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ausgeprägter. Wahrscheinlich profitieren Männchen 
durch eine aktivere Rolle bei der Eroberung eines Nest-
territoriums stärker von bereits vorhandener Ortskennt-
nis und häufigerer Anwesenheit am zukünftigen Brut-
platz. Offenbar erhöht eine steigende Anzahl zukünf-
tiger Nestnachbarn die Notwendigkeit zur individuellen 
Integration in das Sozialgefüge im späteren Nestbereich. 
Vermutlich müssen Männchen zur Erstbrut insgesamt 
anspruchsvollere Fähigkeiten beherrschen als Weibchen 
und benötigen daher eine durchschnittlich längere Pro-
spektionsphase. 

Die Ergebnisse deuten darauf hin, dass bei Flusssee-
schwalben sowohl Constraints als auch Restraints für 
eine Prospektionsphase vor der Erstbrut verantwortlich 
sind und dass diese je nach Geschlecht unterschiedlich 
stark wirken.

Die Arbeit wurde durch die DFG gefördert (BE 916/5 
und 916/8). 
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Einleitung
Die phylogenetischen Beziehungen innerhalb der Vogel
ordnung Accipitriformes, der Greifvögel im weiteren 
Sinne, wurden bisher anhand morphologischer, verhal-
tensbiologischer, karyotypischer und einiger moleku-
larer Merkmale untersucht (z. B. Brown & Amadon 
1968; Jollie 1976/77; Sibley & Ahlquist 1990; Griffiths 
1994; Holdaway 1994; Lerner & Mindell 2005). Die Er-
gebnisse dieser Analysen zeigten oft widersprüchliche 
Phylogenien, die sich nicht miteinander vereinen lie-
ßen.

Material und Methoden
Meine Dissertation ist eine umfangreiche molekulargenetische 
Studie über die phylogenetischen Beziehungen der Accipitri-
formes sowohl in Bezug auf die Anzahl der Arten als auch 

hinsichtlich der Länge der untersuchten DNA-Sequenzen. Die 
Datengrundlage bilden Sequenzen verschiedener Gene und 
Genabschnitte, die durch PCR (Polymerase-Ketten-Reaktion) 
vervielfältigt und mittels anschließender Sequenzierung in 
ihre Nukleotidabfolge aufgeschlüsselt wurden. Es handelte 
sich dabei um zwei nukleare Gene, vier nukleare Intronse-
quenzen sowie das mitochondriale Cytochrom b-Gen. Das 
ergab einen Gesamtdatensatz von 7587 Basen für jede unter-
suchte Art. Es gingen insgesamt 150 Arten aus allen Unterfa-
milien der Accipitriformes in die Analysen ein. Der monoty-
pische Vertreter der Ordnung Sagittariiformes (Sekretär, 
Sagittarius serpentarius) wurde wegen seiner nahen Verwandt-
schaft als Außengruppe den untersuchten Accipitriformes 
gegenübergestellt. Aufgrund vorangegangener morpholo-
gischer und molekularer Studien (Jollie  1976/77; Sibley & 
Ahlquist 1990) wurden alle falkenartigen Greifvögel (Falco-
niformes) sowie die Neuweltgeier (Carthartiformes), als nicht 
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verwandt mit den Accipitriformes angesehen und somit von 
meinen Untersuchungen ausgeschlossen.

Die Berechnungen zur Stammbaumrekonstruktion er-
folgten für jedes einzelne Gen mit drei verschiedenen Analy-
severfahren: (1) Neighbor-Joining-(NJ)-Analyse, (2) Maxi-
mum-Likelihood-(ML)-Analyse und (3) Schätzung der Phy-
logenie mittels Markov Chain Monte Carlo durch die Bayes-
sche MCMC-Analyse.

Die resultierenden Stammbäume wurden sowohl zwischen 
den drei Verfahren, als auch zwischen den einzelnen Genen 
miteinander verglichen. Dabei traten keine gravierenden Wi-
dersprüche auf, d. h. konträre Stammbaumverzweigungen, die 
jeweils gute Stützungen der unterschiedlichen Äste aufwiesen, 
kamen nicht vor. Somit war es legitim, alle Sequenzen zu 
einem Gesamtdatensatz zusammenzufassen und den resul-
tierenden Stammbaum als Gesamtphylogenie zu werten.

Ergebnisse und Diskussion
Der Ergebnis- und Diskussionsteil der Arbeit gliedert 
sich in drei große Hauptbereiche.

Der erste Teil beschäftigt sich mit der Sequenzevolu-
tion, in welchem die Sequenzeigenschaften, die Beson-
derheiten für die phylogenetische Rekonstruktion, 
deren Beeinflussung durch Selektion und die genetische 
Variationsbreite zwischen den untersuchten Arten er-
örtert werden.

Im zweiten Teil wird die Großphylogenie, also die 
verwandtschaftlichen Beziehungen aller Unterfamilien 
zueinander unter Berücksichtigung von Konvergenzen 
und Unterschieden zwischen Gen- und Artstammbäu-
men, untersucht.

Die vorliegenden phylogenetischen Ergebnisse zei-
gen, dass innerhalb der Accipitriformes die Gattung 
Pandion (Fischadler, Pandionidae) am ursprüng-
lichsten ist und somit die Schwestergruppe aller an-
deren Accipitridae (Habichtartige Greifvögel i. w. S.) 
darstellt. Die Gattung Elanus (Gleitaare) bildet mit 
Gampsonyx (Perlaar) die ursprüngliche Unterfamilie 
Elaninae (Aare). Die Gattung Pernis (Wespenbussard) 
gehört zur Unterfamilie Perninae (Wespenbussarde), 
die eine Gruppe morphologisch verschiedener Gat-
tungen (Aviceda, Chondrohierax, Elanoides, Eutriorchis 
und Leptodon) miteinander vereint. Diese Gruppie-
rung wird nur durch die Bayessche MCMC-Analyse 
gestützt und bildet hierbei die gesicherte Schwester-
gruppe der Gypaetinae, einer Teilgruppe der Altwelt-
geier. Somit stellen Altweltgeier keine monophyle-
tische Einheit dar, sondern spalten sich in zwei Grup-
pen auf: In die Unterfamilie Gypaetinae als „ursprüng-
liche“ Altweltgeier, die gemeinsam mit den Perninae 
basal innerhalb der Accipitridae stehen und in die 
Unterfamilie Aegypiinae als „moderne“ Altweltgeier, 
die konvergent in Anpassung an die nekrophage (aas-
fressende) Lebensweise einen ähnlichen Habitus aus-
gebildet haben. Letztere stehen gemeinsam mit den 
Schlangenadlern (Circaetinae) unaufgelöst den weiter 
abgeleiteten Accipitriformes gegenüber.

Die Unterfamilie Aquilinae (Echte Adler) ist mono-
phyletisch, jedoch sind die Neuweltadler (Harpiinae) 
mit ihnen nicht nächst verwandt. Ein unerwarteter und 
bisher noch nicht bekannter Aspekt ist, dass die Acci-
pitrinae (Habichtartige Greifvögel i. e. S.) nicht mono-
phyletisch sind und ein Teil der Unterfamilie die direkte 
Schwestergruppe der Circinae (Weihen) bildet (s. u.).

Die Milvinae (Milane) trennen sich in zwei Gruppen. 
Dabei steht die Gattung Harpagus basaler und die mo-
nophyletischen Milvus- und Haliastur-Arten bilden 
gemeinsam die Schwestergruppe der Haliaeetinae (See-
adler). Beide Unterfamilien stellen wiederum die 
Schwestergruppe der Buteoninae (Bussardartige Greif-
vögel) dar. Diese ist die am stärksten abgeleitete Grup-
pe der Accipitriformes und ihr Ursprung liegt in der 
Neuen Welt.

Vergleiche mit zwei Studien, die auf anatomischen 
Merkmalsanalysen beruhen (Griffiths 1994; Holdaway 
1994), zeigen, dass diese nicht bzw. nur in Teilen mit 
den Ergebnissen der hier vorliegenden Studie über-
einstimmen. Der Vergleich mit der molekulargene-
tischen Studie von Lerner & Mindell (2005), die zwei 
mitochondriale Gene und ein nukleares Intron unter-
suchten, zeigt dagegen einige grundlegende Überein
stimmungen mit den vorliegenden Ergebnissen. In 
Abhängigkeit vom kleineren Datensatz und anderen 
Schwerpunkten bezüglich der Arten- und Genauswahl 
treten relativ wenige Unterschiede zu den hier vorlie-
genden Ergebnissen auf.

Der dritte Teil beschäftigt sich mit den Beziehungen 
der Arten innerhalb der einzelnen Unterfamilien. Zu 
jeder Unterfamilie wird eine Einführung in ihre Biolo-
gie gegeben und die bisherigen, zum Teil widersprüch-
lichen phylogenetischen Verhältnisse, dargestellt. Wich-
tige Erkenntnisse dieser Untersuchung sind, dass sieben 
der 19 untersuchten polytypischen Gattungen nicht 
monophyletisch sind. Die drei monotypischen Gat-
tungen der Gypaetinae-Geier („ursprüngliche“ Altwelt-
geier) bilden keine gesicherte monophyletische Unter-
familie, sondern nur Gypaetus barbatus (Bartgeier) und 
Neophron percnopterus (Schmutzgeier) sind gesicherte 
Schwesterarten. Des Weiteren sind die Gattungen in-
nerhalb der Unterfamilie Aquilinae paraphyletisch, da 
sich die Gattung Spizaetus (Haubenadler) genetisch in 
zwei geographische Regionen auftrennt (Alt- und Neu-
welt-Arten), die nicht nächst verwandt miteinander 
sind. Die Gattungen Aquila und Hieraaetus bilden in 
den Stammbäumen keine getrennten Gruppen, sondern 
die beiden großen Hieraaetus-Arten (H. f. fasciatus & 
H. f. spilogaster) fallen mit der Mehrzahl der Aquila-
Arten zusammen. Die nicht in diese monophyletische 
Gruppe gehörenden Schrei- und Schelladler (Aquila 
pomarina & A. clanga) stehen allen anderen Aquila- und 
Hieraaetus-Arten gemeinsam gegenüber und finden im 
afrikanischen Schopfadler (Lophaetus occipitalis) ihren 
nächsten Verwandten. Würde man die bisherige Gat-



Vogelwarte 46 (2008)� 143

tung Aquila um die Gattungen Hieraaetus und Lopha-
etus erweitern, so entstände eine monophyletische Ein-
heit, deren Schwesterart der Kampfadler (Polemaetus 
bellicosus) ist (vergl. Helbig et al. 2005).

Ein unerwarteter und bisher noch nicht bekannter 
und somit neuer Aspekt ist die Paraphylie der Acci-
pitrinae (Habichtartige Greifvögel i. e. S.). Die großen 
Arten dieser Accipitrinae mit dem einheimischen Ha-
bicht (Accipiter gentilis) stehen als direkte Schwester-
gruppe den ihnen morphologisch und verhaltensbio-
logisch verschiedenen Circinae (Weihen) gegenüber. 
Die restlichen Accipiter-Arten bilden einzelne Teilgrup-
pen, die sich hierarchisch der Accipiter/ Circus-Gruppe 
anordnen. Ohne den aberrant stehenden Dämlingssper-
ber (A. superciliosus) stellen alle Accipiter- und Circus-
Arten gemeinsam eine große monophyletische Gruppe 
dar.

Die monophyletischen Seeadler (Haliaeetinae) spal-
ten sich in eine tropische und eine temperate Gruppe 
auf. Die Unterfamilie Buteoninae ist unter Ausschluss 
des Sperberbussard (Kaupifalco monogrammicus) mo-
nophyletisch. Dagegen werden die Gattungen Ictinia 
(Weih) und Rostrhamus (Schneckenweih) in diese Un-
terfamilie eingeschlossen. Alle untersuchten polyty-
pischen Buteoninae-Gattungen außer Ictinia bilden 
keine monophyletischen Einheiten, sondern sind para-
phyletisch (Buteogallus, Leucopternis, Buteo [Bus-
sarde]).

Die vollständige Dissertation sowie der Gesamtstamm-
baum zur Untersuchung können separat auf der Home-
page der Vogelwarte der Universität Greifswald als pdf-
Datei abgerufen werden (www.vogelwarte.uni-greifs-
wald.de, unter Diplomarbeiten/ Dissertationen).
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