A und B, die beide durch die groBen Repertoire-

groflen dominiert werden.

A. dumetorum

A. dumetorum unterscheidet sich deutlich in seinem Gesang von seinen Nachstverwandten.
Das Charakteristische der Notiocichla ist der lange, kontinuierlich vorgetragene Gesang, in
dem die relativ kurzen Elemente ohne grofRe Rhythmus- oder Tonhéhenschwankungen
aneinander gereiht werden. So wirkt der Gesang der kleinen Rohrsanger oft sehr gerdusch-
haft, metronomisch und monoton. Ganz anders bei A. dumetorum. Sein melodischer Gesang
enthdlt viele Pfeiftone, die in lange Glissandis vorgetragen werden. Die Elementlange mit
0,132 s und der Elementabstand sind mit 0,148 s deutlich langer als die der (brigen
Notiocichla. Sein Gesangstempo ist dementsprechend ruhig (3,56 El/s). Der imitationsreiche
Gesang (Kategorie 3) ist in Motive gegliedert, die sich mehrmals wiederholen. Durch die
zahlreichen Wiederholungen ist seine Repertoiregrofle mit 60 Elementen im Vergleich zu
den anderen Rohrsangern sehr klein. Diese Motive werden kontinuierlich aneinander gereiht
und die Gesangsdauer ist mit 29,85 s mit einer der langsten der gesamten Acrocephalinae. In
Tonhdhe und Tonumfang ist er im selben hohen Bereich wie seine Clade. So wird deutlich,
A. dumetorum unterscheidet sich in Repertoiregrofle und dem Merkmalskomplex der HK,
deutlich von seinen Cladenmitgliedern, wahrend er in den Merkmalen der HK; Gemeinsam-

keiten mit diesen aufweist.

Cluster A, B, A. dumetorum und A. schoenobaenus zeichnen sich alle durch das Merkmal der
groflen Gesangslange aus. Dieses kann entweder im kontinuierlichen Gesang auftreten oder
in langen Strophenlangen. So kann man diese Arten mit dem langen und meist sehr komplex
aufgebauten Gesang den anderen Clustern C und D gegeniiberstellen. Wie das Dendro-

gramm (s. Abbildung 16, Seite 60) zeigt, haben die Cluster A, B, A.dumetorum und
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A. schoenobaenus auch eine sehr tiefliegende aber gemeinsame Verzweigung, was durch
diesen langen, hohen und komplexen Gesang (Trennung durch den Merkmalskomplex HKj;)

begriindet ist.

Cluster C

Zum Cluster C gehoren A. paludicola, H. languida, H. elaeica, A.arundinaceus, A.stentoreus,
A.australis, A.orientalis und H. olivetorum. Cluster C zeichnet sich aus in geringen Werten der
HK; und z.T. geringen Werten in der HK;. Der Spielraum in den Werten der HKj; ist innerhalb
des Clusters sehr grof8. Die Arten A. paludicola, H. elaeica und H. languida haben alle drei
sehr hohe Werte in der HK; (s. Abbildung 15). lhre Elementldange liegt zwischen 0,082 s und
0,090 s, der Elementabstand zwischen 0,075 s und 0,093 s. Das Tempo ist flott und schwankt
zwischen 6,94 El/s und 5,68 El/s. A. arundinaceus und A. stentoreus liegen auf der selben
Verastelung wie A. paludicola, H. elaeica und H. languida. Nur gehen sie von einem tiefer
liegenden Knotenpunkt schon friih von diesen ab. A. arundinaceus und A. stentoreus haben
im Vergleich zu den restlichen Arten des Clusters C eine deutlich langere Elementldnge
(0,114 s und 0,109 s) und einen grofRen Elementabstand (0,111 s und 0,146 s). Trotzdem
haben sie ein leicht schnelleres Tempo als H. olivetorum, A. australis und A. orientalis. |hr
Tempo liegt bei 5, 10 El/s bzw. 4,74 El/s, wahrend die drei letzt genannten langsamer singen
(A. australis 4,38 El/s, H. olivetorum 3,81 El/s und A.orientalis 3,86 El/s). lhre Elemente sind
mit 0,074 s und 0,083 s kiirzer, dafiir haben sie einen langen Elementabstand. Dieser liegt
zwischen 0,110 s und 0,206 s. Durch diesen recht grofRen Elementabstand ist das Tempo
dieser Arten ruhiger geworden. Cluster C wird von den Arten der GroRen Rohrsdnger
dominiert. Ihr Kennzeichen ist der ruhige und tiefe Gesang. lhre Frequenzlage liegt im Mittel
zwischen 2084 Hz wund 3925Hz. H.olivetorum singt im Gegensatz zu seinen
Nachstverwandten der Clade der Gelb-Grauen Spotter (1315 und 4240 Hz) im selben Bereich
wie die Groflen Rohrsanger. Nicht nur in der Frequenzlage, sondern auch im zeitlichen
Aufbau der Strophen und der Klangfarbe (typisch schnarrende Elementen) erinnert

H. olivetorum an A. arundinaceus (Cramp, 1991). Dieser, wie auch A. australis, A. stentoreus
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und A. orientalis zeigen einen typischen Strophenaufbau. Dieser besteht aus einer kurzen
Einleitung, in der tiefe, leise krichzende Elemente aneinander gereiht werden. Im
anschlieRenden Hauptteil sind die Elemente hoher und lauter und es werden Variationen in
der Tonhohe (tiefe knarrende Elemente, hellere Elemente) und in der Elementanzahl
gezeigt. Dieses Schema findet man mit feinen Abweichungen bei allen Arten der Grol3en
Rohrsdanger (Ausnahme A. griseldis, s. Seite 53 ff.). Die Strophen wiederholen teilweise die
gleichen Elementfolgen (v.a. in Einleitung, aber auch im Hauptteil). Dementsprechend ist das
Repertoire dieser Arten recht klein. Es schwankt zwischen 61 Elementen und 92,50.
H. olivetorum hat ein etwas groReres Repertoire mit 99 Elementen. Die Bandbreite ist bei
A. arundinaceus und A. stentoreus mit 1370 Hz und 1230 Hz schon recht schmal. A. australis,
A. orientalis und H. olivetorum singen mit einer Bandbreite zwischen 1956 Hz und 2582 Hz.
Einen anderen Gesangsaufbau haben A. paludicola, H. languida und H. elaeica. Sie singen
auch in Strophen, die aber einen anderen Aufbau haben als die der GroBen Rohrsdnger.
H. languida zeichnet sich durch sein zyklisches Gesangsmuster aus. Er setzt seinen Gesang
aus Wiederholungen von kompliziert aufgebauten Motiven zusammen. Diese sind melodios,
relativ hoch und charakterisiert durch einen Wechsel in Tonlage und Rhythmus. Der Gesang
ist sehr individuell. Durch diesen zyklischen Aufbau des Gesanges ist das Repertoire von
H. languida relativ klein mit 73 Elementen. Die Frequenzlage liegt zwischen 2222 Hz und

4351 Hz, die Bandbreite liegt bei 2231 Hz.

H. elaeica hat zwei unterschiedliche Gesangstypen. Der eine Gesangstyp zeichnet sich aus
durch ein zyklisches Gesangsmuster, indem Motive wiederholt werden. Diese sind
gekennzeichnet durch fehlende Imitation und einen Wechsel zwischen Crescendo und
Decrescendo in der Lautstarke. Der zweite Typ vermisst dieses zyklische Muster. Es ist ein
sehr lebhafter Gesang mit Wechseln in der Tonhdhe, der entfernt an H. icterina erinnert
[(Cramp, 1991), (Baker, 1997)]. In diesem Gesangtyp ist Imitation von anderen Arten zu
finden. Da in meinen Gesangsproben fast ausschlielRlich der erste Gesangstyp analysiert

wurde, ist H. elaeica ohne Imitationen in den Datensatz eingeordnet worden. Das Repertoire
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ist aufgrund des zyklischen Musters ahnlich wie bei H.languida recht klein mit 64

Elementen. Die Frequenzlage liegt zwischen 2313 und 5685 Hz, die Bandbreite bei 3372 Hz.

A. paludicola singt in kurzen Strophen, die aus einem einleitenden ,Rattern” und einer
tonalen Elementfolge bestehen. Die Strophen sind bei den Individuen sehr formkonstant,
Variationen sind nur in der tonalen Elementfolge zu finden. Dementsprechend klein ist das
Repertoire mit nur 24 Elementen. Die Frequenzlage liegt zwischen 2054 und 4768 Hz. Die

Bandbreite ist durch die vielen Gerdusche mit 2731 Hz recht groR.

Die geringeren Werte der HK; spiegeln sich in den kurzen Strophen (zwischen 4,10 s bei
A. australis und 9,08 s bei H. languida und H. olivetorum) der deutlich tieferen Frequenzlage,
der kleineren Bandbreite und den fehlenden Imitationen wieder. Nur A. stentoreus bildet im

letzten Punkt eine Ausnahme, er zeigt in seinem Gesang wenige Imitationen (Kategorie 2).

Cluster D

Im Cluster D liegen die gesamten Calamocichla-Arten zusammen mit C. natalensis.
Charakteristisch ist entsprechend ihrer niedrigen HK;-Werte der tiefe, sehr einfache mit
vielen Weiderholungen gezeichnete Gesang. Der Gesang liegt in einer Frequenzlage
zwischen 1605 und 3116 Hz. Der gesamte Gesang liegt verglichen mit den anderen Clustern
in einem sehr engen Frequenzbereich. Die durchschnittliche Bandbreite der Calamocichla
liegt bei 1568 Hz und bei C. natalensis bei 1299 Hz. A. sechellensis hat die kleinste Bandbreite
innerhalb der gesamten Acrocephalinae mit 918 Hz. Dies ist verglichen mit den anderen
Acrocephalinae sehr wenig (s. oben). Die Elementstruktur besteht aus kurzen, schmal-
bandigen Elementen, die in relativ langen Abstand aneinander gereiht werden. Durch die
reinen Tone im Gesang wirkt dieser sehr weich und wohltonend. Aber nicht nur die vielen
reinen Tone bedingen die enge Bandbreite. Auffallig bei den Arten des Clusters D ist auch die
Reihung von Elementen in der gleichen Frequenzlage. Frequenzmodulationen findet man

wenig (s. Abbildung 18, S. 62).
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Der Gesang wird ausschlieBlich in kurzen Strophen vorgetragen. Die Strophenlange von
C. natalensis ist mit 1,58 s extrem kurz und die der Calamocichla liegt zwischen 2,07 s und
4,88 s. Die Strophen bestehen aus wenigen Elementen, die identisch aneinander gereiht
werden (s. Abbildung 18). Das Repertoire ist deshalb mit durchschnittlich 35 Elementen,
verglichen mit anderen Acrocephalinae, sehr klein. Noch ausgepragter ist diese Verein-
fachung des Gesanges bei C. natalensis, dessen Repertoire nur aus 7 verschiedenen
Elementen besteht. Dies ist das kleinste Repertoire der gesamten Gruppe. Auch findet man
in der Literatur keine Belege Uber Imitationen im gesamten Cluster D [(Dowsett-Lemaire,
(1993), (Urban, Fey & Keith, 1997)]. Wie Abbildung 15, S. 43 zeigt, liegen die Arten des
Clusters D in den Werten der HK, wie die groRen Rohrsdnger und der Cluster A. In der
Elementldnge, im Elementabstand und im Tempo zeigen die Arten des Clusters D daher auch
Gemeinsamkeiten zu diesen. Die Elementldnge liegt zwischen 0,078 s und 0,094 s.
A. sechellensis ist hier mit seinem langen Element (0,117 s) ein Ausreiler. Der
Elementabstand ist relativ lang und pendelt zwischen 0,081 s und 0,159 s. A. sechellensis und
A. rufescens zeichnen sich beide durch einen grofReren Elementabstand von 0,112 s und
0,159 s aus. Ihr Tempo ist mit 3.94 El/s und 3,78 El/s das ruhigste im Cluster D. Diese Punkte
konnten der Grund fiir ihre leichte Absonderung zu den anderen Arten des Clusters D sein.
Diese haben namlich alle ein deutlich schnelleres Tempo (A. newtoni 5,07 El/s;
C. natalensis 5,37 El/s; A. brevipennis 5,17 El/s; A. gracilirostris 6,66 El/s) und haben einen
kiirzeren Elementabstand (C. natalensis 0,081s; A. brevipennis 0,085 s; A. gracilirostris
0,095 s). A. newtoni (0,153 s) gleicht seinen langen Elementabstand durch kurze Elemente
(0,093 s) aus. In den Werten der HK; gibt es wenig Unterschiede zwischen den Arten des
Clusters, nur in den Daten der HK, gibt es kleine Unterschiede, die so die Auffacherung des
Clusters erklaren. A. gracilirostris hat innerhalb des Clusters das grof3te Repertoire mit 75

Elementen. Hierin unterscheidet er sich von A. brevipennis, A. newtoni und C. natalensis.
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C. gracilirostris

Der Gesang von C. gracilirostris besteht aus drei verschiedenen Strophentypen, die aus 2 - 4
verschiedenen Elementtypen aufgebaut sind (eigene Auswertung; Maclean et al.) Das
Repertoire ist dementsprechend klein mit nur 16 Elementen. Die sehr geringen HK;-Werte
(s. Tabelle 2) driicken sich mit vielen Extremwerten in einzelnen Gesangsmerkmalen aus. Die
Strophenldnge ist mit 0,89 s extrem kurz verglichen mit den anderen Acrocephalinae (s. oben
Cluster A). Die Frequenzlage des Gesanges pendelt zwischen 1207 und 2740 Hz und ist damit
eine der tiefsten der gesamten Gruppe. Die Bandbreite des Gesanges ist mit 1533 Hz sehr
schmal. Ahnlich wie bei den afrotropischen Rohrsingern ist die Elementstruktur durch reine
Tone und wenig Frequenzmodulationen bestimmt. Ein weiteres Charakteristikum sind die
kurzen Elemente (0,067 s), die in kurzen Abstinden (0,41 s) aneinander gereiht werden.
Durch diese kurzen Werte ergibt sich ein sehr hohes Tempo von 7,56 El/s, das an das Tempo
der Calamodus-Arten, von H. polyglotta oder von H.rama erinnert. Durch diese Daten
zeichnet sich C. gracilirostris durch hohe HK,-Werte aus (s. Tabelle 2). C. gracilirostris zeigt in
seinem Gesang dieselbe Tendenz wie Calamocichla, namlich eine zunehmende Verein-
fachung des Gesanges und die Reihung von frequenzgleichen Elementen. Er verstarkt diese
Tendenz noch mehr (z.B. kleines Repertoire, sehr kurze Elemente) und hat sich dadurch und

durch die extrem kurzen Strophendauer von den Calamocichla-Arten distanziert.

Cluster E

Cluster E besteht nur aus den zwei Arten A. griseldis und H. icterina. Die Ahnlichkeit ihres
Gesanges ist gering. Gemein ist beiden, dass sich ihr Gesang vollig von den anderen
Acrocephalinae und auch von ihren Nachstverwandten (H. polyglotta und Gelben Spottern)
distanziert hat. Sowohl A. griseldis als auch H. icterina zeichnen sich durch einen komplexen,
langen und besonders H. icterina durch einen recht hohen Gesang aus. So hat der Cluster E
dhnliche Werte in der HK; wie Cluster B und C (s. Abbildung 14, S. 42.) Aber durch ihre
niedrigen Werte in der HK; (besonders A. griseldis; s. Tabelle 2) unterscheiden sie sich beide

von den anderen Clustern. Hier zeigen die beiden Arten durchaus Gemeinsamkeiten auf. Sie
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haben beide ein ruhiges Tempo (A. griseldis 2, 52 El/s und H. icterina 4,49 El/s), lange
Elemente (A. griseldis 0,120 s und H. icterina 0,137 s) und einen grofRen Elementabstand von
0,255 s bei A. griseldis und 0,093 s bei H. icterina. A. griseldis hat mit Abstand das ruhigste
Tempo und den groflten Elementabstand bei den Acrocephalinae. Dies erklart auch den sehr
geringen HK;-Wert. Eine weitere Gemeinsamkeit ist den beiden Arten das groRRe Repertoire,
das auf einen komplex aufgebauten Gesang hinweist. Hier zeigt H. icterina (Repertoiregrofie
von 181,20 Elementen) Ahnlichkeit zu ihrem Nichstverwandten H. polyglotta. A. griseldis
unterscheidet sein grofles Repertoire (203 Elemente) dagegen deutlich von den anderen
GroRen Rohrsdngern im Cluster C (s. Seite 49). Weiter distanziert sich A. griseldis sich von
seiner Clade durch seinen langen (18,66 s) kontinuierlich vorgetragenen Gesang vollig von
diesen. Der typische Strophenaufbau der GrolRen Rohrsdanger und die tiefen schnarrenden
Elemente fehlen ihm. Seine Elemente werden ohne feste Abfolge in mehr oder weniger
gleicher Tonlage vorgetragen. Es sind wenig reine Tone zu finden, die meisten Elemente
bestehen aus Klangen und Gerduschen. Die Frequenzlage ist recht tief (1150 Hz bis 3258 Hz)
bei einer Bandbreite von 2111 Hz. Den etwas hoheren Wert in der HK; als die GroRen
Rohrsanger bekommt A. griseldis durch seinen langen kontinuierlichen Gesang trotz

mangelnder Imitationen und tiefer Frequenzlage.

H. icterina dagegen hat einen sehr lebhaften Gesang mit obertonreichen Elementen, die mit
langen und auf- und absteigenden Pfeiftonen abwechseln. Diese Pfeifténe modulieren in der
Tonhohe, besonders bei mehrfacher Wiederholung. Dadurch erklart sich die groRe Band-
breite des Gesanges von 3070 Hz, die neben den Arten des Clusters A wie A. bistrigiceps,
Agricola-Komplex aber auch H. polyglotta, mit eine der groRten innerhalb der
Acrocephalinae ist. H. icterina hat in seinem Gesang durchaus Gemeinsamkeiten mit seinem
nachstverwandten H. polyglotta. Diese liegen v.a. im Merkmalskomplex der HK;. Beide
singen in einer &dhnlichen Frequenzlage (H. icterina: zwischen 2368 Hz und 5405 Hz;
H. polyglotta: 2488 Hz und 5510 Hz) mit einer groRen Bandbreite. Auch weisen beide

Imitationen auf, wobei H. icterina mehr Imitationen hat (Kat. 3) als H. polyglotta (Kat. 2). Der
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Gesang beider Spotterarten wird in Strophen vorgetragen. Strophenlange ist bei H. icterina
6,76 s und bei H. polyglotta 5,95 s. So unterscheiden sich H. icterina und A. griseldis doch in
einigen Punkten der HK;. Dementsprechend hat ihr Cluster eine grolle Wertespanne in der
HKz (s. Abbildung 14), wobei H. icterina die hoheren Werte hat als A. griseldis. Dafiir haben
sie mehr Gemeinsamkeiten in den Werten der HK,. Hier unterscheidet sich H. icterina
deutlich von ihren Verwandten durch ihren ruhigeren, lauten Gesang. Der Gesang von
H. polyglotta erinnert mehr an einen eiligen, lebhaften Plaudergesang, der sehr hastig

vorgetragen wird.

3.1.2. Vergleich des Gesangsdendrogrammes mit den phyletischen Daten
der Acrocephalinae

Hier wird die Fragestellung untersucht, inwieweit die Ahnlichkeit im Gesang verschiedener
Acrocephalinae zueinander auf die phylogenetische Ndhe oder auf verwandtschafts-
unabhdngige Entwicklungen zurlickzufiihren ist. Zeichnet sich ein klares phylogenetisches
Muster im Gesangsdendrogramm ab, ist die Ahnlichkeit mehr auf neutrale Anderungen im
Gesang, bedingt durch die verwandtschaftliche Situation der Arten, zurlickzufiihren. Ist
dagegen das phylogenetische Muster im Gesangsdendrogramm nicht so stark ausgepragt,
dann sind Gemeinsamkeiten im Gesang mehr auf verwandtschaftsunabhdngige

Entwicklungen zurtickzufihren.

Um diese Hypothesen zu Uberpriifen, vergleiche ich den phylogenetischen Stammbaum mit

den von mir ermittelten Gesangsdendrogramm.

Hier zeigen sich sowohl Ubereinstimmungen als auch Kontroversen zwischen dem phyleti-
schen Baum (Abbildung 10, Seite 21) als auch dem Gesangsbaum (Abbildung 16, Seite 60).
Die nach den phylogenetischen Daten von Leisler et al. (1997), Helbig et al. (1999), Ottosson
et al. (2005) und Fergin et al. (2009) ermittelten Gattungen und Cladeneinteilung bestatigen

sich im Gesang nur teilweise.
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Cladenebene:
Auf Cladenebene ist ein gruppenspezifisches Muster mit abgestufter Ahnlichkeit in

folgenden Claden zu erkennen:

— Clade 1
Clade 2

Clade 4
Clade 5

Die GroRen Rohrsanger (Clade 1) liegen alle auf einem Knotenpunkt (Cluster C) mit
Ausnahme des genetisch isolierten A. griseldis, der sich auch im Gesang von seinen Ver-
wandten distanziert. Die Aufficherung des Gesanges der Clade 1 beginnt bei tieferliegenden
Knotenpunkten innerhalb des Gesangsdendrogrammes. So hat sich der Gesang schon recht
friih, von einer gemeinsamen Stammart ausgehend, in leicht divergierende Richtungen

entwickelt.

Den GroBen Rohrsdngern am nachsten liegen die Calamocichla-Arten, die sich durch einen
sehr kurzen melodidsen (A. sechellensis; A. gracilirostirs) oder einem harten (A. newtoni)
Gesang mit simpler Struktur und einer limitierten und enger Bandbreite von den GrofRen
Rohrsdangern unterscheiden (Dowsett-Lemaire, 1994). Sowohl in der Phylogenie als auch im
Gesangsdendrogramm zeigt sich bei den Calamocichla eine kurze Aufficherung. Aus phylo-
genetischer Sicht heiRt dies, eine schnelle Artbildung von einer gemeinsamen Stammart aus.
Analog dazu entwickelt sich der Gesang von dieser Stammart mit. Durch diese schnelle
Radiation zeigen sich bei den rezenten Calamocichla feine Abweichungen im Gesang.

Abweichend zur Phylogenie zeigen C. natalensis und A. newtoni einen dhnlichen Gesang.

Bei den einfarbigen Rohrsdngern liegen sowohl im Gesang als auch in der Phylogenie die
Notiocichla und der Agricola-Komplex eng zusammen (Cluster A). Auch dieser Cluster ist
gekennzeichnet durch eine recht frilh beginnende Aufficherung mit tiefer liegenden

Vergabelungen.




Ergebnisteil - Hauptkomponentenanalyse und Clusteranalyse

Auf Cluster A zeigen sich aber auch einige Divergenzen zur Phylogenie. Diese zeigen sich
durch die Position von A. aedon und A. bistrigiceps. Diese beiden Arten sind iberhaupt nicht
mit den Notiocichla-Arten bzw. dem Agricola-Komplex verwandt, zeigen aber groRe Ahnlich-
keiten im Gesang zu diesen. A. concinens hat sich von seinen nachstverwandten Arten,
A. tangorum und A. agricola, im Gesang vollig differenziert und liegt auf Cluster B.
A. dumetorum ist phylogenetisch etwas isoliert von den anderen Notiocichla-Arten, sein
Gesangsbild hat sich aber vollig separat entwickelt, mehr als es seine genetische Position
vermuten liel3e. Trotz dessen, dass sich A. dumetorum und A. concinens im Gesang vollig von
ihren Nachstverwandten differenziert haben, ldsst sich die Cladenstruktur im Gesang bei

Clade 4 und 5 erkennen.

Kein gruppenspezifisches Muster ist im Gesang bei den folgenden Claden erkennbar:

— Clade 3

— Clade 5

— Clade 6

— Clade 7

— Clade 8
Bei den Hippolais, den Chloropeta und Calamodus sind auseinander strebende Entwick-
lungen zwischen der genetischen Ahnlichkeit und der Ahnlichkeit im Gesang zu verzeichnen.
Die Arten der Gelb-Grauen Spoétter und der Calamodus liegen jeweils auf 3 Clustern verteilt,
die der Braunen Spotter auf 2 Clustern. Es ist hier kein gemeinsamer Ursprung des Gesanges
erkennbar, auf den sich Ahnlichkeiten zuriickfiihren lieRen. Unter den Taxa der pallida-
Gruppe (H. opaca, H. elaeica mit diversen Unterarten, die hier nicht analysiert wurden)
stehen sich die westliche Form H. opaca und die 6stliche Form H. elaeica sowohl genetisch
als auch im Gesang gegeniiber (Ottoson, 2005 ). Nur dass die Diskrepanz im Gesang zwischen
diesen Arten weitaus grofRer ist als ihre genetische Distanz. Und sie zeigen beide mehr
Ahnlichkeiten zu nicht verwandten Arten auf, hier besonders H. elaeica, die keine

Ahnlichkeit zu den anderen Braunen Spéttern (Clade 7) aufweist. Die Schwesternarten
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H. rama und H. caligata liegen innerhalb des Cluster B. Die Verastelung im Baum zeigt aber

auch groBere Unterschiede zwischen diesen beiden Arten.

Innerhalb der Clade der Gelb-Grauen Spoétter zeigen die nachstverwandten Artenpaare
H. olivetorum/H. languida und H. polyglotta/H. icterina Uberhaupt keine Gemeinsamkeiten
im Gesang. Ahnliches gilt fiir die Artenpaare der Calamodus-Clade. Hier liegen die Arten-
paare A. melanopogon/A. bistrigiceps und A. paludicola/A. schoenobaenus auf verschie-

denen Clustern.

Die beiden Chloropeta-Arten, die genetisch gesehen auch wenig gemein haben, zeigen auch
im Gesang keine Gemeinsamkeiten zueinander auf. C. gracilirostris ist sowohl im
phyletischen Baum als auch im Gesang isoliert, nur geht der Knotenpunkt im Gesang auf die
GroRen Rohrsanger-Arten (Clade 1 und 2) zuriick und nicht wie im phyletischen Baum auf
A. aedon. C. natalensis ist im Gesang sehr ahnlich zu den Calamocichla - Arten, wahrend ihre

genetische Position sie zu Clade 7 einordnet.

Artebene

Auf Artebene zeigen sich ebenfalls einige Unterschiede im Gesang im Vergleich zum
phyletischen Muster. Auch wenn fast alle Mitglieder der gesamten Clade, wie bei den Claden
1, 2, 4 und 5, immer auf demselben Cluster liegen, sind doch auch hier die
nachstverwandten Paare nicht unbedingt zusammen. Der eng verwandte scirpaceus-
Komplex liegt auf einem Knotenpunkt héhere Ordnung zusammen, aber A. scirpaceus und
A. baeticatus liegen im Gesang enger beieinander als A. avicenniae und A. baeticatus im
genetischen Baum. AulRerdem wird der scirpaceus-Komplex durch die Anwesenheit von
A. aedon im Gesangsdendrogramm neu geordnet. A. palustris, der genetische gesehen
relativ wenig mit A. agricola und A. tangorum zu tun hat, clustert auf derselben Verastelung

im Gesang mit diesem und nicht mit dem im naher stehenden scirpaceus-Komplex.

Selbst bei den sich im Gesang einheitlich darstellenden Calamocichla zeigen sich auf

Artebene Unterschiede zur Phylogenie. Dies zeigt sich v.a. durch die Ahnlichkeit von C. nata-
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lensis zu A. newtoni, aber auch A. sechellensis clustert mit A. rufescens und nicht mit seinem
eng verwandten A. newtoni. Diese Diskrepanzen zwischen der phanotypischen Auspragung
des Gesanges und der genetischen Grundlage lassen sich moglicherweise durch konvergente

Entwicklung erklaren.

Die folgende Analyse soll zeigen, durch welche EinflussgréBen die Konvergenzen zustande

kommen.
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Abbildung 16 Dendrogramm aller untersuchten Arten
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Abbildung 17 Sonagramm von A. melanopogon. Deutlich sieht man die komplex aufgebau-
ten Elemente, die vorwiegend aus Klangen bestehen. Die Elemente zeigen
eine rasche Frequenzmodulation und rasche Wechsel zwischen tiefen und

hohen Elementen.
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Abbildung 18 Sonagramm von A. newtoni 95787. Der Gesang ist einfach aufgebaut, die
Elemente sind reine Tone, die in gleicher Frequenzlage aufeinander folgen.
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3.2. Multiple Regressionsanalyse

Als erstes wird untersucht, welche Einflussfaktoren aus dem Bereich der Morphologie,
Okologie und dem Sozialsystem einen korrelativen Zusammenhang zu den einzelnen
Gesangsmerkmalen zeigen. Es wird die Varianz in jeweils einem Gesangsmerkmal (abhdngige

Variable) durch eine oder mehrere unabhangige Variablen (Evolutionsfaktoren) erklart.

Um diese Ergebnisse moglichst wenig durch Korrelationen zwischen den Evolutionsfaktoren
zu storen, werden diese vor der Multiplen Regression auf Korrelationen untersucht. In der
Korrelationsmatrix (s. Tabelle 15, S. 90) zeigt sich, dass zwischen den Evolutionsfaktoren z.T.
enge Korrelationen herrschen. Deshalb beziehe ich nur die Evolutionsfaktoren in die multiple
Regression mit ein, die zu keinem anderen Faktor einen Korrelationsfaktor > 0,50 haben. So

gehen als unabhangige Variable in die Multiple Regressionsanalyse mit ein:

e Aufenthaltsdauer im Brutgebiet in Monaten (AUF),
e  Paarungssystem (PS),

e Vegetationshohe (VH),

e Vegetationsdichte in 0,7m Hoéhe (D_0,7),

e Vegetationsdichte in 2m Hohe (D_2m),

e Untergrund (UG),

e KorpermaBe (GW).

Diese Analyse dient dazu, Hypothesen im Datensatz zu finden. Die signifikanten
Beziehungen aus der multiplen Regression werden dann durch weiterfihrende Tests
(Pearson-Korrelationskoeffizienten, Man-Whitney U-Test, Kruskal-Wallis-Test) auf ihre

Haltbarkeit Uberprift. Nicht signifikante Beziehungen aus der multiplen Regression werden

nicht weiterverfolgt.
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3.21. Zeitliche Merkmale des Gesanges

Elementlange

Die Elementlange zeigt eine auffallende Variation (s. Kapitel 3.1.1 und Abbildung 21, S.88)
innerhalb der Acrocephalinae. Mit Hilfe des Regressionsmodells will ich Variable finden, die
diese Unterschiede in der Elementlange erkldren. Diese Unterschiede kdnnen zu einem
signifikanten Anteil (43 %, p<0,05, F-Test) durch die in Tabelle 3 aufgefihrten
Evolutionsfaktoren erklart werden. So kann durch dieses Ergebnis die H; angenommen
werden. Es scheint einen Zusammenhang zwischen der Elementlange, dem Habitat

(Vegetationshdhe und Untergrund) und der Jahresperiodik zu geben.

St. Err.of St. Err.of
BETA BETA B B t(27) p-level
Intercpt .089668 .016938 5.29388 .000014
VH .690341 .169948 .004567 .001124 4.06208 .000375
AUF -.432349 .178164 -.001982 .000817 -2.42669 .022189
UG .397368 .179072 .013191 .005945 2.21905 .035077
Tabelle 3 Regressionszusammenfassung der Elementlange:

R = .65810935;
F(5,27) = 4.1256;

R? = .43310792;
p<.00651;

Adjusted R? =.32812790
Std.Error of estimate: .01381

Da bei der Interpretation von einem multiplen Regressionsmodell Vorsicht geboten ist, will
ich von den drei erkldrenden Faktoren die direkte Beziehung zur Elementldange Gberpriifen.
Die lineare Beziehung zwischen der Vegetationshohe und der Elementlange bleibt auch in
der EinzelUberprifung bestehen. Es baut sich innerhalb der Acrocephalinae die Tendenz auf,
dass mit zunehmender Vegetationshohe die Elementlange zunimmt (Pearson
Korrelationskoeffizient r = 0,52, p < 0,05). Die Abbildung 21 (S. 88) zeigt im Bereich der
niedrigeren Vegetation (< 4m) eine relativ geringe Streuung zur Regressionsgeraden hin. In
der mittleren Vegetationshéhe (> 5 aber < 7 m) nimmt die Streuung der Werte deutlich zu.
Diese Spannbreite innerhalb des Datensatzes der Elementldnge kann gut an den Arten

A. dumetorum und C. gracilirostris exemplarisch gezeigt werden, die zwischen 0,132 s und
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0,067 s liegt. So scheint flr diese Arten in diesem Vegetationshdhenbereich eine Anpassung
an die Vegetationshohe nicht so grofl zu sein. In gréBerer Hohe (< 7 m) wird der Einfluss der
Vegetationshohe wieder groBer, was man an der geringeren Streuung und dem

kontinuierlichen Anstieg der Elementldange sehen kann.

Bei der Beziehung zwischen der Aufenthaltsdauer und der Elementldnge zeigt sich keine
direkte Beziehung (Pearson Korrelationskoeffizient r = -0,19, p > 0,05). Die Hypothese, dass
Unterschiede in der Elementlange bestehen auf Grund der differenzierten Aufenthaltsdauer

im Brutgebiet, ist deshalb nicht haltbar.

Gleiches gilt fiir den Untergrund. Acrocephalinae, die auf trockenen Untergrund vorkommen,
singen nicht mit einem langeren Element als Arten auf feuchtem Untergrund (p > 0,05, U-
Test, zweiseitig). Dies macht sich auch in den geringen Unterschieden im Mittelwert der
Elementlange (UG1: 0,092s; UG2: 0,094s) und der grofen Spannweite in den beiden
Kategorien deutlich. Auf UG1 liegt die Spannbreite der Elementlange von 0,075s (H. rama)bis
0,137s (H. icterina) und innerhalb des UG2 zwischen 0,067s (C. gracilirostris) bis 0,120s bei A.

griseldis.

Der Grund fiir das Ergebnis der multiplen Regressionsanalyse liegt wahrscheinlich an einer
leichten Korrelation zwischen Untergrund und Vegetationshdhe. In den trockenen Habitaten
ist die Vegetation tendenziell niedriger als in den feuchteren Habitaten der Acrocephalinae.
So kann hier eine sogenannte Multikollinearitat das Ergebnis verfdlscht haben. Die
erkldrenden Faktoren Untergrund und Aufenthaltsdauer sind nur innerhalb des multiplen
Regressionsmodells signifikant erkldarend. Einzeln betrachtet haben sie keinen
Erklarungswert. So wird die Varianz in der Elementlédnge durch die Vegetationshohe erklart.
Die weiterfihrende Frage, die dann in der phylogenetischen Korrektur geklart wird, ist, ob
dies eine konvergente Anpassung der Acrocephalinae ist oder ob die Unterschiede auf

neutrale Anderungen mit abnehmendem Verwandtschaftsgrad zuriickgehen.
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Elementabstand

Der Elementabstand wird eher schwach von den Evolutionsfaktoren beeinflusst. Das
Regressionsmodell liefert ein schwach signifikantes Ergebnis. So werden knapp 24% in der
Varianz im Elementabstand durch den Untergrund erklart (p <0.05, F-Test, Tabelle 4). Um
diese Hypothese weiter zu Uberprifen, fihre ich einen Mann-Whitney U —Test durch. Dieser
bestatigt das Ergebnis. Im UG, ist der Elementabstand kirzer als auf UG, (p < 0,032, U- Test).
Auf trockenem Grund singen die Acrocephalinae im Durchschnitt 0,068s lang, die
Spannbreite liegt zwischen 0,038s (H. caligata) und 0,131 (H. olivetorum), 50% der Arten auf
trockenem Grund singen mit einem Elementabstand zwischen 0,075s und 0,106s. Auf
nassem Untergrund ist der Durchschnitt mit 0,128 deutlich langer und 50% der Arten in
dieser Kategorie singen zwischen 0,083s und 0,151s. Der Topwert auf nassen Untergrund ist

0,261 (A. griseldis).

Allerdings bleiben 76% der Varianz im Elementabstand durch die hier verwendeten
Evolutionsfaktoren unerklart. So bleibt die Frage, auf welch andere Faktoren diese
Unterschiede im Elementabstand zurickgefiihrt werden konnen? Hier konnte z.B. die
Phylogenie ein wichtiger Einflussfaktor sein. Der Untergrund erklart nur einen Teil davon. Zu

den anderen Evolutionsfaktoren zeigt der Elementabstand keine Korrelation.

St. Err.of St. Err.
BETA BETA B of B t(30) p-level
Intercpt .024849 .028567 .869852 .391288
UG .329175 .164471 .032646 .016311 2.001417 .054464
Tabelle 4 Regressionszusammenfassung des Elementabstandes;
R =.48849964; R2 =.2383190; adjusted R2 =.18787402;
F(2,30) = 4,7014; p>.01675; Std Error of estimate: .04536
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Tempo

Hier sieht man ein schwach signifikantes Ergebnis des Regressionsmodells (p < 0,05, F-Test;
Tabelle 5). Von den Evolutionsfaktoren erklart aber keiner signifikant die Varianz im Tempo.
So kénnen die Unterschiede im Tempo nicht durch die hier verwendeten Evolutionsfaktoren

erklart werden.

St. Err. St. Err.
BETA of BETA B of B t(29) p-level

Intercpt 4.451892 1.160306 3.83683 .000622
GW -.297961 .200416 -.066999 .045065 -1.48671 147884
PS .209607 .178895 464169 .396160 1.17167 .250866
Tabelle 5 Regressionszusammenfassung des Tempos:

R =.47719444; R?=.22771453; Adjusted R? =.14782293;

F(3,29)=2.8503; p<.05460; Std.Error of estimate: 1.2644
Pausendauer

Die Pausendauer ist ein Merkmal des Gesanges, dass wenig Einfluss auf die Varianz im
Gesang hat (s. Tabelle 1, S. 39). Die Pausendauer zwischen den einzelnen Arten kann sich
aber z.T. in mehreren Sekunden unterscheiden (s. Tabelle 26 im Anhang). Nach der multiplen
Regression sind mogliche Hypothesen fiir diese Unterschiede durch konvergente
Entwicklung mittels der Evolutionsfaktoren Untergrund und Vegetationshdhe zu begriinden.
Sie erklaren signifikant 32 % der Varianz in der Pausendauer (p < 0,05, F-Test, Tabelle 6). Das
ganze Regressionsmodell an sich ist nur schwach signifikant und die Beziehung zwischen den
einzelnen Variablen ist nicht besonders ausgepragt. Trotzdem ist auf nassem Untergrund die
Pause zwischen den Strophen bzw. im Gesang bei den kontinuierlichen Sangern kirzer als
bei Arten auf trockenem Boden. Auf trockenem Boden liegt die durchschnittliche
Pausendauer bei 5,65 s, wahrend sie bei nassem Untergrund im Durchschnitt bei 4.31 s liegt
unabhangig vom Gesangstyp. Die Vegetationshdhe korreliert negativ mit der Pausendauer.
Je hoher die Vegetation wird, desto kiirzer scheinen die Pausen im Gesang. Diese Hypothese

kann aber in der Uberpriifung nicht aufrecht erhalten werden. Wie im Gesangsmerkmal

»Elementlange” kommt das Ergebnis durch die Korrelation zwischen Vegetationshéhe und
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Untergrund zustande. Die Vegetationshohe alleine baut keine lineare Beziehung zur
Pausendauer auf (Pearson Korrelationskoeffizient r= -0,24, p > 0,05). Gleiches gilt flr den
Untergrund. Auch hier unterscheidet sich die Pausendauer auf trockenem und nassen Boden
nicht (p > 0,05; U-Test). Die Varianz in der Pausendauer kann nur zusammen von dem
Feuchtigkeits- und Vegetationsgradienten erklart werden, einzeln bauen diese zwei

Variablen keine feste Beziehung zur Pausendauer auf.

St. Err.of St. Err. of
BETA BETA B B t(27) p-level

Intercpt 12.58927 [2.666297 |4.72163 .000064
UG -.453948 |.196305 -2.17732 .941560 -2.31246 |.028613
VH -.499069 |.204201 -.47706 .195195 -2.44401 |.021340
Tabelle 6 Multiple Regressionszusammenfassung der Pausendauer im gesamten

Datensatz;

R =.56698821; R?=.32147563; Adjusted R? =.19582297;

F(5,27)= 2.5584; p <.05093; Std.Error of estimate: 2.1830

Gesangslange

Die Gesangsdauer ist ein sehr wichtiges Gesangsmerkmal. Durch sie kdnnen viele Unter-
schiede im Gesangsbild der einzelnen Arten als auch zwischen den Clustern erkannt werden.
42% dieser doch z.T. erheblichen Unterschiede zwischen der Gesangslange der einzelnen
Arten scheinen sich durch die Aufenthaltsdauer im Brutgebiet, das Paarungssystem und den

Untergrund zu erklaren (p < 0,05, F-Test, s. Tabelle 7).

St. Err. of
BETA BETA B St. Err. of B t(28) p-level

Intercpt 19.51426 6.553801 2.97755 .005938
AUF -.660628 .164534 -1.54427 .384611 -4.01516 .000403
PS -.503782 .164803 -6.99586 2.288569 -3.05687 .004878
UG .394296 .158348 6.67310 2.679889 2.49007 .018978
Tabelle 7 Multiple Regressionszusammenfassung der Gesangslange im gesamten

Datensatz;

R =.65453449; R? =.42841540; Adjusted R? = .34676046;

F(4,28) = 5.2467, p <.00278; Std.Error of estimate: 6.9421
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Die Aufenthaltsdauer hat den starkeren Einfluss auf die Gesangslange. Die durchschnittliche
Gesangslange von Langstreckenziehern liegt bei 19,32 s gegeniber 12,50s bei Kurz-
streckenziehern und nur 4,02 s bei Standvogeln. Diese Beziehung bleibt auch in der
Einzelkorrelation signifikant bestehen (Pearson Korrelationskoeffizient r= - 0,38, p < 0,025).
Die Gesangsldange sinkt mit zunehmender Aufenthaltsdauer ab. Ich mdéchte nun genau
wissen, wo die Unterschiede in der Gesangslange in Abhangigkeit zu der Jahresperiodischen
Organisation liegen. Deswegen ersetze ich die lineare Beziehung zu den Intervalldaten der
Aufenthaltsdauer durch die Nominaldaten des Zugverhaltens. Diese korrelieren eng mit der
Aufenthaltsdauer (s. Tabelle 15, S.90). Es wird die Gesangslange von Weitstreckenzieher
(Kategorie 3), mit denen von Kurzstreckenziehern (Kategorie 2) und Standvogeln (Kategorie
1) verglichen. Es werden 3 Tests (Mann-Whitney U-Test) durchgefiihrt und dabei das
Signifikanzniveau nach der sequentiellen Bonferroni-Methode nach Holm (Rice 1989)
angepasst. Ich vergleiche die Gesangslange von der Kategorie 3 mit der von Kategorie 1 (p <
0,000870), dann die Kategorie 3 mit Kategorie 2 (p < 0,933) und schlieflich Kategorie 1 und
Kategorie 2 (p < 0,0412). Im ersten Schritt wird das alte Signifikantsniveau p = 0,05 dabei
angepasst p1 = a/k = 0,016. Es zeigt sich, dass sich nur die Gesangslange der
Weitstreckenzieher von den Standvogeln unterscheidet (p < 0,000870, U-Test, sequentielles
Bonferroni-Verfahren nach Rice 1989). Bei den anderen 2 Versuche gilt py«3 > p1. Somit
unterscheidet sich die Gesangslange von Kurzstreckenziehern nicht von der Gesangslange

der Weitstreckenzieher oder der von Standvégeln.

Die Arten in der Kategorie 3 (s. Tabelle 21 im Anhang) haben eine durchschnittliche
Gesangslange von 12,32 s. Diese unterscheidet sich deutlich von der Gesangslange der
stehenden Acrocephalinae (durchschnittlich 4,02 s). Die drei Arten der Kategorie 2 singen
dhnlich lang wie die Weitstreckenzieher mit einem Durchschnitt von 12,42 s. Inwieweit
dieses Ergebnis durch konvergente oder neutrale Anpassungen begriinden lasst, wird in Kap.

3.3 untersucht.
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Nach den in der multiplen Regression gefundenen Ergebnissen scheinen in der Gesangslange
Unterschiede zwischen den verschiedenen Paarungssystemen zu sein. Die monogamen
Arten mit Helfersystem (1) scheinen mit einer durchschnittlichen Gesangsdauer von 12,36 s
am langsten zu singen. Die rein monogamen Arten ohne Helfersystem (2) singen mit einem
Durchschnitt von nur 6,86 s nicht viel langer als die polygynen Arten (5,54 s) oder der
Seggenrohrsanger (5,52 s). Welche Arten in welches Paarungssystem eingeteilt wurden,
kann aus Tabelle 23 im Anhang ersehen werden. Vergleicht man die Gesangslangen der 4
Paarungssystem miteinander bekommt man eine Testfamilie aus 6 Einzelvergleichen (Mann-
Whitney U-Test). Deshalb wird das alte Signifikanzniveau a = 0,05 wieder nach Bonferroni-
Methode angepasst. Doch fir keinen der ermittelten p-Werte gilt p; < a/k = 0,0083. Deshalb
gilt die ganze Testfamilie als nicht signifikant. Es muss die Hypothese verworfen werden,
dass es Unterschiede in der Gesangslange bedingt durch die Paarungssysteme bei den
Acrocephalinae gibt. Dieses Ergebnis wird noch durch die groRe Streuung der Werte
innerhalb der 4 Paarungssysteme verdeutlicht. Die Gesangslange der 3 monogamen Arten
mit Helfersystem schwankt beispielshalber zwischen 3,94 s (A. sechellensis) und dem sehr
langen Gesang von 20,90 s von A. baeticatus. Eine dhnliche groRRe Streuung findet man bei
den monogamen Arten. Hier liegt die Spannweite zwischen 34,06 s (A. scirpaceus) und 0,089

s (C. gracilirostris).

Auch der Untergrund des Habitats beeinflusst nach der multiplen Regressionsanalyse die
Gesangslange. Der Unterschied zwischen der Gesangslange auf trockenen Boden (9,17 s im
Durchschnitt) zu der auf nassen Boden (10,90 s im Durchschnitt) ist aber sehr gering. In der
Einzeltestung kann diese Hypothese nicht weiter aufrechterhalten werden. Arten auf
trockenen Bdden haben keinen kiirzeren Gesang als Arten auf nassen Béden (p > 0,05, U-
Test). Tabelle 15 auf S. 90 zeigt, dass zwischen der Aufenthaltsdauer und dem
Paarungssystem einerseits, und andererseits zwischen der Aufenthaltsdauer und dem
Untergrund anderseits eine leichte Korrelation besteht. Dies konnte wiederum zu den

unterschiedlichen Ergebnissen zwischen multipler Regression und der Einzelbetrachtung
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geflihrt haben. So bleibt als Ergebnis festzuhalten, dass die Gesangslange nur von der

Jahresperiodischen Organisation beeinflusst wird.

Gesangstyp
Der Gesangstyp erklart zusammen mit der Gesangslange ein Grofdteil der Unterschiede
zwischen den Clustern (s. Kapitel 3.1). Da die Gesangslange und der Gesangstyp eng mit-

einander korrelieren, iberrascht es nicht, dass beide Gesangsmerkmale durch dieselben

Evolutionsfaktoren eine signifikante Beziehung aufbauen. (p < 0,05, F-Test, s. Tabelle 8).

St. Err. St. Err.
BETA of BETA B of B t(27) p-level

Intercpt 2.423280 487634 4.96946 .000033
PS -.566274 .184655 -.427267 139327 -3.06666 .004876
AUF -.572412 .185169 -.072703 .023519 -3.09130 .004588
UG 441243 .186112 405749 171141 2.37085 .025143
Tabelle 8 Regressionszusammenfassung des Gesangstyps;

R =.62262048; R? = .38765626; Adjusted R? = .27425927;

F(5,27) = 3.4186; p <.01604; Std.Error of estimate: .39758

Aufenthaltsdauer im Brutgebiet und das Paarungssystem bewirken die stabilste Beziehung,

die des Untergrundes ist etwas schwacher.

Diese gefundenen Korrelationen im Datensatz mochte ich genauer untersuchen. Es werden

folgende Hypothesen Uberprift:

i. Je langer die Acrocephalinae im Brutgebiet verweilen, desto mehr singen sie im
Gesangstyp 1. Auf den Gesangstyp 2 angewendet heillt die Hypothese, dass mehr
ziehende Acrocephalinae im Gesangstyp 2 singen als im Gesangstyp 1.

ii. In Abhdngigkeit vom Paarungssystem soll es mehr Arten der beiden monogamen
Paarungssysteme (1+2) geben, die einen kontinuierlichen Gesang haben, als Arten

mit einem strophigen Gesang. Dagegen soll die Anzahl der Arten im Gesangstyp 1 in
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den Paarungssystemen 3+4 groRRer sein als die der Arten mit einem kontinuierlichen
Gesang.

iii. Gibt es den Gesangstyp 2 haufiger auf dem nassen Boden (UG;) als auf dem
trockenen Boden (UG4)? Ergo sollte man den Gesangstyp 1 mehr auf dem trockenen

Boden finden als auf feuchtem Untergrund.

Zur Hypothese i. Der Gesangstyp 2 findet sich fast ausschlieBlich bei den Kurz — und
Weitstreckenziehern. Im Gesangstyp 1 singen 7 der 8 Standvogelarten und 10
Weitstreckenzieher. Aufgrund der diffusen Verteilung des Gesangstyps 1 kann die Hypothese
i) nicht aufrechterhalten werden (Pearson Korrelationskoeffizient r = -0,19, p > 0,05). Die
Unterschiede im Gesangstyp kdnnen nicht durch die Aufenthaltsdauer im Brutgebiet allein

erklart werden.

Ahnliches gilt fiir die Hypothese ii. Auch diese muss verworfen werden (Pearson
Korrelationskoeffizient r = -0,16 p > 0,05). Es zeigt sich keine Beziehung zwischen den

Paarungssystemen und dem Gesangsmerkmal Gesangstyp.

Die Hypothese iii. kann daflir angenommen werden. Es gibt den Gesangstyp 2 haufiger auf
feuchtem Boden als auf trockenem Boden (p < 0,014, U-Test). Im Gesangstyp 2 singen
insgesamt 11 Acrocephalinae. Davon singen 8 auf feuchtem Boden und nur 3 auf trockenem
Boden. Die restlichen 22 Acrocephalinae singen im Gesangstyp 1. Auch hier zeigen sich
Unterschiede zwischen den beiden Untergrundarten. Es singen 13 Arten auf trockenem

Boden und 9 auf nassem Boden (p < 0,009, U-Test).

Die Unterschiede im Gesangstyp kénnen nach eingehender Uberpriifung nur durch
Habitatbedingungen erklart werden. Der kontinuierliche Gesang hat sich mehr in den
feuchten Habitaten entwickelt, wahrend der strophige Gesang mehr in den trockenen

Habitaten zu finden ist.
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3.2.2. Gesangsmerkmale der Tonhohe

Tonhdhe und Umfang sind entscheidende Merkmale, die den Gesang jeder Art seine
Spezifitat verleiht (s. Kapitel 3.1.1). Alle drei Frequenzarten und die Bandbreite korrelieren
eng miteinander. So bauen sie auch eine signifikante Beziehung zu denselben
Evolutionsfaktoren auf. lhre Unterschiede werden am meisten durch die Aufenthaltsdauer
im Brutgebiet und das Gewicht beeinflusst (p < 0,05, F-Test). Der Erklarungswert der
Aufenthaltsdauer und des Gewichts liegt bei der mittleren Frequenz bei 67 %, bei der
minimalen Frequenz bei 35 %, bei der maximalen Frequenz bei 69 % und bei der Bandbreite
bei 53 %. Die Ergebnisse der einzelnen Regressionsmodelle sind in Tabelle 9, S. 75

dargestellt.

Die lineare Beziehungen aller drei Frequenzen (minimale, mittlere, maximale) und der
Bandbreite bleiben auch in der Einzelkorrelation bestehen (Pearson Korrelationskoeffizient
Merqumit = -0,71, p < 0,00004; rergmin = -0,52, p < 0,00019; regmax = -0,73, p < 0,0000001).
Betrachtet man Abbildung 20, S. 86, sieht man, dass fiir die mittlere Frequenz diese
Beziehung v.a. durch die Unterschiede zwischen Standvogeln und den Weitstreckenziehern
aufgebaut wird. Die Kurzstreckenzieher liegen in ihrer Frequenzlage ahnlich den
Weitstreckenziehern. Dies gilt nicht nur fir die mittlere Frequenz, sondern auch fir die
minimale und die maximale Frequenz. Ich mdchte nun wissen, ob sich die Hypothese, dass
ziehende Arten einen héheren Gesang haben als nicht ziehende Arten genau tberprifen. So
teste ich wie in Kapitel 3.2.1 bei der ,,Gesangsldange” die Gesangshdhe der Acrocephalinae in
Abhéangigkeit zum Zug, wobei das Signifikanzniveau in den jeweiligen Testfamilien nach
Bonferroni angepasst wird. Diese Untersuchung bestatigt, dass die tropischen Standvogel in
allen drei Frequenzarten einen deutlich tieferen Gesang haben als ihre ziehenden
Verwandten (p < 0,016, U-Test, sequentielles Bonferroni-Verfahren nach Rice 1989). Die Test
zwischen Kurzstreckenzieher und Standvogel einerseits, und zwischen Kurz- und
Weitstreckenzieher anderseits ergaben keinen Unterschied (p > 0,016, U-Test, sequentielles

Bonferroni-Verfahren nach Rice 1989). Um das Ergebnis zu veranschaulichen, mdchte ich die
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Anpassung der Acrocephalinae folgendermalRen darstellen. Bildet man aus allen drei
Frequenzarten einen Mittelwert in Abhédngigkeit vom Zugverhalten, sieht man, dass die
ziehenden Acrocephalinae die hochste Durchschnittstonhéhe mit 3692 Hz haben.
Kurzstreckenzieher singen mit 3428 Hz und die afrotropischen Standvogel haben mit

Abstand die tiefste Tonhohe mit 2489 Hz.

Nicht nur die Frequenz zeigt eine lineare Beziehung zur Aufenthaltsdauer, sondern auch die
Bandbreite (Pearsons Korrelationskoeffizient r = - 0,57, p < 0,00047). Sie ist am kleinsten bei
A. sechellensis (918 Hz) und am groRten bei den Zugvogeln A. tangorum (3493 Hz), H. rama
(3738 Hz), A. bistrigiceps (3830 Hz). Sie zeigt dieselbe Anpassung wie die drei Frequenzen.
Die Bandbreite unterscheidet sich nur zwischen Weitstreckenziehern und Standvogeln (p <
0,016, U-Test, sequentielles Bonferroni-Verfahren nach Rice 1989). Zwischen den anderen

Gruppen ist auch hier kein Unterschied festzustellen.

Trotz der Gemeinsamkeiten der Weitstreckenzieher, einen hohen Gesang zu haben,
verdeutlicht die Abbildung 20, S. 86 auch, dass besonders bei den ziehenden Arten eine
grofle Streuung in den Daten vorliegt. Die ziehenden Acrocephalinae haben in der mittleren
Frequenz eine Spannbreite zwischen 2194 Hz (A. orientalis) und 4792 Hz (A. tangorum).Diese
grofle Schwankung in der Frequenz kann evtl. durch den Einfluss des Gewichts erklart
werden. So singen z.B. A. griseldis, A. orientalis und A. arundinaceus in einer tiefen Tonlage,
trotz kurzem Aufenthalt im Brutgebiet, zeichnen sich aber gleichzeitig durch ihre

KorpergrolRe aus.

Als physiologische Anpassung an die KérpergroRe singen wie erwartet die kleineren Arten
hoher als die groRReren (zum Korpergewicht s. Tabelle 18 im Anhang). Dies gilt nur fir die
mittlere und die maximale Frequenz (Pearsons Korrelationskoeffizient regqmic = -0,41, p <
0,016; rergmax = -0,44, p < 0,01), nicht fir die minimale Frequenz (Pearsons Korrelations-
koeffizient reqgmin = -0,32, p > 0,05). Die grofRen Arten wie die groBen Rohrsanger (Clade 1),

die Calamocichla, A. griseldis, A. aedon und H. olivetorum haben alle einen bedeutend
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tieferen Gesang als die kleinen Rohrsanger wie A. baeticatus, A. avicenniae, A. bistrigiceps,
A. schoenobaenus, A.tangorum oder H. caligata (s. Tabelle 26 im Anhang). Neben der
Tonhohe des Gesanges dndert sich die Bandbreite des Gesanges, umgekehrt proportional

zum Gewicht. Kleinere Arten singen mit einer grofReren Bandbreite als grof3e Arten (Pearsons

Korrelationskoeffizient rgangbreite = - 0,42, p < 0,013).

St. Err St. Err.

BETA of BETA B of B t(28) p-level
Intercpt 4132.878 [485.0262 |8.52094 .000000
AUF- Mmittlere FREQ. | -.655090 |.110283 -131.650 22.1630 -5.94007 .000002
GW- Mittlere FREQ. |-.351392 |.122963 -42.597 14.9061 -2.85769 .007963
Intercpt 3026.864 |245.1041 |12.34930 |.000000
AUF- Min. FREQ. -.502069 |.147119 -77.438 22.6914 -3.41266 .001861
GW- Min. FREQ. -.291541 |.147119 -27.124 13.6876 -1.98166 .056745
Intercpt 6761.542 |316.1659 |21.38606 |.000000
AUF- Max. FREQ. -.708983 |.101166 -205.129 29.2701 -7.00812 .000000
GW-Max. FREQ. -.401495 |.101166 -70.071 17.6560 -3.96868 .000416
Intercpt 3069.282 |654.6993 |4.68808 .000065
AUF-Bandbreite -.512096 |.131519 -116.484 29.9162 -3.89369 .000558
GW-Bandbreite -.379940 |.146641 -52.131 20.1205 -2.59095 .015030

Tabelle 9 Regressionszusammenfassung der Tonhdhe und der Bandbreite:

Mittlere Frequenz:

R =.82149047; R? = .67484659; Adjusted R? =.62839610;
F(4,28) = 14.528; p <.00000 ; Std.Error of estimate: 450.14;
Minimale Frequenz:

R =.59369562; R? =.35247449; Adjusted R 2= .30930612;
F(2,30) = 8.1651; p <.00148; Std.Error of estimate: 471.00;
Maximale Frequenz:

R =.83295492; R2=.69381390; Adjusted R? = .67340149;
F(2,30) = 33.990; p <.00000; Std.Error of estimate: 607.56;
Bandbreite:

R =.73318905; R 2= .53756619; Adjusted R 2= .47150421
F(4,28) = 8.1373; p <.00017; Std.Error of estimate: 607.61

Die Chloropeta-Arten singen von dieser Beziehung zwischen KérpergrofRe und Tonhéhe und
Bandbreite abweichend. Sie sind sehr klein (10, 80 g; 11,70 g), singen aber nur in einer
durchschnittlichen Tonhohe (Mittelwert aus minimaler, mittlerer und maximaler Frequenz)

von 1935 Hz (C. gracilirostris) und 2522 Hz (C. natalensis). Dies scheint eine Anpassung an die
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jahresperiodische Organisation zu sein. Auch die anderen tropischen Standvogel wie die
Calamocichla-Clade zeichnen sich durch ihren tiefen Gesang und enge Bandbreite aus. Das
Gewicht steht aber nicht in Korrelation zur Zugweite, da grolRe Arten wie A. arundinaceus,

A. aedon oder H. olivetorum ausgesprochene Weitstreckenzieher sind.

3.2.3. Gesangsmerkmale der Komplexitat

Repertoiregrolle

Hier ist das wichtigste Merkmal die Repertoiregrofie. Hier unterscheiden sich die 33 Arten
z.T. sehr deutlich. Sie schwankt zwischen den Extremwerten von nur 7 verschiedenen
Elementen bei C. natalensis bis zu 292 Elementen bei H. opaca (s. Tabelle 26 im Anhang).
Durch welche Faktoren werden diese Schwankungen in der RepertoiregroBe beeinflusst? Die
Multiple Regression gibt die Idee, dass 62,53 % der Varianz in der Repertoiregrofle durch die
Variablen der Jahresperiodik, des Sozialsystems und des Habitats erklart werden (p < 0,05, F-
Test, (s.Tabelle 10). Nach den Werten des Regressionskoeffizienten BETA hat die
Aufenthaltsdauer im Brutgebiet den grofSten Einfluss auf das Repertoire. So sinkt es mit
steigender Aufenthaltsdauer im Brutgebiet. Diese lineare Beziehung bleibt auch in der
Einzelkorrelation erhalten (Pearson Korrelationskoeffizient r = -0,49, p < 0,0035). Doch um
genau sagen zu konnen, ob das Repertoire von ziehenden und nicht ziehenden
Acrocephalinae variiert, bilde ich eine Testfamilie aus den 3 Versuchen und passe das
Signifikanzniveau nach Bonferroni an. Es zeigt sich, dass nur fiir den Vergleich des
Repertoires zwischen Standvogeln und Weitstreckenziehern ein Unterschied gefunden
werden kann (p < 0,0065, U-Test, sequentielles Bonferroni-Verfahren nach Rice 1989). Nur
zwischen ausgesprochenen Zugvogel wie z. B. die Braunen Spoétter, H. opaca, H.rama,
H. caligata, der Agricola-Komplex und den tropischen Standvogel wie die Calamocichla und
Chloropeta kann eine Abnahme der RepertoiregroBe beobachtet werden (s. Tabelle 26 im

Anhang). Zwischen Standvogeln und Kurzstreckenziehern und zwischen Kurz-und
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Weitstreckenziehern konnte kein Unterschied in der RepertoiregroRe gefunden werden (p >

0,016 angepasstes Signifikanzniveau).

Abweichungen von dieser Beziehung findet man z.B. bei A. baeticatus und A. avicenniae mit
einem groBen Repertoire (154; 216) aber einer geringen Zugweite. Andere Weitstrecken-
zieher wie z.B. die groBen Rohrsdnger haben ein deutlich kleineres Repertoire. Es liegt
zwischen 71,40 von A. arundinaceus und 60,97 Elementen bei A. orientalis. Diese Streuung
um die Regressionsgerade kann moglicherweise durch das Paarungssystem, den Untergrund

oder eventuell durch die Phylogenie erklart werden.

Im Paarungssystem singen die monogamen Arten mit Helfersystem mit einer durchschnitt-
lichen RepertoiregroRe von 133 Elementen. Die monogamen Arten haben einen Mittelwert
von 111,5 Elementen, die polygynen Arten singen nur einen Mittelwert von 86 Elementen
und der promiskuitdre Seggenrohrsianger hat nur 24 Elemente. Das Repertoire sinkt
scheinbar stetig ab, abhangig vom Paarungssystem. Doch vergleicht man in einer Testfamilie
(6x Man- Whitney U-Test) die Repertoires der einzelnen Paarungssysteme miteinander, gilt
flr kein Ergebnis p < p; a/k = 0,0083. Deshalb muss die ganze Testfamilie als nicht signifikant
angesehen werden. Es findet sich kein Zusammenhang zwischen der Repertoiregréfe und
dem Paarungssystem der Acrocephalinae. Dieses Ergebnis wird unterstiitzt von den groRen
Spannweiten innerhalb der einzelnen Paarungssysteme, z.B. wie im Paarungssystem 1. Hier
liegt die Spannbreite zwischen 32 Elemente (A. sechellensis) bis zu 212 Elemente von

A. melanopogon.

Der Untergrund verliert ebenfalls in der Uberpriifung seinen Erkldrungswert. Es gibt keinen
Unterschied in der RepertoiregroBe zwischen nassem und trockenem Boden (p > 0,05, U-
Test). Grund fiir das unterschiedliche Ergebnis zwischen Multipler Regression und den
einzelnen Test ist wahrscheinlich wieder die leichte Korrelation zwischen den erklarenden

Variablen.




Ergebnisteil - Phylogenetische Korrektur

St. Err. of St. Err. of
BETA BETA B B t(28) p-level

Intercpt 293.9920 48.89273 6.01300 .000002
AUF -.798700 133214 -17.2030 2.86928 -5.99559 .000002
PS -.674979 .133433 -86.3660 17.07320 -5.05857 .000024
UG .273376 .128206 42.6303 19.99253 2.13231 .041890
Tabelle 10 Regressionszusammenfassung der Repertoiregrolie

R =.79076412; R? = .62530789; Adjusted R? = .57178045

F(4,28) = 11.682; p <.00001; Std.Error of estimate: 51.790
Imitation

Die Imitation artfremden Gesanges ist ein weiteres Gesangsmerkmal, das die Unterschiede
im Gesang der Acrocephalinae mitbestimmt (s. Tabelle 1, S. 39.) Dementsprechend gibt es
im Gesang der Acrocephalinae auch groRRe Unterschiede im Imitationsreichtum zwischen den
Clustern und einzelnen Arten. So sind die Mitglieder des Clusters A, sowie A. dumetorum,
A. schoenobaenus und H. icterina ausgezeichnete Imitatoren (s. Tabelle 24 im Anhang). Im
Cluster B sind nur noch A.concinens und H. polyglotta Imitatoren. Alle anderen
Acrocephalinae imitieren keinen artfremden Gesang. Nach der multiplen Regression ist eine
erste Vermutung, dass die Imitation mit der Aufenthaltsdauer im Brutgebiet korreliert. 26 %
der Unterschiede kdnnen signifikant auf ihren Einfluss zurtickgefiihrt werden (p <0,05, F-
Test, s. Tabelle 11). Die negative Beziehung kdonnte bedeuten, dass es bei Arten mit einem
ganzjahrigen Aufenthalt im Brutgebiet wie z.B. die Chloropeta-Arten und die Calamocichla
weniger imitierende Arten, wahrend bei ausgesprochenen Zugvogeln tendenziell mehr
imitierende Arten zu finden sind. Hier ausschlaggebend ist der imitationsreiche Gesang von
A. palustris, A. dumetorum, H. icterina, A.tangorum oder A. agricola. Diese Hypothese
mochte ich gerne Uberpriifen. Aus der Testfamilie geht hervor, dass nur zwischen dem
Imitationsverhalten von Weitstreckenziehern und Standvogeln ein Unterschied besteht

(p<0,016, U-Test, sequentielles Bonferroni-Verfahren nach Rice 1989). Von den

22 Weitstreckenziehern sind 12 Arten in der Kategorie 2 und 3 des Imitationsverhaltens zu

finden, wahrend alle Standvogel keine Imitationen vorweisen. Ausnahme ist hier
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A. avicenniae, der wie seine nachster Verwandter, A. scirpaceus, in Kategorie 2 eingeteilt ist.
Fiir die Vergleiche des Imitationsverhaltens zwischen Kurz- und Weitstreckenziehern und
Kurzstreckenziehern und Standvogeln ist kein Unterschied zu finden (p > 0,016, angepasstes

Signifikanzniveau, U-Test).

St. Err. of St. Err. of
BETA BETA B B t(30) p-level
Intercpt 2.650648 .362229 7.31760 .000000
AUF -.421784 .156338 -.090473 .033535 -2.69791 .011341

Tabelle 11 Regressionszusammenfassung der Imitation
R = .51844759; R? =.26878790; Adjusted; R?=.22004043
F(2,30)=5.5139; p <.00913; Std.Error of estimate: .69607

3.24. Singwarte

Betreff des Singverhaltens gibt es bei den Acrocephalinae zwei Varianten. (s. Kap. 2.1.6 und
Tabelle 25 im Anhang). Woher kommen nun diese Unterschiede? Eine erste Idee ist, dass
diese Unterschiede im Singverhalten mit dem Zugverhalten zu tun hat. Nur die
Aufenthaltsdauer im Brutgebiet erklart von den gesamten Evolutionsfaktoren 53% der
Variation im Singverhalten (p <0,05, F-Test, s. Tabelle 12). Die Daten zeigen, dass es in der
Gruppe der ziehenden Arten sowohl Acrocephalinae gibt, die (iber der Vegetation singen
(z.B. A. schoenobaenus, A. palustris, A. paludicola, H. languida), als auch in der Vegetation
(A. scirpaceus, A. griseldis, H. olivetorum). Es Gberwiegt aber die Zahl der Vogel, die (iber der
Vegetation singen (18 ziehende Arten singen liber der Vegetation; 6 ziehende Arten singen
aus der Vegetation). Nicht ziehende Acrocephalinae aus dem afrotropischen Raum, wie die
Clade 2, C. natalensis, C. gracilirostris und A. avicenniae singen ausschlieBlich aus der
Vegetation heraus (p < 0,0014, U-Test, sequentielles Bonferroni-Verfahren nach Rice 1989).
Zwischen dem Singverhalten von Kurzstrecken- und Weitstreckenziehern und Standvogeln
andererseits gilt p > p;. Hier gibt es keinen Unterschied festzustellen. Die Hypothese aus der

multiplen Regression bestatigt sich teilweise fir die Standvogel und Weitstreckenzieher.
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St. Err. of St. Err. of
BETA BETA B B t(29) p-level
Intercpt 2.095547 299172 7.00450 .000000
AUF -.660076 126374 -.090160 .017261 -5.22317 .000014

Tabelle 12 Regressionszusammenfassung der Singwarte:
R =.73288501; R2=.53712044; Adjusted R? = .48923635
F(3,29)=11.217; p<.00005; Std.Error of estimate: .35869

Der Gesang zeigt deutliche konvergente Entwicklungstendenzen durch die Evolutions-
faktoren. Dabei werden die einzelnen Gesangsmerkmale unterschiedlich stark von den
Evolutionsfaktoren geformt. Die Ergebnisse zeigen, dass die Jahresperiodik auf fast alle
Gesangsmerkmale einen starken Einfluss auslibt. Standvégel und Weitstreckenzieher
unterscheiden sich in einzelnen Gesangsmerkmalen massiv. Weiter sind wichtige Faktoren
die Vegetationshohe, der Untergrund und physiologische Anpassungen an die Kérpergrolle.
Inwieweit diese konvergenten Entwicklungsziige im Gesang das durch die Clusteranalyse
festgestellte phylogenetische Muster im Gesang (iberdecken, wird durch die nachfolgende

Phylogenetische Korrektur der Daten festgestellt.

3.3. Phylogenetische Korrektur

Unter Einwirkung aller Evolutionsfaktoren stellte sich heraus, dass viele Gesangsmerkmale
von den Evolutionsfaktoren Vegetationshohe, Untergrund, Aufenthaltsdauer und Gewicht
beeinflusst werden. Die Fragestellung, die durch die phylogenetische Korrektur geklart
werden soll, lautet: ,Sind diese Ahnlichkeiten in den Gesangsmerkmalen durch den
evolutiondren Druck dieser Evolutionsfaktoren entstanden oder beruhen diese doch mehr
auf der homologen Entwicklung durch die phylogenetische Ndahe der Arten zueinander.”
Nicht der gesamte Datensatz geht in die GLSPR-Analyse mit ein, sondern nur die signifikante
Regressionsmodelle aus Kapitel. 3.2, in denen mindestens eine Beziehung zwischen dem
Gesangsmerkmal und der erklarenden Variable nicht auf der Korrelation zwischen diesen

beruht. Weiterhin vermeide ich die Untersuchung der Beziehung von Nominaldaten, wie z.B.
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Gesangstyp-Untergrund. Deswegen reduziert sich der Datensatz in diesem Kapitel nur auf

die folgenden Variablen (Datensatz red.):

e Gesangsvariablen: Elementlange, Mittlere Frequenz, Repertoiregrofie,
Gesangsdauer

e Evolutionsfaktoren: Gewicht, Vegetationshéhe, Untergrund,
Aufenthaltsdauer im Brutgebiet, Paarungssystem

Wie im vorherigen Kapitel wird erst eine multiple Regression mit eingeschlossener

phylogenetischer Korrektur gemacht, um danach die einzelnen Beziehungen zwischen den

Gesangsmerkmalen und den Evolutionsfaktoren phylogenetisch zu (iberprifen. Bleibt die

Signifikanz — allerdings verringert — bestehen, ist die Varianz im Merkmal durch den

jeweiligen Evolutionsfaktor zu erkldren. Setzt man die R? — Werte der Analyse mit und ohne

phylogenetische Korrektur zueinander in Beziehung, bekommt man eine Idee von der

Einflusskraft der Phylogenie.

Regressionsmodell

Ergebnis mit
phylogenetischer Korrektur

Ergebnis ohne phylogenetische
Korrektur

Gesangslange — PS, UG,
AUF

R?=0.26676, RSE = 1731.1
F[3,29] = 3.5168, p < 0.05

R?=0.38525, RSE = 1451.3
F[3,29] = 6.0580, p < 0.005

Elementlange — VEG,
AUF

R?=0.23292, RSE = 0.06968E-01
F[2,30] = 4.5546, p < 0.02

R?=0.30484, RSE = 0.06314E-01
F[2,30] =6.5777, p < 0.005

Mittlere Frequenz —
AUF, Gewicht

R? = 0.59609, RSE = 0.07047E+08
F[3,29] = 14.2662, p < 0.00001

R? = 0.64335, RSE = 0.06223E+08
F[3,29] = 17.4375, p < 0.00001

Repertoiregrofle — PS,
UG, AUF

R? = 0.36946, RSE = 0.01264E+07
F[3,29] = 5.6641, p < 0.005

R? = 0.57555, RSE = 85075.
F[3,29] = 13.1078, p < 0.00002

Tabelle 13
Korrektur.

Regression des reduzierten Datensatzes mit und ohne phylogenetische
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Alle berechneten multiplen Regressionsmodelle mit phylogenetischen Daten sind signifikant
(s. Tabelle 13). Man kann als davon ausgehen, dass es in den untersuchten
Gesangsmerkmalen adaptive Anpassungen gibt, die das phylogenetische Muster
Uberdecken. Dass es trotzdem ein phylogenetisches Signal bei allen vier Gesangsmerkmalen
in unterschiedlicher Starke gibt, zeigt der sinkende R?> — Wert der GLSPR — Analyse im
Vergleich zu multiplen Regression (reduzierter Datensatz) ohne genetische Komponente.
Nach Blomberg et al. (2003) wird ein phylogenetisches Signal definiert, dass eng verwandte
Arten eine grolRere Tendenz haben, einander zu dhneln, ohne aber den Mechanismus mit

einzuschlieRen.

Im Folgenden werden nur die Einzelbeziehungen aus den signifikanten Ergebnissen aus

Kap. 3.2 weiterverfolgt, um hier die Fragestellung intensiver zu prifen.

Gesangslange

Nach dem Ergebnis aus Kapitel 3.2.1 interessiert die Hypothese, dass die Differenzen in der
Gesangslange durch die Jahresperiodische Organisation zustande kommen. Diese Hypothese
kann aber in der GLSPR — Analyse nicht aufrechterhalten werden. Der Erklarungswert sinkt
auf 4% ab (R2 = 0,040, RSE = 2264,9 F(1,31) = 1,3131, p > 0,05), die Beziehung wird nicht
signifikant. Somit kann die Varianz in der Gesangslange nicht auf adaptive Anpassungen an
das Zugverhalten zurickgefiihrt werden, sondern auf die phylogenetische Nahe der
Acrocephalinae zueinander. Es zeigen eng verwandte Acrocephalinae eine groRere

Ahnlichkeit in der Gesangsdauer als nicht verwandte Acrocephalinae.

Die Beziehung zwischen der Gesangsdauer und der Aufenthaltsdauer im Brutgebiet wurde
vornehmliche durch den langen Gesang der Arten der Notiocichla, dem Agricola-Komplex,
A. schoenobaenus, A. aedon, A. griseldis einerseits, andererseits durch den kurzen Gesang
der Chloropeta-Arten und der afrotropischen Rohrsdnger beeinflusst. Infolge der phylogene-
tischen Korrektur verlieren nahverwandte Arten, wie A. baeticatus, A. scirpaceus,

A. avicenniae oder A. tangorum und A. agricola, oder die Arten der Calamocichla-Clade
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Einfluss auf die Beziehung zwischen der Gesangsldnge und der Aufenthaltsdauer. So
schwacht sich die Beziehung ab. Zusatzlich wird die Beziehung geschwacht durch die
ohnehin grolRe Streuung um die Gerade durch die Claden 1, 6 und 7, die alle eine kurze
Aufenthaltsdauer im Brutgebiet haben, aber sich durch einen kurzen Strophengesang
auszeichnen. Es herrscht zwischen nicht verwandten Arten zu wenig Varianz in der
Gesangslange in Abhangigkeit zur Aufenthaltsdauer, als dass diese Beziehung aufrecht

erhalten werden konnte.

Wie im Kap. 3.2.1 herausgefunden wurde, baut sich zwischen der Gesangslange und dem
Paarungssystem und den Untergrund nur durch ihre leichte Korrelation untereinander eine
Beziehung auf. Einzeln haben diese Faktoren keinen Einfluss auf das Gesangsmerkmal. Sie
konnen deshalb auch kein phylogenetisches Muster Gberdecken. Die GLSPR — Analyse liefert
so auch ein nicht signifikanter Ergebnis fiir beide Faktoren (UG: R? = 0,014, RSE = ,2326,6,
F(1,31) = 0,4554, p > 0,05; PS: R* = 0,0000, RSE = 2351,5, F(1,31) = 0,12224, p > 0,05)

Bei den anderen drei Gesangsmerkmalen ist eine vorsichtigere Interpretation nétig. Die in
der Regression gefundenen Beziehungen bleiben auch nach der phylogenetischen Korrektur

teilweise erhalten, wahrend andere verloren gehen.

Repertoiregroe

In Kap. 3.2.3 wurde als Ergebnis festgestellt, dass sich nur das Repertoire von Zug- und
Standvogeln unterscheidet. In der phylogenetischen Korrektur bleibt dieses Ergebnis
erhalten. (R2 =0,14753; RSE = 0,01709E+07; F(1,31) = 5,3650; p < 0,05 s. Tabelle 13 Seite 89).
Es sind also bei nahverwandten Arten grofRere Unterschiede in der RepertoiregrofRe zu
sehen, als bei nichtverwandten Arten mit der gleichen Aufenthaltsdauer. Eine Grundvoraus-
setzung fir diese Beziehung ist, dass es engverwandte Arten gibt, die sich nicht nur in der
RepertoiregréBe unterscheiden, sondern auch in der Aufenthaltsdauer im Brutgebiet. Dies
sieht man gut am Beispiel der Iduna. Hier singen die ziehenden H. pallida und H. opaca mit

einem groBem Repertoire, wahrend ihre néachste Verwandte, die nicht ziehende
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Abbildung 19 Repertoiregrofie vs Aufenthaltsdauer in Monaten; Pearsons

Korrelationskoeffizient r = 0,51, p < 0,0035 (Farben beziehen sich auf die

Cladeneinteilung aus dem Kladogramm, Abbildung 10)

C. natalensis, mit einem ausgesprochen kleinen Repertoire auskommt. Die isoliert stehenden

C. gracilirostris und A. aedon zeigen in der Repertoiregrofle dieselbe Anpassung an die

Aufenthaltsdauer wie die anderen Acrocephalinae (s. Abbildung 19).
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In derselben Abbildung kann man am Farbverlauf sehen, dass es durchaus nahverwandte
Arten gibt, die sich sowohl wenig in der RepertoiregréBe als auch im Zugverhalten
unterscheiden. So ist auch das Absinken des Erklarungswertes von 24 % ohne
phylogenetische Korrektur auf 14% mit der phylogenetischen Korrektur zu erkldren. Auf
Cladenniveau ist die Beziehung v.a. durch die beiden Claden 1 und 2 gestarkt. Diese sind
nachstverwandt, unterscheiden sich aber massiv in ihrer RepertoiregroRe und
Aufenthaltsdauer. Das Merkmal Repertoire ist zwar adaptiv an das Zugverhalten angepasst,

hat aber durchaus auch phylogenetische Komponenten.

Wie in Kap. 3.2.3 festgestellt wurde, bauen Untergrund und Paarungssystem keine
signifikante Beziehung zur RepertoiregréfRe auf und kénnen so auch kein phylogenetisches
Muster Uberdecken. Das Ergebnis fir die phylogenetische Korrektur ist also nicht signifikant.
(R2=0,06085, RSE = 0,01709E+07, F (1,3) 0 5,3650, p >0,05). Beim Untergrund ist die
Varianz der Residuen groBer als die Varianz der Daten, es konnte kein Ergebnis berechnet

werden.

Mittlere Frequenz

Die Mittlere Frequenz zeigt eine robuste Beziehung zur Aufenthaltsdauer im Brutgebiet
(R* = 0,32989, RSE =0,01169E+0,9, F(1,31) = 15,2613, p < 0,0005; s. Tabelle 14). 32% der
Unterschiede in der Tonhdhe kénnen auf die unterschiedliche Aufenthaltsdauer im Brut-
gebiet zurickgefiihrt werden, unabhidngig vom Verwandtschaftsgrad. Wie bei der
RepertoiregroRe singen die Chloropeta-Arten und die Clade 2 in einem ahnlichen Frequenz-
fenster und haben als Gemeinsamkeit den ganzjahrigen Aufenthalt im Brutgebiet
(s. Abbildung 20). Nicht verwandte Arten zeigen eine Tendenz auf, eine dhnliche Tonhohe zu
besitzen und eine gleiche Aufenthaltsdauer wie z.B. A. dumetorum und A. bistrigiceps,
A. concinens und A. gedon, A. paludicola, H.rama, A. stentoreus und A. scirpaceus,
A. griseldis und H. languida und A. australis und A. melanopogon. Wenige direkt verwandte
Artenpaare wie H. polyglotta und H. icterina, A. gracilirostris und A. rufescens zeigen eine

gleiche Tonhdhe. Auf die Mittlere Frequenz hat die Phylogenie zwar einen Einfluss, wie das
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Absinken des Erklarungswertes um 17% zeigt (ohne phylogenetische Korrektur R%=0,4995,
RSE = 0,08732E+08, F(1,3) =30,9469, p < 0,00001). Aber die Varianz in der Tonhéhe wird

signifikant durch die Unterschiede in der Aufenthaltsdauer erklart.

Anders beim Gewicht. Dieser Evolutionsfaktor verliert unter Einbeziehung der phylo-
genetischen Daten seinen Einfluss auf die Mittlere Frequenz. Ohne diese erklart das Gewicht
17% (R2 =0,17035, RSE = 0,01448E+09, F(1,3) = 6,3651, p < 0,02) der Varianz in der mittleren

Frequenz. Durch welche Arten diese Beziehung aufgebaut wird, ist in Kap. 3.2.2 dargestellt.
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Abbildung 20 Mittlere Frequenz (Hz) vs Aufenthaltsdauer in Monaten; Pearsons
Korrelationskoeffizient r=- 0,71, p < 0,05; (Farben beziehen sich auf die
Cladeneinteilung aus dem Kladogramm, Abbildung 10)
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In den einzelnen Gewichtsklassen zeigen sich wenige Unterschiede in den phylogenetischen
Daten. So sind die grofReren Arten v.a. in den nahverwandten Claden 1 und 2 zu suchen. Nur
wenige Ausnahmen wie H. olivetorum, A. griseldis und A.aedon kommen in eine
Gewichtsklasse von >15g. Ahnlich bei den kleineren Arten. Auch hier gibt es viele
nahverwandte Arten, wie die Notiocichla, Calamodus-Arten und die Spoétter, die sich auch in
ihrer Gewichtsverteilung dhneln. So geht in der phylogenetischen Korrektur der Einfluss des
Gewichtes verloren (R2=0,06952, RSE = 0,01624E+09, F(1,3) =2,3159, p >0,05). Es gibt
keine physiologische Anpassung an die Tonhohe, sondern nur eine Konvergenz in der
Tonhohe an die Jahresperiodik. So zeigt sich bei der Tonhohe die Wirkung von

verschiedenen Entwicklungseinfliissen (Konvergenz; neutrale Anderungen).

Elementlange

Wird die Beziehung Vegetationshohe — Elementlange phylogenetisch (iberpriift, bleibt das
Ergebnis signifikant erhalten. Es werden 25% der Variation in der Elementlange unabhangig
vom Verwandtschaftsgrad (R2 = 0,254425, RSE = 0,06774E-01, F(2,3) = 10,5692, p < 0,005;
s. Tabelle 14) durch die Vegetationshohe erklart. So singen in einer &hnlichen
Vegetationshohe Arten mit verschiedenem Verwandtschaftsgrad (s. Abbildung 21). In den
oberen Bereichen der Vegetation singen nur wenige Arten, wie H. icterina, A. sechellensis
und H. opaca. Dies sind alles keine nah verwandten Arten, somit bleibt ihr Einfluss auf die
Elementldnge in der phylogenetischen Korrektur bestehen. Im unteren Bereich der
Vegetation (<5m) singen sehr viele Arten. Es zeigt sich, dass phylogenetisch nicht
verwandte Arten mit dhnlicher Elementldnge in der gleichen Vegetationshohe singen, wie
A. melanopogon, A. baeticatus, H. languida oder A. concinens und A. australis. Vollig

zerrissen zeigt sich die Clade 2, die in samtlichen Vegetationshohen zu finden ist.

Dementsprechend zeigt A. rufescens zu A. aedon mehr Ahnlichkeit in der Elementliange als
z.B. A. rufescens zu seinen Ubrigen Cladenmitgliedern. So baut sich eine stabile Beziehung
zwischen der Elementlange und der Vegetationshohe auf, die unabhangig von der phylo-

genetischen Korrektur bestehen bleibt. Die Phylogenie hat auf die Varianz der Elementlange
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keinen groRRen Einfluss. Der Erklarungswert der Vegetationshohe liegt ohne phylogenetische
Daten bei 26% (R = 0,26663, RSE = 0,06662E-01, F(1,31) = 11,2708, p < 0,005). R? sinkt also
nur 1% im Vergleich zwischen einer Analyse ohne Phylogenie und mit Phylogenie. Dies

unterstitzt die stabile Beziehung zwischen der Vegetationshohe und der Elementldnge.

B S.D. Konfidenzwerte
Elementlange —Vegetationshohe 0,00405 0,00103 0,0020 0,0061
Aufenthaltsdauer — Mittlere Frequenz -60,45 29,54 -120,71 -0,19
Aufenthaltsdauer -Repertoiregrofie -3,97777 3,57174 -11,2624 | 3,3068

Tabelle 14 Phylogenetische Korrektur der Merkmale Vegetationshéhe, Mittlere

Frequenz, Repertoiregrolle

Die nach Wake (1991) definierte ,konvergente Entwicklung” besagt, dass sich nicht
verwandte Arten mehr als erwartet dhneln, kann auch fir die drei Gesangsmerkmale
Repertoiregrofle, Mittlere Frequenz und Elementlange durch die vorliegenden Ergebnisse
bestatigt werden. Die sozialen und physikalischen Zwange durch die beiden Evolutions-
faktoren Aufenthaltsdauer im Brutgebiet und Vegetationshdhe sind stark genug, um das
phylogenetische Muster in diesen Merkmalen zu Uberdecken. Das Gewicht verliert als
einzigen Faktor seinen Einfluss auf die Mittlere Frequenz in der phylogenetischen Korrektur
(p > 0,05). Die Tonhohe ist demnach keine physiologische Anpassung an die KorpergroRe.
Die Frage, ob die drei Merkmale Mittlere Frequenz, RepertoiregroBe und Elementldnge
konvergente oder homologe sind, ist also nicht eindeutig zu kldaren. Das Ergebnis zeigt
sowohl neutrale Anderungen (deutliche Abnahme in dem R? in den phylogenetischen
Korrekturen) als auch Konvergenz auf (wobei diese tiberwiegen). Nur bei der Gesangsdauer
ist eindeutig die Ahnlichkeit der Arten zueinander auf die historische Geschichte

zurickzufihren.

Nach der Frage, welche Evolutionsfaktoren den Gesang beeinflussen, bleiben nur die Aufent-

haltsdauer im Brutgebiet und die Vegetationshdhe erhalten. Die anderen Evolutionsfaktoren
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aus dem reduzierten Datensatz verlieren in der phylogenetischen Korrektur ihren Einfluss

auf die jeweiligen Gesangsmerkmale.

GW V-Typ | VH D_.07m |D_2m |D_4m [D_8m |UG UG AUF BP PS AUZ

GW 1

V-TYP | -0,1380 1

VH 0,2272 | 0,6227 1

D_0,7 |-0,4576 |-0,3792 |-0,4761 1

D_2m | 0,2776 | 0,0066 | 0,2850 |-0,3326 1

D_4m | 04214 | 04535 | 0,8250 |-0,4437 | 0,2184 1

D_8m |-0,0411 | 0,4913 | 0,7715 |-0,1172 | 0,0631 | 0,5326 1

UG 0,2486 |-0,8263 |-0,4165 | 0,0849 |-0,0272 |-0,2859 |-0,3260 1

ZUG  |-0,0347 | 0,1308 |-0,0039 |-0,0073 | 0,1965 |-0,0837 |-0,0337 |-0,2281 1

AUF | 0,0526 |-0,1252 | 0,0029 |-0,0222 |-0,1779 | 0,0907 | 0,0344 | 0,2407 |-0,9839 1

BP 0,1985 |-0,3403 |-0,1452 | 0,0891 |-0,1512 |-0,0578 |-0,0626 | 0,4684 |-0,8303 | 0,8561 1

PS 0,3155 [-0,2208 | -0,233 | 0,0881 |-0,2233 |-0,1341 |-0,2517 | 0,2413 | 0,3425 |-0,3625 |-0,1068 1

AUZ  |-0,3086 | 0,0707 |-0,0239 | 0,0731 | 0,1956 | 0,0677 |-0,1060 |[-0,2114 |-0,2058 | 0,2063 |-0,0974 |-0,6888 1
Tabelle 15 Korrelationsmatrix der Evolutionsfaktoren; Signifikante Korrelationen

zwischen den einzelnen Evolutionsfaktoren sind markiert.
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4. Diskussion

Mit Hilfe der Clusteranalyse und dem Vergleich mit dem molekularen Stammbaum kann man
erkennen, dass v.a. in Claden der GrolRen Rohrsanger, Calamocichla, den Notiocichla und
dem Agricola-Komplex ein starkes phylogenetisches Signal im Gesang vorhanden ist. Nicht
unbedingt auf Artniveau, da es hier doch Abweichungen zum phyletischen Baum gibt, aber
auf Cladenniveau. So singen die Cladenmitglieder aufgrund ihres gemeinsamen Vorfahrens

ahnlich zueinander.

Dieses phylogenetische Signal ist bei den beiden Hippolais-Claden (Calde 6 und 7), den
Calamodus, Chloropeta Arten und A. dumetorum, A. griseldis und A. concinens weniger
ausgepragt. Das Dendrogramm zeigt hier einen sehr uneinheitlichen Farbverlauf. Diese Arten
haben vermutlich durch Anpassungen an duflere Faktoren Divergenzen zu ihren Nachst-

verwandten entwickelt und dhneln im Gesang mehr nicht-verwandten Gruppen.

So findet man innerhalb der Acrocephalinae Ahnlichkeiten im Gesang aufgrund der phylo-
genetischen Nahe der Arten zueinander, aber ebenso Divergenzen zwischen verwandten
Arten aufgrund divergierender Entwicklung durch Anpassung an verschiedene selektive
Zwange. Welche dies sind und welche Korrelationen sich wie stark auf die Gesangsevolution

auswirken, soll im Folgenden diskutiert werden.

4.1. Einfluss der Evolutionsfaktoren auf den Gesang

Der Einfluss folgender Faktoren auf den Gesang wird diskutiert:

e Jahresperiodische Organisation
e Soziale Faktoren

e Okologische Faktoren

e Morphologische Faktoren

e Phylogenie
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41.1. Jahresperiodische Organisation

Unter der jahresperiodischen Organisation werden die Differenzen in dem Brutverhalten
und der Jungenaufzucht charakterisiert, die sich durch das unterschiedliche Zugverhalten der
Arten ergeben. Diese iben einen starken Druck auf die Entwicklung fast aller untersuchten

Gesangsvariablen aus.

Das Leben der ziehenden Acrocephalinae wird durch den Rhythmus zwischen Heimzug,
Brutsaison und den Wegzug in die Uberwinterungsgebiete geprégt. Eine kurze Brutsaison mit
Etablierung von Revieren in den nahrungsreichen Gebieten der nordlichen Hemisphare wird
durch einen langen Zug in slidliche Gebiete abgeldst, wo die Vogel hochstens Nahrungs-
reviere ausbilden oder sich an gemischten Artenschwarmen beteiligen, aber keine festen
Paarbindungen eingehen. Das ganze Brutgeschaft steht unter einem enormen Zeitdruck: die
Besetzung eines guten Reviers, die Suche nach einem Partner, die Bebritung der Eier, die
Jungenaufzucht bis zum Fliggewerden und das anschlielende Selbsténdigwerden der
Jungen, dies alles wird innerhalb von drei bis vier Monaten erledigt. Danach werden die
Familienbande aufgeldst und die Vogel ziehen in die Uberwinterungsgebiete. Ziehende Arten
gehen also keine lang andauernden Partnerschaften ein. So zeichnen sich ziehende
Acrocephalinae durch einen kurzen Aufenthalt im Brutgebiet, eine kurze Brutperiode und
das eigentliche Zugverhalten aus. Die Dauer der Brutperiode und die Aufenthaltsdauer im
Brutgebiet sind abhangig von der Zugweite. Kurzstreckenzieher wie A. baeticatus sind langer

im Brutgebiet als Weitstreckenzieher wie z.B. A. palustris.

Bei den nicht-ziehenden Acrocephalinae sieht das alles anders aus. Alle nicht-ziehenden
Acrocephalinae kommen in den Tropen oder sidlichen Subtropen vor. Da es fiir viele
tropische Acrocephalinae nicht ausreichend Daten zu Verhaltensweisen der Revierbildung
und der Paarbildung als Langzeitstudien gibt, werde ich allgemeine Charakteristika tropi-
scher Vogel nach Stutchbury & Morton 2001 anflihren. Tropenvégel zeichnen sich durch
einen ganzjahrigen Aufenthalt in den Brutgebieten aus. Durch diesen kann es zur ganzjdhrige

Besetzung der Reviere, langlebige Partnerschaften und stabile Nachbarschaftsverhaltnisse
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kommen. Das bedeutet, dass sich die Paare in unmittelbarer Nachbarschaft kennen. Die
Brutsaison ist bei tropischen Arten mehr auf einen ,long-term effort” ausgelegt. In Kontrast
zu den saisonal nahrungsreichen Gebieten des Nordens, schwankt das Nahrungsanbot in
(sub-)tropischen Gebieten nur geringfiigig. Diese gravierenden Unterschiede zwischen den
Aufzucht- und Lebensbedingungen zwischen den nérdlichen und tropischen Gebieten haben
Auswirkungen auf die Gesangsevolution in der RepertoiregrolRe, Imitation, Gesangslange,

Frequenz, Bandbreite, Singwarte und Elementldnge.

4.1.1.1. RepertoiregroRe

Wie die unterschiedliche Komplexitdt im Gesang bei den Passeriformes zustande gekommen
ist, versuchen verschiedene Hypothesen zu erklaren. Zum einen gibt es die Auffassung, dass
die RepertoiregroBe durch die Phylogenie beeinflusst wird [(Gray & Haglin, 1998), (Irwin,
1988)]. Diese Hypothese wird aber von anderen Autoren [(MacDougall-Shackleton, 1997),
(Read & Weary, 1992), (Catchpole, 1980)] und auch von meinen Ergebnissen widerlegt. Die
Repertoiregrofie ist bei den Acrocephalinae unabhangig von deren Stammesgeschichte und
hat sich in Abhangigkeit zur Jahresperiodik entwickelt. Die Phylogenie hat zwar auf die
Komplexitat des Gesanges einen kleinen Einfluss, aber dieser ist lange nicht so stark wie der
der Jahresperiodik. Es wird viel mehr die Hypothese gestiitzt, dass die Unterschiede
aufgrund sexueller Selektion und zwar durch female choice und intrasexuelle Selektion
[(Read & Weary 1992), (Macdougall-Shackelton 1997)] und durch die unterschiedliche
Funktionalitat des Gesanges bei Zug- und Standvogeln der Tropen (Stuchtburry & Morton,

2001) entstanden sind.

Bei Zugvogeln hat der Gesang eine hohe sexuelle Funktion. Der Gesang von Arten in
temperierten Breiten ist hoch korreliert mit Territorialitat, Paarbildung und Reproduktion.
Die Gesangsaktivitat ist nach der Ankunft im Brutgebiet bis zur Verpaarung und der Aufzucht
der Jungen am hdochsten. Danach sinkt sie wieder ab (Stuchtburry & Morton, 2001). Nach
Catchpole (1980, 1982) ist die Korrelation von Migration und RepertoiregroBe darauf

zuriickzufiihren, dass ziehende Mannchen weniger Zeit auf die Erhaltung eines Territoriums
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und einer Partnerschaft verwenden als residente Arten. Und dies flhrt zu einem erhéhten
sexuellen Selektionsdruck, was ein grofles Repertoire nach sich zieht. So wahlen Weibchen
der Arten A. schoenobaenus [(Catchpole 1973, 1980), (Buchanan et al., 2003)] A. paludicola
(Catchpole & Leisler, 1996) A. melanopogon (FeRl & Hoi, 1999) und A. arundinaceus
[(Catchpole & Leisler, 1986), (Bensch & Hasselquist, 1992) (Hasselquist & Bensch, 1996)]
gezielt Mannchen mit einem gréReren Repertoire. Die RepertoiregrofRe dient so als Indikator
fir genotypische und phanotypische Qualitdten des jeweiligen Mannchens (s. Kapitel 4.2).
Bei Arten, die ihren Gesang durch Fremdimitationen lebenslang anreichern, wie Kohlmeisen
(Parus major) oder der Europaische Star (Sturnus vulgaris) korreliert die RepertoiregrofRe mit
dem Alter des Mannchens. Altere Mannchen verfiigen iber mehr Erfahrung, besitzen die
besseren Territorien und haben ihre Uberlebensfihigkeit bewiesen [(McGregor et al., 1981)
(Eens et al.,, 1991, 1992), (Mountjoy & Lemon, 1991, 1996)]. Eine dhnliche Korrelation
zwischen Alter und Repertoiregrofe fanden Nicholson et al. (2007) auch bei
A. schoenobaenus. Zwischen dem ersten und dem zweitem Jahr steigt die RepertoiregrofSe
an. Altere Mannchen werden auf Grund ihres Gesanges bevorzugt. Weibchen bekommen

dafir einen indirekten (genetischen) Vorteil (s. Kapitel 4.2).

Hasselquist et al. (1996) fanden bei A. arundinaceus eine Korrelation zwischen der
RepertoiregroRe der Mannchen und der Uberlebenschance der Jungen. Jungtiere, deren
Viter ein groRes Repertoire besitzen, hatten bessere Uberlebenschance als Jungtiere von

Vatern mit geringerer RepertoiregroRe.

Aus all diesen Untersuchungen geht hervor, dass die RepertoiregroRe ein Ziel fiir sexuelle
Selektion durch female choice (intersexuelle Selektion) ist und ein Indikator fir die Qualitat
des Mannchens. Diese wird aber nicht nur an Weibchen signalisiert, sondern auch an
mannliche Rivalen (intrasexuelle Selektion). Nach Collins (2004) koénnen verschiedene
Gesangsteile oder verschiedene Gesangstypen fiir die Interaktionen zwischen Mannchen
und Weibchen benutzt werden. So sind bei A. melanopogon die gepfiffenen Teile an

Mannchen gerichtet, wahrend der ,,Warbling song” zur Attraktion von Weibchen bestimmt
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ist (Fessl & Hoi, 1996). Eine noch deutlichere funktionelle Strukturierung des Gesanges findet
man bei A. paludicola. Die kurzen A- und B-Strophen werden zur Mannchen-Mannchen
Auseinandersetzungen eingesetzt, wahrend die komplexeren C-Strophen zur Anlockung des
Weibchens dienen (Catchpole & Leisler, 1996). Wird der Gesang mehr bei Mannchen-
Mannchen- Auseinandersetzungen eingesetzt, z.B. um ein Territorium zu besetzten, Uber
welches dann der Zugang zu Weibchen geregelt wird, haben sich — zwischenartlich betrach-
tet - einfachere Repertoire entwickelt als bei Arten, deren Gesadnge hauptsachlich der
Weibchenanlockung dienen. Auch wenn beim A. arundinaceus nach den oben genannten
Arbeiten innerartlich ein intersexueller Selektionsdruck auf groReres Repertoire besteht, so
ist bei der Art neben der Glte des Gesanges vor allem die Revierglte bei der Weibchenwahl
entscheidend und somit intrasexuelle Selektion. Diese beiden Merkmale sind bei A. arundi-
naceus positiv miteinander korreliert (Leisler et al., 1995). Scheinen diese Bedingungen fiir
die ganze Clade 1 zu gelten, kann sich die Gewichtung bei ihren Nachstverwandten, der
Clade 2, noch mehr auf die Revierkomponente verlagert haben. Untersuchungen am
Seychellenrohrsanger von Catchpole & Komdeur (1993) zeigen, dass dieser sein Revier
ganzjahrig mit dem Gesang verteidigt. Er verzeichnet aber einen leichten Anstieg der
Gesangsaktivitat vor und wahrend der Brutsaison, so dass eine leichte sexuelle Funktion des
Gesanges vorhanden ist. Dennoch diirfte bei ihm, wie auch bei den anderen (sub-)tropischen
Acrocephalinae, die Gesangsfunktion eine Uberwiegend territoriale sein. Er soll in den
stabilen Nachbarschaften anzeigen, wo der Revierbesitzer sich im Verhéltnis zu Reviergrenze
befindet und wo der Sender sich im Verhaltnis zum Empfanger aufhalt (Stuchtburry &

Morton, 2001).

Konvergent hat sich bei den Calamocichla-Arten und den beiden Chloropeta-Arten ein ein-
facher kurzer Gesang entwickelt, der im Unterschied zu dem Gesang ihrer ziehenden
Verwandten eine vermehrt territoriale Funktion hat und hauptséchlich durch intra-sexuelle

Selektion geformt worden sein dirfte. Intra-sexuelle Selektion favorisiert einen einfachen,
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stereotypen Gesang, wahrend inter-sexuelle Selektion einen kontinuierlichen, komplexen

Gesang selektiert (Read & Weary, 1992).

Neben der unterschiedlichen Funktionalitat des Gesanges und der verschiedenen Selektion
durch inter- und intra-sexuelle Auseinandersetzungen in Abhangigkeit vom Zugsystem ist das
differenzierte Nahrungsangebot zwischen den nordlich temperierten Breiten und dem (sub)-
tropischen Breiten zu beachten. Wihrend im Norden v.a. in der Brutsaison ein Uberfluss an
Nahrung herrscht, ist in den siidlichen Breiten das Futterangebot starker limitiert (Stucht-
burry & Morton, 2001). Nur Zugvogel im Nahrungsiberfluss und in den langen Tagen der
hoheren Breiten kdnnen sich ein solch aufwandiges Ornament wie die Produktion von
langen und komplexen Gesdngen leisten (Irwin, 2000). Da diese Bedingungen alle Arten in
Abhéangigkeit vom Zugsystem gleichermafien betreffen, ist dies auch ein wichtiger Punkt, wie

die Konvergenz in der RepertoiregroBe im Laufe der Evolution entstanden ist.

4.1.1.2. Imitation und Gesangslange

Vokales Lernen, Imitation oder vokale Mimikry findet man nur bei Kolibris (Trochiliformes),
Papageien (Psittachiformes) und Singvogeln (Passeriformes). Warum Voégel andere Vogel
nachahmen, dazu gibt es unterschiedliche Hypothesen. 1) Imitation dient der Verlangerung
des Gesanges und wird durch das akustische Umfeld infolge einer passiven Anreicherung des
Gesanges mit fremden Motiven beeinflusst (Garamzegi, et al., 2007). 2) Der Grad der
Imitation wird nicht durch sexuelle Selektion bestimmt, sondern durch Kopierfehler im
groRen Repertoire (Hindemarsch, 1986). Wenn solche Kopierfehler nicht die Effektivitat des
Gesanges negativ beeinflussen, kann heterospezifischer Gesang in das Repertoire
aufgenommen werden. Voraussetzung ist die Modulation heterospezifischen Gesanges
durch den entsprechenden vokalen Trakt. Eine weitere These (3) wird von Wiley (2000)
vertreten. Aufgrund der frihen Auflosung von Familienbanden und das Fehlen stabiler
Nachbarschaften bei ziehenden Arten haben junge Zugvogel einen Mangel an Vorbildern,
von denen sie lernen konnen. Sie entwickeln ihren Gesang mehr (iber Improvisation und

dem Spielen mit gehorten Gesangsteilen.
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Aufgrund des Zusammenhanges zwischen dem Zugverhalten (reflektiert durch die Aufent-
haltsdauer im Brutgebiet) und der Korrelation zwischen Gesangslange und Imitation in
meinen Ergebnissen werden die Hypothesen 1 und 3 angenommen. Der Imitationsanteil
korreliert mit dem akustischen Umfeld der jeweiligen Art. Kommen in diesem Arten durch
ihre Lebensweise, geographische Verbreitung und Zugbewegungen mit vielen akustischen
Reizen in Kontakt, erleichtert dies ihnen die Imitation fremder Gesange. Diese Anreicherung
scheint passiv vor sich zu gehen, der genaue zugrunde liegende Mechanismus ist noch nicht

bekannt (Garamzegi et al., 2007).

Um die Hypothese von Wiley (2000) verstehen zu konnen, ist ein kurzer Exkurs zum
Gesangslernen notig. Junge Vogel lernen ihren Gesang v.a. im ersten Jahr. Dieser Zeitraum,
in welchem das Gesangslernen leicht fallt, wird sensible Phase genannt. Innerhalb dieser
sensiblen Phase oder dem Lernfenster findet das Lernen in zwei zeitlich getrennten Phasen
statt. Die erste Phase ist das sogenannte ,auditory learning”, in dem der Jungvogel keine
LautdauBBerungen produziert, sondern sie speichern die gehorten Gesange sowohl von den
Eltern als auch der Umgebung. Die zweite Phase ist das ,vocal learning” oder
Gesangsentwicklung (song development). Diese Phase wird wiederum unterteilt in die drei
Stadien ,,subsong”, ,plastic song” und ,full song”, in denen der Jungvogel bt und gehorte
Gesangsteile aneinander reiht. Die Phase des Zuhorens kann von der Phase der
Gesangsentwicklung durch mehrere Wochen getrennt sein [(Marler & Peters, 1982a),

(Hultsch & Todt, 2004)].

Die Art und Weise, von wem Jungvdgel in ihrem ersten Lebensjahr lernen kénnen, ist in
Abhéangigkeit vom Zugverhalten der Art sehr differenziert. Standvogel wachsen in lang-
lebigen Partnerschaften mit stabilen Nachbarschaften auf. Sie kénnen wahrend des Gesangs-
lernens sowohl von den Nachbarn als auch den Eltern lernen, die somit als Vorbilder
fungieren. Ziehende Jungvogel vermissen diese Vorbilder oft, da sich bei ihnen kein stabiles
soziales Netz in der kurzen Brutsaison aufbaut. Da aber als Tutor nicht unbedingt ein

Artgenosse dienen muss oder eine personliche Beziehung zu bestehen hat [(Thielcke, 1970)
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(Houx & Ten Cate, 1999)], gleichen ziehende Arten diesen Mangel an Vorbildern aus, indem
sie von fremden Arten lernen. Sie bilden ihren Adultgesang durch Improvisation und voka-
lem Spielen aus, besitzen aber wie alle Singvogel eine genetische Pradisposition, die sie
artspezifische Gesangsstrukturen erkennen und erinnern lasst (Hultsch & Todt, 2004). Durch
ihr langes Lernfenster, wie z.B. A. palustris, der ein Lernfester von zehn bis elf Monate
besitzt, kdnnen sie ihren Gesang in den verschiedenen Phasen des subsongs und plastic song
mit gehorten Gesangsstrukturen anreichern. So ist es zu erkldren, warum junge A. palustris
erst nach ihrer ersten Rickkehr aus den Winterquartieren Imitationen von afrikanischen
Arten aufweisen [(Lemaire, 1974), (Dowsett-Lemiare 1978, 1979 b, 1981 b)]. Die Imitation
scheint nur ein Nebenprodukt und ein Spielen der Végel mit gelernten Gesangsteilen zu sein,
welches mehr dazu dient den Gesang lang und kontinuierlich zu machen, statt komplexer
(Garamzegi et al., 2007). Somit kann man die Korrelation von Gesangslange und Imitation

erklaren.

Auch Lernfehler bei groRen Repertorien kdnnen als Erklarung fur Imitation (Hypothese 2)

angenommen werden, solange sie den sozialen Kontext des Gesanges nicht zerstoren.

Die Gesangslange variiert ebenfalls zwischen tropischen und ziehenden Arten. Tropische
Arten favorisieren einen kurzen mehr stereotypen Gesang. Fir diese Arten ist der Gesang
wichtig, um den Partner, aber auch die direkten Reviernachbarn zu orten. Durch den kurzen
Strophengesang haben die tropischen Vogel Zeit zu lauschen, was die anderen Artgenossen
im direkten Umkreis machen. Dies ist in den langlebigen Partnerschaften und stabilen sozia-
len Gefligen der tropischen Arten ein sehr wichtiger Punkt. Weiter nutzen tropische Arten
ihren Gesang zum ,counter singen” (Kroodsma et al., 1999 a, 1999 b), wahrend ziehende

Arten einen langeren Gesang zum inter- und intraspezifischen Signalisieren bevorzugen.

Wieder ist es die unterschiedliche Funktion bei ziehenden und nicht-ziehenden Arten, die
diese Unterschiede in der Gesangslange und der Imitation bewirkt. Ein weiterer Punkt zur

Erklarung dieser Korrelation zwischen den beiden Gesangsmerkmalen und der Aufenthalts-
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dauer konnen die physiologischen Kosten des Singens sein. Ein langer kontinuierlicher
Gesang mit grofRer Komplexitdt oder langen Strophen mit kurzen Pausen dazwischen ist
energetisch gesehen teurer als ein einfacher Gesang mit kurzen Strophen [(reviewed Reid
1987, (Read & Weary 1992)]. Dies resultiert aus dem unterschiedlichen Futterangebot der

nordlich temperierten Breiten und im Vergleich zu den (sub-)tropischen (s. Kapitel 4.1.1.1).

In der phylogenetischen Korrektur wird die Beziehung zwischen der Gesangslange und der
Aufenthaltsdauer nicht signifikant. Dies zeigt, dass nicht unbedingt Adaptionen an das
Zugverhalten die Unterschiede in der Gesangslange erklaren. Sondern, dass die Unterschiede
in der Gesangsldnge groBer werden mit zunehmendem Verwandtschaftsgrad. Trotzdem
bleiben die Thesen zum Erwerb des Fremdgesanges als auch zur Funktion des Imitations-

reichtums, namlich zur Verlangerung des Gesanges, bestehen.

4.1.1.3. Frequenz (Minimale, Mittlere, Maximale, Bandbreite) und Singwarte

Diese beiden Gesangsmerkmale sind beide eng miteinander korreliert und hangen mit der
Aufenthaltsdauer im Brutgebiet zusammen d.h. Arten, die nur kurze Zeit im Brutgebiet
verweilen, singen hoher und von erhdhten Positionen (Singwarte; Singflug) als die tropischen
Standvogel, die die Tendenz haben, aus der Vegetation heraus einen tieferen Gesang zu
singen. Obwohl tiefere Frequenzen mehr Vorteile in der Transmission durch geringere
Streuung und Degradierung bieten und sich v.a. gut am Boden ausbreiten kénnen (Catchpole
& Slater, 2008), singen doch die meisten ziehenden Acrocephalinae hoéher als ihre
Verwandten in den tropischen Gebieten. Ein dhnliches Ergebnis im Zusammenhang zwischen
Frequenzlage, Singposition und Breitengraden fanden auch Wiley & Richards (1982).
Tropische Arten neigen mehr dazu, tiefer in der Vegetation auf einem Frequenzniveau zu
singen, das sich dort gut ausbreiten kann, wahrend Arten der temperierten Breiten deutlich
hoher singen. Ziehende Acrocephalinae scheinen nicht die Voraussetzungen fiir die tieferen
Frequenzen mitzubringen. KorpergrofBe scheint - nach meinen Ergebnissen - nicht so der
entscheidende Faktor zu sein (s. Kapitel 4.1.4). Damit sich ihre héhere Frequenzlage aber

auch im Habitat ausbreitet, zeigen sie die Tendenz, mehr Uber der Vegetation zu singen. Sie
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nehmen zum Singen eine erhéhte Position ein, wie z.B. A. palustris oder gehen in einen
Singflug Uiber, wie A. paludicola und A. schoenobaenus (Glutz von Blotzheim & Bauer, 1991).
So kénnen sie lber der dichten Vegetation hinweg singen und haben damit eine andere
Akustik, namlich mehr die eines offenen Graslandes. Diese Beobachtungen machte auch van
Burskirk (1997) in seiner vergleichenden Arbeit. Nach der ,Acoustic Adaption Hypothesis”
(AAH, s. Kapitel 4.1.3) werden hohe Frequenzen und eine groRere Bandbreite in offeneren
Habitaten bevorteilt. Somit kdnnte aus diesem Grund, da ziehende Acrocephalinae mehr
Uber der Vegetation singen als aus dieser heraus, sich der Zusammenhang zwischen der
Aufenthaltsdauer und der Frequenz erkldren. Es ist eine indirekte Anpassung an die
akustischen Gegebenheiten in dem Bruthabitat, die zur Konvergenz in den Gesangs-
merkmalen gefiihrt hat. Dass dies eine konvergente Anpassung ist, zeigt auch die

phylogenetische Korrektur. Die Beziehung zwischen der mittleren Frequenz und der

Aufenthaltsdauer bleibt bestehen.

Neben diesen akustischen Zwdngen kdnnen es auch soziale Aktivitaten sein, wie inter-
spezifische Territorialitdt und Partnerwerbung, die zur Konvergenz im Singverhalten fiihren
(Van Buskirk, 1997). Ziehende Arten haben ihren Gesang auf ein kurzfristiges, effizientes
intra- und interspezifisches Signalisieren ausgelegt. Dieses kann durch eine erhéhte Sing-
position oder einen Singflug verstarkt werden, da dieses nach Catchpole & Slater (2008) fiir
eine Verbesserung der Transmission sorgen kann. Ziehende Mannchen sind bestrebt, dass
ihr Gesang moglichst weit tragt, um sowohl konkurrierende Mannchen als auch paarungs-
willige Weibchen zu erreichen. Weitere mogliche Funktionen des Singfluges sind nach
Slabbekoorn (2004) v.a. ein zusatzliches optisches Signal a) zur Revierverteidigung, b) zur
Partnerfindung, c) zur Erspahung potentieller Beutegreifer und d) zur Auskunft Gber den
Gesundheitszustand des Mannchens. V.a. letztere Annahme lasst sich durch Unter-
suchungen am A. schoenobaenus untermauern. Werden A. schoenobaenus Mannchen von
Blutparasiten befallen, wirkt sich der Grad des Parasitenbefalles negativ auf die Singaktivitat,

den Singflug und auch auf die RepertoiregrofRe aus (Buchanan, 1999). So ist also eine hohe
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Gesangsaktivitat, verbunden mit einem Singflug, ein Indikator fiir einen guten Gesundheits-
status. Dies ist natlirlich ein sexuell selektiertes Merkmal (intra- und intersexuell) durch

female choice, dass so die biologische Fitness des Mannchens erhoht.

Bei den tropischen Acrocephalinae ist die Funktion des Gesanges in den langlebigen
Partnerschaften und stabilen Nachbarschaften auf das Orten des Partners und der anderen
Mannchen ausgelegt. Deshalb singen die tropischen Arten mehr aus der Vegetation heraus

mit tieferen Frequenzen, die sich in Bodennahe gut ausbreiten.

Zusammenfassend (bt das Zugverhalten auf den Gesang der Acrocephalinae einen groRen
sexuell selektierten Druck aus. Nach Collin et al. (2009) stehen die ziehenden Monchs-
grasmicken-Populationen, (wie auch andere Zugvogelarten) unter einem vermehrten Druck
der sexuellen Selektion durch female choice und schwacherer Mannchen-Mannchen
Auseinandersetzungen, wahrend die nicht-ziehenden Arten unter einem verstarkten Druck
der Mannchen-Mannchen Auseinandersetzungen und schwacherer female choice stehen. In
Abhangigkeit zu diesen divergierenden Selektionsweisen hat sich der Gesang der Acrocepha-
linae in unterschiedliche Richtungen entwickelt. Durch intersexuelle Selektion wird der
Gesang komplex [(Catchpole, 1980), (Catchpole & Leisler, 1996)], wahrend durch intra-
sexuelle Selektion der Gesang kiirzer und mehr stereotyp wird [(Catchpole, 1982), (Collins,

2004)].

4.1.2. Paarungssystem

Nicht nur physikalische Zwange der Umwelt, sondern auch soziale Zwange wie das Paarungs-
verhalten formen einzelne Gesangsmerkmale (Mathevon, 2008). Da dieses innerhalb der
Acrocephalinae eine starke Variation aufweist, nahm ich an, dass das Sozialverhalten auf
einige Gesangsmerkmale einen erheblichen Einfluss haben kann. Catchpole (1980, 1995)
zeigt in seinen Arbeiten einen Zusammenhang zwischen der Komplexitdt und der Gesangs-
lange und den Paarungssystemen einiger Acrocephalus Arten. Allerdings wurden weder

andere EinflussgroRen in diesen Arbeiten bericksichtigt noch die Phylogenie der Arten. So
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kdnnen als zu diskutierende Hypothese sein: a) die RepertoiregroRe und Gesangslange sind
sexuell selektiert mit einen korrelativen Zusammenhang zum Paarungssystem und soziale
Aspekte das Gesangslernen sind wahrend der Aufzucht wichtig. Oder b), dass neutrale
Anderungen aufgrund des abnehmenden Verwandtschaftsgrades zwischen den Arten die

Unterschiede in der Gesangslange und Repertoiregrofie bewirken.

Meine Ergebnisse zeigen, dass auf die gesamte Gruppe der Acrocephalinae bezogen, es
keine Beeinflussung des Gesanges durch das Paarungssystem gibt. Somit kann Hypothese a)
verworfen werden und Hypothese b) angenommen werden. Allerdings spielen female choice
und Mannchen-Mannchen- Auseinandersetzungen, die beiden Mechanismen der sexuellen
Selektion, im Gesang der Acrocephalinae trotzdem eine gewichtige Rolle. Doch geschieht
dies nicht durch den evolutionaren Zwang der verschiedenen Paarungssysteme als vielmehr

durch den Einfluss der Jahresperiodik.

Dass nicht unbedingt soziale Beziehungen zum Gesangslernen bei A. schoenobaenus
entscheidend sind, zeigen die Versuche von Leitner et al. (2002). Auch isoliert aufgezogene
Schilfrohrsdanger haben eine fast normale Gesangsentwicklung. Es ist also nicht unbedingt
die soziale Komponente, die ein groRes Repertoire der Jungtiere durch Lernen vom Vater
ermoglicht. Nach Nowicki et al. (2000) sind es Aufzuchtbedingungen wie Nahrung, die die
Bildung eines groRen Repertoires stark beeinflussen. Diese Argumente und meine Ergebnisse
belegen, dass der Einfluss des Paarungssystems auf Repertoire und Gesangslange nicht
entscheidend sind. Vielmehr geht man von der These aus, dass RepertoiregroRe und
Gesangslange eine starke genetische Basis haben, in der das Potential fir die Anreicherung

und VergroBerung zu suchen ist (Leitner et al., 2002).

4.1.3. Habitat
Das Habitat wird durch verschiedenste Parameter wie Vegetation und deren Dichte und
Struktur, die Vegetationshohe und den Untergrund bestimmt. Diese verschiedenen Para-

meter konnen auf unterschiedliche Weise den Gesang beeinflussen. Ahnlich wie Riume
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haben Biotope eine eigene Akustik, die sich auf die Ausbreitungseigenschaften des Gesanges
auswirkt. Der Gesang ist eine Kommunikationsform, die auf lange Distanzen angelegt ist. Auf
diesem Weg zwischen Sender und Empfanger erfahrt der Gesang durch verschiedene
physikalische Gegebenheiten einen Energieverlust. Er wird leiser. Dieser Energieverlust ist
abhdngig von der Strecke, die zwischen Sender und Empfanger liegt. Nach dem 6-dB-Gesetz
nimmt der Schall um 6 dB bei jeder Verdopplung des Abstandes zwischen Sender und
Empfanger ab. Aber nicht nur der Energieverlust, sondern auch Echobildung und Reflexionen
des Untergrundes wirken sich negativ auf die Schallausbreitung aus. Trifft die Schallwelle auf
ein Hindernis, wie Aste, Blitter oder Halme, wird sie gestreut. Durch diese Streuung des
Schalls und die unterschiedlichen Geschwindigkeiten von gestreuten und ungestreuten
Schallwellen kommt es zur Echobildung. Zerstreute Schallwellen sind langsamer als direkte.
So hort der Empfanger erst den direkten Schall und dann die abgelenkten Schallwellen. Dies
nennt man dann Echo [(Baptista & Kroodsma, 2001), (Slabbekoorn & Smith, 2002)]. Durch
diese Streuung des Schalls kommt es zur Degradierung (alle spektralen, zeitlichen und
strukturellen Veranderungen des Schalls zwischen Sender und Empfanger) und Abschwa-
chung des Schalls, mit dem Effekt, dass der Empfanger leiser und ungenauer hort. Der
Informationsgehalt des Gesanges und auch die Ortungsméglichkeit des Senders sinken ab.
Um diese Verluste moglichst gering zu halten, hat sich der Gesang vieler Arten an die
akustischen Gegebenheiten ihres Biotops angepasst. Studien Uber Biotopakustik aus den
letzten Jahren [(Chappius, 1971), (Morton, 1975), (Ryan & Brenowitz, 1985), (Wiley, 1991),
(Badyaev & Leaf, 1997)] formulierten die , Acoustic Adaption Hypothesis“ (AAH) Uber die

Anpassung des Gesanges an verschieden Habitate:

In offenen Habitaten werden hohe Frequenzen mit einer groRen Bandbreite und komplex
gebauten Elementen bevorzugt, verbunden mit kurzen Elementen und einem kurzen
Elementabstand. Im Gegensatz dazu tritt in geschlossenen Habitaten mehr ein tiefer Gesang
mit  langen, schmalbandigen, einfach  gebauten  Elementen ohne groRe

Frequenzmodulationen auf, die mit groen zeitlichen Abstdnden vorgetragen werden. Im
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tropischen Wald wird dieser Effekt noch verstarkt. Diese Arten weisen eine extrem enge

Bandbreite und reine Tone auf [(Slabbekoorn & Smith, 2002), (Nemeth et al., 2006)].

In der Beziehung Habitat - Gesang geht es als zentrales Thema um die optimale Ausbreitung
des Gesangs, damit dieser seine territoriale und sexuelle Funktion voll wahrnehmen kann.
Dabei wurde von der AAH ausgehend immer untersucht, wie Degradierung des Gesanges
durch Echobildung und Nachhall moglichst gering gehalten werden kdnnen. Durch den
ungenauen Horeindruck beim Empfdanger und den Energieverlust kann moglicherweise
Information verloren gehen. So beschreiben viele Studien [(Wiley & Richards, 1978), (Wiley
& Richards, 1982), (Richards & Wiley, 1980), (Michelsen & Larsen, 1983), (Ryan & Sullivan,
1989), (Brown & Handford, 1996), (Brown & Handford, 2000)] diesen negativen Einfluss der
Echobildung auf den Gesang. Doch auf der anderen Seite kann gerade die Echobildung einen
positiven Effekt auf die Ausbreitung des Gesanges haben und dessen Reichweite und
Signalfahigkeit erhohen. Dies zeigen Studien von McGregor & Krebs (1984), Naguib (1996),
Naguib et al. (2000), Slabbekoorn et al. (2002), Nemeth et al. (2006). Ist das Echo auf
derselben Frequenzlage wie der direkte Schall, dann akkumulieren sich die direkten und
indirekten Schallwellen zu einem langen und lauten Signal, ohne dass der Vogel mehr
Energie aufwenden muss. Auch Rohrsanger kdnnen sich die positive Akkumulation zu Nutze
machen, indem sie viele frequenzgleiche Elemente aneinander reihen. Dies ist bei Arten (wie
A. scirpaceus, C. gracilirostris) zu beobachten, die in stark reflektorischen Habitaten, z.B. im
Wasser stehende Schilfbestande, vorkommen. Diese akkumulierten lauten Signale haben
den Vorteil, dass der Sender von eventuellen Beutegreifern schlecht lokalisierbar ist
(Slabbekoorn et al. 2002). Dies kann ein sehr wichtiger Aspekt sein, der zur Konvergenz des

Gesanges bei habitatgleichen Arten fiihren kann (Boncoraglio & Saino, 2007).

Angelehnt an die AAH und an bestehende Untersuchungen von Acrocephalinae und ihrer
Biotopakustik [(Jilka & Leisler, 1974), (Wallschlager, 1985), Heuwinkel (1982, 1990),
(Catchpole & Komdeur, 1993)] wurden die Hypothesen aufgestellt, dass diverse Habitat-

parameter den Gesang starker in seiner Evolution geformt haben konnten als die
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Phylogenie. So koénnte es also sein, dass durch gleiche Habitatparameter sich analoge
Entwicklungen innerhalb der Acrocephalinae ereignet haben. Wie meine Ergebnisse zeigen,
bestehen Korrelationen zwischen den Gesangsparameter Elementlange, Elementabstand,
Gesangstyp und Pausendauer zu den Habitateigenschaften Vegetationshéhe und
Untergrund. Erstaunlicherweise wird die Tonhohe nicht vom Habitat beeinflusst. Dies,
obwohl viele Studien (s. oben) immer wieder einen Zusammenhang zwischen dem
Frequenzspektrum einer Art und ihrer Vegetation im Biotop herstellen. Dies wurde auch bei
einzelnen Acrocephalinae [(Heuwinkel, 1982), (Jilka & Leisler, 1974), (Catchpole & Komdeur,
1993)] behandelt, doch noch nie in der gesamten Gruppe und unter Einbeziehung
verschiedener Evolutionsfaktoren und der genetischen Disposition. So zeigt sich, dass die
Frequenzlage vom Korpergewicht und mehr noch von der Aufenthaltsdauer beeinflusst wird.
Das Habitat hat mehr Auswirkung auf zeitliche Komponente des Gesanges und hier ganz
stark auf die Elementldange. Dieses Ergebnis deckt sich mit Wiley (1991), Tubaro & Segura
(1995) und Badyaev & Leaf (1997).

4.1.3.1. Elementlange

Die Habitate der Acrocephalinae lassen sich nach zunehmender Vegetationshéhe und abneh-
mender Feuchtigkeit auftrennen, wobei eine leichte Korrelation zwischen diesen Variablen
herrscht. Entlang dieses Gradienten steigt die Elementlange an. V.a. die Korrelation zwischen
der Elementlange und der Vegetationshohe scheint eine konvergente Anpassung an die
Vegetation zu sein, da sie auch nach der phylogenetischen Korrektur bestehen bleibt,

wahrend die Beziehung zum Untergrund verloren geht.

Wie in Kap. 2.2.4 beschrieben, bewohnen die meisten Acrocephalinae Verlandungszonen
von der Wasserkante bis ins zunehmend trockene Hinterland. Die Arten, die offene Walder
und dichte Buschlandschaften bewohnen, vermeiden hier allerdings das dichte Innere und
sind mehr am Rande der Vegetation zu finden. So nimmt im Vergleich zu dem dichten,
homogen geschichteten Schilfbestanden die Gesamtoffenheit der Lebensraume zu. Dies wird

auch durch die vielen offenen Stellen zwischen den einzelnen Vegetationsinseln in den
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innerasiatischen Trockengebieten deutlich. Aber nicht die Dichte ist entscheidend fiir den
Gesang, sondern die Vegetationshohe. Die Vegetationshohe der Acrocephalinae liegt
zwischen 3,00 und 5,20 m. Nur 25% der Arten besiedeln Habitate mit einer Vegetation von
Uiber 8m Hohe. Die Acrocephalinae, die in der relativ niedrigen und dichten Vegetation
vorkommen, zeigen zwei verschiedene Anpassungen an die Biotopakustik. Entweder zeigen
sie eine Tendenz, Gber diese hinweg zu singen (s. Kapitel 4.1.1.3). So bekommen sie mehr
Bedingungen einer offenen Landschaft (Slabbekoorn, 2004), die wenig strukturelle
Hindernisse bietet, aber dafiir einen starken reflektorisch wirkenden Untergrund, v.a. bei
stehendem Wasser. Nach der AAH breiten sich kurze und frequenzmodulierte Elemente gut
in offenen Landschaften aus. Dies wirde erkldaren, warum Arten, die zwar in einer niedrigen,
dichten Vegetation vorkommen, trotzdem Merkmale im Gesang haben, die eigentlich
typisch fur offene Landschaften sind. Sie umgehen die ungilinstige Akustik durch eine
Singwarte. Dies gilt v.a. fir Arten, die starke Frequenzmodulationen in ihrem Gesang haben.

Diese komplexen Elemente sind anfalliger fiir spektrale Degradierung.

Arten, die in der niedrigen Vegetation ohne Singwarte singen, machen sich, wie oben
beschrieben die starke Echobildung durch kurze Elemente mit einer hohen Repetitionsrate
auf gleicher Frequenzlage zunutze. Allerdings missen diese Arten auf einen frequenz-

modulierten Gesang verzichten. Der Gesang wird monotoner und gerduschhafter.

Acrocephalinae, die in hoherer Vegetation vorkommen, singen mehr aus der Vegetation
heraus, z.B. H. icterina, H. olivetorum, A. sechellensis. Sie konnen die strukturellen
Veranderungen des Gesanges durch ldngere Elemente umgehen. Diese sind fiir Degradie-
rung weniger anfallig als kurze Elemente. Nach Nemeth et al. (2006) kann sich auch im Wald
der Widerhall auf die Ausbreitung des Gesanges glinstig auswirken, dhnlich wie bei Musik in
geschlossenen Radumen. Die Elemente miissen nur lang genug sein, damit sie sich Gber die
Reflexion legen kdonnen. Zuséatzlich begiinstigen lange Elemente die zeitliche Summation des
Gesangs. Dieser Prozess beschreibt die Summation oder die Integration des Gesanges lber

die Zeit, der durch lange Signale beglinstigt wird, der aber abhdngig von der Position des
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Empfangers ist. Zeitliche Summation ist ein weit verbreitetes Phanomen im Vogelgesang und
konnte so eine akzeptable Erklarung fiir den adaptiven Wert von langen Elementen in einer
Kommunikation sein, die auf lange Distanzen angelegt ist [(Dooling 1979), (Dooling et al.
1985), (Klump 1996)]. A. sechellensis verstarkt diesen Effekt noch durch extrem engbandige
Elemente. Diese kommen nach Slabbekoorn et al. (2002) v.a. bei tropischen Waldvoégeln vor.
Durch die fehlende Frequenzmodulation akkumulieren sich die einzelnen Elemente zu einem

langen Signal.

4.1.3.2. Gesangstyp, Pausenlange, Elementabstand

Der Untergrund (Feuchtigkeitsgrad) und die Vegetationshéhe beeinflussen unterschiedlich
stark den Gesangstyp, die Pausenldnge und den Elementabstand. Auf den ersten Blick
scheint der Untergrund einen bedeutenden Einfluss auf die Evolution des Gesanges der
Acrocephalinae gehabt zu haben. Nach Wallschlager (1985) zeigen Arten in feuchten
Habitaten die Tendenz, einen Uberschuss an Information zu produzieren, oft verbunden mit
einer erhohte Redundanz von Elementen, um die Absorption durch die dichte Vegetation
(schlechte Akustik des Wassers) zu umgehen. Diese Tendenz der Redundanz zeigt sich in den
kontinuierlichen Gesangen, die durch wenige kurze Pausen unterbrochen werden, wie bei
A. baeticatus, A. scirpaceus, A. schoenobaenus, A. tangorum und A. agricola. So kommt es,
dass bevorzugt in feuchten Habitaten der kontinuierliche Gesangstyp mehr gezeigt wird als
der strophige Gesang. Die Arten sind bemiiht, den Gesang nicht allzu lange zu unterbrechen.
Durch die Redundanz und Reihung von signalgleichen und v.a. frequenzgleichen Elementen,
wird der Gesang der Rohrsanger oft monoton (Bsp. A. scirpaceus; A. arundinaceus). In
trockenen und weniger dichten Habitat breiten sich dagegen rasche Frequenzmodulationen
besser aus (Morton 1975). Der Gesang wirkt dadurch weicher und abwechslungsreicher (z. B.
A. dumetorum, H. languida). Hier zeigt sich auch der Zusammenhang zwischen Elementlange
und Elementabstand. Kurze Elemente werden in feuchten Habitaten mit kurzen
Elementabstinden aneinander gereiht, wahrend in trockenen Gebieten die Elemente als

auch der Abstand langer werden. All dies dient dazu, um in den unglinstigen akustischen
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Bedingungen durch den Widerhall des Wassers, einen Uberschuss an Information zu

produzieren.

Die Pausenlange wird nur im Zusammenspiel von Vegetationshohe und Untergrund
beeinflusst. Die feuchteren Habitate sind meistens niedriger als die Busch- und
Waldhabitate von H.icterina, H. olivetorum und A. sechellensis. Zwischen der
Vegetationshdhe und dem Untergrund herrscht in meinen Daten allerdings eine schwache
Korrelation (s. Tabelle 15, Seite 90). Aus physikalischen Griinden hat sich eine kurze
Pausendauer in den feuchteren und niedrigeren Habitaten bewadhrt, wahrend in den

hoheren und trockenen Habitaten sich eine langere Pausendauer entwickelt hat.

Wie meine Ergebnisse aber zeigen, ist die Variabilitat gerade in drei Gesangsmerkmalen
innerhalb eines Habitats und einer Untergrundart sehr hoch. In den feuchten Habitaten
findet man den langen kontinuierlichen Gesang von A. scirpaceus, A. avicenniae, A. agricola,
A. tangorum, A. schoenobaenus und A. griseldis genauso wie den extrem kurzen Strophen-
gesang von C. gracilirostris, A. gracilirostris und A. rufescens. Auch in der Pausenldange finden
sich groBe Unterschiede innerhalb der feuchten Habitate. Lange Pausen zwischen den
Gesdngen machen A. avicenniae und A. baeticatus. Sehr kurze Abstdnde zeigen A. australis,
A. stentoreus, A. orientalis, A. griseldis und C. gracilirostris. Eine dhnlich grof3e Diskrepanz ist

auch bei den Bewohnern der trockenen Habitate zu sehen.

Diese Diskrepanz in den Ergebnissen zeigt, dass die Anpassungen an die Ausbreitung des
Gesanges in Abhangigkeit vom Untergrund nicht allzu stark sind. Der ,konvergierende”
Einfluss des Untergrundes liberdeckt nicht den der Phylogenie. Vermutlicher Grund dafir ist,
dass auf den beiden Untergrundarten jeweils mehr nah verwandte Arten vorkommen, die

sich dann durch die oben genannten Griinde an die Habitatbedingungen angepasst haben.
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41.4. KorpergroRe/Gewicht

Gemal der AAH (ibt das Habitat einen starken Einfluss auf die Frequenzlage des Gesanges
aus. Doch bei diesen Uberlegungen wurden die energetischen und morphologischen
Voraussetzungen des Singens vernachlassigt. Die Gesangshdhe wird von der Kérpergrofe als
auch der gesamten GrofRe des Vokaltraktes beeinflusst [(Wallschlager 1980, 1985), (Podos
2001)]. Zusatzlich sind tiefere Téne energetisch gesehen teurer als hohere Frequenzen
(Roberts et al., 1983). Diese morphologischen und energetischen Griinde kénnen einen
grofReren Selektionsdruck auf die Frequenzlage des Gesanges ausiliben als das Habitat
(Boncoraglio & Saino, 2007). Genau dies zeigen auch meine Ergebnisse bei den Acrocepha-
linae. Die drei untersuchten Frequenzlagen und die Bandbreite des Gesanges sind zum einen
von der Korpermasse (Gewicht) als auch von der Jahresperiodischen Organisation abhangig.
Die KorpergroRe verliert aber nach der phylogenetischen Korrektur ihren Einfluss auf die

Tonlage des Gesanges.

Morphologische Merkmale, wie die KorpergrolRe, zeigen oft bei engverwandten Arten groRe
Ahnlichkeiten. Morphologie ist also ein stark phylogenetisch konserviertes Merkmal. Anders
dagegen bei verhaltensbiologischen 6kologischen Merkmalen, die nur sehr wenig (1%) durch
die Verwandtschaft der Arten erklart werden. Hier ist das phylogenetische Signal eher
schwach, da sie mehr durch die Einnischung der Art beeinflusst werden (Bohning-Gaese &

Oberrath, 1999).

4.2. Gesamtdiskussion

Nach der Multiplen Regression sah es erst so aus, als ob der Gesang der Acrocephalinae
durch viele verschiedenen Umweltfaktoren wie Jahresperiodik, Habitat und KérpergréRe in
seiner Evolution beeinflusst worden ist. Dies zeigen auch viele Einzelstudien liber diese
Vogelgruppe. Der Gesang hat an die speziellen Habitatbedingungen, an die unterschied-
lichen Paarungssysteme (Catchpole, 1995) und die verschiedenen KorpergrofRen (Bell, 2001)

der Acrocephalinae konvergente Anpassungen erfahren. Doch unter Einbeziehung der
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phylogenetischen Beziehungen der Arten zueinander wird deutlich, dass der Gesang fast
ausschlieBlich durch die selektiven Zwange von Verwandtschaft und Jahresperiodik
bestimmt wird (s. Tabelle 16). Ein GroRteil der Ahnlichkeiten im Gesang wird durch die
phylogenetische Ndhe der Arten bestimmt und nicht, wie erst angenommen, durch
samtliche Einflussfaktoren. Verwandtschaftsunabhdngige Entwicklungen erfahrt der Gesang
nur durch das differenzierte Zugverhalten der Acrocephalinage und durch die

Vegetationshohe.

Gesangsmerkmal Vor der phylogenetischen Nach der phylogenetischen
Korrektur Korrektur
Repertoiregrofle | Aufenthaltsdauer Aufenthaltsdauer
Frequenz Aufenthaltsdauer; Gewicht Aufenthaltsdauer
Elementlange Vegetationshohe Vegetationshohe
Gesangslange Aufenthaltsdauer Wird nicht signifikant
Imitation Aufenthaltsdauer Nicht berechnet
Elementabstand | Untergrund Nicht berechnet
Singwarte Aufenthaltsdauer Nicht berechnet
Gesangstyp Untergrund Nicht berechnet
Pausendauer Untergrund; Vegetationsh6he Nicht berechnet
Tempo Keine signifikante Beziehung Nicht berechnet

Tabelle 16 Zusammenfassung der Ergebnisse der Gesangsevolution unter Einbeziehung
samtlicher Einflussgrofien

Allgemein ist bei Arten, die in den héheren noérdlichen Breiten briiten, der Zeitrahmen der
Brutsaison sehr komprimiert. Deshalb muss ein Weibchen die Qualitdt des Mannchens und
seines Revieres schnell einschatzen konnen. Der Gesang ist ein akustisches Ornament, das
Zugang zu potentiellen Paarungspartnern ermdglicht. Deshalb verschiebt sich bei ziehenden
Arten, die in den héheren nordlichen Breiten briiten der Schwerpunkt des Gesanges auf die
intra- und intersexuelle Funktion und wird als Indikator zur mannlichen Qualitat. Bei den
nicht-ziehenden Acrocephalinae in den (sub-)tropischen Gebieten und den ozeanischen
Inseln dient der Gesang zur Erhaltung eines Territoriums auch auflerhalb der Brutsaison

(Stuchtburry & Morton, 2001), Gber dessen Gite dann das Weibchen das Méannchen zur
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Paarung auswahlt. Der Gesang dient weiterhin dazu, um in den dauerhaften Partner-
beziehungen und den stabilen sozialen Netzwerken ganzjahrig Kontakt zueinander aufrecht-

zuerhalten. Er vermittelt die Information, wo sich welcher Vogel im Abstand zu Reviergrenze

und anderen Individuen befindet (ranging).

Gesangsmerkmal

Funktion des
Gesangsmerkmales

Mechanismus

Entstanden durch

Repertoiregrofle

Qualitatsindikator

Jahresperiodik
und Phylogenie

Differenzierte Funktion des
Gesanges zwischen Zug und
Standvogeln: sexuelle
Selektion

Gesangslinge

Qualitatsindikator

Phylogenie

Imitation Verlangerung des Jahresperiodik Passive Anreicherung durch
Repertoires akustisches Umfeld; soziales
Vermeidung von Lernen
Hybridisierung

Singwarte Qualitatsindikator Jahresperiodik Sexuelle Selektion;

Partnerfindung

Frequenzlage

Transmission

Jahresperiodik;
Phylogenie

Ausbreitungsbedingungen
im Habitat

Elementldnge

Transmission:
Akkumulation

Jahresperiodik;
Vegetationshohe;

Ausbreitungsbedingungen

einzelner Elemente Phylogenie

zu langen Signalen
Elementabstand | Transmission Untergrund Ausbreitungsbedingungen
Pausenldange Transmission Untergrund/ Ausbreitungsbedingungen

Vegetationshohe

Tabelle 17

Funktion der einzelnen Gesangsmerkmale und Beeinflussung durch die

Evolutionsfaktoren

Wie in Tabelle 17 zu sehen, Gbernehmen unterschiedliche Gesangsmerkmale verschiedene

Funktionen. In Abhangigkeit zu dieser Funktion werden sie von verschiedenen

Selektionszwdngen verschieden stark beriihrt. Die Qualitdt eines Mannchens zeigt sich

besonders durch die Singwarte und die RepertoiregroRe. Da die Singwarte nicht in die
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Phylogenetische Korrektur beinhaltet war, werde ich mich mehr auf die fundierten

Beziehungen von Repertoiregrofle zu Jahresperiodik, aber auch zu Phylogenie beschranken.

Dass die RepertoiregréRe bei Zugvogeln ein entscheidendes Auswahlkriterium von Weibchen
ist, zeigen viele Untersuchungen an verschiedenen Acrocephalus-Arten (s. Kapitel 4.1.1.1).
Individuelle Varianz fihrt hier v.a. zu einer inter-sexuellen Selektion auf ein groRes
Repertoire, weniger stark aber auch durch intra-sexuelle Selektion. Warum zeigen jetzt
Weibchen ziehender Arten eine Praferenz fir ein groBes Repertoire? Weibchen kdnnen ihre
eigene biologische Fitness entweder durch einen erhéhten Aufwand bei der Jungenaufzucht
optimieren oder durch die Wahl eines geeigneten Partners. Durch diese Wahl bekommen sie
indirekte als auch direkte Vorteile fiir die Aufzuchtbedingungen als auch die Uberlebensrate
ihrer Jungen. Direkte Vorteile sind z.B. fir ein Weibchen geringe Pathogen-Belastung des
Mannchens und hohes vaterliches Engagement. Studien am Schilfrohrsanger von Buchanan
et al. (1999) und Buchanan & Catchpole (2000) zeigen, dass diese mannlichen Qualitdten
durch die Repertoiregrofe und Singaktivitat ausgedriickt werden und so fir ein Weibchen

einschatzbar sind.

Indirekte Vorteile ergeben sich fiir das Weibchen (iber die genetische Ausstattung und dem
daraus resultierenden Phinotyp. Die guten Gene des Vaters, die die Fitness (Uberlebensrate)
der Jungen erhdhen und somit die biologische Fitness des Weibchens ansteigen lassen, sind

bedeutende indirekte Vorteile (Gute-Gene-Model) (Kappeler, 2006).

Bei Singvogeln wird die Qualitdat des Mannchens (iber RepertoiregrolRe oder Gesangsrate
abgeschatzt (Gil & Gahr, 2002). Dass diese guten Gene auch an Nachkommen weitergegeben
werden und die Fitness erhohen, zeigen die Untersuchungen von Hasselquist et al. (1996).
Die Uberlebensrate von jungen Drosselrohrsdngern steigt mit der RepertoiregréRe des
Vaters an. Auch individuelle Stresserfahrungen wahrend der Nestlingszeit, die sich nach der
Hypothese von Nowicki et al. (2000) negativ in der Gehirnentwicklung niederschlagen,

auBern sich in einer Verminderung des Gesangsrepertoires bei A. arundinaceus.
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Nicht nur diese potentiellen Vorteile bestimmen die Wahl des Weibchens, sondern auch ihre
2.T. angeborenen Paarungspraferenzen. Diese Praferenzfunktion beschreibt den Zusammen-
hang zwischen der Stirke des mannlichen Reizes und der weiblichen Reaktion. Paarungs-
praferenzen sind, wenn sie evolutiondr von Bedeutung sind, angeboren und werden an die
Nachkommen vererbt (Kappeler, 2006). Die sensorischen und neurobiologischen Grundlagen
einer Entscheidung sind vorgegeben (Bakker & Pomiankowski, 1995). Diese angeborenen
Praferenzen existieren nach den Ausfiihrungen von Kappeler (2006) auf zwei Ebenen. Zum
einen durch die Arterkennung. Der Vogel hat eine Praferenz fir Mitglieder der eigenen Art.
Zum anderen trifft das Weibchen aber auch eine innerartliche Auswahl, indem es eine
bestimmte Merkmalsauspragung von Mannchen derselben Art bevorzugt. Eine existierende
sensorische Empfindlichkeit des Weibchens beeinflusst ihre Entscheidung. So werden nach
Ryan & Keddy-Hector (1992) Praferenz und Merkmal miteinander evolutionadr gekoppelt,
wenn Mdnnchen mit intensiveren oder gar Ubertriebenen Ornamenten allein wegen des
hoheren Signalwertes ausgewdhlt werden; Mannchen betreiben eine sensorische Ausbeute

des Weibchens.

Meine Ergebnisse machen deutlich, dass der Gesang in seiner Evolution aulRer durch die
Phylogenie v.a. durch die divergierenden Krafte der inter- und intrasexuellen Selektion und
durch das Habitat beeinflusst wird. Dieses Ergebnis deckt sich mit anderen Untersuchungen
an andern Vogelgruppen, die alle eine unterschiedlich starke Beeinflussung von Phylogenie,
sozialen und Okologischen Faktoren auf den Gesang fanden [(Wiley, 1991), (McCracken &
Sheldon, 1997), (Van Buskirk, 1997), (Price & Lanyon, 2002)]. Bei den Acrocephalinae ist der
Einfluss des Habitats durch die Vegetationshohe auch in der phylogenetischen Korrektur
haltbar. Mein relativ grober Datensatz misst natirlich nicht all die feinen 6kologischen
Komponenten wie Luftfeuchtigkeit, Temperatur-, und Windgradienten und Gerdusche durch
Insekten und Gesang der anderen lokalen Arten, die sicherlich die Ausbreitung des Gesanges
beeinflussen. Diese sich vermischenden Gerdusche machen es schwierig, das Signal zu

entdecken und zu entschlisseln [(Brenowitz, 1982), (Wiley & Richards, 1982), (Ryan &
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Brenowitz, 1985), (Waser & Brown, 1986)]. Diese Anpassungen des Gesanges einiger
Acrocephalinae an ihr Habitat wird durch Arbeiten wie Jilka & Leisler (1974) und Heuwinkel
(1982) und (1990) bereits beschrieben. Allerdings wurde hier nie der Einfluss der Phylogenie
berlicksichtigt. Einflisse durch Wasser (feuchter Untergrund) und der Nebengerdusche des
Schilfes tiberlagern also nur die Entwicklung des Gesanges infolge der Phylogenie. Nur durch
die Vegetationshohe entwickeln die Acrocephalinae eine konvergente Entwicklung in der
Elementldnge, um durch Akkumulation der Elemente die Ausbreitung ihres Gesanges zu

optimieren.

Der Gesang ist eine sehr komplexe Verhaltensweise. Die phanotypische Auspragung des
Gesanges wird integriert in einem Set von Merkmalen, die voneinander abhdngen. Die
Moglichkeit, dass einige Gesangsmerkmale auf die Selektion durch das Habitat oder die
sexuelle Selektion reagieren, wahrend andere Merkmale mehr phylogenetisch konserviert
sind, zeigt den Grad der Unabhéangigkeit der Gesangsmerkmale. Diese bedingen sich

funktionell und erklaren somit die Fahigkeit, auf Selektion zu antworten (Van Buskirk, 1997).
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5. Anhang
Spezies Kérpe.rgewicht
ing

baeticatus 9,80

avicenniae 8,00

scirpaceus 11,60
palustris 12,30
dumetorum 11,40
bistrigiceps 9,10

schoenobaenus 11,40
paludicola 11,60
melanopogon 11,40
agricola 9,70

concinens 8,30

tangorum 8,10

arundinaceus 31,00
australis 20,50
stentoreus 27,00
orientalis 25,20
brevipennis 15,70
rufescens 23,00
gracilirostris 16,80
sechellensis 16,10
newtoni 16,90
griseldis 16,80
aedon 26,30
icterina 13,40
polyglotta 11,40
languida 12,00
olivetorum 17,80
rama 9,20

caligata 9,00

opaca 11,40
elaeica 10,90
C. gracilirostris 10,80
natalensis 11,70

Tabelle 18 Korpergewicht der Acrocephalinae aus John & Dunning (1992)
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Roéhricht / Hochstauden, Buschland GePUSCh mit
Mangroven Gebiisch, Gras (scrub) dichtem Wald (-rand)
Unterwuchs

baeticatus palustris brevipennis dumetorum sechellensis

avicenniae bistrigiceps polyglotta aedon icterina

scirpaceus schoenobaenus languida opaca olivetorum

melanopogon paludicola rama elaeica

agricola concinens natalensis

A. tangorum caligata

arundinaceus

australis

stentoreus

orientalis

rufescens

gracilirostris

newtoni

griseldis

C. gracilirostris

Tabelle 19 Einteilung der Arten im jeweiligen Habitattyp

Trockener Nasser Boden Trockener Nasser Boden
Boden Boden

palustris baeticatus languida australis
dumetorum avicenniae olivetorum stentoreus
bistrigiceps scirpaceus rama orientalis
concinens schoenobaenus caligata rufescens
brevipennis paludicola opaca gracilirostris
sechellensis melanopogon elaeica newtoni
aedon agricola natalensis griseldis
icterina tangorum C. gracilirostris
polyglotta arundinaceus

Tabelle 20 Einteilung der Arten nach dem Untergrund
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Bild 3 Habitattyp Buschland

Bild 1 Habitattyp Rohricht

Bild 4 Habitattyp mediterraner
Wald

Bild 2 Habitattyp Mangroven
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Aufenthaltsdauer im Brutgebiet (Monate)

Standvogel

Kurzstreckenzieher

Langstreckenzieher

avicenniae (10)

baeticatus (9)

scirpaceus (3.5)

brevipennis (12)

melanopogon (7)

palustris (2,5)

rufescens (12)

australis (6)

dumetorum ( 3)

gracilirostris (12)

bistrigiceps (3)

sechellensis (12)

schoenobaenus (3,5)

newtoni (12)

paludicola (3,5)

C. gracilirostris (12)

agricola (3,5)

natalensis (12)

concinens (3)

tangorum (3)

arundinaceus (3,5)

stentoreus (4)

orientalis (3,5)

griseldis (4,5)

aedon (3)

icterina (3)

polyglotta (3)

languida (4,5)

olivetorum (3)

rama (3,5)

caligata (3)

opaca (3,5)

elaeica (4)

Tabelle 21

Einteilung der Arten nach dem Zugverhalten und der Aufenthaltsdauer im

Brutgebiet im Monaten in Klammern
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Tabelle 22

Spezies Dauer der
Brutperiode
baeticatus 90
avicenniae 90
scirpaceus 80
palustris 45
dumetorum 60
bistrigiceps 80
schoenobaenus 75
paludicola 90
melanopogon 110
agricola 80
conicens 60
tangorum 60
arundinaceus 70
australis 110
stentoreus 90
orientalis 70
brevipennis 110
rufescens 120
gracilirostris 120
sechellensis 120
newtoni 120
griseldis 90
aedon 70
icterina 50
polyglotta 50
languida 75
olivetorum 45
rama 55
caligata 45
opaca 60
elaeica 74
C. gracilirostris 110
natalensis 116

Dauer der Brutperiode bei den Acrocephalinae
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Anteil des Vaters an der Aufzucht
Monogamie mit

Helfersystem Monogamie Polygynie Promiskuitat
sechellensis (2) avicenniae (4) bistrigiceps (2) paludicola (1)
baeticatus (4) scirpaceus (4) schoenobaenus (2)
melanopogon (4) palustris (4) arundinaceus (2)

dumetorum (4) australis (2)
agricola (3) stentoreus (2)
concinens (3) orientalis (2)

tangorum (4)

brevipennis (4)

rufescens (4)

gracilirostris (4)

newtoni (4)

griseldis (3)

aedon (4)

icterina (3)

polyglotta (3)

languida (4)

olivetorum (4)

rama (4)

caligata (4)

opaca (4)

elaeica (4)

C. gracilirostris (4)

natalensis (3)

Tabelle 23 Einteilung der Acrocephalinae nach dem Paarungssystem und in Klammern
der Anteil des Vaters an der Aufzucht
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Keine Imitation Wenig Imitation Viel Imitation
paludicola baeticatus palustris
melanopogon avicenniae dumetorum
arundinaceus scirpaceus bistrigiceps
australis schoenobaenus agricola
orientalis concinens tangorum
brevipennis stentoreus icterina
rufescens aedon
gracilirostris polyglotta
sechellensis
newtoni
griseldis
languida
olivetorum
rama
caligata
opaca
natalensis
elaeica
C. gracilirostris
Tabelle 24:  Einteilung der Arten nach ihrem Imitationsanteil
Arten, die
uber || Aus
der Vegetation singen.
palustris australis baeticatus newtoni
dumetorum stentoreus avicenniae Griseldis
bistrigiceps orientalis scirpaceus Aedon
schoenobaenus polyglotta brevipennis interina
paludicola languida rufescens olivetorum
melanopogon rama gracilirostris C. gracilirostris
agricola caligata sechellensis natalensis
concinens opaca
tangorum elaeica
arundinaceus
Tabelle 25 Einteilung der Acrocephalinae nach ihrem Singverhalten
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= % to |oN | oN |2y 2 o 2| e, §
Spezies % E §'§ ES| 22|/ E2)| 3 £ 2 22| 5
5| £ | 28 |SE|SE|EE| E | = | & |53 %
o 7] »
baeticatus 2 | 0,088 0,141 2518 3872 5374 3788 519 | 153,50 | 6,84 20,90
avicenniae 2 | 0,008 0,215 2516 3484 4604 2108 344 | 216,00 | 7,55 12,13
scirpaceus 2| 0,081 0,111 1942 3416 5149 3266 560 | 164,00 | 4,56 34,06
palustris 2 | 0,081 0,114 2607 3995 5962 3391 520 | 181,20 | 3,21 16,12
dumetorum 2| 0132 0,157 3281 4401 5466 2199 3,56 60,00 2,36 29,85
bistrigiceps 1| 0,078 0,091 2605 4367 6082 3830 584 | 10417 | 4,48 6,50
schoenobaenus 2 | 0,080 0,084 2978 4411 6226 3386 9,27 67,66 4,76 27,18
paludicola 11 0,090 0,093 2054 3594 4768 2731 6,23 23,80 6,38 5,52
melanopogon 11 0,090 0,071 2244 3338 4640 2504 6,06 | 212,50 | 3,22 12,25
agricola 2 | 0,104 0,090 2495 3848 5554 3060 455 | 208,00 | 3,52 21,35
conicens 1| 0,085 0,080 2827 3727 5251 2531 597 | 213,00 | 9,84 7,59
tangorum 2 | 0,101 0,083 2921 4792 5461 3493 523 | 248,00 | 2,73 13,71
arundinaceus 1| 0,114 0,111 2701 2937 4011 1370 510 71,40 4,84 5,07
australis 1| 0,084 0,110 1901 3111 3861 1956 4,38 92,50 2,38 4,10
stentoreus 11 0,109 0,146 2456 3541 3725 1230 4,74 81,95 3,61 4,58
orientalis 1| 0,074 0,206 2215 2194 4772 2582 3,86 60,97 3,61 4,58
brevipennis 1| 0,078 0,085 1292 2657 2821 1548 517 10,50 9,62 4,88
rufescens 1| 0,094 0,159 1275 2236 2636 1510 3,78 30,60 4,84 3,33
gracilirostris 1| 0,078 0,095 1503 2297 3188 1712 6,66 74,80 4,66 2,07
sechellensis 1 0,117 0,112 1987 2122 2902 918 3,94 32,00 3,35 3,94
newtoni 1| 0,093 0,153 1970 2837 4037 2155 5,07 26,75 427 3,35
griseldis 2| 0,120 0,265 1150 3024 3258 2111 252 | 203,25 | 2,50 18,66
aedon 2 | 0,095 0,100 1582 3751 4793 3373 540 | 157,80 | 248 19,90
icterina 1| 0,137 0,093 2368 3935 5405 3070 449 | 181,20 | 2,64 6,76
polyglotta 1| 0,084 0,043 2488 3998 5510 3040 728 | 179,67 | 9,28 5,95
languida 11 0,090 0,075 2222 3101 4351 2231 5,68 72,67 | 10,50 9,08
olivetorum 1| 0,083 0,131 1315 3432 4240 2438 3,81 98,67 2,28 9,08
rama 1| 0,075 0,054 1998 3523 5417 3748 6,18 | 193,00 | 8,41 5,70
caligata 11 0,095 0,039 2393 3205 4148 1753 6,81 146,67 | 6,88 4,79
opaca 11 0,109 0,080 3010 3976 5519 2508 564 | 292,00 | 6,46 8,85
elaeica 1| 0,082 0,075 2313 3855 5685 3372 6,94 63,80 3,54 6,17
C. gracilirostris 1| 0,067 0,041 1207 1860 2740 1533 7,56 16,00 2,95 0,89
natalensis 1| 0,080 0,081 1888 2487 3191 1299 5,37 7,00 5,00 1,58
Tabelle 26 Gesangsdaten
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Spezies Aufnahmenummer Herkunftsort Quelle
baeticatus 48034 Sud Afrika British Sound Library
48033 Sud Afrika British Sound Library
47705 Sud Afrika British Sound Library
49808 Sud Afrika British Sound Library
avicenniae 1 MPI Radolfzell
scirpaceus 1 Mindelsee Barbel Fiedler
2 Mindelsee Barbel Fiedler
3 Mindelsee Barbel Fiedler
4 Frankisches Barbel Fiedler
Weihergebiet
5 Frankisches Barbel Fiedler
Weihergebiet
palustris 1 Frankisches Barbel Fiedler
Weihergebiet
2 Mindelsee Barbel Fiedler
3 Frankisches Barbel Fiedler
4 Weihergebiet Barbel Fiedler
5 Vogelstimmen Europas (CD
Andreas Schulze)
dumetorum 1 Finnland MPI Radolfzell
2 Finnland MPI Radolfzell
3 Finnland MPI Radolfzell
4 Finnland MPI Radolfzell
6 Finnland MPI Radolfzell
bistrigiceps 65555 China British Sound Library
65554 China British Sound Library
65553 China British Sound Library
51133 China British Sound Library
51130 China British Sound Library
schoenobaenus 5 Frankisches Barbel Fiedler
Weihergebiet
4 Frankisches Barbel Fiedler
Weihergebiet
6 Vogelstimmen Europas (CD
Andreas Schulze)
1 MPI Radolfzell
3 MPI Radolfzell
paludicola 1 Polen MPI Radolfzell
2 Polen MPI Radolfzell
3 Ungarn MPI Radolfzell
4 Ungarn MPI Radolfzell
5 Ungarn MPI Radolfzell
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Spezies Aufnahmenummer Herkunftsort Quelle
melanopogon 4 Vogelstimmen Europas (CD
Andreas Schulze)
76 Frankreich Bird Song of Israel
2 Osterreich MPI Radolfzell
3 Osterreich MPI Radolfzell
agricola 62309 Pakistan British Sound Library
18987 Kasachstan British Sound Library
09980 South Tuva British Sound Library
26759 (Russland) British Sound Library
2 Kasachstan Vogelstimmen Europas (CD
Andreas Schulze)
concinens 65558 China British Sound Library
45981 Library of Natural Sound at
the Cornell Library of
Ornithology
2 Library of Natural Sound at
the Cornell Library of
51120 China Ornithology
British Sound Library
tangorum 1 Mongolei Per Alstrom
arundinaceus 1-5 Frankisches MPI Radolfzell
Weihergebiet
australis 06475 Victoria British Sound Library
06497 (Australien) British Sound Library
stentoreus 77 Israel Bird Song of Israel
2 Kabul MPI Radolfzell
orientalis 45979 China British Sound Library
51140 China British Sound Library
51139 China British Sound Library
brevipennis 16334 Kap Verden British Sound Library
16335 Kap Verden British Sound Library
3 Vogelstimmen Europas (CD
Andreas Schulze)
rufescens 10090 British Sound Library
37572 British Sound Library
2451 British Sound Library
2453 British Sound Library
2454 British Sound Library
gracilirostris 27682 Kenia British Sound Library
17341 Zambia British Sound Library
03645 Kenia British Sound Library
41113 British Sound Library
13951 British Sound Library
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Spezies Aufnahmenummer Herkunftsort Quelle
sechellensis 48951 Seychellen British Sound Library
48954 Seychellen British Sound Library
48953 Seychellen British Sound Library
48956 Seychellen British Sound Library
48955 Seychellen British Sound Library
newtoni 66406 Madagascar British Sound Library
20027 Madagascar British Sound Library
36124 Madagascar British Sound Library
95787 Madagascar Library of Natural Sound at
the Cornell Library of
Ornithology
griseldis 1 Kenia MPI Radolfzell
2 Kenia MPI Radolfzell
41155 Kenia British Sound Library
aedon 67476 China British Sound Library
65561 China British Sound Library
26731 Russland British Sound Library
68 Soviet Bird Song
67473 China British Sound Library
icterina 47555 Schweden British Sound Library
39103 Frankreich British Sound Library
39103 British Sound Library
05197 England British Sound Library
17383 Sambia British Sound Library
34795 British Sound Library
polyglotta 47562 Paris British Sound Library
20088 Spanien British Sound Library
16850 Lot Valley British Sound Library
02101 (Frankreich) British Sound Library
16372 Vermoux British Sound Library
(Frankreich)
languida 41163 Kenia British Sound Library
35451 Turkei British Sound Library
80 Bird Song of Israel
olivetorum 35432 British Sound Library
16249 British Sound Library
25673 British Sound Library
5 Vogelstimmen Europas (CD
Andreas Schulze)
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Spezies Aufnahmenummer Herkunftsort Quelle
rama 1 Vogelstimmen Europas (CD
Andreas Schulze)
02900 Iran British Sound Library
26767 Russland British Sound Library
41903 Indien British Sound Library
(Wintergesang)
65812 Indien British Sound Library
(Wintergesang)
caligata 26757 Russland British Sound Library
1 Vogelstimmen Europas (CD
Andreas Schulze)
opaca 1 Vogelstimmen Europas (CD
Andreas Schulze)
39110 Spanien British Sound Library
39109 Spanien British Sound Library
natalensis 14340 British Sound Library
14341 British Sound Library
3 Library of Natural Sound at
the Cornell Library of
Ornithology
elaeica 15963 Zypern British Sound Library
2 Vogelstimmen Europas (CD
Andreas Schulze)
19577 Zypern British Sound Library
39111 Turkei British Sound Library
C. gracilirostris 1 Zambia Bob Stjernstedt
2 Uganda Mclean
3 Kenia Mclean

Tabelle 27

Herkunft der Gesange
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