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1 Problemstellung

Das Art-Prablem widersetzt sich wie kein an-
deres Problem in der Biclogie der Losung
(MAYR 1998Db). Dabei hat der Begrift der
LArt® in verschiedenen biologischen Diszipli-
ncn und Gruppen von Organismen unter-
schiedliche Bedeutung, kennt man inzwischen
mehr als zwanzig Art-Konzepte (MAYDEN
1997). Dies spiegelt vor allem einen unbefrie-
digenden Kenntnisstand iiber die objektive
Realitiit der Art wider (STREPHIAN 1990), Das
Anliegen der unterschiedlich definierten Kon-
zepte besteht meist weniger in der Suche nach
Erkldrungen fiir die Existenz von Arten (ais
Grundeinheiten der Evolution). Vielfach lau-
fen ihre oft konkurricrenden Klassifizierungs-
bestrebungen nur auf eine einigermaBen siche-
rc Abgrenzung von Arten hinaus.

O110 KLEINSCHMIDT (1 870-1954 )
Abb. aus Syllegomena Biologica (1950)
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2 Art-Konzepte
und Evolutionsauffassungen

Im Mittelpunkt derzeitiger Erérterungen ste-
hen meist die drei nachfolgend genannten
Konzepte (s. AX 1988, HAFFER 1998, JOGER et
al. 1998 u. a.):

— Nach dem Biologischen Art-Konzept
(MAYR), das vor allem in der Ornithologie
breite Akzeptanz findet. sind Arten Grup-
pen von sich miteinander fortpflanzenden
Populationen, die sich als von anderen sol-
chen Gruppen (genetisch) isoliert erweisen.

— Das Evolutionire Art-Konzept (SIMPSON/
WILEY) sicht in Arten demgegeniiber Grup-
pen von Populationen gemeinsamer Ab-
stammung, die ihre Identitit gegeniiber an-
deren solchen Gruppen bewahrt sowie ihre
eigene evolutionire Entwicklungstendenz
und Geschichte haben.

— Im Phylogenetischen Art-Konzept (CraA-
CRAFT) versteht man dagegen unter Arten
kleinste diagnostizierbare Gruppen (Clu-
ster) individueller Organismen, innerhalb
deren eine parentale Verwandtschaftsbezie-
hung besteht.

Der Kleinschmidtfalke (vormals Falco kreyen-
borgi) erwies sich letztlich als helle Morphe
des siidamerikanischen Wanderfalken (F. pere-

grinus cassini). Er erinnert jedoch mit seinem

einstigen Namen in Fachkreisen noch heute an
den Wittenberger Forscher Foto: D. ELLis
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Der reproduktiven Isolation wird in den bei-
den letztgenannten Konzepten nur geringe
bzw. keine Bedeutung beigemessen, was als
Riickschritt zu bewerten ist (HELBIG 1998).
Subspezifische und superspezifische Einhei-
ten werden verschieden, letztere dabei heute
vornehmlich als Super- oder Geospezies erfaf3t
(HAFFER 1987, ECK 1996).

Diese Divergenzen, die sich auch in einer
oft verwirrenden, die Diskussion erschweren-
den terminologischen Vielfalt widerspiegeln,
sind gegenwirtig kausal kaum erklirbar, Of-
fenbar werden in den einzelnen Art-Konzepten
unterschiedliche Aspekte artlicher Realitit je-
weils isoliert in den Mittelpunkt der Betrach-
tung gertickt. Fiir Fortschritte bediirfte es folg-
lich zu allererst einer einenden Grundlage.

3 Darwinistische und typologische
(essentialistische) Ansichten zur
Artentstehung

Diese drei Art-Konzepte stimmen jedoch darin
tiberein, daf} Arten im Evolutionsprozef durch
Deszendenz entstehen, die nach HAFFER
(1994) in einer zeitlich unterschiedlich raschen
Differenzierung auf gemeinsame Vorfahren
zurlickgehender, geographisch isolierter Po-
pulationsgruppen beruht. Indem die Evolution
iiber Arten verliduft, werden Art und Evolution
zumeist in einen unlésbaren Zusammenhang
gestellt (s. MAYR 1967). Dies begriindet zu-
gleich eine radikale Abkehr von der bis Ende
des 19. Jahrhunderts herrschenden Position,
nach der Arten als (offenbar durch Schépfung
entstandene) sich kaum #dndernde Einheiten
betrachtet wurden.

Den Anstol3 hierfiir gab CHARLES DARWIN
(1809-1882) mit seinem weit iiber den biolo-
gischen Bereich hinaus bedeutsamen Werk
,.Uber die Entstchung der Arten* (1859). Das
Evolutionsdenken mit der Annahme ecines
natiirlichen Ursprungs von Arten, ihrer Wan-
delbarkeit und einer vélligen Kontinuitit re-
zenter Formen riickte von nun an in den Mit-
telpunkt der Erorterungen und fiihrte zur para-
digmatischen Neuorientierung (JAHN et al.
1982). Unter strikter Ablehnung von Kreation
(Schopfungsakt), einer typologischen Kon-
stanz der Arten und von Diskontinuititen zwi-
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schen ihnen kam es 7u Beginn des 20. Jahr-
hunderts zur uniiberbriickbaren Polarisierung
und einem wechselseitigen AusschluB zwi-
schen , Kreationisten* mit ihren lypologischen
Vorstellungen und den nun immer mehr an
Einflu gewinnenden | Lvolutionistens {s.
HAvFER 1994, 1995, 1997 a). Ersterc Ichnten
DarwINs Evolutionstheorie vor allem deshalb
ab, weil sic flieBende Uberginge zwischen Ar-
len fiir unbelegt hielten. Als ,, Antidarwinisten®
pauschaliert verurteilt, wurden sie nachfol-
gend zumeist vom Evolutionsdiskurs ausge-
schlossen. '

MAYR (1998a) listet folgende ,,Artmerk-
male™ des typologischen Art- Kenzeptes auf:

— gemeinsamc ,.Essenz” der zur Art gehéri-
gen dhnlichen Individuen,

— diskontinuierliche Trennung ewischen ih-
nen :

— ihre rdumliche und zcitliche Konstanz und

— dic enge Begrenzung ihrer mdéglichen
Vartabilitit,

Dicse Konzeption wird mit Hinweis auf Dar-
win und das moderne Populationsdenken als
schliissig widerlegt betrachtet und der Autor
stellt kategorisch fest, daf3 es in der belebten
Natur keine Typen oder Essenzen gibt. Auf
dieser Grundlage hiilt man hcute auch Be-
trachtungen zum Typologischen Art-Kon-
zept nicht mehr fiir notwendig, da durch dieses
nach HAFFER (1998) die natiirliche Vielfalt in
feststehende Typen Klassifiziert werde. Dabei
bleibe der konstante Aritypus von geographi-
scher Variation unbeeinfluBt,

In den auf Deszendenz beruhenden Art-
Konzepten wird der Anpassung an veriinderte
Umweltbedingungen durch Auslese zur Er-
klirung der Arthildung zwar entscheidende
Bedeutung beigemessen. Noch besteht aber
kein Konsens dariiber, ob diese an den Genen,
Individucn oder Arten (SUDHAUS 1994, MAYR
1998 4a), nur am Individium {BAIRLEIN 1996)
oderam Phinotyp (AX 198%) ansetzt, dem An-
hanger des Biosperzies-Konzeptes als ,Fr-
scheinungs-Typ* meist nur geringe Beachtung
beimessen. Das Zustandekommen artisolie-
render Mechanismen im Deszendenz-Verlauf
und von Parallelentwicklungen ist rein gene-
tisch kaum erklirbar. So bleibt auch der Status

von Allospezies (geographisch vikarierende
Biospezies) im Biospezies-Konzept unklar,
Vor allen Art-Konzepten steht auBerdem die
Frage, was Arten als monophyletische
Gruppen von Organismen iiberhaupt zusam-
men hiilt. Wird zur Erklarung diescs Phino-
mens die ,,genetische Kohidsion® bemiiht, er-
scheint die reproduktive Isolation nicht mehr
als Voraussetzung, sondern Folge der Arthil-
dung (PETERS 1998).

4 Die Bedeutung von
Otto Kleinschmidt und seines
Formenkreis-Verstindnisses
fiir die moderne Systematik
OT1TO KIBINSCHMIDT (1870-1954) gilt heute
als letzter maBgeblicher europiischer Vertreter
der im krassen Gegensatz zur darwinistischen

SEEBOHM-HARTERT-,,Schule® der systemati-
schen Omithologie stehenden typologischen

PALLAS-SCHIEGEL-,,Schule” der europiischen

Ornithologie (HAFFER 1994, 1997a). Als fiih-
render Vertreter der damals neuen systemati-
schen Betrachtungsweise, die unter WArten”
nicht mehr nur diagnostizierbare Einzelformen
sondern alle geographischen Vertreter ,eines
Tieres” — als ,,Formenkreis“ (KLEINSCITMIDT
1900) erfabbar — verstand, billigt man ihm
heutc noch historische Verdienste 7u. Dies trug
mit zur anfiinglichen Formierung des Biologi-
schen Artbegriffes und der Anbahnung popu-
lationsbezogenen Denkens bei (Fck 1988,
MAYR 1998 b).

Doch seine hierauf aufbauende Formen-
kreislehre { KLEINSCHMIDT 1926), die einc ge-
nerelle Deszendenz ablehnte, stieB als eigen-
standiges Theotien-Gebiude (s. BELEITES
1996) zunehmend auf Widerspruch jiingerer
Vertreter der SEEBOHM-HARTERT-, Schule*
(STRESEMANN, RENSCH, MAYR). In seinen
auch als . Arten bzw. Realgattungen bezeich-
neten Formenkreisen sah er in sich geschlos-
sene, unveranderliche Einheiten, aus denen
sich wegen zwischen ihnen bestehender
Liicken nur ausnahmsweise neue Formenkrei-
se entwickeln kénnten. Dabei habe jede ,, Art*
cin hinter der duleren Erscheinung von Fiir-
bung und Form verborgenes Wesen (eine |, Fs-
senz®). Dics, seinc wiederholt geduBerten kla-
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ren antidarwinistischen Positionierungen
(KLEINSCHMIDT 1915-1918) und der Um-
stand, daB sich seine teilweisc als mystisch he-
trachteten Postulate (BAUMGART 1997¢) da-
mals noch einer plausiblen logischen Er-
klirung entzogen, fiihrte 7nt seiner zunchmen-
den Isolation, obwohl viele seiner Losungs-
vorschlige zu praktisch verwertbaren Ergeb-
nissen fihrten (Eck 1988, HAFFER 1995) und
auf greifvogelkundlichem Gebiet neve Kli-
rungsansitze boten (ENGELMANN 1928).

Die derzeit zu verzeichnende relative Sta-
gnation im arttheoretischen Denken, dic vor
allem das noch vor kurzem so viel Hotffnung
verheiBende Biospezics-Konzept betriftt, so-
wie die Tatsache, dal3 emnigc neu erwachsene
Fachgebiete (7.B. Verhaltenswissenschaften,
Molekularbiologie) nicht zum entscheidenden
Durchbruch gefiihrt haben (HELBIG 1998), rc-
gen zu einem Riickblick an. Dabei gilt cs, un-
voreingenommen die Kriterien zu priifen, die
zu der heutc verbindlichen Orientierung ge-
fiihrt haben, und behutsam vorzugehen. Denn
Theorie-Ansitze mit typologischen Inhalen
werden meist sofort von der Diskussion ausge-
schlossen. So bezeichnet MAYR (1998b) bei-
spielsweise das neuerdings mit dem Biospe-
zies-Konzept konkurricrende Phylogenetische
Art-Konzept (offensichtlich abwertend) als
rein typologisch.

Unter dieser Voraussetzung sollen nachfol-
gend vor allem die Erkennthisse im Bereich
der Greifvogelkunde betrachtet werden, auf
denen — unabhiingig von ihrer Wertung —
KLEINSCHMIDTs Theorie-Ansitze basicren.
Dabei zeigt sich, daB mit angeblich anti-evolu-
tioniiren Interpretationen meist zugleich auch
-- wie im Falle der GroBfzlken — die ihnen zu-
grundeliegenden Realitiiten ignoriert wurden
und im Evolutionsdiskurs (s. MOCEK (998)
gegenwarlig keine Erwihnting mehr [inden.
Fiir die zwischen Formenkreisen bestchende,

gegen eine Kontinuitiit im Evolutionsprozel -

sprechende Liicke findet sich in den bisherigen
Art-Konzepten nach wie vor keine Erklarung.
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5 Greifvogel-Formenkreise in
Kleinschmidts Theorien-Konzept

KLEINSCHMIDT - kiinstlerisch hoch begabt und
einer der bedeutendsten Vogelmaler seiner Zeit
— verfiigte iiber einen Blick fiir Habitus und
Proportionen. Diese Anlagen, gepaart mit ei-
nem herausragenden Greitvogelverstindnis,
bildeten wohl auch die Voraussetzung fiir sci-
nc in der Aufstellung von Formenkreisen miin-
dende Entdeckung, daf3 sich in unterschiedii-
chen Regionen zwar in Firbung und Zeich-
nung recht unterschiedliche, jedoch in den
Kérperproportionen weitgehend iibereinstim-
mende Formen vertreten und damit zugleich
wechsclseitig ausschlieBen.

Als Paradebeispiel fiir diesc Situation dien-
ten thm die Grolifalken. In seiner Arbeit iiber
den Formenkreis Fulco Hierofuleo (nach der
KLEINSCHMIDTschen  Formenkreis-Nomen-
Klatur wird auch der ,Artname“ groB ge-
schrieben) und iiber die Stellung des ungari-
schen Wiirgfalken in demselben wendete
KLEINSCHMIDT (1901) die Formenkreis-Theo-
rie erstmals praktisch an und vertiefte sie spi-
ter mit scinen Wanderfalken- und Hierofalken-
Monographien (KLEINSCHMIDT 191237,
1923-1937, 1933-37). GroBfalken waren fiir
ihn ,.die Vgel der Formenkreisichre®,

Kommen in einem Gebiet zwei Grolifalken
vor, mul folglich ciner stets ein Hiero- und der
andere ‘ein Wanderfalke sein. Neben dem
Schwunz-Fliigel-Index — bei den mchr spin-
delférmigen Jagd- oder Hierofaiken liegt cr
stets >50%, bei den meist wesentlich gedrun-
gener wirkenden Wanderfalken immer darun-
ter (JUDIN 1950) — hestehen weitere grundle-
gende Unterschiede im Bau des Skeletts, der
Gefiederstruktur und -Beschalfenheit, dem
Mauserablauf u. a. (BAUMGART 1991).

Beide Formenkreisc umfaBften nach der
seinerzeil gebriuchlichen systcmatischen Auf-
fassung {olgende Arten:

Falco Hievofulco (K1 1901): Gerfalke (Fal-
co rusticolus), Altaifalke (F. altaicus), Saker-
falke (F. cherrug), Pririefalke (F. mexicanuy),
Lannerfalke (£, biarmicus), Laggarfalke (F
Jjugger) und unter Vorbehalt den Rulifalken (F,
subniger).

Falco Peregrinus (K1.. 1901): Wanderfalke
(F. peregrinus), Wiistenfalke (damals noch F,
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Das in seiner Ausfiihrung meisterhafte Geogramm des Jagdfalken nach Kleinschmidt (1933). Er

hielt diese Falken mit ihrer Ubereinstimmung in den grundlegenden Kirperproportionen trotz
wechselnder Flirbungs- und Zeichnungsmerkmale als Verwandtschaftsgruppe fiir Vertreter einer
Art(Falco Hierofalco). In den Falken der zentralasiatischen Gebirge (,, Altai-Gerfalken™) sah er
eine Ubergangsform cwischen Ger- und Sakerfalke (in Greifvoge!l und Fulknerei 1995- 56 ist das
Creogramm von Falco Peregrinus abgedruckt)

pelegrinoides), Rotbrusttalke (1 dei-
rolewcus) und Taitatalke (F fascii-
nucha). Der Kleinschmidtfalke (da-
mals F kreyenborgi) 7ihlic unter
Vorbehalt gleichtalls dazu.

Daneben verdienen die Formen-
kreise des Baumfalken Falco Sub-
buteo (mit Baumfalke F subbuteo,
Afrikabaumfalke F cuvieri, Indien-
baumfalke F. severus, Australien-
saumfalke £ longipennis und Fle-
lermausfalke & rufigularis). des
Merlins Falco Aesolon (mit Merlin
talco columbariuy und wohl auch Buwmfalken (von rechis Australien-, Indien-, Afrikabaum-
Rotkopfmerlin ! chiquera) sowie fulke und Buumfalke) sind offenbar miteinander verwandt
les Turmfalken Falco Tinnunculus und kimnen folglich auch als Superspezies angesehen wer-
mit Turmfalken Fulco tinnuncufus den. Der siid- und mitielamerikanische F ledermaustalie
md Molukkenlalken £ moluccensis, (links) gehort nichr dazu, und sein gedrungener Kérper-
edoch ohne Rétellalken Fulco naw-  bau weist darauf hin, daff er mehr als vorsiehend genann-
nanni) besonderes Interesse. te Arten ein Vertikaljager ist
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Ubereinstimmung mit
den Falken-Formenkrei-
sen wiesen auch die des
Habichts (Praedator Pal-
umbarius), Sperbers
(Praedator Nisus) sowie
der Bussarde (Praedator
Vulgaris, P. Leucurus
und P Archibuteo) und
des Steinadlers (Praeda-
tor Aquila mit Stein-
Aguila chrysaétos, Kaf-
fern- A. verreauxi und
dem Keilschwanzadler A.
audax) auf. Sie zeigten
gleichfalls sehr anschau-
lich, wie sich geographi-
sche Formen gegenseitig
vertreten. Probleme be-
reitete das sympatrische
Vorkommen  #dhnlicher
Arten (wie Turm- und
Rotelfalke oder Wander-
und Taitafalke). Einzel-

2.8 A, verrenuxd fLesa),

1. F. A chrysaftos (L),

du E A awdax (Lsth.)

Das Geogramm von Falco aquila (KLEINSCHMIDT 1934) weist K. affern-
und Keilschwanzadler (Aquila verreauxi b=w. A. audax) als geogra-

heiten zur Zusammenset- Pphische Vertreter des Sieinadlers (A. chrysaétos) aus

zung der KILEINSCHMIDT-

schen Formenkreise und den sich hieraus er-
gebenden nomenklatorischen Konsequenzen
finden sich bei ECk (1970).

Das Echo war vielschichtig. ENGELMANN
(1928) begriiBte KLEINSCHMIDTS Vorgehen, da
damit — vor allem bezogen auf die GroRfalken
—das damalige Chaos der unziihl igen ,.Falken-
Arten” zu einer erfreulichen Klarheit und Ver-
einfachung kam. Er zweifelte aber bereits da-
mals an einer Monophylie der Formenkreise
und hob noch hervor, da die GesetzmiiBigkei-
ten von KLEINSCHMIDTs GroBfalken-Formen-
kreisen auch fiir den Habicht und weitere
Greitvigel (sowie fiir andere weit verbreitete
Vogelarten, Sidugetiere und Insckten) gelten.

HARTERT (1912-1921), der KLEIN-
SCHMIDTS Auffassungen in vielen Punkten teil-
te, nutzte jedoch in seinem Werk ,,Die Vogel
der paldarktischen Fauna® weiter den Artbe-
griff, was der Verbreitung von Formenkreis-
Denken und -Nomenklatur nicht dienlich war.
Die palidarktischen Jagdfalken betrachtete er
weiter als Arten (und nicht als Unterarten),
rdumte aber die Méglichkeit ein (HARTERT
1923), sie mit einem eigenen Subgenusnamen
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zu belegen (entsprechend CADEs 1982 Subge-
nus Hierofalco) und verwies noch darauf, daf
Kleinschmidt zwischen genealogischen und
morphologischen Benennungen unterscheidet.

Wie PEUS (1970) erklirt, hatte KLEIN-
SCHMIDT fiir das Entstehen seiner Formenkrei-
se keine schliissige These. Zweifellos sah er in
ihnen aber evolutionshistorische Einheiten und
damit Verwandtschaftsgruppen, deren Ent-
wicklung sich nur innerhalb von Formenkrei-
sen vollzog. Dieser ist folglich nicht ein die
Evolution verneinender, sondern lediglich ein
antideszendenz-theoretischer Artbegriff (Eck
1994). So unterschied KLEINSCHMIDT (1934)
beispielsweise nach Gefiederfirbung und
Zeichnung bei den Jagdfalken eine primitive
(d.h. urspriingliche) mexikanisch-asiatische
(Priirie- und Sakerfalke), eine progressive
(vorangeeilte) afrikanische (Lanner- und wohl
auch Laggarfalke) und eine juvenile (jugend-
lich entwicklungsfiihige) nérdliche (Gerfalke)
»Rassenrichtung®. Zur Berlicksichtigung des
komplex-adaptiven Charakters morphologi-
scher Merkmale und 6kologischer Faktoren
fehlten damals noch die Voraussetzungen.
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KLEINSCHMIDT (1923-1937) hatte nach
Selbstzeugnissen nie einen Hicrofalken in
Freiheit gesehen und konnte hierzu folglich
auch nichts aus eigener Anschauung mitteilen,

Seine Formenkreise sowie die entsprechen-
de Nomenklatur konnten zwar keinen Fingang
in die phylogenetische Systematik finden. An
Erkldrungsversuchen fiir das von ihm aufge-
zeigte Phinomen der geographischen Vertreter
mangelte ¢s in der Folgezeit jedoch nichl. Wie
schon SUSCHKIN (1905) sahen spiter [IARTERT
(1912/21) und WEICK (1980) in ihnen . natiir-
liche Gruppen®. CRAMP & SIMMONS (1980)

-und O1.SEN et al. (1989) bewerteten sie als rein
wadaptive Typen®. Oft spart man diese Proble-
matik aber, wie etwa GROSSMAN et al. (1964)
und GLLUTZ VON BLOTZIIEM et al. (1971), weit-
gechend aus. Das Vorliegen einer engen, doch
unterschiedlich erkldrten Bindung zwischen
allen Jagd- bzw. Hicrofalken wird jedoch im-
mer wieder (vgl. BROWN & Amanon 1968,
CADE 1982, BAUMGART 1991, WHITE et al.
1994 u. a.) unterstrichen.

Auch spiitere Bemiihungen, otfensichtliche
superspezifische Einheiten zu definieren (s.
Eck 1978) orientierten sich immer wicder
auch an Groffalken. Als Superspczies — nach
der Definition von MAYR (1975) eine mono-
phyletische Gruppe nahe verwandter und weit-
gehend bis vollig allopatrischer Arten — crfas-
sen AMADON (in STRESEMANN & AMADON
1979) sowie spiter auch CADE (1982) und
WHITE et al. (1994) die Hierotalken (mit Ful-
co mexicanus, F jugger, I biarmicus, F. cher-
rug und F rusticolus) analog zu KIEIN-
SCHMIDTS -Formenkreis. Der Prariefalke be-
kommt neuerdings einen Sonderstatus, der
RuBllalke (¥ subniger) bleibt stets unberiick-
sichtigt. Die Formenkreise von Wander-,
Baum- und Turmfalke entsprechen heute, teils
in eingeengtem, teils erweitertem Rahmen,
gleichfalls analogen Superspezies (AMADON
in STRESEMANN & AMADON 1979, WHITE et al.
1994),

Die ,,Zoogeographische Art” — von HcCK
(1992, 1996) verkiirzt (im Gegensalz zur
.Bilospezies”) als ,,Geospezies® bezeichnet —
ist ein weiterer, heute oft gebrauchter super-
spezifischer Begriff. Sie umfafBt in der Defini-
tion von MAYR & SHORT (1970} sdmtliche sich
rdumlich vertretenden Populationsgruppen,

die sich als Umformung einer gemeinsamen
Ausgangsform erwcisen. Auch hier sind die
Hierofalken als Falco [rusticolus| wiederum
cin Paradebeispiel.

Wie der Formenkreis spiegeln diese super-
spezifischen Begriffe — allerdings in Uberein-
stimmung mit unserem derzeitigen phylogene-
tischen Denken - analoge zoogeographische
Grundsachverhalte wider, was auch in struktu-
rellen Ubercinstimmungen {(die Sektoren des
Formenkreiscs sind mit den Allospezies der
Superspezies weitgehend identisch) zum Aus-
druck kommt (Eck 1988). Am Beispiel der
Geospezies der Adlerbussarde Buteo [lagopus]
mit Hochland-, Raubfui-, Adler- und Kéni g5
bussard (Buteo hemilasius, B. lagopus, B. rufi-
nus bzw. B. regalis) legt ECK (1991) dar, da
solche empirischen Abstammungsgemein-
schalten Arten umfassen, die v

— einander geographisch ausschlieBen,

— sich in ihren &kologischen Anspriichen
weltgehend gleichen und

— deren morphologische Unterschiede relati-
vierbar sind.

Sie gelten als intermedidre Stadien im Artbil-
dungsprozell mit abgestufter Differenzierung
vor allem im Gkologischen und genetischen
Bereich (HAFFER 1987). Nach Bock & FAR-
RAND (1980) verkorpert die Geospezies als
»polytypische Superspezies” die letzte Klam-
mer fiir auseinanderstrebende Populations-
gruppen.

Als Beleg fiir reproduklive Isolation und
Artstatus gelten nunmehr nicht nur unfrucht-
bare Hybriden sondern auch Verhaltensschran-
ken und okologische Differenzen. Hybriden
zwischen unlerschiedlichsten Falkenarten sind
beispielsweise oft fruchtbar (BUNNEL 1986),
und bisher ist es nicht moglich den Artstatus
ewelfelstrei auf der Grundlage einer geneti-
schen Distanz festzulegen. Obwohl sich dies-
beziiglich nach WINK (1996) und SEIBOLD et
al. (1996) oft ein Wert von ca. 2% als annchm-
bar abzeichnet (etwa zwischen Schrei- und
Schelladler Aquila pomaring bzw. A. clanga)
kann dies letztlich-doch nur als Oricntierung
gelten. Denn zwischen den cinzeinen Geno-
typen des Sakerfalken crreicht sie iiber >10%
(SEIBOLD et al. 1993).
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Dics erschwert auch eine tiberzeugende ur-
sdchliche Erklédrung fiir das Zustandekommen
bzw. den Zwang zur reproduktiven Isolation
auf genctischer Grundlage. Die von MAYR
(1998 a) angetiihrte Begriindung, daf} so Geno-
typen vor der “erstérung (infolge Hybridisie-
rung) durch fremdartige Genotypen geschiitzt
werden, klingt zwar einleuchtend, weckt je-
doch zugleich — wie auch im Falle einer aus-
schhieBlich genetisch oricntierten Begriindung
anderer arttheorctischer Sachverhalte (Paral-
lelentwickiungen, Arlzusammenhalt) — wei-
teren Erklidrungsbedarf.

6 Funktionelle Aspcktc
superspezifischer Einheiten

So lange dic phinotypische Ahnlichkeit in su-
perspezifischen Gruppen zusammengefalter
Arten uneingeschrinkr als"Ausdruck genealo-
gischer Verwandtschaft bewertet werden
konnte, schien das vorliegende System schliis-
sig. Zur Klirung offencr Fragen bolen sich vor
allem morphometrische und ékomorphologi-
sche Untersuchungen an (s. KEVP & CROWL
1993, WHITE 1996, EASTHAM 1998},

Diese bestitigten jedoch in der Regel mit
tkologischem Bezug die bisherigen Gruppen-
aufteilungen KLEINSCHMIDTs. Mit ihrer Bin-
dung an offene, meist vcgetationsarme Le-
bensriume wurden aus den Hierolalken ,.,Lllc':—'
sert falcons®™ (,,Wistenfalken*), zu denen nun
auch der Rulifalke (K subniger) gezahlt wer-
den konnte. Phanotypisch dhnliche Arten ver-
traten sich fast stets 6kologisch. Der Aléuten-
Falke (F. peregrinus pealéi) fiel dabei als Un-
terart des Wanderfalken durch seine morpho-
metrische Annéherung an die Hierolalken auf.
Insgesamt zeigten jedoch Verhalten, Beute-
spektrum, Grole, graduelle Korperproportio-
nen, Gefiederbeschaffenheit u. a. eine erhebli-
che Diversitit, die weitergehende Verallge-
meinerungen trotz typologischer Ubereinstim-
mung kaum zulicB. -

Generelle Zweifel am Wert phdnotypmcher
Merkmale zur Phylogenie-Rekonstruktion
kiindigten sich aber an, als es mit den Betrach-

“tungen zum Funktionsbezug morphologischer
Merkmale bei Greifvigeln (BAUMGART et al.
1974, BAUMGART 1975, 1978a, 1989, 1991,
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1992, 1992/93, 1996, 1997a) denkbar
erschien, dafl unter iihnlichen Bedingungen le-
bende Arten sich in GréBe (Gewicht), Korper-
proportionen (insbesondere der Fliigel-
Schwanz-Relation), Firbung und Zeichnung
sowie beziiglich der Ausbildung besonderer
morphologischer Merkimalc (Schnabel, Finge,
Befiederung, Getfiederstruktur und Federbe-
schaffenheit u.a.) auf dieser Grundlage sclbst
in Details sehr &hnlich werden kénnen, ohne
unmittelbar miteinander verwandt zu scin
(BAUMGART 1992/93). Bisherige Verwandt-
schaftsgruppen erschienen danach auch oder
sogar primir als | Funktional-“ bzw. ,Lei-
stungsverbunde®, deren geographische Vertre-
ter statt als , konspezifisch* als , konfunktio-
nell** 7u betrachten waren.

Als ,Leistung™ bzw, I elstung,mukrrlale
stellen sich funktionell alle zur Ressourcen-
erschliefung und Arterhaltung beitragenden,
meist als Anpassung bezcichneten morpholo-
gisch, physiologisch, verhaltensmiBig u.a.
manifestierten Befiihigungen eines Organis-
mus hzw. einer Art dar, die sowohl in ihrer
(6kologischen) AuBenwirkung als auch in
ihren Bezichungen zu anderen Leistungs-
merkmalten der komplexen Optimierung un-
terliegen. So Leistungsprofite formend, ver-
schmelzen Hinzelmerkmale in der Endkonse-
quenz zur Art als optimierte und stabilisierte
Leistungscinhcit (BAUMGART 1978a, 1998a).
Dic von LEISIER & WINKLER (1991) aufge-
zetgte Wechselwirkung zwischen Skologi-
schen Faktoren und morphologischen Parame-
tern realisiert sich bei Greifvdgeln dber Lei-
stungsmerkmale. Diese fiihren in- ihrer Ge-
samtheit als orgamismenscitige Antwort auf
Okologische Anforderungen der Ressourcen-
erschlieBung zur lcistungsmiBigen Profilie-
rung von Arten.

Bresen Denkansatz stiitzien vor allem die
Betunde ncucrer molekularbiologischer Un-
tersuchungen (SCIBOLD ct al. 1993, SEIBOLD

, 1994, HELBIG ct al. 1994, WINK 1994, 1996,

WINK.ct al. 1998), durch die bisherige Ansich-
ten der morphologischen Systematik in teil-

-weisg spektakulidrer Form korrigiert wurden.

Auch der Rahmen einiger superspezifischer

Einheiten dnderte sich dadurch, unabhingig

davon, ob.sic als Formenkreis, Super- oder

Gceospezies definiert worden waren:
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In der Turmfalken-
Gruppe (Tinnuncu-
{us) ist der Rotelfal-
ke zwar mit anderen
Gruppen- Vertretern
verwandt, hat sich
aber (wie F. puncta-
tus) friith von diesen
getrennt. Der thnen
so idhnliche neu-
weltliche Buntfalke
(F. sparverius) ist
dagegen paraphyle-
tisch, bildet mit ih-
nen keine superspe-
zifische  Einheit,
sondern nur einen
Funktionalverbund.
Aus der Baumfal-
ken-Gruppe
(Hipotriorchis) sind Baumfalke (F sub-
buteo), Eleonoren- und Schieferfalke (F
eleonorae bzw. F. concolor) verwandt, was
fiir andere Gruppenvertreter (Afrika-, Indi-
en-, Australienbaumfalke sowie insbeson-
dere Fledermaus- und Aplomadofalke)
noch der Bestidtigung bedarf. Alle gehoren
zu den ,,Siidfalken® (BAUMGART 1997a).

In der Hierofalken-Gruppe (Hierofalco)
zeichnet sich zwischen Ger- (F. rusticolus),
Laggar- (F. jugger), Lanner- (F. biarmicus)
und zwei Genotypen des Sakerfalken ([
cherrug) eine engere verwandtschaftliche
Bindung ab. Aufsehen erregt die enge Be-
ziehung eines dritten Genotypen wie auch
des Pririefalken (F. mexicanus), zum Wan-
derfalken. Der Pririefalke steht daher (wie
auch der Rufifalke) auBerhalb einer super-
spezifischen Einheit (womit e¢in gemeinsa-
mer Subgenus-Name entfillt). Alle diese
Falken lassen sich aber als Funktionalver-
bund erfassen.

In der Wanderfalken-Gruppe (Peregri-
nus/Rhynchodon) sind Wander- und
Wiistenfalke genetisch identisch (was einen
Unterart-Status nahelegt). Fiir Rotbrust-
und Taitafalke bleibt das noch zu kliren.
Wahrscheinlich ist eine rein funktionelle
Zuordnung, die dann auch fiir den australi-
schen Silberfalken zutrife.

Laggar-, Lanner-, Saker- und Gerfalke (von links im Block, letzterer in
grauer, heller und dunkler Morphe) bilden sowohl eine Superspezies als
auch einen Funktional- bzw. Leistungsverbund. Préiriefalke (ganz links)
und Rufifalke (rechts) sind nicht unmittelbar mit ihnen verwandt, ver-
treten die Gruppe jedoch funktionell in Nordamerika bzw. Australien

Diese Befunde zeigen eine teilweise beachtli-
che Divergenz zwischen genetisch-phylogene-
tischen und ékofunktionellen Systematisie-
rungsansiitzen, wofiir der Pririefalke — als
Wanderfalken-Verwandter funktionell ein
Hierofalke — das explizite Beispiel liefert.

Auch bei Altweltgeiern (Schmutz- und
Bartgeier einerseits, restliche Geier anderer-
seits) und Bussarden (Buteo und Parabuteo ei-
nerseits, Pernis andererseits) erwiesen sich in
einigen Fillen vordem fiir verwandt gehaltene
Arten als paraphyletisch. Zwischen lange ge-
trennt lebenden Populationen (etwa Kaiserad-
ler und Spanischer Kaiseradler, alt- und neu-
weltliche Kornweihen und Merline) waren
trotz erhaltener Konfunktionalitit teilweise er-
hebliche genetische Distanzen nachweisbar,
die friiher oder spiter zur genetischen Inkom-
patibilitit und Fortpflanzungsisolation fiihren
diirften, ja nach dem Phylogenetischen Art-
Konzept schon jetzt einen Artstatus begriinden
kdnnten.

Molekularbiologische Untersuchungen er-
langen nicht nur zur Korrektur phylogeneti-
scher Systeme (Stammbéume), sondern auch
zur Ermittlung konvergenter Entwicklungen
und zum Verwandtschaftsausschluff immer
groBere Bedeutung. Dies bietet zugleich neue
Ansiitze fiir weiterfiihrende funktionelle Be-
trachtungen, die dringend erforderliche Dis-
kussion funktioneller Aspekte artlicher Rea-
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litéit und fiir eine Neuin-
terpretation von KLEIN-
SCHMIDTS  greifvogel-
kundlichem Werk.

7 Okofunktionelle
Positionen
und Leistung
bei Greifvogeln

Greifvogelarten  sind
nicht nach ihrem Evolu-
tions- oder Spezialisie-
rungsniveau sowie den
Beutespektren, sondern
primir iiber ihre rdum-
lich-strukturell umrisse-
nen Jagdriume ins Um-
weltgeflige einordbar.
Sie nehmen dabei Oko-
funktionelle Positionen
(OFP) ein, die ihren
Platz im &6kologischen
Beziehungsgefiige auf
der Grundlage ihres
durch morphologische,
physiologische und Ver-
haltensmerkmale erfal3-
baren Leistungsprofils
bezeichnen. Dieses er-
maglicht ihnen die ef-
fektive Nutzung eines
raum-zeitlichen, eigen-
stindige ErschlieBungs-
formen erfordernden,
umweltbedingten Nah-
rungsangebotes (BAUM-
GART 1991, 1997a, 1998a). Die Nische als
vieldimensionaler Ressourcenraum (MaYR
1998 a) erfafit, ist folglich nur das umweltsei-
tige Kompartiment der OFP. Damit unterliegen
Arten neben der genetisch-evolutioniren auch
einer Okofunktionellen Determination und Re-
gulierung, haben folglich als duale Systeme ei-
nen Doppelcharakter (s. Schema 1).

Die fiir die 6kofunktionelle Einordnung
maligeblichen Leistungsanforderun gen an das
Flugvermdgen (s. Schema 2) werden meist als
Anpassung verstanden. Hieraus leitet sich
auch die Berechtigung ab, wie BAIRLEIN
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Obwohl die einzelnen Wanderfalken-Unterarten (obere Reihe von
links: Wiistenfalke Falco peregrinus pelegrinoides, helle Morphe des
stidamerikanischen Wanderfalken F. p. cassini: vormals F. kreyenbor-
g1, ausiralischer F. p. macropus, mitteleuropdischer F. p. peregrinus,
nordeurasischer I, p. calidus und Aléuten-Wanderfalke F. p. pealéi) be-
achtlich variieren, gehiren sie zu einer Art. Taita-, Silber- und Roi-
brustfalke (darunter von links) sind selbstindige, von den ,, Siidfalken “
abgeleitete konfunktionelle Arten, die den Wanderfalken korreliert in
Teilen Siidafrikas, Australiens und in Siid- und Mittelame rike verireten

(1996) von ., Anpassungsleistung® zu spre-
chen. Weitere, in der Regel funktionell orien-
tiert genutzte ,,Leistungs-Termini* in der Bio-
logie (Okologie, Tierzucht) sind .Leistungs-
strategie™ (SCHWERDTFEGER 1977), |, Lei-
stungssteigerung™ (DOLL 1976), |, Leistungs-
fahigkeit™ und .Leistungsverbesserung*
(SANDKUHLER 1990).

Unter Leistungsmerkmalen bei Greifvigeln
(als ,,Mobilkérper*) sieht man zumeist nur
»Aktivposten” wic Ausdauer, Schnelligkeit,
Beschleunigung und Wendigkeit. Doch auch
scheinbare Passivposten wie Grifle bzw. Ge-
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wicht oder Hungervermégen haben Leistungs-
charakter. Zunehmendes Gewicht beeinfluf3t
(abgesehen vom Steilstol) alle Flugeigen-
schaften negativ, weshalb lokale Greifvogel-
populationen stets einer strengen Gewichtsop-
timierung unterliegen. Selbst das fiir ,,Boden-
Jiger” (wie Bussarde) so bedeutsame Hunger-
vermdgen beeinflufit iiber das Gewicht von

Fettdepots die Flugleistung. Weihen miissen
als Gleiter vor allem leicht sein und kénnen
keine lingeres Hungern absichernde Fettde-
pots anlegen, was ihr ,,Uberwinterungsverma-
gen® einschriinkt. Allein diese Hinweise ver-
deutlichen, wie eng alle den Jagdflug einer
Greifvogelart bestimmenden Leistungsmerk-
male untereinander korreliert sind.

Schema 1

Grundzige des dualen Charakters artlicher Realitat
Artformende organismenseitiges, leistungsplastische Umwelteinwirkungen
Faktoren phylogenetisch erworbenes, (Umweltanpassung durch Selektion)

erbliches Leistungspotential
{innerer Harmanisierung unterliegend) /
P Rezente Art gt

Kompartimente Genotyp = » Leistungstyp

artlicher Existenz (genetisch-evolutionares

Kompartiment)

Existenzrahmen
(Entwicklungs- u.
Evolutionsformen)

ungerichtet und konti-
nuierlich (durch Mutation)

Darstellungs- Evolutionslinie

(8kofunktionelles Kompartiment)

gerichtet und diskontinuierlich
(durch leistungs- und effektivitats-
bezogene Selektion des Typs)

Leistungshierarchie

weise (sukzessiver Stammbaum) (in Netzstruktur)
Ordnungs- Taxonomische Position Okofunktionelle Position
grundlage (Ergebnis der Phylogenese) (rezenter Existenzrahmen)
Multiple Konspezifitat Konfunktionalitat
Existenzformen (monophyletische (polyphyletischer
Superspezies) Funktionalverbund)
veranderte
. , Leistungsangebote { ;
Artbildung genetische leistungsmaBige
Differenzierung , £ Differenzierung
(langfristig) effektivitatsbezogene (sprunghaft bei
Selektion : s
alternativer Optimierung)
I
Artliche genetische — Inkompatibilitat — leistungsméaBige
Abgrenzung (préventiv durch artisolierende Mechanismen realisiert)
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Schema 2

Okofunktionelle Positionen paliarktischer Greifvogel

(verbreitetste Arten bis zur mittleren GréBe)

Verfolgungsjager im freien Luftraum

Im Flug extrem schnell und ausdauernd, mit maBiger aktiver
Beschleunigung (zusétzliche Nutzung der Fallbeschleunigung) und Wendigkeit

Wanderfalke Falco peregrinus

e L D L o il

Baumfalke Fa,’co_subbuteo

Verfolgungsjager im bodennahen Bereich

offenes Gelande

Sehr schnell und ausdauernd
mit hoher Eigenbeschleunigung
und Wendigkeit

Hierofalken F. cherrug

F. rusticolus

F. biarmicus
Merlin F. columbarius

gedecktes (bewaldetes) Gelande

Sehr schnell und wendig mit extremer
Eigenbeschleunigung, doch nur
geringer Ausdauer

Habicht Accipiter gentilis

e e e =

Sperber Accipiter nisus

Bodenjager

Gelande mit Ansitzwarten
In allen Flugeigenschaften
durchschnittlich angepaft
(ohne strenge Gewichtslimi-
tierung)

Mausebussard Buteo buteo

e e e e e e e

Turmfalke F. tinnunculus

Gelande ohne Ansitzwarten
Extrem gute Gleitflieger mit
ansonsten durchschnittlichen
Flugeigenschaften (mit strenger
Gewichtslimitierung)

Weihen Circus spec.

7.1 Die Wertigkeit
von Leistungsmerkmalen im
Rahmen einer Funktionalhierarchie

Morphologische Merkmale von Greifvigeln —
tiir die systematische Klassifizierung unver-
zichtbar — sind stets auch Ausdruck von Funk-
tionalitéit in den Umweltbeziehungen. Zur Er-
fassung morphometrischer Komplexizitit wird
zunehmend auf mathematische Verfahren ge-
setzt, die jedoch in hohem MaBe von richtigen
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Ansiitzen abhingen. Dazu gehort, daf die Wer-
tigkeit eingebrachter Basisdaten bekannt ist.
Gerade Erorterungen zum adaptiven Charakter
morphologischer Merkmale bei Greifvogeln
(BAUMGART 1997b) offenbaren nun, daB sie
eindeutig hierarchischen Ordnungsprinzipien
auf mehreren Ebenen in Form von Komparti-
menten folgen.

Korperproportionen sind dabei primiir
morphologischer Ausdruck der lokomotori-
schen Befihigungen im Fluge. Lange schma-



Greifvisgel und Falknerei 1999

le, meist spitz auslaufende Fliigel sprechen fiir
ausdauernde Langstreckenflieger, kurze breite
sind fiir schnell beschleunigende, sehr wendi-
ge Kurzsireckenjiger bezeichnend. Fin langer
Schwanz signalisiert Wendigkeit, zugleich
aber auch Bremsvermégen und Stubilitit im
Horizontalflug. Je nach Jagdraumanpassung
crfahren diese untereinander korrelicrten
Merkmale jedoch stets eine geradezu typisicr-
te Leistungsprofilierung,.

Kirpergrifie und -gewicht bilden ein re-
lattv cigenstindiges Tunktional-Komparti-
ment. Mit zunchmender Groe steigt vor allem
die Beflihigung zum Schlagen grofer Beule-
tiere (und durch verringerten Grundumsatz
auch das Hungervermdgen). Indem aber fast
alle Flugleistungsbefihigungen mit dem Ge-
wicht negativ korreliert sind, liefern diese ent-
gegengesetzten Entwicklungstendenzen stets
Aunsitze zur Optimierung. Abweichungen von
der Bergmannschen Regel (GroBerwerden von
Stid nach Nord) bei nordamerikanischen Wan-
derlalken und einigen Bussarden belegen, dafy
es fiir die GréBBenvariabilitit keine ,,allgemei-
nen Gesetze™ gibt, sondern daf sich diese im-
mer in Bezichung zu konkreten Umwelibedin-
gungen (insbesondere zum Beuteangebot) rea-
lisiert.

Weitere Korperteile wie Schnabel und
Finge stehen in klarer Abhingigkeit zu Jugd-
welse und Beutespekrum. Thre MaBe kénnen
bei einzelnen Unterarten erheblich variicren.
Vogeljiiger (Sperber und Wunderfalke) haben
zudem generell lange diinne, Kleinsiuger- und
Reptilienjéger (z. B. Turmfalke und Schlan-
genadler) relativ kurze und kriiftige Zehen.

Gefiederheschaffenheit, Firbung und
Zeichnung erweisen sich auf anderen libenen
aly angepaBt. Schnelle Flieger zeigen cin har-
tes, langsamere, meist am Boden jagendc Ar-
ten dagegen ein weicheres Geficder, das sich
bei Grund- und Vegetationsberiihrung weniger
abnutzt. Die Grundfarbung und Farbverteilung
1st meist der Jagdraumtonung angepaBt und
erhoht {iber Tarneffekte den Jagderfolg. Be-
sonderc Firbungs- und Zeichnungsmerkmale
dienen der Artanzeige. Uber sie realisieren
sich zugleich Distanzierungseffekte (BAUM-
GART 1974, 1979). Fliigelflichenbelastung,
Mausermodus, Wasserabweisung der Federn
sind nicht nur zwischen einzelnen Falkengrup-

pen und -arten, sondern auch zwischen einzel-
nen Unterarten, etwa des Wanderfalken (FI-
SCHER 1977), sehr unterschiedlich.

Diese sich auf den morphologischen Be-
reich beschrinkenden Beispiele lieien sich
auch durch solche aus der Physiologie (Ver-
danung) und dem Verhalten (Stand- und Zug-
viigel} ergdnzen. Sie manifestieren sich jedoch
zumeist nicht klar phinotypisch.

7.2 Korrelierte und
additive Leistungsmerkmale

Die einzelnen Leistungsmerkmale tragen auf
unterschiedliche Weise zum gesamtartlichen
Letstungvermégen bei. Als typologisch be-
wertete, sich primiir in Korperproportionen
niederschlagende Merkmale sind Ausdruck lo-
komotorischer Leistungsprofile und stehen un-
tereinander in enger Korrelation. Ausdauer,
Absolutgeschwindigkeit, Beschleunigung und
Wendigkeit als Grundieistungsmerkmale der
Jagdflugbefihigung (ANDERSEN & NORBERG
1981, BAUMGART 1997b) konnen sich im Art-
rahmen rein physikalisch nicht unabhingig
voneinander veridndern.

Ausdauernde Lungstreckenjiger (z.B.
Wanderfalke) beschleunigen in der Regel nur
allmihlich, sind zudem bestrebt, mit ihrem
knappen Flugapparat zusitzlich die Fallbe-
schleunigung zu nutzen. Uberraschungsjiger
(z.B. Habicht und Sperber) beschleunigen ho-
rizontal stark und sind schr wendig, ermiiden
jedoch schnell. Bedeutsam ist dabei die rein
physikalisch negative, nur alternativ wandel-
bare und sich maBgeblich in den Proportionen
des Flugapparates widerspicgelnde Korrelati-
on zwischen Geschwindigkeit und Wendig-

“keit.

Alle untercinander teils positiv (wie Be-
schleunigung und Wendigkeit) teils negativ
(wie Geschwindigkeit und Wendigkeit) korre-
lierten grundlegenden Jagdflugbefihigungen
sind in anfgezeigter Weise negativ mit dem
Gewicht karreliert. Zu dessen Optimierung in
festumrissenen Jagdriumen kénnen daher Ge-
wichts- und GroBendifferenzierungen mai-
geblich beitragen. Dies wird iiber Arlensplit-
ting mit zumcist 3 GroBenkategorien (Klein-
greife wie Kleinfalken und Sperber, Arten von
Bussard- und AdlergréBe) und bei attackicrend

155



Greifvogel und Falknerei 1999

jagenden Arten tber den deutlich ausgebilde-
ten grolienméBigen Geschlechtsdimorphismus
(m<w) als optimierende Anpassung (an unter-
schicdlich dimensionierte Beutetiere) erreicht.
Die Typenausformung und GréBenabstufung
von Greifvogeln erweist sich damit auf der
Grundlage enger wechselseitiger Korrelation
als streng Leistungs-determiniert.

Anders gestalten sich die Bezichungen zu
den tibrigen, nicht lokomotorisch determinier-
ten, doch gleichfalls morphologisch manife-
stierten Leistungsmerkmalen. Sic sind nur ad-
ditiv dem Korperbau beigeordnet. Schon
Schnabel und Finge unterliegen in threr Aus-
formung — wie bereits aufgezeigt — anderen
Orienticrungen, haben nichts mit der eigentli-
chen Fortbewegung gemein. Teilweise zeich-
nen sich ,,Pseudokorrelationen® (ctwa lange
diinne Zehen schueller, da Visgel jagende Ar-
ten) ab. Lo

Auch die Grundfirbung (die bei Hierofal-
ken sclbsl im gleichen Gebiet erheblich vari-
iercn kann) und die Relation zwischen Ober-
und Unterseitenzeichnung (die bei Luftraum-
Jagern klarer als bei Bodenjigern hervortritt)
sind additiv zugeordnet. Besondere Firbungs-
und Zeichnungsmerkmale variiercn in Relati-
on zum Sozial- sowie Territorial- und Zugver-
halten in erheblichem MaBe, ohne daB die Ty-
penausformung, abgesechen von graducllen
Abweichungen, erheblicheren Verdnderungen
unieriiegs.

7.3 Der Typ als Manifestation eines
komplex optimierten lokomoto-
rischen Grundleistungspotentials

Erst tiber dic Ermittlung von Funktional- und
Leistungsbeziigen morphologischer Merkma-
le offenbart sich, dall diese mit unterschicdli-
cher Wertigkeitl (hicrarchisch) zwei klar ge-
trennten Kompartimenien zuordbar sind:

— Typenspezifisch (und damit stets auch
artspezifisch) sind alle die morphologi-
schen Merkmale, welche - wic aufgezeigt —
in direkter Beziehung zum lokomotori-
schen Grundpotential (cinschlieBlich Ge-
wicht) stehen und sich damit untereinander
als eng korreliert erweisen. Sic kénnen sich

. twr duBerst eingeschriinkt graduell wan-
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deln, wahren dabei stets qualitativ fixierte
Grundrelationen (wie sic fiir in Formen-
kreisen zusanunengeschiossenc Arten be-
zeichnend sind) und bilden in ihren wech-
selscitigen Korrelationen eine in sich ge-
schlossene Funktionseinheit mit Modul-
Charakter (BAUMGART 1998¢).

— Additive (Zusatz-) Merkmale stehen
auBcrhalb dieses typologisch [ixicrten Wir-
kungsgefiiges, dem sic rein additiv und oh-
ne Korrelationsabhingigkeit sugeordnet
sind. Dies erméglicht eine freie geographi-
sche Variahilitit in Anpassung an die Be-
dingungen im jeweils besicdelten Teilareal.
So kann sich je nach Terrain dic Tonung des
Gefreders sowie mit dem Sozial- und Zug-
verhallen der Signalstatus (und damit die
Aulffiiligkeit) von Geftedermerkmalen iin-
demn, ohne dall dadurch an der Gbcreinstim-
menden artlichen Zusammengehdrigkeit
duBerlich oft sehr verschiedencr Individuen
Zweifel erwachsen. So wurde der Klein-
schmidtfalke (vormals £ kreyenborgi) crst
van ELLIS & GARAT (1983) als helle Mor-
phe des siidamerikanischen Wanderfalken
(F p. cassini) erkannt (s. BAULMGART 1990).
Der fiir KLEINSCHMIDT als Bindeglied fiir
sein Formenkreis-Konzept so wichtige ,,Al-
taifalke™ crinnert auf Grund von Geficder-
metkmalen zwar an den Gerfalken (s, SI-
BLEY & MONROE 1990, ELLIS 1996), Kér-

- permaBe und Lebensweise sind jedoch nach
DEMENTIEY & SHAGDARSUREN (1964) und
BAUMGART (1978b) eindeutig die eincs Sa-
kerfalken.

Zur Veranschaulichung dieser Verhiiltnisse
dient nebensichende |, Verstindnisforme]* (s.
Schema 3).

Indem jeder Jagdraum, und darauf beruh( of-
fenbar auch seine umweliseitige Determinati-
on, eine andere, der Optimierung unterliégen-
de Leistungsprofilierung in den Jagdflug-
eigenschaften verlangt, stellen sich entspre-
chende OFP einnehmende Greifvigel zu-
gleich auch als fest umrissene Leistungstypen
dar. Der Typ ist somit Ausdruck der mor-
phologischen Manifestation eines effekti-
vitiitshezogenen und komplex optimierten
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Schema 3

_ Die Rolle des Typs in der GroBfalken-Morphologie

«Verstindnisformel”

Die einzelnen Leistungsmerkmale von Greifvogeln stehen unter dem Aspekt der Art
als optimierte und stabilisierte Leistungseinheit untereinander in einem differenzier-
ten Verhaltnis. Die den Typ formenden Merkmale (die sich einschlieBlich des Gewich-
tes bestimmend auf die Qualitat des Jagdfluges auswirken) sind untereinander wech-
selseitig faktoriell (positiv oder negativ) korreliert, bilden in sich eine geschlossene
Funktionaleinheit mit Modul-Charakter. Dabei bedingt die Veranderung eines Faktors
stets zwangsldufig auch eine Veranderung der mit ihm korrelierten Faktoren.

Die anderen , nichttypologischen {additiven) Merkmale” sind dem Typ (als morpholo-
gische Manifestation eines effektivitatsorientiert optimierten lokomotorischen Grund-
leistungs-Potentials) nur additiv und ohne Korrelation zugeordnet. Sie kénnen sowohl
unabhangig vom Typ als auch unabhangig voneinander variieren, was sich auf folgen-
de Weise als ,Verstandnisformel” veranschaulichen laBt:

{ax VxS x W)

Leistungs-Relationen = o

(in Verbindung zur Morphologie)

+ F+ 2+ SF+Wetc.

| Typol. Merkmale  Additive Merkmale

(Leistungstyp)

Symbole:
a - Ausdauer, v - Geschwindigkeit, s — Aktivbeschleunigung, w - Wendigkeit,

m - Gewicht, F - Farbung {mit Bezug zur Umwelt), Z - Besondere Farbungs-
und Zeichnungsmerkmale (Signal-Funktion), SF — Bau von Schnabel und
Fangen (mit Bezug zur Beutebeschaffenheit) und W - Gefiederbeschaffenheit

{Harte).

lokomotorischen Grundleistungspotentials
mit Medul-Charakter, Er reflektiert so in
morphologischer Form kologische Bedin-
gungen bzw. Leistungsanforderungen.

Die Griinde fiir das Fehlen flieBender Uher-
ginge zwischen typologischen Leistungsprofi-
len 14681 sich nach BAUMGART (1978 b) mit Hin-
weis auf ihre effcktivitidtsbezogene alternative
[.eistungs-Optimierung am Beispiel der Ver-
folgungsjager im freien Luftraum (Wanderfal-
ke) bzw. im bodennahen Raum des offenen
Geldndes (Hierofalken) gut veranschaulichen

-(s. Schema 4).

 Wird aus einer dicser OFP (ausgeldst durch
ein reiches ungenutztes Ressourcenangebot)
die Besetzung der jeweils anderen angestrebt,
muf sich zugleich auch das Leistungspotenti-
al iiber morphologische Umformung édndern.
Lufiraumjigern wird dann ihre ibcrragende

Fl

Geschwindigkeit in’Bodennihe zum Hinder-
nis. Geben sie diese darch altemmative Lei-
stungsoptimicrung zugunsten von mehr Ei-
genbeschleunigung und Wendigkeit auf, miis-
sen sie {wic auch beil umgekehrtem Ablaut) im
UmwandlungsprozeB eine ,Instabilitiits-
bzw, Ineffektivitatsliicke** iiberwinden
(BAUMGART 1978b). Diese besteht darin, dal
sie in der Ubergangsphase fiir die Jagd im frei-
en lLuftraum bald zu langsam, flir die im bo-
dennahen Raum jedoch immer nach zu schnell
sowie nicht ausreichend wendig und eigenbe-
schleunigend sind. Die von , Typologen™ po-
stulierte Liicke zwischen Arlen ist somit aus
funktioneller Sicht eine Realitiit, die sich aller-
dings mit herkémmlichen Auffassungen zum

Evolutionsablauf und ohne Berticksichtigung

von Effektivititskriterien nicht erkliren J:st.
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7.4 KLEINSCHMIDTs Postulate
aus funktioneller Sicht

Die Realitit des Typs, als unverinderliche
»Essenz* von Arten bzw. superspezifischen
oder konfunktionellen Einheiten, beruht — wie
sich am Beispiel der Falken zeigt — auf einer
lokomotorischen Leistungsoptimierung unter
den Bedingungen einer definierten OFP. Die
selektive Fixierung auf jeweils objektiv exi-
stierende Effektivitdtskriterien garantiert zu-
gleich auch den Zusammenhalt der entspre-
chenden Einheiten (Lokal-Populationen, Ar-
ten bzw. superspezifische Einheiten) ohne di-
rekte genetische Beteiligung. Aberrante und
somit ineffektive, zu weit vom Effektivitiitsop-
timum abweichende Individuen unterliegen
der Auslese.

KLEINSCHMIDTs Formenkreise stellen sich
damit als Funktionalverbunde von Arten un-
terschiedlichen Verwandtschaftsgrades, je-
doch mit tibereinstimmendem lokomotori-
schen Grundleistungsprofil dar. Pririe- und
Rubfalken gehoren damit ebenso zum Funk-
tional- bzw. Leistungsverbund der Hierofalken
(mittelgrofie Verfolgungsjiger im bodennahen

Schema 4

Raum des offenen Gelindes), wie Wander-,
Rotbrust-, Taita- und Silberfalken mittelgroBe
Verfolgungsjéger im freien Luftraum sind. Ein
generell vorliegender Dualismus wird daran
ersichtlich, daf jede Art sowohl einer ..Ver-
wandtschaftsgruppe® als auch einem ,,Funk-
tionalverbund® zuordbar ist. Die riumliche
und zeitliche Konstanz typologischer Einhei-
ten resultiert aus Effektivitits-determinierten
Funktionsbeziigen im Rahmen von Jagdriiu-
men als 6kologischem Kompartiment.

Die diskontinuierliche Trennung im typo-
logischen Art-Konzept wird — wenn nicht auf
Arten, sondern Leistungseinheiten bezogen —
mit Hinweis auf die zwischen ihnen stets
bestehende Instabilitits- bzw. Ineffektivitits-
liicke (s. oben) erklidrbar. Sie erhiilt sich selbsi-
regelnd, weil im Falle der Hybridisierung
zwischen Falken unterschiedlichen Typs (etwa
Wander- und Sakerfalke) leistungsinterme-
didre Nachkommen entstehen. Selbst wenn sie
fertil sind, erlangen sie weder im Jagdraum
der einen noch der anderen Ausgangs-Art
deren Jagdeffektivitit, womit sie in héherem
Grade der Selektion unterliegen.

Die fiir Typen charakteristische enge

Alternative Leistungsoptimierung
bei GrofB3falken

Wanderfalke

-

.

-~
-

-~
Hierofalken
(Jagdfalken)

™ sehr ausdauernd -~
_ (wie alle Falken)

Wanderfalke ¥ Sakerfalke

Jagdflugbefahigungen:

extrem schnell, mit massiger

aktiver Beschleunigung und

Wendigkeit (nutzt zusatzlich
" die Fallbeschleunigung)

.

"~ sehr schnell mit (horizontal)
haher Eigenbeschleunigung
und Wendigkeit

Okofunktionelle Positionen (OFP)

Wanderfalke:
Hierofalken:

Verfolgungsjager im freien Luftraum
Verfolgungsjager im bodennah
des offenen Gelandes _

n Raum

‘.
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Begrenzung ihrer miiglichen Variabilitiit
wird mit Hinweis auf die Wertigkeit des funk-
tionellen und Effektivitatsbezuges morpholo-
gisch manifestierter Leistungsmerkmale er-
klarbar. Die typologisch im lokomotorischen
Grundleistungspotential nur korreliert verédn-
derlichen Leistungsmerkmale bleiben im Rah-
men ciner OFP auf Grund ibres ,,Modul-Cha-
rakters® stets mehr oder weniger konstant. Sic
wandeln sich durch schnell verlaufende (qua-
litative) ,,alternative Leistungsoptimierung*
(BAUMGART 1998), dic sich in morphometri-
schen Diskontinuititen niederschlidgt und dann
in der Regel artliche Abgrenzungen signali-
siert. Additive Merkmale konnen dagegen in-
nerhalb ihres Funktionsrahmens geographisch
und individuell in weiten Grenzen und vonein-
ander unabhingig (beispielsweise in Farbung
und Zeichnung als Morphen, in Befiederung
und Gefiederbeschaffenheit, im Bau von
Schnabel und Fingen etc.) variieren. Hierfiir
sind allmihliche (quantitative), eine graduelle
genetische Differenzierung einschlicliende
Verlaufsformen hezeichnend.

Die besondere Eignung von Greifvégeln — die
DEMENTIEV als ,,Modelle aus Modcllen™ be-
zeichnete (USPENSKI 1972) — flir Swudien zur
Integration funktionell-typologischer Vorstel-
lungen ins arttheoretische und Evolutions-
Denken hat mehrere Griinde (BAUMGART
1993):

— Sie gehoren — da gut beobachibar — zu einer
der am besten erforschten Artengruppen,
was auch fiir die molekularphylctische
Konfiguration vieler Arten und die daraus
ableitbare Phylogencse zutrifft.

— Der Kenntnisstand zum Funktionsbezug th-

rer morphologischen Merkmale ist hoch |

und iiber die Nutzung falknerischer Techni-
ken ergeben sich hervorragende Moglich-
keiten zur Ermittiung artspezifischer Lei-
stungsmerkmale bzw. -profile.

— Ihre Lokomotorik realisiert sich im wesent-
lichen iiber ein differenziertes Flugvermdo-
gen (und damit ein Kompartiment). Interfe-
renzen durch andere lokomotorische Kom-
partimente (etwa Lauf- oder Schwimmbe-
fihigung) fehlen bzw. sind von untergeord-
neler Bedeutung.

- Dieregionalen Artenspektren sind meist gut
erfaBbar und hochgradig analog, was liber-
regionale Vergleiche und oft auch die Er-
mittlung  konfunktioneller Aquivalente
{(selbst auBerhalb der Gruppe der Greifvi-
gel) erleichtert.

— Fiir nahezu alle prinzipiellen Problemfille
der Systematik gibt es bei Greifvogeln ex-
plizite Beispiele.

Damiit ergeben sich auf funktioveller Grundla-
ge neue Losungsansitze fiir cine Rethe art-
theoretischer  Fragestellungen, von denen
nachlolgend vor allem solche betrachtet wer-
den, mit denen sich bereits KLEINSCHMIDT aus-
einandersetzte.

8 Problemfille im arttheorctischen
und Evolutionsdenken

Neue Beitriige zu Artproblemn und Evolutions-
theoric werden in der Regel mit Skepsis aot-
genommen und rein hypothetische Betrach-
tungen finden kaum noch Beachtung, sofern
sie nicht zur Kldrung bereits seit langem offe-
ner Fragen beitragen. Dies ist mit Hinblick auf
den dualen Charakter artlicher Realitét (s.
Schema 1) das Anliegen nachfolgender Be-
trachtungen.

Das fiir das Biologische Art-Konzept so
wichtige Problem der Allospezies in super-
spezifischen Einhetten stellt sich anders dar,
wenn man unter dicsen nicht nur ,.genetisch
auscinanderstrebende® sondern auch , [unktio-
nell zusammengefiihrte® Arten versteht. Kon-
funktionelle Arten weisen unabhingig vom
Grad der genetischen Differenzierung stets
{ibereinstimmende lokomotorische Grundlei-
stungsmerkmale auf, die zumeist noch lokal-
spezifisch effektiven Feinanpassungen unter-
liegen. Unterarten sind zwar untereinander un-
eingeschrinkt kreuzbar, doch nicht austausch-
bar. LeistungsméRige Unterschicde kdnnen
nicht nur zwischen sich auf relativ engem
Raum vertretenden Arten, sopdem auch schon
zwischen Unterarten beachtlich sein, was sich
vor allem am Beispiel von Hierofalken (Baum-
GART 1991), Wanderfalken (FISCHER 1977)
und Habichten (BEDNAREK 1998) aufzeigen
laldt. Jeder Raum bictet meist nur eine Opti-
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mallésung, weshalb Paraspezies — in der Re-
gel unterschiedlich optimiert — nur cine limi-
tierte Kontaktzone haben (s. HAFFER 1989).

Fiir die konvergente Entstchung phiinoty-
pisch sehr dhnlicher Arten ohne direkte Ver-
wandtschaft lietern nicht nur Alt- und Neu-
weltgeier (DEL HoYO ct al. 1994) nder Nord-
und Stidfalken (BAUMGART 1997), sondern
nach MARCHANT & HicaGins (1993) und OL-
SEN (1993) auch die aus den ,,01d Australian
endemic kites® abgeleiteten Greifvigel vom
Bussard-, Habicht- und Milan-Typ (Hamiro-
stra, Ervthrotriorchis bzw. Lophoictinia) in
Australien eindrucksvolle Beispiele.

Ist das Ressourcenspektrum jedoch reich
und inhomogen, so kann es zwischen seit lan-
gem getrennten und genetisch sicher abge-
grenzten Arten unter Aushildung von graduell
groBenmibigen, zeit- und verhaltensmiBig
differenzierten Korrelationsbeziehungen se-
kunddr zu Arealiiberlappungen mit sympatri-
schem bzw. syntopem Auftreten kommen
{(BAUMGART 19984). _

Dies zeigtsich in der Paldarktis am Beispiel
von Turm- und Rételfalke. Auf der Siidhalbku-
gel ist der Wanderfalke analog mit Rotbrust-,
Taita- und Silberfalke (als Vertreter der Siid-
falken-Gruppe) korreliert. Letzterer prisen-
tert in Inneraustralien den Typ der weniger
vertikal als horizontal ausgerichiet jagenden
Wiistenwandcrfalken. In der Paldarktis ist da-
gegen ein sympatrisches Auftreten von Wan-
der- und Wiistenwanderfalken wegen noch
fehlender genetisch fundicrter Fortpflanzangs-
isolation unmoglich (BAUMGART 1989). Sie
verkérpern unter wechselseitigem Ausschlul
~Konstitutionstypen™ im Sinne KLEIN-
SCHMIDTS (1939) mil graduellen Unterschic-
den in der Jagdweise. Auch der Reichtum des
Malaiischen Archipels an Accipiter-Arten —
auf Celebes sind es allein funl {WATTEL 1973)
— diirfte weniger auf Artbildung vor Ort son-
dern vielmehr auf das Zusammentreffen von
genctisch gut isolierten ,,Nord-“ und ,,Siid-
arten® (die konvergent auf dem zerfallenen
Siidkontinent ,,Gondwana“ bzw. seinen
Bruchschollen entstanden sind) zuriickzu-
fiihren sein. Ein erneutes Verschmelzen nur
zeitweilig getrennter Populationen einer Art
signalisiert dagegen das Auftreten von Mor-
phen.
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Je nachdem, ob einander nahestehende Ar-
ten sympatrisch oder allopatrisch auftreten,
kommt es zu beachtenswerten Merkmalsver-
schiebungen (character displacement) in der
Weise, dal} sich die bei gemeinsamem Auftre-
ten klar ermittelbaren morphometrischen Un-
terschiede dann, wenn nur eine Art prisent ist,
verwischen. Okologisch wird dieser Vorgang
mit dem  Konkurreng-Ausschluf-Prinzip
(Gauze) erklart (BATERLEIN 1996). Doch auch
ohne Konkurrenz fiihrt die mit Erweitcrung
der genutzten Ressourceénbereiche eintretende
Leistungs-Universalisierung morphologisch
zu dhnlichen Erscheinungen.

Unter Hinweis auf die Typen-Problematik
bei Grofitalken Eilt sich dies iiberzeugend am
Aléuten-Falken (F peregrinus pealéi) veran-
schaulichen, Als Unterart des Wanderfalken ist
seine Lebhensweise sehr Gerfalken-dhnlich,
was Sich auch in seiner intermedidren Mor-
phometrie niederschligt (FISCHER 1977, CADE
1982, WEICK 1989, KEMP & CROWE 1993).
Bezeichnenderweise briitete dieser grofe
Falke als stabile (keineswegs nur cinen Uber-
gang markicrende) leistungsintermediire
Wanderfalken-Unterart relativ isoliert im pazi-
fischen Nordamerika dort, wo Gerfalken zu-
meist fehlen. Méglicherweise sind auch die
Gerfalken auf dem Wandertalken-freien Island
ein intermedidr funktionelles Gegenstiick zum
Algutenfalken (was aber noch der morphome-
trischen Uberpriifung bedarf).

. Zugleich 1d6t sich so auch vorstellen, wie
die Liicke zwischen Wander- und Hierofalken
im Evolutionsprozel durch leistungsinterme-
diirc I'ormen (iberbriickbar wurde und es
durch Assimilation ,Hierofalken-ihnlicher*

anderfalken in Saker-Populationen zur Aus-
formung eines ,Wanderfalken-Genotyp* bei
diesem Falken kommen konnte. Unter dem
Aspekt, daBl Hybndfalken als leistungsinter-
medidr ineffektiv meist bald der Selektion un-
terlicgen, gibt neuerdings die erstauntich gute
Uberlebensfihigkeit solcher Végel in Mittel-
europa (SAAR 1998) zuniichst Riitsel auf. Doch
das derzeitige Vordringen des Sakers (F. cher-
rug) als Brutvogel ins zentrale Mitteleuropa,
spricht fiir diesen Falken-Typ beginstigende
Umweltverinderungen in Form einer ,,tauben-
gerechten” Umgestaltung der mitteleuropii-
schen Kulturlandschaft (BAUMGART 1999),
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von denen auch entflogene Hybridfalken pro-
fitieren diirften. Und ohne Zuwanderung des
Sakers wiire moglicherweise eine leistungs-
miBige Umprofilierung mitteleuropiischer
Wanderfalken (analog zum Aléutentalken-
Typ) in Richtung Hierofalken wohl in ferner
Zukunft nicht ausgeschlossen.

Inselformen zeigen bei begrenztem und zu-
gleich inhomogenem Ressourcen-Spektrum
regelmiiBlig eine auf Leistungs- und Nischen-
erweiterung zielende Abweichung vom Ur-
sprungs-Typ (,.Komplexizititserweiterung™),
was sich vor allem durch Untersuchungen an
Mauritius- und Maorifalken (F. punctatus bzw.
F. novaeseelandiae) eindrucksvoll belegen lieB
(BROWN & AMADON 1968, WHITE et al. 1994,
BAUMGART 1998 b). Indem bei limitierten Res-
sourcen meist nur fiir wenige, universalisierte
(und in Teilbereichen oft gering effektive) Ar-
ten eine stabile Existenzgrundlage gegeben ist,

Der Maorifalke Falco novaeseelandiae leitet sich als
., Universalfalke “ wohl von australischen Braunfalken
I berigora (vorn dunkle, dahinter helle Morphe) ab, die
es nach Neuseeland verschlagen hat. Er ist also keine
urspriingliche, sondern eine relativ spéit entstandene Art

sich bei reichem Angebot aber leistunsdiffe-
renzierte Arten als effektiver erweisen, zeich-
net sich auf dieser Grundlage eine Balance im
Artenspektrum auf selektiver Grundlage ab,
das morphologisch iiber die Merkmalsver-
schiebung erfalibar wird.

Auch fiir das Problem der Emergenz, das
Auftreten neuer, aus dem bisherigen Entwick-
lungsverlauf nicht vorhersagbarer Merkmale
im Evolutionsprozef ergeben sich auf funktio-
neller Grundlage bei Greifviogeln Erklidrungs-
ansiitze. Dabei ist von einer Polyfunktionalitdt
von Strukturen im Sinne von PAWELZIG (1985)
auszugehen. So dient die stark entwickelte
Brustmuskulatur von Falken nicht nur zum
Verfolgungsflug, sondern ermoglicht auch das
Riitteln (BAUMGART 1996), wobei ersterer of-
fenbar die Primérfunktion darstellt. Die teil-
weise Umprofilierung des GreiffuBBes der Fal-
ken zum Gehfull unter weitgehender Beibe-
haltung anderer Funktionalstrukturen
war eine Voraussetzung zur Entstehung
der Geierfalken (Karakaras). Sich po-
lyphyletisch aus Greifvigeln ableiten-
de Geier entwickelten — wie die neu-
weltlichen ,.Storchengeier” (Cathar-
tidae) — als Grundmerkmal stets einen
verldngerten Unterarm, an dem mehr
die Gleitflugbefahigung erhdhende
Armschwingen ansetzen konnten
(BAUMGART 1998d). Damit steigerte
sich diese stets schon vorhandene Be-
fihigung unter Reduzierung einer an-
deren (Wendigkeit). Pigmenteinlage-
rungen tragen zur Festigung von Fe-
dern bei (ENGELMANN 1928). In Form
von Fleckung und Bénderungen erlan-
gen sie jedoch im Greifvogelgefieder
sekundir auch eine Signalfunktion
(BAUMGART 1979).

Indem sich viele Nebenfunktionen
in Begleitung einer Hauptfunktion mit
entwickeln und bei evolutiondrer Neu-
orientierung zur Hauptfunktion avan-
cieren konnen, gestalten sich Evolu-
tionablidufe vielfach verworren und las-
sen sich oft erst bei ausreichender
Kenntnis funktioneller Beziige auf-
kliren.

Der Evolution wird als Entwick-
lungsprozell vom Niederen zum kom-
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plex Hoheren oft eine allein darauf festgelegte
historische Eigendynamik (,evolutive Po-
tenz®) unterstellt. Mit der zunchmenden Be-
riicksichtigung funktioneller Kriterien zeigt
sich jedoch, daB dabei der Effektivitit in der
RessourcenerschlieBung  durch optimicrte
Struktur- und Proze3-Optimicrung eine, wenn
nicht sogar die entscheidende Bedeutung zu-
kommt, und sogar »Riickentwicklungen* zu
verzeichnen sind.

Mit Integration funktionsorientierter typo-
logischer Grundlagen in unserem FEvoluri-
onsdenken und dem daraus erwachsenden Ver-
stdndnis von Arten als duale Systeme lassen
sich viele bisherige konzeptionelle Probleme
lasen bzw. ciner Losung niher bringen. Dic
von LEISLER & WINKLER (1991) aufgewortene
Frage, warum Skologische Riumc nicht zufil-
lig verteilt, sondern konzentriert in relativ ge-
ringer Dichte okkupiert werden, erscheint kau-
sal beantwortbar, wenn man in Arten optimicr-
tc Leistungseinheiten sieht. Dabei muB jedoch
—entsprechend dem dualen Charaktcr artlicher
Realitit - auch von zwei Formen der Artbil-
dung und artlichen Stabilisierung ausgegan-
gen werden, was zugleich Erkldrungen fiir dic
Ausbildung artisolierender Mechanismen lie-
fert, Bisher erarbeitetc Evolutions-Vorstellun-
gen mussen damit keineswegs aufgegeben
werden, sondern bediirfen lediglich einer Er-
ginzung.

Als Gegenstiick zur anerkannten Form der
Artbildung durch allmihliche genetische Dif-
ferenzierung, basiert die Sko-funktionelle Art-
bildung primér auf Leistungswandel mit nach-
folgender genetischer Differenzierung. Weite-
re Vorstellungen iiber Wege zur Artbildung
{(Speziation) erdrtert SUDHAUS (1986). Wih-
rend sich erstere als phyletische (rnicht diver-
gierende) Evolution durch allmihlich fort-
schreitenden Wandel vollzieht, erfolgt die di-
vergierende Evolution iber isolierte Tochter-
populationen. Zu den bisher ancrkannten Evo-
lutionsfaktoren Mutation, Rekombination, Se-
lektion (natiirliche Auslese) und Isolation kii-
men dann noch Leistungsanforderungen und -
wandel, Optimicrung und Effcktivitit, die sich
in ihrer Gesamtheit als der von STRESEMANN
{nach HAFFER 1997b) gesuchte zusitzliche
~BEvolutionsfaktor X* ecrweisen k&nnten.
GroBes Interesse verdient in Verbindung damit
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noch die bisher kaum gestellte Frage, welches
Effektivititsgefiille dic divergierende Evoluti-
on austist und wie hoch es zur Erhaltung eines
sympatrischen Vorkommens dhnlicher Arten
sein- muf. :
Grundlage der divergierenden Evolution ist
in der Regel eine alternative Leistungsopti-
mierung, dic darauf beruht, daB zwei Lci-
stungsanforderungen so verschieden sind, daf
sic nicht ohne erheblichen Effektivititsverlust
von Individuen eincr Art erbracht werden kon-
nen. Thr Ablaul erscheint deshalb meist auch
gerichtet und sprunghaft. Letzteres ist jedoch

-vor allem daranf zuriickzuflihren, dafl lci-

stungsintermedidre Ubergangsformen (wie et-
wa der Aléutenfalke) oft nur zeitweilig existie-
ren und bald der Auslesc unterliegen.
Ausloser der divergierenden Evolution ist
wohl stets e¢in ungenutztes (bzw. durch existic-
rende Arten nicht effektiv erschlicbares) Res-
sourcen-Angebot (,,Sog der freien Nische*
nach MAYR 1967), zu dcssen effektiver Er-
schlieBung ein verdndertes Leistungsprofil er-
forderlich ist. Gut voradaptierte, das ertorder-
liche Leistungsprofil ansatzweise zeigende In-
dividuen konnen dadurch die als Leistungs-
grenze erfaBbare Arealgrenze gerichtet iiber-
winden und dann in der gewonnenen geogra-
phischen Isolation lfeistungsmiBig ncu profi-
lieren. Zugleich setzt dic Abwandlung artan-
zeigender Mechanismen (optische, akustische
und Verhaltensmerkmale) ein. Bei phyleti-
scher Evelution kommt ¢s hierzu wohl nur im
Falle von Sekundirkontakten. Da nur Indivi-

duen mit einer Priferenz fiir ncue Merkmale

vor , Fremdverpaarung® mit Individuen der
Ausgangspopulation gesichert sind und Hy-
bride zwischen der bisherigen und der sich neu
bildenden Leistungseinheit als intermediar in
hohem Mafle der Auslese unterliegen, stellt
sich die Integritiit beider Systemlosungen tiber
einen ,,Zwang zur Isolation® selbstregulie-
rend ber (BAUMGART 1992). Die Ausbildung
artisolierender Mechanismen ist, da sie Fehl-
verpaarungen vorbeugt, in analoger Weise se-
lektionsbhegiinstigt,

Dic Richtung dieser balanciert ablaufenden
Prozesse hiingt — was noch differenzierter Be-
trachtung bedarf —in bereits aufgezeigter Form
primdr vom Ressourcenangebot ab. Die mit
Jagdraumerweiterung und Leistungsuniversa-
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lisierung verbundene Artenreduzierung setzt
offenbar stets bei den vorhandenen Basis-Ar-
ten an. Hybridisierung spielt dabei offenbar
keine Rolle. Einzelmerkmale (Beutespektrum,
Spezialisierungsgrad, Gefiedermerkmale u. a.)
galten dabei oft als Indizien fiir ein Entwick-
lungsniveau (STEGMANN 1929, 1933, v. BOET-
TICHER 1944, DEMENTIEV 1960, KORELOW
1962, KOZLOWA 1969 u.a.). Sie konnen aber,
da sie lediglich den jeweiligen (oft nur lokalen)
Funktionalstatus widerspiegeln, entsprechen-
de Aussagen kaum fundiert stiitzen.

Erst die Kombination von phyletischer und
divergierender Evolution vermag das Zustan-
dekommen der Artenvielfalt relativ einfach
und zugleich plausibel zu erklidren. Auf phyle-
tischer Evolution beruht offenbar die Differen-
zierung von Ostlichem und Spanischem Kai-
seradler (Aquila h. heliaca bzw. A. h. adalber-
ti), was die Beurteilung ihres taxonomischen
Status erschwert. Auch die paldarktischen
Hierofalken entstanden wohl primér durch
phyletische Evolution. Zur Erhaltung ihres
Artstatus erlangten Leistungsdifferenzen in-
zwischen aber offenbar eine zumindest gleich-
bedeutende Rolle, weil jede der drei Arten nur
in ihrem Areal iiber die zur Herstellung von
Partnerkontakten (Balzfiitterung) und zur er-

Kaiseradler Aquila heliaca und Spanischer Kaiseradler A. h.

folgreichen Jungenaufzucht erforderliche
Jagdeffektivitit verfiigt.

Im Ergebnis einer primir divergierenden
Evolution durch alternative Leistungsoptimie-
rung (in Zugverhalten und Ausbildung des
Kainismus) ist offenbar die Abspaltung des
Schrei- vom Schelladler (Aquila pomarina
bzw. A. clanga) erfolgt (BAUMGART 1980).
Hiero- und Wanderfalken sind méglicherwei-
se wiederholt (Saker-Wanderfalke-Pririefal-
ke) wechselseitig aus einander hervorgegan-
gen, wobei sich die alternative Leistungsopti-
mierung (s. Kap. 7.3) stets zwischen extremer
Schnelligkeit einerseits und Eigenbeschleuni-
gung und Wendigkeit andererseits vollzog.
Das gegenwirtig zu verzeichnende Vordringen
des Sakerfalken als Brutvogel nach Mitteleu-
ropa schlieBt mit dem Ubergang vom Ziesel-
zum Taubenjiger auch einen Leistungswandel
(mit der Pigmentierungszunahme der Hand-
schwingen als morphologischem Beleg) cin
(BAUMGART 1999).

Graduelle (quantitative) Leistungsdifferen-
zierungen, die flir additive Merkmale pro-
blemlos und bei typenspezifischen nur in sehr
begrenztem Umfang moglich sind, fiihren
meist lediglich zur Unterartbildung. Doch die
s0 begriindete leistungsméBige Lokal-Einbin-
dung kann bereits zum einge-
schrinkten Genaustausch mit
Nachbarpopulationen und geneti-
schen Differenzierungen fiihren,
die letztlich langfristig (als Min-
destzeitraum wird oft auf 1 Milli-
on Jahre orientiert) zur Fortpflan-
zungsisolation fiihrt. Es bedart
hierzu also nicht unbedingt erheb-
licher barrierebildender tektoni-
scher Prozesse. Vordem nur allo-
patrisch existente Formen knnen
nach vollzogener Ausbildung arti-
solierender Mechanismen dann
wieder (wie etwa Turm- und Ro-
telfalke) sich sympatrisch iiber-
lappend auftreten.

Alternative Leistungsoptimie-

adalberti (von links) haben sich durch ihre weit voneinander rungen fiihren als qualitative Um-

entfernten Verbreitungsgebiete , auseinander gelebt"” und
kénnen als Beispiel fiir phyletische Evolution gelten. Ihr sy-
stematischer Status (Arten oder Unterarten) erfihrt je nach
Betrachtungsweise eine unterschiedliche Bewertung

schlidge offenbar viel rascher —
was stets morphometrisch erfafi-
bare Liicken signalisieren — zur
Artbildung. Die genetische Diffe-

163



Greifvigel und Falknerei 1999

renzierung erfolgt erst nachtrig-
lich und ihr Grad sagt oft nur we-
nig iiber den Artstatus aus. Zu
dessen Erfassung sind folglich
Funktional-Kriterien erforderlich,
die es zumeist erst noch im Sinne
obiger Ausfiihrungen zu erarbei-
ten gilt.

9 Allgemeine
Folgerungen

Ein sich an den nach wie vor offe-
nen Fragen zu Art- und Evolu-
tionsproblemen orientierender hi-
storischer Riickblick offenbart ei-
ne Fille geradezu tragischer
Trugschliisse, die sich zugleich in
bemerkenswerter Weise um die
Person von OTTO KLEINSCHMIDT
ranken.

Ihm gebiihrt das uneinge-
schrinkte Verdienst, mit seinen Postulaten
(BAUMGART 1997¢) die Grundgesetze des re-
zenten Existenzrahmens und der funktionellen
Realitit von Arten — wenn auch auf rein empi-
rischer Grundlage — formuliert zu haben (s.
7.4). Die diesem zugrundeliegenden Kausa-
litiiten, d.h. den Typ als morphologische Ma-
nifestation eines elementaren lokomotorischen
Leistungspotentials, seine Konstanz als Aus-
druck einer effektivititsdeterminierten Opti-
mierung und die Liicke zwischen seinen WAL=
ten™ als Ineffektivitits- und Instabilititsliicken,
vermochte er jedoch noch nicht zu erfassen.
Fiir den damaligen Kenntnisstand —es gab bei-
spielsweise noch keine Verhaltenswissen-
schaften und an die Molekularbiologie war
noch nicht zu denken — ist dies eine gewaltige
wissenschaftliche und Abstraktions-Leistung,

Seine Versuche, diese Erkenntnisse zu deu-
ten, flihrten zur Aufstellung der Formenkreis-
lehre (s. KLEINSCHMIDT 1926, BELEITES
1996). die mit den damaligen Auffassungen
von der Evolution (als kontinuierlicher Vor-
gang) unvereinbar war. Doch auch seine Kriti-
ker vermochten nicht die Realitiit von KI.EIN-
SCHMIDTs Postulaten zu erkennen, verwarfen
mit seinen Interpretationen auch die diesen
Betrachtungen zugrundeliegenden Fakten. Mit
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Schrei- und Schelladler (Aquila pomarina bzw, A. clanga),
hier Vogel im Jugendkleid (von links), haben eine divergie-
rende Evolution mit alternativer Leistungsoptimierung (im
Zugverhalten und Kainismus) durchlaufen, weshalb an ihrem
Status als getrennte Arten kein Zweifel besteht

der Bewertung typologischer Sachverhalte als
kreationistisch, essentialistisch und antidar-
winistisch wurde tiefergehenden funktionellen
Betrachtungsweisen iiber Jahrzehnte die
Grundlage entzogen. Man machte es sich zu
leicht, wenn man das Werk KILEINSCHMIDTS
(wie etwa HAFFER 1994) als das eines Theolo-
gen umrill, dessen allgemeine naturphiloso-
phisch und weltanschaulich orientierte Inter-
pretationen auferhalb der Naturwissenschaf-
ten wurzeln. So wurde die Chance vergeben,
aus einem Werk zu profitieren, von dem sein
Begriinder immer wieder betonte, daB es nur
auf Realititen fuBe und mit seinem theologi-
schen Beruf in keinem Zusammenhang stehe.

Durch neue Entwicklungen in der Biologie,
insbesondere im okofunktionellen sowie mor-
phologischen und molekulargenetischen Be-
reich werden — ohne daB KLEINSCHMIDTS
Schaffen dabei betont zur Sprache kiime — ty-
pologische Aspekte artlicher Realitiit inzwi-
schen wieder diskussionsfihig. Dem sich da-
bei abzeichnenden Erfordernis einer Validie-
rung der schwerpunktmifig auf Anpassung an
die Umwelt orientierten Darwinschen Evoluti-
onstheorie durch stirker Organismus-zentrier-
tes Evolutionsdenken (s. SANDKUHILER 1990)
entsprechen die mit der Art als Leistungstriger
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und Leistungseinheit verbundenen Vorstellun-
gen.

Auf der Fortpflanzungsisolation basicrend
wurde .mit dem Biologischen Art-Konzept
auch cin rein intnitiv-empirischer Zugrift auf
die dkofunktionelle Realitit der Art erreicht,
was gegeniiber allen anderen Art-Konzepten
cincn beachtlichen Fortschritt brachte. Der
entscheidende Durchbruch blieb aber versagt,
weil es die flihrenden Vertreter dieser Grof-
theorie nicht vermochten, die Leistungs- und
Effektivititsbezogenheit typologischer Aus-
formungen zu erkennen. Dies fithste zu einer
geradezu dogmatischen Diskreditierung typo-
logischer Denkansitze. Versuche, die Fort-
pflanzungsisolation kansal rein genetisch zu
erkldren, muBten schettern, da dies ohne Hin-
weils auf den Zwang zur Wahrung der Inte-
gritit biologischer Leistungseinheiten kaum
mdglich erscheint. Der historische —und oft als
zufallsbedingt interpretierte — ProzeBcharakter
der Evalution rtickt daher in einschldgigen Be-
trachtungen stets in den Vordergrund. Der re-
zente Existenzrahmen von Arten findet dage-
gen kaum und dann meist nur in Form 6kolo-
gischer Umschreibungen Beriicksichtigung.

Das Beharren auf rein genctisch orientier-
ten Interpretationen fihrte dazu, daf} eine Rei-
he grundlegender art- und evolutionstheore-
tischer Sachverhalte (Zusammenhalt von Po-
pulationen, Diskontinuitiiten im Evolutions-
prozell, Parallelentwicklungen ete.) bisher
nicht oder nur unzureichend erklirt werden
kénnen. Man schlug sich so das fiir Hortschrit-
e und zur Stabilisierung des Theoriegebiudes
der Biospezies erforderliche zweite Standbein
gewissermalcen auf Dauer sclbst weg. Damit
bleibt die Interpretation typologischer Aspek-
te artlicher Realitit weiter in antidarwinisti-
scher Disposition, obwohl gerade hieraus
kiinftig die eigene Position maligeblich festi-
gende Argumente erwachsen diirfien.

Die Erfassung von Arten als duale Systeme
mit einem genetisch-cvolationéren (Genotyp)
und einem Okofunktionellen Kompartiment
(Phéno- bzw. Leistungstyp) kornmt auch in der
Definition zum Ausdruck, wonach ,,Rezente
(Greifvogel-/Falken-) Arten (d.h. gegen-
wiirtig real existierende Arten) eigenstiindi-
ge, iiber ihre Qkofunktionelle Position um-
weltseitig cingebundene, optimierte und

stabilisierte (und dadurch zur Fortpflan-
zungsisolation gezwungene) biologische
Leistungseinheiten monophyletischer Ge-
nese und genetischer Kompatibilitiit sind*.

Der duale Charakter artlicher Realitit of-
fenbart sich pepenwiirtig besonders bet der in-
tensiv hetriechenen Suche nach einem einheit-
lichen phylogenetischen System (total eviden-
cc approach}. Die primir auf phinotypischen
Merkmalen basierende Phylogenie-Rckon-
struktion nach der Wetmore-Systematik wird
mit zunehmender Nutzung von DNA-Sequen-
Zen und -Distanzen immer antechtbarer. Das
hicrauf basiercnde Sibley-Ahlquist-System
vermag den Evolutionsverlauf dagegen objck-
tiv (von funktionellen und konvergenten Ent-
wicklungen unabhingig) zu crfassen, verliert
dann aber oft an Anschaulichkeit. Auf dieser
Grundlage neu konzipierte Stammbiume be-
diirfen felglich immer des Hinweises, dal} die
erfaliten Arten in ihrem rezenten Existenzrah-
men parallel auch den Ordnungsprinzipien ei-
ner dkofunktionell optimierten Leistungshier-
archie unterliegen, die sich (unabhiingig von
der Stammnmesgeschichte) an Effektivitédtskrite-
rien orientiert.

Greifvigel sind fiir derartige Untersuchun-
gen aus den bhereits aufgezeigten Griinden
(7.4) ideale Studienobjekte. Andere Arten-
gruppen. wie etwa die in jiingerer Zeit in ana-
loger Weisce unter besonderer Berticksichti-
gung der Rohrsdnger Acrocephalus (LEISLER
et al. 1997) untersuchten Zweigsinger Sybvi-
den (ITAFFER 1991), brachten zwar eine Rethe
beeindruckender Ergebnisse. Wegen der Ar-
tenfille und vielfaltiger lokomotorischer Lei-
stungskombinationen auf unterschiedlichen
Ebcnen sind jedoch Verallgemeinerungen wie
bei Greifvogeln mit ihrer ,eindimensionalen
Lokomotorik® vorerst kaum zu erwarten.
KLEINSCHMIDT hatte bei der Auswahl seiner
bevorzugten Studienobjekte offensichtlich ei-
ne gluckliche Hand, und damit wird auch ver-
stiandlich, warum sie sowohl Kaiser Friedrich
I1. als auch viele spitere Wissenschattler so an-
zogen, sich Greifvogelkunde nicht nur als Na-
tur- und Biowissenschaft, sendern oft gerade-
zu als ,,Geisteswissenschaft® darstellt.
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Zusammenfassung

Das greifvogelkundliche Werk wvon OTTO
KLEINSCHMIDT {1870-1954) ertdhrt als Ergeb-
nis Okofunktionell und molekulargenetisch
fundierter Betrachtungsweisen einc Neube-
wertung. Seine Greifvogel-Formenkreise —
bisher als Verwandtschaftsgruppen angesehen
- erwciscn sich zunehmend als Funktionalver-
bunde. Diese bieten Ansiitze zur Erfassung von
Arten als duale Systeme und Leistungseinhei-
ten in ihrem rezenten funktionelien Existenz-
rahmen und des Typs als morphologische Ma-
nifestation eines komplex optimierten loko-
motorischen Leistungspotentials mit Modul-
Charakter.

Anhand Greifviigel betreffender Beispiele
werden grundlegende arttheoretische Begriffs-
bilder {(Artund Allospezies, Artbildung, Merk-
malswandel, Emergenz, Evolution ctc.) funk-
ttonell orientiert erértert, Diese Betrachtungen
zielen nicht darauf, KLEINSCHMIDTS Formen-
kreislehre neu zu beleben. Thr Anliegen besteht

~darin, dic vor 100 Jahren zur Definition des
Formenkreises beitragenden und in der Ge-
genwart zumeist ignorierten Realitéiten erncut
aufzuzeigen.

Summary

The Raptor Work of OrT0o KLEINSCHMIDT
(1870-1954) undergoes a new evaluation as a
result of ecofunctional and molecularphyletic
studies. Some of his Raptor-Formenkreise
{forms circles — orbis formarum) like that of
Falce Hierofalco are rather comprehensible as
functional (adaptive) groups (units) in result of
convergent evolution instead of being vicwed
~ as phylogenetic groups. On this basis species
are also explainable as dual systems and per-
formance units within their recent frame of
existence. In this context the type is defined as
morphological manifestation of a complex op-
‘timized locomotoric performance potential
with module-character.

On the basis of examples concerning birds
of prey some fundamental terms of specics
theory (species and allospecies, speciation,
character displacement, emergence, evolution
etc.) are explained with functional orientation.
It is not the intention of this discourse to revi-
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ve KLEINSCHMIDT's Formenkreis-Theory. It’s
purpose is Lo show the realitics, which 100
vears ago contributed to its definition and
which must be taken inio consideration again
under new aspects. :
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