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Die Genesis der nicaraguensischen Grabenseen (Teil 1)
und des mesoamerikanischen Isthmus (Teil II)
aus der Sicht des Fischereibiologen

The origin of the lakes in the Nicaraguan fault and of the Middle
American isthmus in the light of studies of the fish fauna

Von Diermar RiepEL, Tiibingen

Abstract

The geological hypothesis of a marine origin of the Nicaraguan depression
and its lakes was until the fifties of the present century exclusively based upon the
occurrence of marine species (shark, sawfish and tarpon) in Lake Nicaragua. A
recent view, however, is that the fault was never connected with the sea and that
the lakes were filled by rain only.

In view of the fact that there seems to be no agreement among geologists
about the geological history of the Nicaraguan depression, an attempt is made to
contribute to the discussion by evaluating the fish faunal elements of the fault.

The nature, composition and evolution of Central American inlandwater fish
are discussed in relation to the various geohistorical views about the formation of
the Isthmian link of Southern Middle America.
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1. Einleitung

Die nicaraguensische Grabensenke ist Mittelamerikas bedeutendstes
Tieflandgebiet. Sie wird landschaftlich von den beiden grofSten Seen Zen-
tralamerikas, dem 8000 km® groBen Nicaragua-See und dem kleineren
1000 km? umfassenden Managua-See beherrscht (Abb. 1). Die ihr randlich
und im Inneren aufgesetzten Vulkane stehen im eindrucksvollen Kontrast
zur Monotonie der grolen Wasserflichen.

Die Senke gehort geographisch zur Siidregion des mesozoischen Kernes
von Mittelamerika und war bis zur ersten Hilfte der Erdneuzeit von den
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Abb. 1. Topographische Karte Nicaraguas (Hohenangaben in m).
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nordlichen Ausldufern eines Flachmeeres bedeckt, das sich nach S hin bis
an die Nordgrenze des siidamerikanischen Kontinents erstreckte. Die Verbin-
dung zwischen diesem und dem mesoamerikanischen Kern kam in spit-
tertidrer Zeit zustande, als sich der Meeresboden im heutigen Bereich der
Linder Siidnicaragua, Costa Rica und Panama anhob. Das Grabenareal
Nicaraguas stellt somit das Bindeglied zwischen dem alten Zentralamerika
und der siidmesoamerikanischen Isthmusregion dar. Es gehort zu denjenigen
Abschnitten Zentralamerikas, deren Erdkruste im Verlaufe der geologischen
Geschichte wiederholt intensiv umgewandelt wurde, bevor es zur topogra-
phischen Konsolidierung kam.

Von Stérungen zerstiickelt, von Aufwerfungen und Absenkungen ver-
dndert und von vulkanischen Auswurfmaterialien verwischt, so stellt sich die
Grabensenke heute den Geologen dar, die ihre Geohistorie und die Genesis
der Seen mit Hilfe zweier Theorien zu erkldren versuchen.

Fiir den Fischereibiologen ist die &ltere von beiden deswegen von grof3-
tem Interesse, weil sie ausschlieflich auf das Vorkommen mariner Fische,
insbesondere einer Haiart, im Nicaragua-See gestiitzt wird und eine zeit-
weilige Verbindung der sich formenden Tiefebene mit dem Pazifik grund-
sitzlich voraussetzt. Die jiingere der beiden Theorien lehnt eine solche
Kommunikation zwar nicht ab, mifit ihr jedoch keinerlei geogenetische Be-
deutung bei.

Zum niheren Verstindnis seien die wichtigsten Punkte beider Theorien
vorgestellt:

Nach der Havesschen (1899), bis zur ersten Hilfte dieses Jahrhunderts
iibernommenen Auslegung gehorte das Areal der heutigen nicaraguensischen
Tiefebene bis zum Ende des Tertiiirs zum ndrdlichen Kiistengebiet eines den
Pazifik und Atlantik verbindenden Flachmeeres. Sein Niveau wurde im Zuge
weitriumiger, im Pliozéin einsetzender Aufwirtsbewegungen angehoben,
wodurch die transozeanische Kommunikation verschwand. Die an Héhe und
Breite stetig zunehmende terrestrische Verbindung zwischen dem mittel-
amerikanischen Kernland und Siidamerika wurde, transgressionsbedingt,
in ihrem nordwestlichen und mittleren Abschnitt voriibergehend vom Pazifik
iiberflutet, wodurch der vormalige Strandlinienverlauf der pazifischen Kiiste
Nicaraguas erhebliche Verinderungen erfuhr (Abb. 2). Die spiitere An-
hebung des Bodens der Meeresbucht fithrte Sapper (1937) in Anlehnung an
Hayss (L. c.) auf alluviale Auffiillungen zuriick, die eine Schwemmlandebene
entstehen lieBen, deren beide Schmalenden sich weiter anhoben. Dadurch
wurde nicht nur die pliozine kontinentale Wasserscheide nach Siiden abge-
dringt, sondern zusitzlich auch die Pazifikbucht isoliert. Sie soll sich spiter
voriibergehend nochmals zum Pazifik hin geéffnet haben. Ihre endgiiltige
Isolation datieren beide Autoren ins Pleistozin, als Eruptivmassen die Off-
nung verschlossen.
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Abb. 2. Der pliozine Verlauf der Pazifikkiiste Nicaraguas und der endtertiire und
jetzige Verlauf der kontinentalen Wasserscheide nach Sareer (l. c.) in Anlehnung
an Haves (L c.). (In Anlehnung an Sapeer 1 c.).

Das MaB der Niederschlige im Bereich der auf diese Weise separierten
Pazifikbucht, so wird weiter gefolgert, muf3 groBer als das der Verdunstungs-
rate gewesen sein, wodurch ihr urspriinglicher Salzgehalt ab- und die Aus-
dehnung der wasserbedeckten Tieflandfliche — der Vorliduferin der heuti-
gen Senkenseen — zunahm, bis schlieBlich der San Juan-FluB diese zu ent-
wissern begann.

Beide Geologen stiitzten ihre Theorien auf die ichthyologischen Aus-
sagen GiLLs & Bransrorps (1877), die den im Nicaragua-See vorkommen-
den Hai der pazifischen Gattung Eulamia zuordneten und als E. nicara-
guensis (Erstbeschreibung) taxonomisch fixierten'. Indem beide auch im
Hinblick auf weitere marine Fischarten im See, folgerten, daB3 “the combi-
nation of species (Megalops, a shark and a saw-fish) ... may have re-

1 Der Speciesname wurde spiiter in Carcharhinus nicaraguensis GiLL & Brans-
ForD umgewandelt (LiTken 1879). Eulamia nicaraguensis gehort daher nur noch
zur Synonymieliste dieser Species, iiber deren Bedeutung spiter zu berichten sein
wird.
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sulted . . . from the detention and survival of the salt-water fishes in inlets of
the sea (Pazifik) that have become isolated and gradually become fresh-
water lakes”, begriindeten sie gleichzeitig die geogenetische Verbindung
zwischen der nicaraguensischen Ebene und dem Pazifik. Damit wurde den
marinen Fischarten die Zugehérigkeit zu geographisch abgetrennten Popu-
lationen unterstellt, deren Isolation zeitlich mit der Abschniirung der vormals
bewohnten Kiistenareale des Pazifik zusammenfiel. Ob, und falls ja inwie-
weit, GUNTHERs (1868) Ansicht, der Managua-See und der Nicaragua-See
seien beide Teile eines (pazifischen) “marine channel”, die Ansicht der vor-
genannten Autoren beeinfluBBte, lifit sich im Nachhinein nicht mehr fest-
stellen.

Den Aussagen GiLLs & Bransrorps wurde wohl deshalb besonderes
Augenmerk geschenkt, weil sie geeignet erschienen, geologische Wissens-
liicken zu schlieBen. Damit fand die auf ichthyologischen Uberlegungen be-
ruhende ,,Meeresbucht-Theorie“ Eingang in die geologische und geogra-
phische Fachliteratur. Sie veranlaBte unter anderen ScuMieDER (1934), den
Nicaragua-See als ehemaligen Meerbusen des Pazifischen Ozeans zu be-
schreiben,

In jiingster Zeit wurde die oben vorgestellte Hypothese von MILLER
(1954) wieder aufgegriffen, der zusiitzlich vorbrachte, dafl der in beiden
Seen vorkommende tropische Garfisch (L. tropicus) sehr wahrscheinlich vom
Pazifik her in das Senkengebiet einwanderte, bevor ihre Kommunikation mit
diesem endgiiltig unterbrochen wurde.

Die nicaraguensischen Geologen Zopris Bracct & peL Giupick (1958)
folgen der ,,Meeresbuchttheorie” nur insoweit, als sie mit der in ihr enthal-
tenen Ansicht iiber die spittertiire Grobformung Siidnicaraguas iiberein-
stimmten. Aufgrund eigener Untersuchungen ziehen beide jedoch eine ginz-
lich andere geogenetische SchluBfolgerung, indem sie die Tiefebene als Fossa
und damit als Bestandteil einer Nicaragua durchziehenden Geosynklinale
verstanden wissen wollen, deren tiefstgelegene Areale, die heutigen Seen,
ausschlieBlich mit Niederschlagswasser gefiillt wurden.

Die Grabenentstehung deuten sie als ein Ereignis, das im Gegensatz
zur Havesschen und Sarperschen Datierung, frithestens im Spitpleistozin,
sehr wahrscheinlich aber erst im Holoziin, stattgefunden haben kann.

2. Auigabenstellung

AnliBlich meiner Titigkeit als FAO (UN) Fischereisachverstindiger in Nica-
ragua von 1961 bis 1962 hatte ich Gelegenheit, die fischereilichen und limnologi-
schen Verhiltnisse der Senkengewisser zu untersuchen?, So konnte es nicht aus-

2 Uber die dabei erzielten Ergebnisse wird im einzelnen an anderer Stelle
zu berichten sein, Ein vorliufiger Bericht findet sich bei RiepeL (FAO) (1964) und
RrepkeL (1965).
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bleiben, daB ich zwangsliufig mit den beiden oben vorgestellten Theorien
konfrontiert wurde, Dabei muBte ich feststellen, daB ein Teil der eigenen ichthyo-
okologischen und ichthyogeographischen Untersuchungsergebnisse und Uberlegun-
gen nicht mit der geologischen Theorie von Hayes & Sapper in Einklang gebracht
werden konnte.

Diese Feststellung regte mich dazu an, beiden Theorien iiber die komplizier-
ten geogenetischen Prozesse nachzugehen und eine eigene Arbeitshypothese aufzu-
stellen, Sie basiert einmal auf einer kritischen Auswertung hier interessierender
Vertflentlichungen im geologischen, geographischen und ichthyologischen Schrift-
tum und orientiert sich zum anderen an den eigenen Untersuchungsresultaten.

3. Diskussion und Folgerungen

3.1 Die marinen Vertreter der Seenfischfauna des Nicaragua-Sees als
Hilfsmittel zur Rekonstruktion der Genesis des nicaraguensischen Grabens
und seiner Seen

Nach der vorgestellten Theorie von Haves & Sapper und den Uber-
legungen Zorris Braccis & peL Giupices sind die beiden heute getrennten
Becken des Nicaragua- und Managua-Sees als Einheit im Zuge der Graben-
bildung entstanden. Diese geohistorischen und -genetischen Zusammen-
hinge miiflten sich in einer in beiden Seen komplementir auftretenden
Fischfauna widerspiegeln. Tatsache jedoch ist, daB weder in den élteren
Arbeiten iiber den taxonomischen Status der nicaraguensischen Fische®, noch
in den jiingeren und jiingsten Beitrigen® und technischen Berichten der FAO
(UN) Sachverstiindigen® sowie Reisebeschreibungen® Anhaltspunkte enthal-
ten sind, die auf das Vorkommen der in diesem Zusammenhang besonders
interessierenden Elasmobranchii-Arten im Managua-See schlieBen lassen
konnten. Auch die selbst in den Jahren 1961—1962 erstmalig durchgefiihrte
systematisch-intensive Befischung aller Abschnitte dieses Sees mit Hilfe
moderner Fang- und Ortungsgerite (RieDEL [FAO], 1. ¢.) bestiitigte nur die
Angaben der eingeborenen Fischer, da} Haie, Sigefische und der Tarpon
lediglich im Nicaragua-See und seinem Abflu}, dem Rio San Juan, vorkom-
men. Damit erhebt sich die Frage nach den kausalen Zusammenhingen,

— die verantwortlich sind fiir die gravierenden faunistischen Unter-
schiede in zwei unmittelbar benachbarten und primiir-genetisch glei-
chen Gewiissern und

— ob jenen primire oder sekundire Ursachen zugrundeliegen.

Unterstelle ich die Richtigkeit der SappERschen und Havesschen Theorie
von der abgeschniirten Pazifikbucht und die sich synchron dazu einstellende

3 G & Bransrorp 1877, GUNTHER 1864, 1866, 1868, JorDAN & EVERMANN
1896—1900, LiTkEN, . c., REcan 1906—1908, MEEx 1907, FowLER 1923,

4 BiceLow & SCHROEDER 1948, AsTorQur 1961.

5 Scuuster 1957, Lin (FAO), 1961, RiepeL (FAO), L c.

¢ Anonymus 1943, MarpEN 1944,
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geographische Isolierung beider Elasmobranchii-Arten und des Tarpons,
dann miiBten diese nicht nur den Nicaragua-See, sondern auch den Mana-
gua-See besiedeln, der ebenso einen Teil der Meeresbucht darstellte, wie
ein Blick auf die Abbildnug 2 erkennen 146t.

Das mit Sicherheit nachgewiesene Fehlen der drei Meeresfischarten im
kleineren der Senkenseen kénnte zu der Annahme verleiten, da3 hier, im
Gegensatz zum Nicaragua-See, die existenzokologischen Voraussetzungen
fiir ihr Uberleben infolge geologischer Ereignisse verlorengegangen sein
konnten. Denkbar wiren so z. B. langanhaltende Vulkantiitigkeiten und
ihre Folgen. Wird ihnen eine schidigende Auswirkung auf den Fortbestand
der hier interessierenden Fischarten unterstellt, so wiren ohne Zweifel auch
die Bestinde des Nicaragua-Sees, der ja gleichfalls im Bereich zahlreicher,
erdgeschichtlich gleich alter Vulkangruppen liegt, in Mitleidenschaft gezo-
gen worden.

Damit mochte ich zum Ausdruck bringen, da3 das Fehlen der besagten
Arten im Managua-See einerseits und ihr Vorkommen im Nicaragua-See
andererseits weder existenzokologische noch geogenetische Ursachen haben
konnen.

Zu dieser durch die gravierenden faunistischen Unterschiede kausal
begriindeten Uberlegung regte mich zudem die widerspriichliche systema-
tische Fixierung der Species C. nicaraguensis an.

Den einschligigen, bereits vorgestellten Vertffentlichungen (S. 87, Fuf3-
noten 3 und 4) war zu entnehmen, daf3 sich der Hai des Nicaragua-Sees von
den Angehérigen der karibischen Art C.leucas lediglich durch unwesent-
liche morphologische Unterschiede differenzieren ldBt. Weiterhin ist bemer-
kenswert, daB sich das taxionomische und systematische Bemiihen sehr oft
auf die Diagnose an konservierten Spezimen beschrinkte, oder daf3 ein-
schligige Deskriptionen frither vertffentlichten Beitrigen entlehnt wurden.
So sah sich schon MEEX (l. ¢.) in seiner systematischen Arbeit iiber die Fische
der nicaraguensischen Grabenseen gezwungen, die Beschreibung dieser
Art seither erschienenen Berichten zu entnehmen (S. 104: “I did not secure
any specimens of this species”). Damit identifizierte er sich, ebenso wie
spiter AstorQui (l. c.), dem gleichfalls kein selbstgefangenes Material zur
Verfiigung stand (Seite 26: “. .. the specimens of the museums are enough
for identification”), mit fritheren Angaben. Letzterer wiederholte auf3erdem
die Meinung BicELows & ScHrOEDERs (1948), daf3 der SiiBwasserhai “seem
to be a landlocked representative . . . of C. leucas”.

Mit dem Zusatz “landlocked” wurde dieser somit einer Population zu-
geordnet, die sich im limnischen Habitat des Nicaragua-Sees von der Art
C.leucas differenziert haben miiflte, was auch ScueurinG (1929/30) an-
nahm, indem er zum Ausdruck brachte, daf sich C. nicaraguensis vollig an
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das SiiBwaser des Nicaragua-Sees gewohnt hitte, Ob, und falls ja, Scuru-
RINGs Aussage auf Bripges (1904) Ansicht (S. 448: “C. nicaraguensis . . . is
one of the very strictly fresh water sharks”) oder Recans (1929) noch 1957
von DarvingTon (1957, S. 45) wiedergegebenen Meinung, daB diese Fisch-
art ausschlieBlich im SiiBwasser lebt, zuriickgeht, ist nicht mehr in Erfah-
rung zu bringen. Ebenso unklar blieb, warum Hormes et al. (1969) den
nicaraguensischen Hai als “fresh-water elasmobranch™ bezeichnen, und was
Corr (1969) veranlaBt haben mag, ihn unterartlich (C. leucas nicaraguensis)
zu fithren und somit einer genetisch und geographisch abgetrennten Popu-
lation zuzurechnen.

Astorqui allerdings riumt ein, daB3 die Seenpopulation iiber den San
Juan, dem AbfluBB des Nicaragua-Sees zum Karibischen Meer, durch Indivi-
duen der marinen C. leucas-Population erginzt werden kénnte. Indem er
so die Undurchlissigkeit der hydrologischen Barriere anzweifelt, schlie3t er
weitestgehend auch die Méglichkeit aus, daf3 der Siiflwasserhai einer laku-
strinen Splitterpopulation angehoren konnte, die sich durch irreversible 6ko-
logische Anspriiche und Fortpflanzungsisolation von der marinen Stamm-

population zu differenzieren imstande war.

Hierzu sei erginzend erwihnt, daB3 schon MEex & HiLpEsrRAND (1923),
ersterer entgegen seiner 1907 geduBerten Ansicht, Zweifel an der Berech-
tigung des verwendeten Artbegriffes und damit am gewissermaBen biblio-
graphischen Diktat duBerten, indem sie den SiiBwasserhai Nicaraguas der
Art C. milberti (New York Groundshark) zuordneten. Damit lehnten sie aber
auch gleichzeitig jede Bindung des nicaraguensischen Haies an die Art C.
leucas ab. Das muB3 wiederum deshalb iiberraschen, weil C. milberti die
nordamerikanische Atlantikkiiste von Massachusetts bis Virginia bewohnt,
also in der Karibischen See fehlt (BrReDER, 1948). 1961 revidierten schlieB3-
lich auch BicELow & SCHROEDER ihre frither (1948) geiduBerte Meinung, in-
dem sie die hier interessierende Haiart als “offshot” (,,Abkémmling“) der
atlantischen C. leucas-Population bezeichneten, was sie veranlaB3te, nunmehr
die Art nicaraguensis in die Synonymie zu verweisen. Der Begriff “offshot”
allerdings kann in evolutiver Hinsicht alles oder nichts bedeuten. Zum Bei-
spiel wire auch der “landlocked” C. nicaraguensis ein “offshot” der kari-
bischen C. leucas-Population.

Somit wire als niichstes die Frage zu beantworten, ob die physiogra-
phischen Eigenschaften des vermeintlich disjunkten SiiBwasserhabitats dazu
ausreichen, eine von der atlantischen Stammpopulation genetisch isolierte
Seenpopulation entstehen zu lassen. Eng damit verbunden ist wiederum der
Begriff “landlocked” und die Frage nach seiner Brauchbarkeit fiir den hier
vorliegenden Fall. In der Ubersetzung entspricht er der Definition des Re-
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liktes. Nach Girrs & BraNsrorps Ansicht, die im Zusammenhang mit der
Seengenesis grundsitzlich interessiert, wiirde der SiiBwasserhai einer geo-
graphisch abgetrennten Populationsgruppe angehéren, die sich infolge erd-
geschichtlicher Vorginge im neuentstandenen Habitat aus der pazifischen
Stammform hiitte entwickeln miissen. Somit wire die Differenzierung das
Ergebnis palidogeographischer Verinderungen, die eine Reliktenseebildung
mit evolutiven Wirkungen einleiteten.

Ichthyogeographische Splitterareale geben sich in der Mehrzahl der Fille
als solche eindeutig zu erkennen. Das gilt insbesondere fiir die Reliktenseen.
Schwieriger wird die Beurteilung dann, wenn die Teilarealabschnitte ent-
weder physiographisch verwischt sind, oder die Undurchlissigkeit ihrer
Grenzgebiete in Frage zu stellen ist. Beides trifft fiir den Nicaragua-See
insofern nicht zu, weil er ganz augenfillig iiber den San Juan mit dem Ka-
ribischen Meer in Verbindung steht (vgl. hierzu Abb. 1). Somit fehlen ihm
ganz offensichtlich die Attribute eines reliktiiren Gewiissers. Allerdings muf3
eine so deutlich erkennbare Binnenland-Meer-Kommunikation nicht unbe-
dingt geeignet sein, aufstiegswilligen Meeresfischen den Zugang zum See
zu ermiglichen. Tatsichlich wurde die Unpassierbarkeit der bei San Castillo
liegenden acht FluBBabstiirze des San Juan lange Zeit als erwiesen unter-
stellt. Hierzu mochte ich bemerken, daf3 dieser Fluf3 schon seit der Zeit der
spanischen Conquistadoren als schiffbar bekannt ist, und daf3 es spiter so-
gar groBeren, in Granada gebauten Kriegsschiffen moglich war, iiber den
Nicaragua-See und den San Juan das Karibische Meer zu erreichen und um-
gekehrt [vgl. hierzu Rercuaror (1854), Souier (1857), Surtan (1932) und
Carr (1953)]. Wenn demnach Wasserfahrzeuge den FluB} in beiden Rich-
tungen befahren konnten, dann diirfte auch die Migration der Haie, Sige-
fische und des Tarpon méglich sein, soweit diese iiber ein dafiir notwendiges
physisches und 6kologisches Vermogen verfiigen. Dal3 dieses fiir C. leucas
und P. perotteti vorausgesetzt werden kann, beweisen u. a. auch die jiinge-
ren und jiingsten Beitrige Boesemans (1956, 1964). Einen weiteren Beweis
fur die Passierbarkeit vermag meines Erachtens der ebenfalls im See vor-
kommende Atlantische Tarpon zu liefern.

Die erste Beschreibung im Nicaragua-See gefangener Tarpon-Exem-
plare ist REcan (1906—1908) zu verdanken, dessen systematische Angaben
so eindeutig sind, daB3 schon seit ihrer Veroffentlichung eigentlich keine
Zweifel an der Zugehorigkeit der beschriebenen Spezimen zur atlantischen
Megalops atlanticus-Population und damit an der Passierbarkeit des San
Juan mehr bestehen konnten.

Ich kann mich des Eindrucks nicht erwehren, daf3 der Gedanke der
Unbezwingbarkeit vorerwiihnter FluBabstiirze sich deswegen so hartniickig
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hielt, weil sonst der ,,Meeresbuchttheorie“ und allen ihr zugrunde liegen-
den ichthyologischen Uberlegungen die Uberzeugungskraft genommen wor-
den wire.

Ohne Zweifel kann der endgiiltige Nachweis dariiber, ob der San Juan
tatsidchlich eine Faunenbarriere darstellt oder nicht, nur durch entsprechende
Markierungsexperimente erbracht werden (s. hierzu auch THorson et al.
1966). Verschiedene, mir von den am siiddstlichen Ufer ansissigen Fischern
zugetragene, Beobachtungen sind in diesem Zusammenhang schon heute
von grundlegender Bedeutung. Danach wurden im Oberlauf des San Juan-
Flusses, also weit oberhalb seiner als Migrationsbarriere verstandenen Ab-
stiirze, vereinzelt Haje und Sigefische gefangen, denen ein kleiner Fisch
anhaftete (“un pez fijado”). Der abgegebenen Beschreibung dieses Fisches
konnte ich entnehmen, daB3 er dem Genus Remora zuzuordnen ist und damit
seinen Triger als einen vom Atlantik fluBaufwirts gestiegenen Fisch mar-
kierte. In diesem Zusammenhang verweise ich zudem auf Severin (1953),
der friiher schon von zwei Schiffshaltern berichtete, die einem bei San Ca-
stillo gefangenen Hai angeheftet waren.

In wiederholten Gesprichen mit einheimischen Fischern versuchte ich
weiterhin der Frage nachzugehen, ob die “landlocked” Elasmobranchii, wie
Marpen (L. c.) berichtete, sich im See fortpflanzen. Es waren vor allem die
dlteren Fischer, die auf Beobachtungen verwiesen, denen ich entnehmen
konnte, daf3 der Ségefisch des Sees gelegentlich ,,Junge verlieren kénne®.
Diese Aussage hatte sehr wahrscheinlich den vorgenannten amerikanischen
Reiseschriftsteller angeregt, zu berichten, da3 “sharks and sawfish do breed
in the lake”. Obwohl er den Nachweis dariiber nicht fiihrt, liBt mich die
sprachliche Verbindung von “do” und “breed” nicht daran zweifeln, daf3
MarpEnN die gleichlautende Ansicht der eingeborenen Fischer als Tatsache
aufgefaf3t sehen mochte. Dieser Bericht steht im Gegensatz zum Inhalt ein-
schldgiger Fachbeitriige. Denn bisher konnte weder der Nachweis gefiihrt
werden, da3 gelegentlich ins Siilwasser aufsteigende Elasmobranchii unter
limnischen Bedingungen ablaichen noch gar kopulieren wiirden. Bekannt ist
lediglich, daB3 in Netzen oder mit der Angel gefangene Sigefische als Folge
dadurch ausgeldster StreBbedingungen ihre Fiten verlieren kdnnen. Ein
Vorgang also, der abortusihnliche Ziige trigt und deshalb mit dem Aus-
stof3 geburtsreifer Jungfische nichts gemein hat.

Anhand der aufgezeigten Zusammenhinge kann ich nur folgern, daf3
der Nicaragua-See iiber keine derjenigen Voraussetzungen verfiigt, die fiir
einen zur Speziation mariner Fische fithrenden neogenen Endemismus un-
erlidBlich sind.
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3.2 Die Grabengenesis aus der Sicht der biogeographischen Besonderheiten
der SiiBwasserfischfauna der nicaraguensischen Seen

Der Anteil der SiiBwasserfische an der rezenten Faunenliste der Seen
und ihrer Einzugsgebiete umfaf3t 7 Familien (die taxonomisch noch unsiche-
ren Poeciliiden ausgelassen) mit 13 Genera und 22 Arten (AsTORQUI, L. C.;
RieDEL, L c.). In der folgenden Artenliste werden alle vorldufig erfaf3ten
Gattungen und Species vorgestellt und erstmalig solche mit Endemitensta-
tus gekennzeichnet.

Tabelle 1. Liste der Siilwasserfischarten der nicaraguensischen Grabensenke und

ihrer Seen.

Familie Genera Arten
Lepisosteidae Lepisosteus L. tropicus
Cichlidae Cichlasoma C. dovi (+)

managuense (+)
labiatum (+)
centrarchus (+)
citrinellum (+)
nicaraguense (=)
rostratum (+)
lingimanus (+)
Neetroplus N. nematopus (+)
Heterotilapia (+) H. multispinosa (+)
Pimelodidae Rhamdia R. nicaraguensis
managuensis (+)
barbata (+)
Characidae Astyanax A. fasciatus
Bramocharax (+) B. bransfordi (+)
Brycon B. guatemalensis
Hyphessobrycon H. tortuguerae
Bryconamericus B. ricae (=skleroparius)
Clupeidae Dorosoma D. chavesi (+)
Atherinidae Thyrinops (=Melanira)  T. sardina (+)
Eleotridae Gobiomorus G. dormitor

Mit (+) gekennzeichnete Arten und Genera sind endemisch; es wurde ver-
sucht, die Genera-Anordnung in phylogenetischer Reihenfolge vorzunehmen.

Uber das Distributionsareal der vorgestellten Faunenmitglieder gibt die
folgende Ubersicht Auskunft.
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Tabelle 2, Das Verbreitungsareal der Mitglieder der Ichthyofauna des hydrogeolo-
gischen Systems der nicaraguensischen Senke und auBerhalb derselben.

FlieBgewisser der
Arten Managua- Nicaragua- Atlantischen Pazifischen
See See Region Sid- Region
nicaraguas und  Nicaraguas
Nord-Costa Ricas

L. tropicus +

C. dovi
managuense
labiatum
centrarchus
citrinellum
nicaraguense
rostratum
longimanus

. nematopus

. multispinosa
. nicaraguensis
managuensis
barbata

. fasciatus

. bransfordi

. guatemalensis

I I T S S A S NS

w2

Tk T e e T S S S SR SR
+

. tortuguerae

+ 4+

ricae

. chavesi

. sardina

. dormitor

ONUE® >
+++++++++
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+

Die Ubersicht in Tab. 2 zeigt, dal3 von 22 Fischarten nur eine (4,6 %)
auch die Zufliisse der pazifischen Kiiste Nicaraguas bewohnt. 54,59/ aller
Faunenmitglieder bevolkern ausschlieBlich die beiden GroB-Seen. 40,6 %/
schlieBlich bewohnen dariiber hinaus den San Juan und seine Zufliisse so-
wie die zum Atlantik entwissernden nicaraguensischen und nordcostarizen-
sischen FlieBgewisser. MILLER (l. c.) berichtete, daB3 der tropische Garfisch
(L. tropicus) die pazifische Flanke Mittelamerikas bis zur Bucht von Fonseca
im duflersten NW Nicaraguas besiedelt. Hierzu méchte ich bemerken, daf3
mir weder die in der Bucht ansiissigen Fischer diese Mitteilung bestitigen
konnten, noch erwihnte HiLpEBRAND (1925) diese Fischart in seiner Fau-
nenliste fiir die unmittelbar benachbarten Gewisser von El Salvador. Dar-
iiber hinaus fehlte sie mit Sicherheit in den Fliissen des nicaraguensischen
Pazifikstreifens, wie aus den eigenen Untersuchungen geschlossen werden
mubBte.
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Somit ist lediglich die Species A. fasciatus als ein Faunenmitglied ein-
zustufen, dessen Verbreitung bis auf die pazifische Seite Nicaraguas iiber-
greift. Weil dieser Salmler iiber ein familienungewchnlich groBes Adap-
tionspotential verfiigt (vgl. hierzu FuBnote 8), kann er nach meiner Ansicht
die ichthyogeographische Selbstindigkeit des hydrogeologischen Systems
der Senke, der ich hiermit das Attribut einer selbstindigen ichthyogeogra-
phischen Region Mittelamerikas zuerkennen mochte, nicht in Frage stellen.
Noch einen Schritt weitergehend, rege ich an, die ihr zuzuordnenden ich-
thyologischen Faunenelemente als nicaraguensisch zu bezeichnen. Inwie-
weit die Region schon heute iiber die Eigenschaften eines Evolutions- und
Verbreitungszentrums verfiigt, vermag ich noch nicht zu entscheiden. Be-
merkt sei lediglich, da3 einige ihrer endemischen Mitglieder (zum Bei-
spiel N. nematopus, H. multispinosa, B. bransfordi) bereits auflernicara-
guensische, atlantikwiirts orientierte Binnengewisser des zentralen Mittel-
amerikas bevolkern. Das Ausmaf der durch den hydrogeologischen Charak-
ter der Senke bedingten Isolation gegeniiber dem pazifischen Areal wird
zusitzlich augenfillig dadurch, da3 selbst in den in geringer Entfernung
zum Westufer des Managua-Sees entspringenden, zum Pazifik flieBenden
siidnicaraguensischen Fliissen, Mitglieder seiner Fischfauna komplementir
nicht vorkommen. Diese anhand der FlieBgewisseruntersuchungen zu tref-
fende Feststellung iiberrascht deswegen, weil der Hohenunterschied zwi-
schen dem See und dem Quellgebiet jener nur gering ist. Umgekehrt feh-
len beiden Seen alle im Bereich der nicaraguensischen Westflanke arealty-
pischen SiiBwasserfische. So zum Beispiel die Nacktaalart Gymnotus carapo,
die nach Carr & GrovanorL (1950) auf der pazifischen Seite Mittelame-
rikas vorkommend, von mir erstmalig auch in den siidlichen Pazifikzufliis-
sen des Landes festgestellt wurde. Ebenso fehlt der Vieraugenfisch (An-
ableps dovi), der mit Sicherheit die Zufliisse der Fonseca-Bucht besiedelt.

Die ichthyogeographische Selbstindigkeit der Senke gegeniiber den Ge-
wissern der pazifischen Flanke Nicaraguas vermag ich nur dahingehend zu
interpretieren, daf} eine hydrogeologische Offﬁung der Fossa zum Pazifik zu
keiner Zeit wahrscheinlich war. Hieraus folgt, daf} bereits zu Beginn der
Genesis des Grabens seine spitere Kommunikation mit der Karibischen See
potentiell festgelegt war.

3.3 Das Alter des nicaraguensischen Grabens und seiner Seen unter dem
Blickpunkt der phylogenetischen Differenzierung ihrer SiiBwasserfische

Die Aussagen iiber den Beginn der Geohistorie des nicaraguensischen
Grabens und seiner Seen weichen, wie in 1.1 niher angefiihrt wurde, er-
heblich voneinander ab.
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Anhand der taxonomischen Struktur des Endemitenanteils soll im fol-
genden der Versuch unternommen werden, einen Beitrag zur Geohistorie
zu liefern.

Nach der in Tab. 1 wiedergegebenen Faunenliste stellt sich der nume-
rische und prozentuale Endemitenanteil wie folgt dar:

Tabelle 3. Der Anteil endemischer Taxa am Fischbestand der nicaraguensischen
Seen.

Taxa Gesamt- endemisch nichtendemisch
zahl Anzahl %o Anzahl /o

Gattungen 13 2 15,4 11 84,6
Arten 22 15 68,1 7 31,9

Wie zu erwarten stand, ist die selbst nichtendemische Gattung Cichla-
soma excessiv am Zustandekommen der relativ hohen Endemitenmannig-
faltigkeit beteiligt:

Tabelle 4. Der Anteil der Buntbarsche an der Endemitenrate

Endemische Taxa prozentualer Anteil
der Cichliden
2 Gattungen 50
15 Arten 66,7

Der — mit Ausnahme der in loco evoluierten Genera Heterotilapia und
Bramocharax — auf das taxonomische Niveau der Art beschrinkte Endemi-
tenanteil deutet, stammesgeschichtlich gesehen, erdgeschichtlich rezente Bio-
topverhiltnisse und damit einen ,,jungen“ Graben und ,,jungen” Seen an.

Zu dieser Feststellung veranlaBte mich auch ein Vergleich der Zahl
der autochthonen Buntbarschgenera in einigen erdgeschichtlich verschieden
alten ostafrikanischen Seen. Die hier interessierenden Angaben werden in
Tab. 5, S. 96, mit den Verhiltnissen in den nicaraguensischen Grabenseen
verglichen.

Obwohl zwischen den aufgefiihrten Gewissern ganz erhebliche zoogeo-
graphische, limnologische und geographische Unterschiede bestehen, so zeigt
die Zahl ihrer in loco evoluierten Cichlidengenera eine deutliche erdge-
schichtliche Abhingigkeit. Wenn die von HaYes & SAPPER angenommene
Genesisdatierung fiir die nicaraguensischen Grabenseen als zutreffend un-
terstellt wiirde, dann miif3te die Zahl ihrer autochthonen Elemente der im
Malawi-See nahekommen, dessen wechselhafte, von pleistozinen Pluvial-
perioden und Interpluvialia geprigte hydrogeologische Vergangenheit die
Evolution limnophiler Populationsisolate, den Vorldufern der heutigen Cich-
lidengenera und -arten, anregte.
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Tabelle 5. Seenalter und Cichlidenendemismus.

Name des Gewiissers Zeitpunkt der Genesis Anzahl der Cichliden-
genera®
endemisch nicht-

endemisch

Tanganjika-See oberes Pliozin®* 30 4

Malawi-(Njassa-)See mittleres Pleistozin®** 20 3

nicaraguensische Pleistozin®**

Senkenseen Spitpleistozin-Holozin* 1 2

® Angaben fiir Tanganjika- und Malawi-See nach Lowe-McConneL (1969)
** Angaben nach pe LaTTin (1967)
*#% Angaben nach Haves & Sarper (1. c.)
* Angaben nach Zorris Braccr & peL Grupice (L. ¢.)

Die im Vergleich zum Malawi-See weitaus kleinere Endemitenzahl im
Bereich des nicaraguensischen Grabens veranlat mich, anzunehmen, daf3
seine Genesis erst eingesetzt haben kann, als die pleistozinen Klimaschwan-
kungen abgeklungen waren. Diese Datierung wiirde somit die geohistori-
schen Angaben von DEL Guipice und Zoreis Bracct wesentlich unterstiit-
zen.

4. Zusammenfassung und SchluBfolgerungen

Das Vorkommen dreier mariner Fischarten, insbesondere das einer
Haiart im Nicaragua-See, legte die jahrzehntelang akzeptierte SchluB3folge-
rung nahe, daB dieser Binnensee und die gesamte nicaraguensische Senke
auf eine Bucht zuriickzufiihren sei, die im Pleistozin vom Pazifik abgetrennt
wurde und deren Wasser langsam aussiiflte. Die Abschniirung wird mit der
Konsolidierung des Isthmus zwischen dem mesozoischen Kern Mittelame-
rikas und der Nordspitze Siidamerikas in zeitlichen Zusammenhang ge-
bracht. — In jiingster Zeit wurden gegen diese durch ichthyologische Uber-
legungen gestiitzte ,Meeresbuchttheorie® Bedenken deswegen erhoben,
weil die Struktur der Senke Ziige trigt, die auf das Vorhandensein einer
alten Geosynklinale hindeuten, welche die spitpleistozine Bildung einer
Fossa ausloste deren tiefstgelegene Areale mit den heutigen Seenbecken
identisch sind. IThre Wasserfiillung — und somit die Seenbildung — wird
auf Niederschlige zuriickgefithrt. Damit wird zugleich zum Ausdruck ge-
bracht, daB8 die marinen Faunenmitglieder entgegen der friiher vertretenen
These keine reliktiren pazifischen Elemente darstellen und demnach erst
dann in den Nicaragua-See eingedrungen sein kdnnen, als dieser iiber den
San Juan zum Karibischen Meer abzuflieBen begann.

Anhand friiherer taxonomischer, systematischer und 6kologischer Aus-
sagen und eigener Untersuchungsergebnisse wurden die zur ,,Meeresbucht-
theorie” fithrenden Thesen im einzelnen iiberpriift.
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Die erzielten Ergebnisse lassen sich im Hinblick auf die Genesis der
Senke und ihrer Seen wie folgt zusammenfassen:

a) Die rezenten marinen Faunenmitglieder des Nicaragua-Sees zeigen eine
klare systematisch-taxonomische und ichthyogeographische Affinitét
zum Atlantik.

b) Keine der marinen Arten des Nicaragua-Sees verfiigt iiber die Kriterien
des Reliktes (landlocked), weil der San Juan den Binnensee zum Atlan-
tik hin offenhilt. Damit ermangelt es an den Voraussetzungen fiir die
Auslosung der wichtigsten Evolutionsphinomene, nidmlich Diskontinui-
tit und adaptive Radiation einschlieBlich der Fortpflanzungsisolierung.

c) Die ichthyogeographische Selbstindigkeit des hydrogeologischen Sy-
stems der Fossa, der die Eigenschaft einer ichthyogeographischen Re-
gion Mittelamerikas zugewiesen wurde, 146t eine palidohydrogeologi-
sche Kommunikation mit dem Pazifik zweifelhaft erscheinen.

d) Die relativ niedrige Endemitenrate der SiiBwasserfischfauna der Gra-
bengewisser legt den Schluf3 nahe, da3 der Graben erdgeschichtlich er-
heblich jiinger ist als in der ,,Meeresbuchttheorie” angenommen wurde.

TEIL II

1. Einleitung

Im modernen geologischen Schrifttum wird Siidamerika wihrend des
Frith- und Mitteltertiirs als Insel ausgewiesen (Lroyp 1963). SCHUCHERT
(1935) dagegen vermutete aufgrund fossil in den unteren Tertifirschichten
Siidamerikas nachgewiesener nearktischer Siuger die Existenz Mittelameri-
kas bereits wihrend des Friihtertidrs. Denn, so SCHUCHERT, wie hiitte sonst
die ,.frithneuzeitliche Invasion®, wie sie DE LATTIN (l. ¢.) spiiter nannte, von-
statten gehen konnen?

Dieser zoogeographischen Folgerung des Geologen ScHUCHERT wider-
sprach DarLiNGTON (1957), indem er bezweifelte, da3 der fossile Beweis
ausreichen konnte, die Existenz einer festen, friihtertiiiren Landverbindung
zwischen den beiden Halbkontinenten zu begriinden. Er vermutete statt-
dessen, das friihneuzeitliche Mittelamerika hitte in Form einer Inselkette
bestanden, und die trennenden, flachen Meeresabschnitte zwischen den ein-
zelnen Inseln seien von nearktischen Siugern aktiv oder passiv (,,FloBtheo-
rie”) iiberwunden worden. Weil solche physiographische Besonderheiten des
Wanderweges ohne Zweifel den Faunenaustausch qualitativ und quantita-
tiv beeinfluBt haben miissen, prigte er den Begriff der sogenannten “filter
route” (,,Filter-Briicke“). DARLINGTONs Meinung wurde spiter von KiNG
(1958) tibernommen (S.16: “Before the development of an isthmus the
lands. . . between North and South America were mainly disconnected is-
lands™) (s. hierzu Abb. 3).

Archiv f. Hydrobiologie, Bd. 70 7
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Der Inselkettencharakter des eozdnen Mittelamerikas ging durch dar-
auffolgende Landabsenkungen verloren und machte dem auf das heutige
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Gebiet von Siidnicaragua und Costa Rica-Panama iibergreifenden Tethys-
meer Platz (Vinson & Brineman 1963).

Der endgiiltige terrestrische Verbund zwischen dem damaligen Kern
Mittelamerikas und dem siidamerikanischen Halbkontinent kam in spit-
tertidirer Zeit (Plioziin) zustande, als sich der Boden des transozeanischen
Tethysmeeres infolge isostatischer Ausgleichsbewegungen und durch vulka-
nische Auswurfmassen anhob und Festland wurde (WooprinG 1954; Lroyp
1963). Der in der Folge einsetzende Faunenaustausch war ungleich inten-
siver als der frithtertiiire.

Im Norden wurde der zentralamerikanische Kern durch ein pritertidres
Meeresportal (das sog. ,,Balsas Portal“) vom nordamerikanischen Kontinent
getrennt. Dieses verschwand in der Ubergangsperiode zwischen Erdmittel-
alter und -neuzeit. Ob seine landmassentrennende Funktion im Raume des
heutigen mittleren Mexikos spéter von einem Arm des mitteltertiiren Mee-
res iibernommen wurde, ist nicht mit Sicherheit nachzuweisen. Moglich
wiire eine solche transozeanische Kommunikation im Bereich Tehuantepecs
gewesen (s. hierzu Abb. 3) (ScuucHERT, L. c.; DE LaTTIN, L. ¢.).

Die 6stliche Ausdehnung des tertifiren Mittelamerikas erstreckte sich
wihrend des Miozins auf die heutigen GroBen Antillen, mit denen es im
Zuge einer Aufwerfung, die zum spiiter wieder abgesunkenen ,,Karibischen
Land“ fiihrte, verbunden war.

Zur besseren Ubersicht der recht verwickelten Epirogenese dient die
bereits genannte Abb. 3 und die folgende erdgeschichtliche Tafel:

Tabelle 6. Uberblick iiber die erdgeschichtliche Entwicklung Zentralamerikas

Epoche paliogeographisches Bild

spites Mesozoikum Siidamerika und mesoamerikanisches Kernland sind von-
einander isoliert.

Nordamerika und mesoamerikanisches Kernland werden
durch das ,,Balsas Portal“ getrennt.

Paliioziin (Eoziin) Verbindung von Nord- und Siidamerika durch eine
zwischenkontinentale Insel-Briicke.

Oligoziin — Miozéin ~ Transgression des Tethysmeeres bei Siidnicaragua, Costa
Rica und Panama.

Entstehung des ,,Karibischen Landes“ und der Verbindung
der nuklearen mesoamerikanischen Landmasse mit den
Grofen Antillen und Wiederabsinken des ,Karibischen
Landes*.

Verbindung des zentralamerikanischen Kernlandes mit
Nordamerika,

Pliozin Vereinigung Siidamerikas mit der mesoamerikanischen
Halbinsel durch Regression des Thethysmeeres bei Siid-
nicaragua, Costa Rica, Panama und gleichzeitiger Aufwer-
fung der zentralamerikanischen Landbriicke.
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2. Aufigabenstellung

Die widerspriichlichen Aussagen des Biogeographen DARLINGTON und
des Geologen ScuucHERT zur Geohistorie der mesoamerikanischen Isthmus-
region veranlaften mich, das Thema meiner Arbeit durch einen — gewisser-
malen geographisch weitergefaBten — ichthyogeographischen Beitrag zu
erginzen. Diesem liegt die Aufgabe zugrunde, das rezente Verteilungsbild
der SiiBwasserfische Zentralamerikas daraufhin zu untersuchen, ob es ge-
eignet ist, einen Beitrag zur geologischen Vergangenheit des siidzentral-
amerikanischen Areals zu liefern. Die Erweiterung erscheint mir auch inso-
fern berechtigt, weil sie die in Teil I herausgestellten Zusammenhinge zu
festigen vermag.

Wenn ich mich ausschlieBlich an der rezenten fischfaunistischen Struktur
orientieren werde, so deshalb, weil brauchbare fossile Zeugen noch immer
fehlen.

3. Diskussion und Folgerungen

3.1 Die Geohistorie des Isthmus unter Beriicksichtigung der okologischen
Differenzierung, der Verbreitung und des Ursprungs der mesoamerikanischen
SiiBwasserfische — einschlieBlich der des nicaraguensischen Grabens

Ohne Zweifel hat die so wechselvolle und noch keineswegs in allen
Einzelheiten bekannte neuzeitliche Historie des siidlichen Zentralamerikas
physiographische Bedingungen entstehen lassen, die sich im gegenwirtigen
Verteilungsbild der SiiBwasserfische deshalb widerspiegeln miissen, weil
diese, im Gegensatz zu Landtieren und Meeresfischen, skologisch an den
limnischen und rheophilen Bereich bestandener und bestehender Land-
massen gebunden sind.

In diesem Zusammenhang ist zunichst von grundlegender biogeogra-
phischer Bedeutung, daB an der Zusammensetzung der mesoamerikanischen
StiBwasserfischfauna nearktische wie auch neotropische Fischarten beteiligt
sind, wobei die letzteren zahlenmaBig bei weitem tiberwiegen (MILLER
1966).

Unter Hinweis auf die ausschlieSliche Eignung obligatorisch an das
SiiBwasser gebundener Fischarten fiir regional- und historisch-zoogeogra-
phische Zwecke, seien zunichst die in Tab.1 genannten Fischfamilien in
Tab. 7 nach biographischen Gesichtspunkten klassifiziert.

Unter Hinweis auf die Anzahl der zu den vorgestellten Familien geho-
renden Arten (vgl. hierzu Tab. 1) ist festzustellen, daB von den insgesamt
22 den beiden ersten Gruppen zuzuordnenden Senkenfischen lediglich 7
(31,8%0) — Astyanax fasciatus ausgelassen (vgl., hierzu Myers 1938, 1949
und Fufinote 8) — der Gruppe der obligatorischen SiiBwasserfische zuge-
rechnet werden konnen. Weiterhin ist zu bemerken, daf3 diese 7 Arten aus-
schlieBlich dem neotropischen Faunenkreis angehéren, und weiter, da3 der
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Tabelle 7. Biogeographische Einteilung der Siilwasserfische der nicaraguensischen

Ichthyoregion.
Fischgruppen® zur Ichthyoregion Siidnicaraguas
gehdrende Familien
Primire Siiflwasserfische Characiden, Pimelodiden
Sekundire SiiBwasserfische Cichliden, Lepisosteiden
Periphere SiiBwasserfische Clupeiden, Atheriniden

* Die Termini primir, sekundir und peripher sind der amerikanischen bio-
geographischen Literatur (Myers 1938) entlehnt, Sie stehen in der Reihenfolge
ihrer Aufzihlung fiir Fischgruppen, die seit ihrer Evolution als echte SiiBwasser-
bewohner zu gelten haben, fiir solche, die zwar in der Regel limnische Bereiche
bewohnen, jedoch im weitesten Sinne euryhalin (besser euryplastisch gegen NaCl
im Sinne THENEMANNs) sind und schlieBlich fiir jene, die entweder anadromen
oder katadromen Formen zugerechnet werden, auch wenn sie inzwischen als Bewoh-
ner reiner SiiBwasserbiotope auftreten (zum Beispiel Dorosoma chavesi — Fam.
Clupeidae; oder Thyrinops (= Melaniris) sardina — Fam. Atherinidae).

Anteil neotropischer Species innerhalb des mesoamerikanischen Gesamt-
areals von S nach N ganz augenfillig zuriickgeht. Der Umfang des Arten-
gefilles wird durch den Hinweis ersichtlich, daf3 von den rund 100 bekannt-
gewordenen PrimirsiiBwasserfischen rund 90 9/o nicht weiter als bis in den
Raum Costa Ricas vorzudringen vermochten und somit ihre (vorldufige) Ver-
breitungsgrenze siidlich der nicaraguensischen Senke fanden. — Von grund-
legender zoogeographischer Bedeutung ist des weiteren die Feststellung,
daf3 es keinem Vertreter dieser in der Regel mit so starker Bindung an das
SiiBwasser behafteten Gruppe gelang, die westindische Inselwelt zu er-
reichen. Unter Beriicksichtigung dieser ichthyogeographisch bedeutsamen
Tatsache mochte ich versuchen, einen Beitrag zur Geohistorie des meso-
amerikanischen Isthmus zu liefern.

Das Evolutionsgebiet der in Zentralamerika auftretenden Salmler, an
deren Distribution sich die folgenden Ausfithrungen orientieren werden,
liegt im neuweltlichen Disjunktionsareal der Characidenfamilie, die in den
brasilianischen Gewiissern eine geradezu explosive Speziation erfahren hat’.
Wenn die von ScHucHERT (l. c.) vermutete friihtertiére terrestrische Verbin-
dung zwischen Siidamerika und dem mesoamerikanischen Kernland bestan-
den hitte, konnte man den Beginn des nérdlichen Vordringens einzelner
Salmler nach Zentralamerika somit bereits ins Eozin datieren. Weil sie je-
doch, wie alle anderen neotropischen PrimirsiiBwasserfische, auf den West-
indischen Inseln fehlen, muf3 diese Moglichkeit sehr bezweifelt, wenn nicht

7 Bisher sind iiber 500 Species bekanntgeworden, die 40 %o aller im Ama-
zonas-Gebiet vorkommenden Fischarten reprisentieren. Dieser Anteil ist mehr als
doppelt so hoch wie in den Fliegewissersystemen des #quatorialafrikanischen
Evolutionsherdes — vgl. hierzu Lowe-McConneL (L. c.).
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iiberhaupt abgelehnt werden. Somit vermag das gegenwirtige Verbreitungs-
bild der zu dieser zoogeographischen Gruppe zihlenden Fischarten der
ScrucHERTschen Annahme nicht nur keine Unterstiitzung zu gewihren,
sondern stellt sie iiberhaupt in Frage. Wenn es demnach als unwahrschein-
lich gelten kann, daB3 die PrimirsiiBwasserfische imstande gewesen sein
kénnen, die marinen Barrieren zwischen den friihtertidiren Inselgruppen des
Isthmus zu iiberwinden, dann diirfte fiir sie erst recht das mittel- bis end-
tertidre Tethysmeer uniiberwindbar gewesen sein.

Die nordwiirts gerichtete Invasion kann somit erst eingesetzt haben, als
die pliozine Aufwerfung des heutigen isthmischen Areals zur Konsolidie-
rung der terrestrischen Verbindung von Siidamerika mit dem mittelamerika-
nischen Kern fiihrte.

Der Beginn und der Umfang des Vordringens unterlagen den Verinde-
rungen der hydrogeologischen Systeme sicherlich weit mehr als den spiteren
pleistozinen Klimaschwankungen. Hemmende zonale Ausbreitungsschran-
ken diirften besonders wihrend solcher Zeitabschnitte wirksam geworden
sein, in denen passierbare Verbindungen zwischen den einzelnen hydrogeo-
logischen Systemen der Landbriicke fehlten, oder vorhandene infolge topo-
graphischer Verinderungen verschwanden.

Die Abhingigkeit der geographischen Verbreitung obligatorischer neo-
tropischer Siiwasserfische in Zentralamerika von den vorgenannten physio-
graphischen Barrieren liBt sich durch den faunistischen Hinweis bekriftigen,
daBl von den insgesamt 35 Salmlerarten nur eine — nimlich Astyanax
fasciatus® — imstande war, das Gesamtterrain zu besiedeln, vier (12 %) auf
die nicaraguensische Ichthyoregion beschrinkt sind und 86 %/o nicht weiter
als bis in das Gebiet siidlich davon vorzudringen vermochten.

Ein weit umfangreicheres Distributionsareal lassen das nearktische
Genus Lepisosteus und die neotropischen Cichliden erkennen. Ersteres fand
seine siidliche Arealbegrenzung in den Gewiissern der nicaraguensischen
Tiefebene und kennzeichnet diese somit als Transitionsgebiet nearktischer
und neotropischer Fischfaunen.

Die rund 100 in Mittelamerika seither bekannt gewordenen Buntbarsch-
arten vermochten sich iiber ganz Mittelamerika auszubreiten, wobei aller-
dings einschrinkend hervorzuheben ist, daf3 eine ganz augenfillige Arten-
zunahme siidlich Nicaraguas, insbesondere im Raume Panamas, festzustel-
len ist. Die am weitesten nach Norden vorgedrungene Buntbarschart Cichla-
soma cyanoguttatum konnte MiLLER (1958) bis in den SO der USA verfol-

8 Dem Phiinomen der A. fasciatus-Verbreitung liegen besondere anpassungs-
&kologische Voraussetzungen zu Grunde. Diese Art verfiigt iiber eine relativ grofe
Toleranz gegeniiber Brackwasser, die es ihr erméglicht hat, sich in Mittelamerika,
im Gegensatz zu den niichstverwandten Arten, iiber kiistennahe Meeresgebiete
hinweg auszubreiten.
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gen. Dariiber hinaus sind sowohl das mesoamerikanische Buntbarschgenus
Cichlasoma wie auch die Gattung Lepisosteus (durch die Art. L. tristoechus)
auf Kuba und Hispaniola, wo letztere fehlt, vertreten.

Aufgrund der diesen Genera und Species eigenen tkologischen Valenz
unterstelle ich ihnen die Fihigkeit zur aktiven Uberwindung der tertiiren
Filter-Briicke.

Diese Annahme vermag der Hinweis auf das Vorkommen mittelameri-
kanisch-endemischer Buntbarscharten auf den Westindischen Inseln zu
untermauern, die, wie bereits erwihnt, mit dem mittelamerikanischen Kern
iiber 10 Millionen Jahre in terrestrischer Verbindung standen. Das gleiche
gilt somit auch fiir den siidwiirts gerichteten Vorstof3 nearktischer Knochen-
hechte. Ohne die temporire mitteltertiire Landverbindung scheint eine
ostwarts gerichtete Ausbreitung der vorgenannten Fische auch deshalb
schwer denkbar, weil die vom mesoamerikanischen Kernland seit jeher iso-
lierten Kleinen Antillen keine der vorgenannten aufweisen.

Die systematische Differenzierung der Cichlasoma-Arten siidlich und
nordlich der nicaraguensischen Grabensenke einerseits, und die systema-
tische Affinitit der Buntbarscharten nordlich der Senke mit denjenigen der
Groflen Antillen andererseits, spiegelt meines Erachtens zwei zeitlich ver-
schiedene Einwanderungswellen wider. Aus der im Vergleich zur Isthmus-
region reduzierten Buntbarschendemiten-Zahl im Raum des ehemaligen mit-
telamerikanischen Kernes schliee ich weiter, dal an der ersten Invasions-
welle ausschlieBlich solche Arten beteiligt gewesen sein kénnen, die iiber ein
weites Okologisches Spektrum verfiigten, das ihnen die Besiedlung aller ver-
fiigbaren Nischen ermiglichte, ohne daf3 eine adaptive Radiation ausgelost
zu werden brauchte.

Das Absinken der Inselkette infolge einer Transgression des Tethys-
meeres (vgl. hierzu Abb. 3) hat ohne Zweifel die in die hydrogeologischen
Systeme der Inseln der friihtertiiren Isthmusregion eingewanderten und sich
spiter hier differenzierenden und biozoenotisch etablierten, neotropischen
SekundirsiiBwasser-Fische nicht nur vernichtet, sondern auch den Fortgang
ihrer nordwiirts gerichteten Invasion iiber Jahrmillionen hinweg unterbun-
den. Ein sekundirer Cichlidenvorstof3 erscheint erst im spiteren Verlauf des
Plioziins denkbar, als sich der Isthmus endgiiltig konsolidierte. Das regional-
geographische Verteilungsbild der rezenten Buntbarschfauna legt nun, wie
oben in anderem Zusammenhang angedeutet, die Auslegung nahe, daf3 die
Sekundirinvasion durch die nicaraguensische Tiefebene zum Halten ge-
bracht wurde. Das wiirde gleichzeitig bedeuten, daB die Sekundireinwande-
rer 6kologisch strenger als ihre Vorginger an das Siiwasser gebunden sind,
weil sie sonst das Areal der Tiefebene iiber die ihm nichtgelegenen Kiisten-
streifen zu umgehen imstande gewesen wiiren. Diese hat sich somit allem
Anschein nach nicht nur zu einem ichthyogeographischen Transitionsgebiet
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der neuen Welt entwickelt, sondern weist schon heute Attribute einer Fau-
nenbarriere auf, die das zukiinftige Vordringen neotropischer Elemente in
den mittel- und nordzentralamerikanischen Raum unméglich machen kénnte.
Ob das biologische Potential ihrer Primir- und SekundirsiiBwasserfischarten
fiir das Zustandekommen eines zweiten neuweltlichen Evolutionsherdes,
von dem aus eine aktive, nordwiirts gerichtete Ausbreitung denkbar wire,
ausreichen wird, muf} vorerst noch offen bleiben.

4. Zusammenfassung und SchluBfolgerung

Das Vorkommen nearktischer Siugetiere in den unteren Tertidirschichten
Argentiniens regte zu der Vermutung an, da Nord- und Siidamerika bereits zu
Beginn der Erdneuzeit terrestrisch iiber den siidzentralamerikanischen Isthmus in
Verbindung gestanden haben miissen. Dieser von geologischer Seite geduflerten
Meinung wurde sowohl von biogeographischer Seite als auch spiter aus geologi-
scher Sicht der Hinweis auf die friihtertisire Existenz einer die beiden Kontinente
verbindenden Inselkette entgegengehalten, der man die Eigenschaften einer echten
Faunenbarriere absprach,

Anhand des zoogeographischen Verteilungsbildes und der okologischen Bin-
dung an den limnischen und rheophilen Bereich der rezenten mesoamerikanischen
PrimirsiiBwasserfische neotropischen Ursprungs muf3te gefolgert werden, daf3 ihr
nordwirts gerichtetes Vordringen in den zentralamerikanischen Raum nicht vor
dem Pliozin moglich gewesen sein kann. Diese Folgerung erscheint geeig-
net, die ins Pliozin datierte terrestrische Konsolidierung Siidmesoamerikas zu unter-
stiitzen und die vermeintliche friihtertiire Landverbindung zwischen beiden neu-
weltlichen Kontinenten ebenfalls in Frage zu stellen.

Das Kuba und Hispaniola einschlieBende mittelamerikanische Verbreitungs-
gebiet neotropischer SekundirsiiBwasserfische und ihre Speziationsrate lassen
zwei zeitlich weit auseinanderliegende Einwanderungswellen erkennen. Wihrend
die friihtertidire bis zum mesoamerikanischen Kern reichte, scheint der nicaraguen-
sische Graben fiir die seit dem Spiittertifir anhaltende eine zumindest bis in die
Jetztzeit wirksame Barriere darzustellen. Auf die Moglichkeit, da3 die Senke sich
zu einem zweiten neuweltlichen Evolutionsherd entwickeln kénnte, wird verwiesen.
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