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Die «molekulare Revolution» und ihre Folgen fiir die
ornithologisch-taxonomische Forschung
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For the understanding and interpretation of molecular phylogenies it is im-
portant to understand and critically question the underlying gene trees, because
a gene tree merely depicts the history of a gene or DNA segment, but not neces-
sarily the history of the respective species tree. An approximation to the species
tree can be reached only by a combined reconstruction of several independent
gene trees. Based on three examples the use and pitfalls of molecular methods
for ornithological taxonomy will be illustrated.

Within the birds of prey (Accipitriformes) the analysis of seven independent
genes and intron sequences yielded surprising results: The genus Aquila is not
monophyletic in its traditional delimitation but instead demands the inclusion
of Bonelli’s Eagle, Hawk-Eagle and eight further genera. The genus Accipiter
also is not monophyletic but divides into four distinct species groups. However,
a revision of the genus appears difficult, because the Harriers are closely related
to one of the Accipiter sub-groups.

The currently accepted phylogeny of gulls (Laridae), rearranged on the basis
of premature molecular data, seems not plausible anymore. After increasing the
amount of sequenced data the genus Larus appears monophyletic again, hence
the splitting into several genera should be withdrawn. The oldest, basal groups
of gulls, still separated from the genus Larus, includes such diverse species as
Little Gull and Ross’s Gull, Kittiwake as well as Ivory Gull and Sabine’s Gull.

Within the reed warblers (Acrocephalidae) the analysis of four sequenced
genes showed that the four traditional genera are not monophyletic. The Ac-
rocephalus Warblers form three distinct groups of the same ancestry, while the
Thick-billed Warbler is excluded from the genus. The Hippolais and Chloro-
peta Warblers also present no reciprocal monophyletic groups, leading to a re-
vision of the respective genera Hippolais, Iduna and Calamonastides.

The examples given illustrate how difficult it is to interpret the wide array of
recently published molecular studies. This is especially challenging for all orni-
thologists who are indeed interested in phylogeny, but are not familiar with the
vast variety of molecular methods. The common reader of a publication can-
not assess the plausibility of the presented phylogeny. Therefore it is always
advisable to question whether the trees are in concordance with morphological,
acoustical and biogeographical features of the respective group.

Dorit Liebers-Helbig, Deutsches Meeresmuseum, Katharinenberg 14-20, D—18439
Stralsund, E-Mail dorit.liebers@meeresmuseum.de
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Wie kaum ein anderer Wissenschaftszweig
in der Biologie revolutionierte die moleku-
lare Systematik seit den 1980er-Jahren den
Blick auf das System der Organismen und die
Evolution der Arten. Bis dahin galt die Taxo-
nomie als tUberkommenes, wenig attraktives
Forschungsgebiet, da man annahm, das meiste
iiber die verwandtschaftlichen Verhiltnisse der
Arten und Gattungen zu wissen. Diese Mei-
nung herrschte lange Zeit auch fiir die Gruppe
der Vogel mit ihren etwa 10000 Arten vor.

Mit der rasch anwachsenden Zahl molekular-
genetischer Methoden dnderte sich die Situa-
tion. Viele Universitdten und Forschungsinsti-
tute bauten neue Labore auf. Die relativ einfa-
che und kostengiinstige Isolation von DNA aus
Blut- und Gewebeproben sowie die zahlreichen
Moglichkeiten, Unterschiede in den DNA-Se-
quenzen aufzudecken, miindeten in einer Fil-
le an Publikationen. Neben den theoretischen
Grundlagen der molekularen Evolution (z.B.
Page & Holmes 1998, Nei & Kumar 2000,
Graur & Li 2000) entwickelten sich insbeson-
dere die Abstammungsgeschichte des Men-
schen (z.B. Klein & Takahata 2002, Cooper &
Kehrer-Sawatzki 2008), aber auch die Stam-
mesgeschichte (Phylogeographie) und Entste-
hung von Arten (Speziation) und Artkomplexen
(Avise 2000, Price 2008, Glaubrecht 2010) zu
eigenstiandigen Forschungszweigen. In jiingster
Zeit zeigte sich jedoch, dass unser Wissen iiber
die Mechanismen der Sequenzevolution noch
unzureichend ist und die Rechenverfahren (Al-
gorithmen) zur Rekonstruktion von Stammbau-
men fehlerhaft sein konnen (vgl. von Haeseler
& Liebers 2003, Wigele et al. 2009, Wigele
2011).

Auch in der Ornithologie wurde deutlich,
dass die bisher verdffentlichten und teilweise
widerspriichlichen molekularen Stammbaume
(Phylogenien) kritisch und mdoglichst unter
Beriicksichtigung morphologischer, bioakusti-
scher und biogeografischer Merkmale interpre-
tiert werden sollten (z.B. Alstrom et al. 2008,
Olsson et al. 2010).

Die «wahre» Phylogenie hingegen konnen
wir nie mit Sicherheit kennen — dies ist ein
Grundsatzproblem von historischen Wissen-
schaften wie der Phylogenetik. Jegliche Rekon-
struktion von Verwandtschaftsbeziehungen ist

daher als eine Hypothese zu betrachten. Dies
ist eigentlich seit Langem klar, auch wenn ge-
wisse Autoren zu Beginn der «molekularen Re-
volution» suggeriert haben, dass ihre moleku-
laren Stammbaume die tatsédchliche Phylogenie
widerspiegeln.

Einen umfassenden und sehr kritischen
Uberblick iiber die aktuellen Erkenntnisse zu
den verwandtschaftlichen Verhiltnissen im
System der Vogel liefern Martens & Bahr in
fortlaufender Reihe (2007—2012). Dabei kon-
zentrieren sich die beiden Autoren auf die Pa-
laarktis und benachbarte Gebiete. Neben den
theoretischen Hintergriinden zur Evolution der
Vogel und den zugrundeliegenden Artkonzep-
ten (vgl. Helbig 2000) werden die molekularen
Ergebnisse auf diesem Wege einem breiten Le-
serkreis zugénglich gemacht.

Anlésslich des 80. Geburtstags von Prof.
Dr. Urs N. Glutz von Blotzheim werden im
Rahmen dieser Arbeit drei Aspekte der mole-
kularen Evolution bei Vogeln herausgriffen:
(1) Wie entwickeln sich Gen-Béume in Spezi-
es-Baumen? (2) Warum ist nicht jeder publi-
zierte Gen-Baum zwangslaufig dem Spezies-
Baum gleichzusetzen — drei Beispiele. (3) Wel-
che Forschungsschwerpunkte ergeben sich fiir
die Zukunft?

1. Gen-Biaume in Spezies-Biumen

In einem biologischen Stammbaum soll die
Aufspaltung von Arten (lateinisch species)
nachgezeichnet werden. Ein Spezies-Baum
zeigt somit die zeitliche Abfolge der Aufspal-
tungsereignisse zwischen verschiedenen Po-
pulationen oder Arten (Abb. 1). Im Gegensatz
dazu zeichnet ein Gen-Baum nur die Historie
eines Gens oder DNA-Abschnitts nach (griin,
Abb. 1). Dabei wird in der Fortpflanzungsge-
meinschaft die Weitergabe des Sequenzab-
schnitts von einem Individuum auf das nichste
rekonstruiert. Der Gen-Baum entwickelt sich
gewissermallen in den Grenzen des Spezies-
Baumes und gibt im Idealfall die Abfolge der
Aufspaltungsereignisse flir verschiedene Arten
wieder.

Die phylogenetische Analyse von verschie-
denen Genen fithrt mitunter zu sehr iiber-
raschenden, nicht kongruenten Ergebnissen.
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Abb. 1. Ein Spezies-Baum (schwarz) zeigt die zeitliche Abfolge von Aufspaltungsereignissen zwischen ver-
schiedenen Populationen oder Arten. Im Gegensatz dazu zeichnet ein Gen-Baum (griin) nur die Historie eines
bestimmten Gens oder DNA-Abschnitts nach. — The species tree (black) illustrates the succession of specia-
tion events between different populations or taxa while the gene tree (green) depicts the history of a certain
gene or DNA segment.

Ein sehr gut untersuchtes Beispiel sind die
verwandtschaftlichen Beziechungen zwischen
Mensch (M), Schimpanse (S) und Gorilla (G)
(vgl. von Haeseler & Liebers 2003). Fiir den
3-Spezies-Baum gibt es drei mogliche Gen-
Bédume (Abb. 2). In einer Analyse von 45 unab-

hingigen Genen wurden alle Gen-Bidume ge-
funden, allerdings mit unterschiedlicher Hau-
figkeit. Wéhrend 27 Genanalysen (60 %) zwei-
felsfrei Mensch und Schimpanse als Schwes-
tergruppen definieren, unterstiitzen jeweils
neun Gene die alternativen Gruppierungen.
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Abb. 2. Der Spezies-Baum (schwarz) fiir Mensch (M), Schimpanse (S) und Gorilla (G) mit den drei mogli-
chen Gen-Bdumen (griin). Die Analyse von 45 unabhingigen Genen ergab drei Gen-Bdume mit unterschiedli-
chen Haufigkeiten. Je kiirzer die Zeit zwischen zwei Aufspaltungsereignissen ist (grau unterlegt), desto hoher
ist die Wahrscheinlichkeit, dass die Sequenzen (griine Linien) nicht zeitgleich mit den Aufspaltungsereignis-
sen verschmelzen. Dann kann es zur Diskrepanz zwischen Gen-Baum und Spezies-Baum kommen (verandert
nach von Haeseler & Liebers 2003). — The species tree for human, chimp and gorilla (black) in relation to
the three possible gene trees (green). The analysis of 45 independent genes resulted in all three gene trees but
with different frequencies. If the time between two speciation events is rather short (grey shading) then the se-
quences (green lines) may not merge at the same time, resulting in discrepancies between the species tree and
the gene tree (modified from Haeseler & Liebers 2003).
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Wie lassen sich diese Ergebnisse erklaren?
Dazu miissen wir, ausgehend von den heutigen
Sequenzen, den Blick zuriick in die Vergangen-
heit richten. Im sogenannten Verschmelzungs-
bzw. Coalescent-Prozess wird der Zeitpunkt
identifiziert, an dem zwei Sequenzen (= Li-
nien) bei dieser riickwértigen Betrachtung mit-
einander verschmelzen (griine Kreise). Im ers-
ten Szenario (Abb. 2, linker Baum) verschmel-
zen die Sequenzen von Mensch und Schimpan-
se zeitgleich mit dem zweiten Aufspaltungs-
ereignis. Die gemeinsame Abstammungslinie
von Mensch und Schimpanse existierte so lan-
ge, bis sie mit der Gorilla-Sequenz zum Zeit-
punkt des ersten Aufspaltungsereignisses ver-
schmilzt. In diesem Szenario ist also zu jedem
Zeitpunkt die Anzahl der Arten im Spezies-
Baum identisch mit der Anzahl der Sequenzen
oder Linien im Gen-Baum.

Ist die Zeit zwischen zwei Aufspaltungs-
ereignissen jedoch sehr kurz (Abb. 2, grau
unterlegt), kann es vorkommen, dass die Se-
quenzen zweier Arten nicht zeitgleich mit dem
Aufspaltungsereignis verschmelzen (mittlerer
und rechter Baum). Formal existieren in dem
«grauen» Zeitfenster im Spezies-Baum nur
zwel Arten, namlich die Stammart von Mensch
und Schimpanse und der Gorilla. Im Gen-
Baum sind aber noch alle drei Sequenzen vor-
handen. In einer solchen Situation entscheidet
allein der Zufall, welches Sequenzpaar zuerst
verschmilzt. Der Zeitpunkt der Verschmelzung
von Sequenzen ist jedoch fiir jedes Gen unter-
schiedlich und kann weit in der Vergangenheit
liegen. Dieses kleine Beispiel soll veranschau-
lichen, warum es zu einem Spezies-Baum mehr
als nur einen Gen-Baum gibt.

Fiir den 3-Spezies-Baum aus Abb. 2 lassen
sich die zugehdorigen drei Verzweigungsmuster
(Topologien) noch einzeln testen. Da die An-
zahl moglicher Gen-Biaume aber exponenziell
mit der Anzahl der untersuchten Arten wéchst
und es fir 10 Sequenzen bereits mehr als
2 Millionen verschiedene Verzweigungsmuster
gibt, braucht es leistungsstarke Algorithmen,
welche die Wahrscheinlichkeit der jeweiligen
Verzweigungsmuster berechnen. In der Praxis
muss davon ausgegangen werden, dass aus der
Vielzahl méglicher Verzweigungsmuster rein
rechnerisch widerspriichliche Phylogenien re-

konstruiert werden. Dies trifft insbesondere
dann zu, wenn die Aufspaltungsereignisse zwi-
schen zwei oder mehreren Arten in relativ kur-
zer Zeit abliefen.
Anders ausgedriickt bedeutet dies, dass es
in der Molekularen Evolution keine «Ein-
Spezies-Baum — Ein-Gen-Baumy»-Bezichung
gibt. Prinzipiell gilt, dass bei der Rekonstruk-
tion von Gen-Bdumen mehrere unabhingige
Gene oder DNA-Sequenzen analysiert werden
sollten. Dies ist dann besonders wichtig, wenn
es Unstimmigkeiten zwischen der klassischen
Phylogenie und den molekularen Befunden
gibt.
Bei den publizierten Gen-Biumen in der
Fachliteratur stellt sich nun die Frage, wie
gut die rekonstruierten Bidume die Verwandt-
schaftsverhiltnisse wiedergeben. Grundsétzlich
gilt, dass die Lénge der Sequenzen wesentlich
fiir die verldssliche Rekonstruktion eines Gen-
Baums ist. Ein MaB fiir die Zuverlédssigkeit der
resultierenden Verzweigungsmuster sind die
statistisch ermittelten «Stiitz-Werte» (englisch
support values) flir einzelne Gruppierungen.
Mittlerweile gibt es viele verschiedene statisti-
sche Methoden zur Bestimmung der Stiitz-Wer-
te, z.B. das Bootstrap-Verfahren bei Parsimonie
oder Maximum-Likelihood Baumrekonstruk-
tionen oder die Bayesian Posterior Probabili-
ties (s. dazu Nei & Kumar 2000, Huelsenbeck
et al. 2001). Im Allgemeinen kann davon aus-
gegangen werden, dass bei Stiitz-Werten von
100 % der Stichprobenfehler so klein ist, dass
die rekonstruierte Gruppierung den tatséichli-
chen Gen-Baum mit groler Wahrscheinlichkeit
wiedergibt, nicht aber zwangsldufig die «wah-
re» Phylogenie der entsprechenden Arten. Nur
wenn sehr viele Gene kombiniert analysiert
werden, konnen sehr gut unterstiitzte Verzwei-
gungsmuster als eine Anndherung an den Spe-
zies-Baum aufgefasst werden.
Fur die Interpretation von Gen-Baumen las-
sen sich daher folgende Grundsitze ableiten:
(1) Ein Gen-Baum entwickelt sich immer in-
nerhalb eines Spezies-Baums.

(2) In einem Spezies-Baum kann es mehrere
verschiedene Gen-Baume geben.

(3) Molekulare Phylogenien sollten nur anhand
mehrerer, unabhéngiger Gene oder DNA-
Sequenzen rekonstruiert werden.
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2. Beispiele fiir aktuelle phylogenetische Studien

liefern die folgenden Beispiele.

An der Vogelwarte Hiddensee (Universitit

Greifswald) wurden unter der Leitung von
Andreas Helbig (1) mehrere phylogenetische
Grofiprojekte initiiert, die unter anderem ih-
ren Abschluss in drei Doktorarbeiten fanden
(Kocum 2007, Sternkopf 2011, Fregin 2012).

Abb. 3. Vereinfach-
tes Phylogramm

der Greifvogel
(Accipitriformes),
basierend auf 7587
sequenzierten Ba-
sen (verdndert nach
Kocum 2007). Jedes
Dreieck fasst die
Arten zusammen, die
auf ein gemeinsames
Aufspaltungsereignis
zuriickgehen. Fette
Aste symbolisieren
Stiitz-Werte > 95 % in
mindestens zwei von
drei Testverfahren. —
Simplified phylogram
of birds of prey (Ac-
cipitriformes), based
on 7587 sequenced
bases (modified from
Kocum 2007). Each
triangle integrates all
species which origi-
nated from the same
ancestry. Bold lines
indicate support-
values > 95 %, in
minimum two of three
tests.
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Die weltweit verbreiteten Greifvogel zdh-
len mit iiber 240 Arten zu den artenreichsten

Accipitriden
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Vogelordnungen (Ferguson-Lees & Christie
2001). Uber ihre stammesgeschichtliche Ent-
wicklung bestehen sehr unterschiedliche Auf-
fassungen (vgl. Glutz von Blotzheim 1971, del
Hoyo et al. 1994, Helbig 2005). Dies lésst sich
hauptsichlich auf die konvergente Entwicklung
der «typischen Greifvogelmerkmale» wie Ha-
kenschnabel, kriftige Krallen und rduberische
Lebensweise zurtickfiihren.

Basierend auf dem mitochondrialen Cyto-
chrom-b-Gen (1143 Basen) und sechs nuklea-
ren Genen bzw. Intronsequenzen (6444 Basen)
rekonstruierten Kocum et al. (in Vorb.) eine
Gesamtphylogenie der Accipitriformes. Das
vereinfachte Dreiecks-Phylogramm (Abb. 3)
illustriert die Beziehungen der Familien zuein-
ander (nach Kocum 2007). Jedes Dreieck fasst
dabei die Arten zusammen, die eine Abstam-
mungsgemeinschaft bilden.

Der nur eine einzige Art umfassenden (mo-
notypischen) Familie der Fischadler (Pandio-
nidae) steht die sehr formenreiche Familie der
Habichtverwandten (Accipitridae) gegeniiber.
Innerhalb der Accipitridae représentieren die
Gleitaare (Elaninae), Bartgeier (Gypaetinae)
und Wespenbussarde (Perninae) relativ ur-
spriingliche Evolutionslinien. Zu den «mo-
dernen» Accipitriden zdhlen unter anderem
Schlangenadler (Circaetinae), «Moderne» Alt-
weltgeier (Aegypiinae), Echte Adler (Aquili-
nae), Habichtartige Greifvogel (Accipitrinae),
Milane (Milvinae), Seeadler (Haliaeetinae) und
Bussarde (Buteoninae).

Die Gattung Aquila ist in der bisherigen Ab-
grenzung nicht monophyletisch, sie geht also
nicht auf eine gemeinsame Stammform zuriick.
Helbig et al. (2005) schlugen vor, die Abgren-
zung flir die Echten Adler zu erweitern und
acht zusitzliche (Unter-)Gattungen einzubezie-
hen. Dazu zéhlen Habichtsadler (Hieraaetus)
und Haubenadler (Spizaetus) sowie sechs mo-
notypische Gattungen.

Die mit mindestens 47 Arten grofite Gattung
Accipiter ist ebenfalls nicht monophyletisch.
Sie besteht aus vier sehr diversen Artengrup-
pen. Eine Neugruppierung der Habichtartigen
erscheint anhand der bisherigen Datenlage
jedoch vorerst sehr schwierig, da die Weihen
(Gattung Circus) nachstverwandt mit einer ih-
rer Teilgruppe sind.

Die Milane (Milvinae) trennen sich in zwei
Gruppen. Die Gattung Harpagus steht ba-
sal, wiahrend die Milvus- und Haliastur-Arten
zusammen die Schwestergruppe der Seead-
ler (Haliaeetinae) bilden. Die Bussardartigen
Greifvogel (Buteoninae) bilden die am stérks-
ten abgeleitete Gruppe der Accipitriformes und
ihr Ursprung liegt in der neuen Welt.

Eine Revision der Accipitriformes ist trotz
des umfangreichen molekularen Datensatzes
von tiiber 7500 sequenzierten Basen (noch)
nicht moglich. Eine abschlieBende Beurteilung
der Gattungsgrenzen und Abspaltung von Un-
terfamilien erfordert die Einbeziehung weiterer
Arten, die Sequenzierung ldngerer DNA-Ab-
schnitte und zusétzlicher DNA-Marker sowie
eine erneute Auswertung des Gesamtdatensat-
zes.

2.2. Phylogenie der Mowen (Laridae)

Zur weltweit verbreiteten Familie der Mowen
zdhlen etwa 50 Arten, die in nahezu allen Re-
gionen vorkommen (Glutz von Blotzheim &
Bauer 1982, Burger & Gochfeld 1996). Ihre
verwandtschaftlichen Beziehungen werden
nach wie vor kontrovers diskutiert (vgl. Helbig
2005).

Bereits vor der Verfiigbarkeit molekularer
Methoden gab es eine Reihe morphologischer
Untersuchungen, z.B. anhand der Farbung des
Gefieders oder verschiedener Skelettmerk-
male, die jedoch widerspriichliche Ergebnisse
iiber die Evolution dieser Gruppe lieferten (u.a.
Dwight 1925, Moynihan 1959, Schnell 1970,
Chu 1998).

Erste molekulare Studien (Crochet et al.
2000, Pons et al. 2005), basierend auf kurzen
Fragmenten der mitochondrialen DNA, konn-
ten die Phylogenie ebenfalls nicht auflosen.
Der in Pons et al. (2005) verdffentliche Stamm-
baum zeigt fiir die basalen Aste keine oder nur
sehr geringe Stiitz-Werte. Dennoch wurde eine
taxonomische Neugruppierung vorgeschlagen,
die teilweise grofle Akzeptanz erfahren hat
(z.B. Sangster et al. 2009).

In einer phylogenetischen Studie von Stern-
kopf et al. (in Vorb.) wurden von 44 Méwenar-
ten das mitochondriale Cytochrom-b-Gen und
die hypervariable Region I der Kontrollregion
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Abb. 4. Phylogenie der Méwen (Laridae), basierend auf 3120 sequenzierten Basen (verindert nach Sternkopf
2011). Fette Aste symbolisieren Stiitz-Werte >95 % in mindestens zwei von drei Testverfahren. — Phylogeny
of gulls (Laridae), based on 3120 sequenced bases (modified from Sternkopf 2011). Bold lines indicate sup-
port values >95 %, in minimum two of three tests.
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(1619 Basen) sowie 1501 Basen von vier Kern-

genen bzw. Intronsequenzen untersucht. Aus

dem resultierenden Stammbaum (Abb. 4) las-
sen sich folgende Ergebnisse ableiten:

(1) Die Familie der Laridae ist monophyle-
tisch.

(2) Innerhalb der rezenten, d.h. in unserer Zeit
lebenden Méwen gibt es mindestens drei
urspriingliche Evolutionslinien (orange un-
terlegt):

— Rosenmowe Rhodostethia rosea und
Zwergmdwe Hydrocoloeus minutus

— Gabelschwanzmowe Creagrus furcatus

— Dreizehenmowen Rissa brevirostris und
R. tridactyla, zasammen mit Elfenbein-
mowe Pagophila eburnea mit deren
Schwesterart Schwalbenméwe Xema
sabini.

(3) Die Gattung Larus ist monophyletisch.
Innerhalb der Gattung Larus lassen sich
sechs Untergruppen abtrennen:

— Mowen mit Maske

— Md&wen mit Kappe

— Schwarzkdpfige Mowen

— Mowen mit Schwanzbinde

— Kleine weillkopfige Mowen

— GroBmdwen mit weillem Kopf.

In den einzelnen Untergruppen gibt es eine
grofe (aber nicht vollstindige) Uberein-
stimmung mit den duBeren Merkmalen wie
Gefieder-, Kopf- und Schwanzfarbung.

(4) Der dunkel befiederte Kopfist wahr-
scheinlich ein urspriingliches Merkmal der
Mowen, welches spiter jedoch mehrfach
unabhingig voneinander wieder verloren-
gegangen ist. Eine graue Kopfmaske
(L. cirrocephalus) und ein schwarzer Hals-
ring (R. rosea) sind als Zwischenstufen ei-
nes solchen Reduktionsprozesses zu inter-
pretieren. Die dunkelkopfigen Mowen sind
untereinander also nicht ndchstverwandt.

Innerhalb der urspriinglichen Méwen ist die

Schwesterbezichung zwischen Zwergmowe

und Rosenmowe anhand des dufleren Erschei-

nungsbildes (phanotypischer Befunde) wie Ge-
fiederfarbung und Skelett-Eigenschaften seit

Langem belegt (Chu 1998). Die taxonomische

Konsequenz, beide Arten in dieselbe Gattung

zu stellen, hat sich jedoch bis heute noch nicht

durchgesetzt. Da Zwerg- und Rosenmowe ge-

netisch von Larus ebenso verschieden sind wie
z.B. die Dreizehenmowe oder die Schwalben-
moéwe, unterstreicht dies die Plausibilitit einer
Abtrennung auf Gattungsniveau. Fiir eine neue,
nur aus Zwerg- und Rosenméwe bestehende
Gattung hitte der Name Hydrocoleus (Kaup
1829) Prioritét (vgl. Helbig 2005).

Der erweiterte Datensatz, basierend auf mi-
tochondrialen und nuklearen DNA-Sequenzen,
untermauert die Monophylie der Gattung Larus
unter Ausschluss der urspriinglichen Méwen.
Die sechs rekonstruierten Untergruppen inner-
halb der Larus-Mowen stimmen mit den von
Pons et al. (2005) diagnostizierten Teilgruppen
Chroicocephalus, Leucophaeus, Ichthyaethus,
und Larus iberein. Allerdings macht die von
Pons et al. vorgeschlagene und teilweise bereits
etablierte taxonomische Neugruppierung (z.B.
Sangster et al. 2009) wenig Sinn. Die Einfiih-
rung vieler neuer Namen fiir altbekannte Arten
verwirrt mehr als dass sie hilft, evolutionére
Prozesse zu verstehen und ein breites Verstiand-
nis fur die Moglichkeiten der molekularen Me-
thoden zu wecken.

Der Vorschlag, die Larus-Arten (wieder)
in einer Gattung zu vereinen, muss allerdings
erst in einem einschldgigen phylogenetischen
Journal publiziert werden, um damit eine brei-
te ornithologische Offentlichkeit zu erreichen
(Sternkopf et al. in Vorb).

2.3. Phylogenie der Rohrscingerverwandten
(Acrocephalidae)

In der Unterfamilie der Rohrsdngerverwandten
wurden traditionell drei Gattungen vereinigt:
die Rohrsénger im engeren Sinn (Acrocepha-
lus), die Spotter (Hippolais) und die Afrikani-
schen Chloropeta-Rohrsdnger (Helbig 2005).
Die gesamte Gruppe umfasst etwa 43 Arten
mit altweltlich-pazifischer Verbreitung. Auf
den ersten, oberflichlichen Blick unterschei-
den sich Rohrsianger duferlich kaum und ihre
Anspriiche an den Lebensraum sind nahezu
identisch. Daher gab es von jeher Kontroversen
tber ihre verwandtschaftlichen Beziehungen.
Morphologische Studien (u.a. Haffer 1991) so-
wie Untersuchungen der mitochondrialen DNA
(Leisler et al. 1997, Helbig & Seibold 1999)
lieferten ebenfalls widerspriichliche Phyloge-
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Abb. 5. Phylogenie der Rohrsinger (Acrocephalidae) basierend auf 2919 sequenzierten Basen (verdndert
nach Fregin et al. 2009). Jedes Dreieck fasst die Arten zusammen, die auf ein gemeinsames Aufspaltungs-
ereignis zuriickgehen. Fette Aste symbolisieren Stiitz-Werte >90 % in mindestens einem von drei Testver-
fahren. Verschiedene Moglichkeiten der Gattungsrevision zeigen die Gruppierungen auf der rechten Seite
(Chl. = Chloropeta, P. = Phragmaticola). — Phylogeny of reed warblers (Acrocephalidae), based on 2919 se-
quenced bases (modified from Fregin et al. 2009). Each triangle integrates all species which derived from the
same ancestry. Bold lines indicate support values >90 %, in minimum one of three tests. Different rearrange-

ment of the genus are shown to the right.

nien. Die Monophylie der Acrocephalidae gilt
als gut gesichert (Fregin et al. 2012); dies gilt
jedoch nicht fiir die einzelnen Gattungen, da
die urspriinglichen Verwandtschaftslinien im
Stammbaum anhand mitochondrialer Sequen-
zen nicht zweifelsfrei aufgelost werden konn-
ten.

Eine Weiterfithrung der Studien von Helbig
& Seibold (1999) beriicksichtigte sowohl zu-
sdtzliche Arten als auch nukleare Sequenzen
(Fregin et al. 2009). Der resultierende Gen-
Baum basiert auf dem kompletten Cytochrom-

b-Gen (1143 Basen) und 1776 nuklearen Basen

von drei Genen bzw. Intronsequenzen. Ein ver-

einfachtes Dreiecks-Phylogramm (Abb. 5) ver-

anschaulicht die wichtigsten Ergebnisse.

(1) Die Familie der Rohrséngerverwandten
(Acrocephalidae) ist monophyletisch.

(2) Die Buschsinger (Nesillas) nehmen inner-
halb der Familie eine basale Stellung ein.

(3) Die Rohrsidnger i.e.S. (Acrocephalus)
bilden unter Ausschluss des Dickschnabel-
rohrsingers A. aedon eine Abstammungs-
gemeinschaft.
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(4) Die Spétter (Hippolais) und Afrikanischen
Chloropeta-Rohrsénger sind nicht mono-
phyletisch.

Da die basalen Aste innerhalb der Familie oft

nur geringe Stiitz-Werte erhalten, ist die Ab-

grenzung der Gattungen nicht gesichert. Fregin
et al. (2009) diskutieren ihre Ergebnisse auf-
grund der Unsicherheiten mit Blick auf die frii-
hen Aufspaltungsereignisse als «better resolved
hypothesis». Sie erortern mehrere mogliche

Neugruppierungen, von denen sie vorerst die

konservativste (Abb. 5, rechts auflen) bevorzu-

gen:

(1) Gattung Calamonastides — monotypisch
mit nur einer Art: Gelbbauch-Rohrsianger
Chloropeta gracilirostris,

(2) Gattung Iduna — polytypisch, unter Ein-
schluss des Dickschnabelrohrséngers
A. aedon, den zwei Chloropeta-Vertretern
Schnidpperrohrsdnger C. natalensis und
Bambusrohrsinger C. similis sowie den
vier Spotterarten Buschspotter H. caligata,
Steppenspotter H. rama, Blassspotter H.
pallida und Isabellspotter H. opaca;

(3) Gattung Hippolais (Spétter i.e.S.) — poly-
typisch, mit nur noch vier Arten: Orpheus-
spotter H. polyglotta, Gelbspotter
H. icetrina, Dornspétter H. languida und
Olivenspotter H. olivetorum;

(4) Gattung Acrocephalus (Rohrsanger) — po-
lytypisch, unter Ausschluss des Dickschna-
belrohrsianger A. aedon;

(5) Gattung Nesillas (Buschsénger) — poly-
typisch mit fiinf Arten.

Innerhalb der Gattung Iduna wire eine Ab-

spaltung des Dickschnabelrohrséngers in eine

eigene Gattung denkbar, ndmlich in die mono-
typische Gattung Phragmaticola. Innerhalb der

Rohrsdnger (Acrocephalus) wire anhand der

deutlichen Dreiteilung ebenfalls eine Untertei-

lung in drei Untergattungen denkbar, ndmlich
in Acrocephalus, Notiocichla und Calamodus.

Eine weitere Moglichkeit wire, alle untersuch-

ten Arten nur einer einzigen Gattung zuzuord-

nen, ndmlich Acrocephalus. Da die zwei Arten

Chloropeta gracilirostris und Acrocephalus

gracilirostris dann aber identische Namen tra-

gen wiirden, wiirde dies mindestens eine Neu-
beschreibung nach sich ziehen, so dass diese

Variante verworfen wurde.

Abschlielend vermerken die Autoren, dass
auch die von ihnen vorgeschlagene Klassifi-
zierung nur eine Anndherung an den Spezies-
Baum darstellt und dass weitere Arten und
mehr nukleare Gene untersucht werden miis-
sen, um die Evolution dieser Gruppe und ins-
besondere die frithen Aufspaltungsprozesse
zwischen den Gattungen detailliert zu rekonst-
ruieren. Da auch unter Einschluss von mehr als
1500 nuklearen Basen die Verwandtschaftsver-
héltnisse innerhalb der Acrocephalus-Rohrsén-
ger, insbesondere die Position des Dickschna-
belrohrsdngers, nicht zuverldssig aufgelost
werden konnten, ist eine verldssliche Gattungs-
revision innerhalb der Rohrsénger vorerst nicht
moglich.

Die Neugruppierung von Hippolais, Iduna
und Calamonastides hat demgegeniiber aber
bereits Einzug in die einschldgige Literatur ge-
funden, z.B. bei Kennerley & Pearson (2010)
sowie Leisler & Schulze-Hagen (2011).

2.4. Konsequenzen fiir taxonomische
Neugruppierungen

Aus den hier dargestellten Beispielen wird
deutlich, wie schwierig die Entscheidung ist,
welchem der oft widerspriichlichen Gen-Bau-
me mehr Glauben geschenkt werden darf. Die
Leser einer Publikation konnen in der Regel
nicht feststellen, welche Qualitét ein Datensatz
hat und ob die verwendeten Evolutionsmodel-
le auf die historischen Ereignisse passen (vgl.
Wigele 2011).

Es zeigt sich, dass insbesondere frithe, weit
in der Vergangenheit liegende Aufspaltungs-
prozesse oft nicht zuverldssig rekonstruiert
werden konnen. Dafiir kénnen zum einen tat-
sdchliche Evolutionsereignisse verantwortlich
sein, wie z.B. die sehr schnelle Aufspaltung ei-
ner Stammart in mehrere unabhingige Evolu-
tionslinien wéhrend einer adaptiven Radiation.
Dazu zdhlen in der Ornithologie die sehr gut
untersuchten Darwinfinken von den Galapa-
gos-Inseln (Petren et al. 2005) und die Kleider-
vogel von Hawaii (Lerner et al. 2011).

Offenbar treten bei der Analyse grofler Da-
tensédtze aber auch systematische Fehler auf,
die allein mit ldngeren Sequenzen und zusétz-
lich untersuchten Arten nicht beseitigt werden
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konnen. Weitere genetische Merkmale wie Ein-
schiibe oder Liicken in der Sequenzabfolge, die
Anordnung von Genen auf den Chromosomen
oder die Anzahl und Lage von Genkopien lie-
fern moglicherweise neue Werkzeuge, um sehr
frithe oder sehr schnell aufeinanderfolgende
Evolutionsprozesse zu rekonstruieren.

Nach wie vor empfiehlt es sich aber fiir den
«molekularen Laieny, bei jedem auf Sequenz-
daten basierten Stammbaum zu hinterfragen,
ob die Ergebnisse plausibel sind und in Ein-
klang mit morphologischen, bioakustischen
und biogeografischen Befunden stehen.

3. Ausblick

Mit der Ansammlung molekulargenetischer
Daten erlebt die Rekonstruktion der Stammes-
geschichte einen Aufschwung. Die moderne
Systematik geht heute aber weit tiber die klas-
sische Phylogenie als Wissenschaft von der
Klassifikation des Lebenden hinaus. Sequenz-
daten werden auch in Zukunft eine bedeutende
Rolle bei der Aufklarung der verwandtschaftli-
chen Beziehungen zwischen Organismen spie-
len und dabei die Daten aus der Morphologie,
Ontologie, Ethologie und geografischen Ver-
breitung der Arten ergidnzen.

Der anfingliche Optimismus, mit DNA-
Sequenzen tiiber ein universelles Werkzeug zur
phylogenetischen Rekonstruktion zu verfiigen,
wurde im Laufe der Jahre jedoch erschiittert.
Verschiedene Gene fithren nicht notwendiger-
weise zu den gleichen Bidumen. Selbst wenn
zufdllige Effekte bei der Erhebung der Daten
vernachldssigt werden, ist die Idee von einer
unabhéngigen Methode, welche die Evolution
der Arten in Raum und Zeit «wahrheitsgetreu»
widerspiegelt, in dieser einfachen Form nicht
haltbar.

Die Evolution einzelner Gene lésst sich in
den meisten Fillen mit einem phylogenetischen
Baum beschreiben, im Extremfall hat aber je-
des Gen seinen eigenen Baum. Zusétzliche Ef-
fekte wie Genduplikationen, unvollstiandiges
Aussortieren der Sequenzen («lineage sorting»)
und horizontaler Gentransfer fithren dazu, dass
es zu einem Spezies-Baum oft viele Gen-Bau-
me gibt. Eine spannende Frage bleibt, wie sich
aus der Kollektion verschiedener Gen-Bédume

ein allgemeingiiltiger «Speziationsbaum» re-
konstruieren lasst.

Auch mit der Sequenzierung ganzer Genome
werden heute neue Herausforderungen an die
molekulare Evolutionstheorie gestellt. Bislang
wurde hauptsiachlich die Evolution einzelner
Gene untersucht. Ganze Genome erfordern
die Analyse einer heterogenen Sammlung von
DNA-Sequenzen, die aus kodierenden und
nicht-kodierenden Genen, repetitiven und re-
gulatorischen Sequenzen usw. besteht. Unser
mikroskopischer Blick auf einzelne Gene wird
mit der Betrachtung ganzer Genome enorm er-
weitert. Neue Fragen sind dabei beispielsweise,
ob die Evolution in verschiedenen Teilen des
Genoms verschieden ablduft und wenn ja, wa-
rum? Die molekulare Systematik wird auch in
den kommenden Jahren ein sehr dynamischer
und spannender Wissenschaftszweig bleiben.
Sie bedarf jedoch der intensiven Weiterent-
wicklung effizienter Algorithmen sowie einer
erweiterten Theorie der molekularen Evolu-
tion, an der derzeit intensiv gearbeitet wird.

Dank. Ganz herzlich danke ich der Ala, Schweize-
rische Gesellschaft fiir Vogelkunde und Vogelschutz
fiir die Einladung zum Symposium «Ornithologie im
21. Jahrhundert». Annett Kocum, Viviane Sternkopf
und Silke Fregin lieferten wichtige Zuarbeiten fiir
den Vortrag und die Abbildungen. G6tz-B. Reinicke,
Horst Schréder und Manuel Schweizer gaben wert-
volle Kommentare zum Manuskript. Ihnen allen sei
hiermit herzlich gedankt.

Zusammenfassung

Fur das Verstidndnis und die Interpretation molekula-
rer Phylogenien ist es unerldsslich, dass die zugrun-
deliegenden Gen-Badume kritisch analysiert werden.
Grundsitzlich ist zu bedenken, dass Gen-Bédume le-
diglich die Geschichte eines DNA-Abschnitts oder
Gens widerspiegeln, nicht aber zwangsldufig den
Spezies-Baum abbilden. Eine Anndherung an den
Spezies-Baum kann nur durch die kombinierte Ana-
lyse mehrerer unabhingiger Gen-Biaume erfolgen.
Anhand von drei Beispielen wird der Einsatz mole-
kularer Methoden in der ornithologischen Systema-
tik und Taxonomie erortert.

Bei den Greifvogeln (Accipitriformes) lieferte
die Analyse von sieben unabhidngigen Genen iiber-
raschende Ergebnisse: Die Gattung Aquila ist in der
bisherigen Abgrenzung nicht monophyletisch. Zur
Beibehaltung einer Abstammungsgemeinschaft miis-
sen die Echten Adler um die Habichtsadler, Hauben-
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adler und acht weitere Gattungen erweitert werden.
Die Gattung Accipiter ist ebenfalls nicht monophy-
letisch, sondern zerfillt in vier Artengruppen. Eine
Neugruppierung erscheint jedoch vorerst schwierig,
da die Weihen anscheinend mit einer Teilgruppe der
Habichtartigen nachstverwandt sind. Die Milane zer-
fallen ebenfalls in zwei Teilgruppen, wihrend die
Bussarde als die am stirksten abgeleitete Gruppe er-
kennbar werden.

Die vor einiger Zeit verdffentliche Phylogenie
der Moéwen (Laridae), in deren Ergebnis die Gat-
tung Larus aufgespalten wurde, konnte anhand ei-
nes umfangreichen molekularen Datensatzes von
sechs sequenzierten Genen widerlegt werden. Die
Gattung Larus bleibt unter Ausschluss der urspriing-
lichen Mowen monophyletisch. Die Aufspaltung in
verschiedene Gattungen ist demzufolge zu revidie-
ren. Zu den urspriinglichen Méwen auBerhalb der
Gattung Larus zéhlen u.a. Zwerg- und Rosenmowe,
Dreizehenmowe sowie Elfenbein- und Schwalben-
mowe.

Innerhalb der Rohrsénger (Acrocephalidae) zeigte
die Analyse von vier sequenzierten Genen, dass die
traditionell zu den Rohrséngerverwandten zihlenden
Gattungen nicht monophyletisch sind. Die Rohrsin-
ger im engeren Sinn (Acrocephalus) bilden nur unter
Ausschluss des Dickschnabelrohrsingers 4. aedon
eine Abstammungsgemeinschaft, wobei es innerhalb
der Gattung drei distinkte Gruppen gibt.

Die Spétter (Hippolais) und Afrikanischen Chlo-
ropeta-Rohrsianger sind ebenfalls nicht monophyle-
tisch. Dies fiihrte zur Revision der Gattungen Hippo-
lais, Iduna und Calamonastides.

Die Beispiele verdeutlichen, welch grole Heraus-
forderung es fur den interessierten, jedoch mit den
komplizierten molekularen Methoden nicht vertrau-
ten Ornithologen darstellt, die Flut an aktuellen Pub-
likationen kritisch zu erfassen. In der Regel kann der
Leser nicht ohne Weiteres die Glaubwiirdigkeit eines
veroffentlichten Stammbaums ermessen. Daher emp-
fiehlt es sich, bei jeder auf Sequenzdaten basierten
Veréffentlichung zu hinterfragen, ob die Ergebnisse
plausibel und in Ubereinstimmung mit den dazuge-
horigen morphologischen, bioakustischen und bio-
geografischen Befunden stehen.
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