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WOLFGANG BAUMGART

Parapatrische Arten — funktionelle
Nebengruppenelemente der
Systematik be1 Greifvogeln

1. Problemstellung

In seinen ,,Gedanken zum Artproblem™ verweist
Ernst MAYR (1998) im von Siegfried Eck (1998)
herausgegebenen Tagungsband zu ,,100 Jahre
Art-Konzepte in der Zoologie™ darauf, daB sich
kein anderes Problem in der Biologie so lange
der Losung widersetzt wie das Art-Problem und
man beim Literaturstudium fast den Eindruck
gewinnen konnte, dal man heute von einer Ein-
stimmigkeit weiter entfernt sei als vor 50 Jahren.

Wenn sich aber ein Problem dieser Relevanz
so lange der Losung widersetzt, kann man zu-
meist davon ausgehen, dall der dazu gewahlte
Ansatz nicht stimmt. Auf der Grundlage des
derzeitigen, vornehmlich molekularphyletisch
orientierten Erkenntnisstandes ist es bisher nicht
moglich, Arten zu definieren. Man weicht daher
auf Artkonzepte (STEPHAN 1990, HAFFER 1998)
aus. MAYDEN (1997) kann deren iiber zwanzig
auflisten, die sich auf die Erfassung unterschied-
licher Aspekte artlicher Existenz beziehen.
Doch allein diese Vielfalt spiegelt, so STEPHAN
(1990), einen unbefriedigenden Kenntnisstand
iiber die objektive Realitdt der Art wider, denn
zwischen Arttheorie und Praxis der Taxonomie
bestehe noch kein Einklang.

Neben dem biologischen Artkonzept, das
Arten (Biospezies) als genetisch, reproduk-
tiv und okologisch getrennte Einheiten erfaf3t
(MAYR 1942, 1967, 1998), die auch existieren,

,,In einem System wirksame Prinzipien
sind auch in anderen nachweisbar.”

Karl Ludwig von BERTALANFFY (1901-1972)
Begriinder der allgemeinen Systemtheorie

wenn es keine Evolution gibe, sind vor allem
die sogenannten Evolutioniren und Phylogene-
tischen Artkonzepte bedeutsam. Sie betrachten
merkmalsbezogen Arten als unterschiedlich be-
grenzte, geographisch isolierte Teilstiicke von
phyletischen Linien zwischen zwei auf einan-
der folgenden kladogenetischen Ereignissen. Es
werden nur Arten, doch keine Unterarten an-
erkannt, wodurch sich die Artenzahl erheblich
vermehrt. Die Vielzahl der im Art- und Evo-
lutionsdiskurs genutzten Kategorien und Be-
griffsbilder erscheint vielfach kaum noch be-
herrschbar.

Dabei bleiben philosophische Grundlagen,
insbesondere aber der Umstand meist unberiick-
sichtigt, dal zu der Zeit, als sich der Darwinis-
mus in seinen Grundaussagen formierte — im
England des ausgehenden 19. Jahrhunderts —
evolutionistische Positionen mit Herbert Spencer
(1820-1903) als Leitperson tonangebend waren.
Diese Entwicklungslehre verabsolutiert quanti-
tative Verdnderungen in Entwicklungsprozessen
und negiert, im Gegensatz zur Dialektik Hegels,
qualitativ sprunghafte Abldufe (vgl. BAUMGART
2015). Bis heute basiert unser Evolutionsdenken
tiberwiegend auf evolutionistischen Prinzipien,
denn es ist bisher nicht gelungen, die Qualitét
von Arten, liber die ja — so schon OscHE (1984)
— die Evolution verlduft, im phanotypischen,
ethologischen, genetischen Bereich zu erfassen.
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Dem Darwinismus kritisch gegeniiberste-
hende Wissenschaftler wie etwa Otto Klein-
schmidt, die, was morphometrisch gut beleg-
bar ist (Eck 1970), auf die Konstanz von Arten
und Liicken im ArtprozeB hinwiesen, wurden
als Typologen diffamiert und ausgegrenzt, was
funktionelle Untersuchungen bald nahezu un-
moglich machte. Diese hétten, was sich nun in
Betrachtungen zur funktionellen Realitit von
Typen im Ergebnis von Optimierungsprozes-
sen an Greifvogeln bestitigt, unserem Evoluti-
onsverstandnis schon friith neue Orientierungen
vermitteln konnen.

Besagte Untersuchungen zeigten, dal3 der
Phénotyp nicht einfach ein Produkt des Geno-
typs ist, sondern eigenstandig in seiner Entwick-
lung, klaren funktionell, leistungs- und effekti-
vitdtsbezogenen GesetzmaBigkeiten unterliegt.
Im Gegensatz zum Genotyp, in dem es kontinu-
ierlich und ungerichtet zugeht, verlaufen seine
Entwicklungen gerichtet und diskontinuierlich.
Hier zeichnet sich — folgt man GREENE (2004)
— eine Analogie zur theoretischen Physik mit
kontinuierlichen und ungerichteten, Zufall und
Wahrscheinlichkeit unterliegenden Prozessen in
der Quantenmechanik und der klaren Gesetz-
maéBigkeiten des Universums folgenden Relati-
vititstheorie ab. Letzteres brachte Einstein mit
seiner Positionierung ,,Gott wiirfelt nicht* 1926
in einem Brief an Max Born zum Ausdruck (F1-
SCHER 2001).

Da dieser Dualismus bisher nahezu unbe-
riicksichtigt blieb, indem das durch den Phéno-
bzw. Leistungstyp reprisentierte dkofunktio-
nelle Kompartiment artlicher Realitét einfach
ausgeklammert und nur der Genotyp einbezo-
gen wurde, war es unmoglich, Arten komplex zu
erfassen. Eine dem gerecht werdende Definition
(BAUMGART 1978, 1998, 2015, 2018) lautet daher,
zusitzlich Aspekte der Umwelteinbindung und
Dialektik beriicksichtigend, wie folgt:

»Arten sind optimierte und stabilisierte
biologische Leistungs- und Effektivititsein-
heiten monophyletischer Genese und gene-
tischer Kompatibilitit, die den eigenstiin-
digen ErschlieBungsanforderungen eines
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Ressourcenbereichs im Rahmen ihrer OFP
adéiquat gerecht werden und so ihre Existenz
absichern. Sie unterliegen als Qualitiiten im
biologischen Evolutionsprozefl der Selbstab-
grenzung und Selbstklassifizierung, sind
nicht berechenbar und unteilbar.

Greifvogel sind fiir 6kofunktionelle Betrach-
tungen ihrer artlichen Existenz-Regulative und
damit konformen Artbildungsprozesse beson-
ders geeignet, da sich ihre qualitdtsbestimmen-
den Grundleistungspotentiale modellhaft auf
den lokomotorischen Bereich konzentrieren. Sie
werden so auch ohne apparativen Aufwand gut
erfafibar. Die sich dabei offenbarenden Gesetz-
méBigkeiten und in Verbindung damit kreierte
neue Begriffsbilder (Okofunktionelle Position,
Alternative Leistungsoptimierung, ineffektivi-
téts- und Instabilitétsliicke u.a.) wurden schon
wiederholt erdrtert und diskutiert (s. BAUMGART
2015, 2018).

Aktiv als Verfolgungsjager agierende Greif-
vogelarten sind durch wenige systemisch ver-
bundene Grundleistungsmerkmale (Ausdauer,
Fluggeschwindigkeit, Eigenbeschleunigung und
Wendigkeit) qualitativ gut charakterisierbar. Un-
terarten bewahren das und unterliegen, was lo-
gisch gut erfafibar ist, lediglich lokalspezifischen
quantitativen Abwandlungen in nachgeordneten
Merkmalskategorien. Zu beachten ist zudem,
daB Art- und Unterartbildung im Okofunktio-
nalbereich auf Leistungsumschldgen bzw. Lei-
stungsmodifikationen beruhend, vollig unter-
schiedliche Prozesse darstellen und Unterarten
keineswegs zwangsldufig als Vorstufen zur Art-
bildung aufgefalit werden miissen (SENGLAUB
1978). Doch eine Reihe von Kategorien wie Se-
mispezies, Paraspezies, Allospezies etc. schei-
nen gegen eine strikte qualitative Abgrenzung
zu sprechen. Sie werden vielfach als Ubergangs-
stufen und Zwischenformen in langwihrenden
Speziationsprozessen, wie sie im molekular-
phyletischen Kompartiment (Anagenese), nicht
aber im dkofunktionellen Kompartiment artli-
cher Realitdt (Kladogenese) iiblich sind, oder
gar als stabilisierte Zwischenformen angesehen.
Dadurch scheint sich, wie im konkreten Falle
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bei den Hierofalken oder den Wander- und Wii-
stenfalken auch die Grenze zwischen Arten und
Unterarten zu verwischen. Teilweise werden sie,
vor allem auf Grund molekularer Befunde als
Unterarten angesehen, wéihrend vor allem pha-
notypische Merkmale eine artliche Abgrenzung
zu stiitzen scheinen. Was es damit auf sich hat
und wie sie ins System der Funktionalevolution
eingeordnet werden konnen, soll nun am Bei-
spiel einer Reihe ausgewdhlter Paraspezies be-
trachtet und néher erdrtert werden.

2. Charakteristik und Funktionalevolution
parapatrischer Arten

In der Frage, ob es sich in einigen taxonomisch
unklaren Fillen um Arten oder Unterarten han-
delt, bietet sich 6kofunktionell fiir parapatri-
sche Arten eine neue Sichtweise an. Als solche
werden einander sehr dhnliche, und trotz eines
direkten geographischen Kontaktes ihrer Ver-
breitungsgebiete sich wechselseitig ohne Hy-
bridisierung ausschliefende Arten bezeichnet.

Diese entstehen, so die Erklarungsansétze von
MAYR (1967) und HAFFER (1989, 1992), wenn
konspezifische Populationen einer Art nach ei-
ner ldngeren Periode geographischer Trennung
sekundér in Kontakt kommen und sich dann
passiv durch Bindung an unterschiedliche Le-
bensrdume bzw. aktiv auch durch Konkurrenz
als distinkt erweisen, woriiber aber im Detail
oft noch keine abschlieende Klarheit besteht.
Aus okofunktioneller Sicht erscheint es aber
in weitgehender Ubereinstimmung mit unten-
stehendem Ablaufschema zur Funktionalevolu-
tion (BAUMGART 1980, 1992) auch méglich, daB3
parapatrische Arten unter Beibehaltung eines
gemeinsamen Grundleistungspotentials entste-
hen und sich nur in nachgeordneten Bereichen
Leistungs- und Effektivitétskriterien, physiolo-
gische Parameter oder das Verhalten, insbeson-
dere das Zugveralten unterscheiden, wodurch es
entsprechend voradaptierten Individuen méglich
wird, dem Sog ungenutzter Ressourcen mit ver-
dnderten Leistungsanforderungen zu folgen und

Arealgrenze fixierte Leistungsgrenze

Bedingungen etablieren;

einer schnellen Kumulation
Leistungsmerkmale flhrt;

- Rickverpaarungen mit Individuen

Bereich erfolgt das

Etappen im Ablauf der divergierenden Funktional-
Evolution
(nach Baumgart 1980, 1992, 2015, 2018)

- Die an die neuen Bedingungen der RessourcenerschlieBung auBerhalb des
Areals leistungsmaBig am besten praadaptierten Individuen koénnen die als
in Form einer
Instabilitiatsliicke, dem Sog ungenutzter
und sich so nach aktiv erworbener geographischer Isolation unter den neuen

- Im neu besiedelten Areal bleiben die in (bereinstimmender
leistungsprofilierten Individuen unter sich,was zu assortativen Verpaarungen und
und Optimierung der

der Ausgangsart filhren zu Ileistungs-
intermedidren Nachkommen , die in die Ineffektivitats- und Instabilitdts-Licke fallen
und somit eher der Selektion unterliegen.
Abgrenzung zwischen der alten und der neuen Art in getrennten Arealen.

- Bei sekundérer Uberlappung der Areale von neuen und Ausgangsarten, bedari
es Rickverpaarungen einschriankender artisolierender Mechanismen. Im optischen
meist durch Abwandlung bestehender Signalstrukturen zur
Artanzeige, unter Neuorientierung von Praferenzen.

Ineffektivitats- wund

Ressourcen folgend, Oberwinden

Form alternativ

hier erforderlichen

Das flihrt zur fortschreitenden
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die bisher als Leistungsgrenze wirkenden Areal-
grenzen aktiv zu tiberwinden sowie sich in der
so erlangten geographischen Isolation anzusie-
deln. Hier mdgliche assortative Verpaarungen
fiihren bald zu neu optimieren Leistungsprofilen
und einer artlichen Stabilisierung. Unterbleibt
eine Sekundariiberlappung der Areale infolge
analoger Grundleistungspotentiale, stabilisiert
sich der parapatrische Verbreitungsmodus und
die Ausbildung artisolierender Mechanismen
kann bei Paraspezies unterbleiben (BAUMGART
2014, 2015, 2017). Paraspezies sind daher keine
Zwischen- oder Ubergangskategorien, etwa im
Sinne von Semispezies, sondern durch Klado-
genese und qualitative Selbstabgrenzung eta-
blierte regulédre Arten.

In diesem Ablaufgeschehen wird der Sog
der ungenutzten Ressourcen im Sinne ELTONS
(1958) zum Ausloser und zugleich zur richtung-
gebenden Komponente. Indem nur spezifisch
voradaptierte Individuen die als Arealgrenze
angelegte Leistungsgrenze iiberwinden kon-
nen, werden den Evolutionsablauf ungemein
beschleunigende assortative Paarungen mog-
lich. Thr Zustandekommen hat schon Darwin
beschaftigt (JaHN 2002). Er hatte die Variabilitat
der Organismen als Ursache der Evolution zwar
erkannt, hatte aber keine Vorstellungen iiber ihr
Zustandekommen. Als Trager der Vererbung
galt das Blut. Hier setzte 1867 die Darwin sehr
verunsichernde Kritik des Ingenieurs Fleeming
JENKINGS an, der meinte, auch wenn abweichen-
de Individuen auftriten, konnten sich ihre neuen
Merkmale, selbst wenn sie noch so positiv wa-
ren, nur erhalten, wenn sie mit gleich veranlag-
ten Partnern zusammenkdmen. Wiirden sie sich
aber mit ,,normalen” Partnern paaren, gingen
diese Merkmale infolge der eintretenden ,,Blut-
verdiinnung* verloren. Mit der Entdeckung der
Gene als Triager der Vererbung schienen diese
Ansichten ausgerdumt. Doch die Frage, ob Indi-
viduen mit besonderen Eigenschaften bevorzugt
zueinander finden, steht bis heute. Es wurden
dazu bereits unterschiedliche Theorien — wie
etwa die von PLATE (1913), wonach hierfiir ein
inhérentes ,,Rassegefiihl von Bedeutung wire
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—entwickelt. Das lieB sich aber nicht bestétigen,
denn merkmalsdifferente Individuen einer Art
verpaaren sich wie Erhebungen an Tauben, aber
auch Beobachtungen an Saker- und Gerfalken
zeigten, ohne Einschrankungen.

Das im Rahmen der Funktionalevolution
nunmehr plausibel erkldrbare Phinomen der
assortativen Paarung, das durch die Permea-
bilitit der als Leistungsgrenze wirkenden Art-
grenze moglich wird, vermittelt fiir unser Evo-
lutionsverstdandnis neue Zeitvorstellungen und
wird tiber kurz oder lang auch dessen Grund-
lagen, wie einst infolge der Integration der Ge-
netik, mafgeblich beeinflussen. Es sind nicht
nur sich {iber Jahrtausende oder gar Jahrmillio-
nen hinziehende, letztlich eine genetische Iso-
lation bedingende Prozesse, die zur Speziati-
on fithren. Im Funktionalbereich geniigt dafiir
eine iberschaubare Zahl von Generationen, die
durch alternative Leistungsoptimierung in ak-
tiv erlangter geographischer Isolation den Grad
einer qualitativ funktionell-leistungsméBigen
Inkompatibilitdt gegeniiber der Ausgangsart er-
reicht und so zur eigenstindigen Art wird. Die
Bildung von Paraspezies verlauft zudem wohl
vor allem auch deshalb schneller, weil die geo-
graphische Isolation mit entsprechend verin-
derten Umweltanspriichen oft allein schon fiir
ihre Abgrenzung und Stabilisierug ausreicht.
Eine selektive Ausbildung artisolierender Me-
chanismen, die meist als Voraussetzung fiir Spe-
ziation betrachtet wird, ist offenbar nicht immer
erforderlich.

3. Funktionelle Abgrenzungs-Kriterien
zwischen parapatrischen Arten

Als Beispiele fiir parapatrische Arten unter
paldarktischen Greifvogeln gelten nach HAF-
FER (1989, 1992) neben Saker- und Lannerfalke
(Falco cherrug bzw. F. biarmicus), Wander- und
Wiistenfalke (Falco peregrinus bzw. F. pelegri-
noides), Schikra-, Kurzfang- und Froschsperber
(Accipiter badius, A. brevipes und A. soloensis),
Adler- und Hochlandbussard (Buteo rufinus und
B. hemilasius) sowie Génse- und Schneegeier
(Gyps fulvus und G. himalayensis). Nachfolgend
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soll daher aufgezeigt werden, wie bei diesen so-
wie einigen weiteren Arten durch dkofunktio-
nelle Leistungsdifferenzierung die parapatrische
Artbildung erfolgt sein konnte.

3.1. Hierofalken

Der Hierofalken-Komplex in der von KLEIN-
scHMIDT (1923/37) zusammengestellten For-
menkreis-Fassung erscheint nicht nur bezo-
gen auf Paraspezies, sondern auch generell fiir

okofunktionelle Betrachtungen superspezi-
fischer Einheiten besonders geeignet. Zudem
ist es mir gelungen, alle dazugehdrigen Falken
im Freiland zu beobachten und daraus eigene
Schliisse zu ihren jagdlichen Leistungspoten-
tialen zu ziehen.

Saker- und Lannerfalken zdhlen wie auch
Ger-und Laggarfalke (F. rusticolus bzw. F. jug-
ger) zu den altweltlichen Hierofalken. Zwischen
den beiden erstgenannten scheint es direkte

BERAJAH, 1933,

Faleo Hierofales, Taf. 1
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2. Die Ansichten zu Kleinschmidt’s Formenkreis Falco Hierofalco (1901) wandelte sich im Laufe der Zeit. Anfangs
als herausragendes Beispiel filr polytypische Arten mit lediglich zoogeographischen Zuordnungen gehandhabt
(s.u.), galt er spéter als friiher Vorldufer der Superspezies und Zoogeographischen Art. Als in den 1990er Jahren
durch molekulare Untersuchungen die Monophylie des Formenkreises widerlegt wurde, schien er bedeutungslos
zu werden. Okofunktionelle Betrachtungen belegten aber dann seine Rolle als Verbund konfunktioneller Arten
(Konfunktionalarten), die sich teils als Paraspezies, Allospezies oder gar Isospezies (keiner Superspezies zuge-
horig) mit analogem Grundleistungspotential und iibereinstimmender Okofunktioneller Position als mittelgroBe
Verfolgungsjager im bodennahen Raum des offenen Geléndes wechselseitig geographisch vertreten (s. Text).
Die von Kleinschmidt nur nach geographischer Herkunft bezeichneten Formen betreffen: Gerfalke — Polargebiete
und Skandinavien, Sakerfalke — Donau, W. Asien, C. Asien und Altai, Lannerfalke — Italien, Tunis, Nil, Habesch,
0. Afrika und S. Afrika, Laggarfalke — Indien, RuBfalke — Australien sowie Prdriefalke — Mexiko.
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Kontakte zu geben. Bei den anderen beiden han-
delt es sich um Allospezies. Auf Grund ihrer
phinotypischen Ubereinstimmungen und auch
sich abzeichnender Ubergiinge werden sie teils
als Unterarten, teils als Arten, die nicht nur, wie
von KLEINSCHMIDT in Formenkreisen, sondern
auch in einer eigenen Untergattung Hierofalco
bzw. als Superspezies erfalit wurden.

Hier vermittelten nun molekularphyletische
Befunde eine neue Sichtweise. Die vier altwelt-
lichen Hierofalken erwiesen sich als junger,
eng verbundener monophyletischer Artkom-
plex mit genetischen Divergenzen von 0,4-2,0%
(WINK et al. 2004). Zwischen Saker- und Ger-
falken lagen sie nur bei 0,2—0,3 % und zwischen
Lanner-und Gerfalken nur geringfiigig hoher
(HELBIG 2000). Ritsel gab der Sakerfalke mit
drei gesichert ermittelbaren Kladen ohne klare

geographische morpologische Korrelation und
einer artinternen Diversitdt von bis zu 12 % auf
(SEIBOLD et al. 1993), was mit einstigen Hybri-
disierungen zu erkldren versucht wurde. Die
verwandtschaftliche Einbindung des australi-
schen Ruf}falken (F. subniger), blieb bisher un-
klar. Der Préariefalke (F. mexicanus) wich dage-
gen deutlich ab. Er zeigte eine phylogenetische
Nihe zum Peregrinus-Komplex und wies ge-
geniiber den altweltlichen Hierofalken eine Di-
stanz von 6—9 % auf (WINK & SAUER-GURTH
2004), was unter Zugrundelegung von Regula-
tiven der molekularen Uhr (WILSON et al. 1987)
auf eine 3—5 mya zuriickliegende Trennung (2 %
entsprechen etwa einer Million Jahre) hinweist.
Hier ist aber Skepsis angezeigt, da sich ja die
Artenfiille der Gattung Falco mit ihren zahl-
reichen Konfunktionalarten nach DEL Hoyo et

Kleine Lufiraumjager

Eal [ O I T
200 SUDDURSO

MittelgroRe Luftraumjager

Falco Peregrinus

Jager im bodennahen Raum

Falco Hierofalco

3. Verwandtschaftsdiagramm der GroBfalken (Falco Hierofalco und F. Peregrinus) sowie der kleinen Luftraum-
jager um den Baumfalken (F. Subbuteo). Zu den Wanderfalken-Analogen gehdren mit Rotbrust- und Silberfalke
auch aus dem Kleinfalken-Komplex (Hobby-Klade) stammende Vertreter. Zudem wurde mit dem Prériefalken
£ mexicanus ein friiher Wanderfalken-Verwandter zum Hierofalken (nach BaumearT 2018).
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al. (1994) nicht vor dem Pleistozén entwickelt
hat und es einige von ihnen wohl erst seit etwa
10000 Jahren gibt. Hier bietet die Okofunktio-
nal-Evolution, wie etwa im konkreten Falle der
Ableitung des Ger- vom Sakerfalken neue Er-
klarungsansitze (s.u.).

Die daraus bisweilen resultierende Folge-
rung, der Prériefalke sei kein Hierofalke ist je-
doch inakzeptabel, denn der Formenkreis Falco
Hierofalco wurde ja, obwohl man dereinst von
einer engen verwandtschaftlichen Beziehung
ausging, unter Bezug auf iibereinstimmende
Korperproportionen konzipiert. Hier gilt es da-
her, die Ursachen fiir das Zustandekommen die-
ser Konvergenz zu kléren, wofiir sich ein 6ko-
funktioneller Ansatz anbietet.

Alle Hierofalken sind von ihrer Okofunktio-
nellen Position her mittelgroB3e Verfolgungsjager
im bodennahen Raum und weisen die fiir alle
Verfolgungsjdger charakteristischen, infolge sy-
stemischer Einbindung den Typ formenden vier

Leistungsmerkmale (BAUMGART 1978, 1991,
2015) in folgender Konstellation auf: Sie sind
wie alle Falken im Fluge sehr ausdauernd so-
wie auch sehr schnell, mit hoher horizontaler
Eigenbeschleunigung und Wendigkeit.

Allein auf Grund ihrer Gefiedertonung, die
bei diesen als Uberraschungsjiger agierenden
Grofifalken jagdbegiinstigende Tarneffekte ver-
mittelt, lassen sie sich als Morphospezies recht
sicher differenzieren. Entscheidend sind jedoch
die durch ihre jeweils unterschiedlichen Refe-
renzbeutetiere und damit verbundenen Jagdlei-
stungsanforderungen bedingten Modifizierun-
gen des Grundleistungspotentials:

- Sakerfalken hdngen erndhrungsmaBig in ho-
hem Grade von offene Landschaften bewoh-
nenden Kleinsdugern wie Ziesel, Pfeifhasen,
Wiihl- und Rennmaéusen etc. im Gewichts-
segment um 200 g ab, die sie — als Sonder-
befdhigung — im horizontalen Dariiberflug
mit 40-50km/h vom Boden mitreiflen.

4. Der Sakerfalke als typischer Vertreter der Hierofalken in eurasischen Steppengebieten ist erndhrungsmaBig

in hohem Grade von tagaktiven Kleinsdugern offener Landschaften abhéngig.

Foto: T. ProHL fokus-natur
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5. Der nordamerikanische Prariefalke ist phdnotypisch und funktionell als Hierofalke dem Sakerfalken sehr &hn-
lich. Erst durch molekularphyletische Untersuchungen offenbarte sich, daB er mit dem Wanderfalken néher als

mit dem Saker verwandt ist. Foto: R. PALMER

- Prériefalken zeigen im schnellen horizontal Gewicht begiinstigt, die ebenfalls mit hoher

ausgerichteten Jagdflug, bei weitgehender
Ubereinstimmung im Beutespektrum ein
hohes MaB an Ahnlichkeit mit dem Saker-
falken, kdnnen aber regelméBig auch bei der
Ansitzjagd beobachtet werden.

Gerfalken stiitzen sich erndihrungsmifBig
als Referenzbeute auf Schneehiithner (Beu-
teanteil nach CADE 2011: 50-90 %), was
gleichfalls besondere Jagdflugbefdhigun-
gen erfordert. Obwohl selbst im hochgra-
dig eigenbeschleunigten Verfolgungsflug
erfolgreich, jagen sie oft aus dem die Kon-
trolle weiter Flachen ermdglichenden hohen
Anwarten, im Schréigstol durch ihr hohes
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Geschwindigkeit fluchtbefahigten Hiihner,
aber auch horizontal fliichtende Kiisten- und
Wasservogel an.

Lannerfalken sind leichter als Saker, zudem
wendiger und auf Grund ihrer beachtlichen
Steigflugbefédhigung zu hohen Anteilen Vo-
geljdger auch im erweiterten bodennahen
Raum.

Laggarfalken erinnern an Lanner, mit al-
lerdings einem hohen Reptilien-Anteil (ver-
gleichbar dem Lanner in Teilen Nordafrikas)
im Beutespektrum. Thr Jagdflug ist, nach
meinen Beobachtungen im Oktober 2015
am Rande der Wiiste Thar (Indien), bedingt
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6. Der Lannerfalke gilt als Paraspezies zum Sakerfalken, ist weiter siidlich verbreitet und erndhrungsméBig in

hoherem Grade von Vdgeln abhéngig.

durch die geringe Fliachenbelastung leicht
sowie betont horizontal ausgerichtet. Als
,Niederungsfalken* der Orientalis (Hohen-
verbreitung <1000 m) scheint ihr Steigver-
mdgen nur gering zu sein.

RuBfalken agieren vornehmlich als Vogel-
jager die vor allem im ariden Inneraustrali-
en an Wasserloch-Tranken zum Jagderfolg
kommen. Thr rasanter, oft auf Uberraschung
setzender Jagdflug ist aber auch unter an-
deren Bedingungen, etwa bei der Jagd auf
Wachteln und selbst auf Wellensittiche, ef-
fektiv.

Aus diesen Darlegungen wird ableitbar, in wel-
chem Grade bei den einzelnen Hierofalken, vor
allem bedingt durch unterschiedliche Referenz-
beutetiere, das Grundleistungspotential in Form
von ,,Untertypen adaptiv modifiziert ist. Die
dabei zu verzeichnenden qualitativen Differen-
zierungen erreichen dabei einen Grad, der ein

Foto: T. ProHL fokus-natur

wechselseitiges Funktional-Vikariat unmdglich
macht. Der Wechsel von einem Untertyp zum
anderen wie etwa beim Ubergang vom Saker-
zum Gerfalken (BAUMGART 2018) folgt den Re-
gulativen der Funktionalevolution einschliefSlich
der daraus folgenden Selbstabgrenzung.

3.2. Wanderfalken und leistungsanaloge
Arten

Bei den Vertretern der im Formenkreis Falco
Peregrinus (KLEINSCHMIDT 1912/27) als mittel-
grofB3e Verfolgungsjéger im freien Luftraum mit
stets dunkler Ober-und heller Unterseite erfal3ten
Arten lassen sich, obwohl regional oft bestimm-
te Vogelarten auf den Beutelisten dominieren,
eigentliche den Korperbau beeinflussende ,,Re-
ferenzarten nicht ermitteln. Eine Ausnahme
macht der vornehmlich Zwergalken jagende
nordpazifische Pealsfalke. Neben den geogra-
phischen Formen des nahezu weltweit verbrei-
teten Wanderfalken F. peregrinus wurden unter
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7. Der RuBfalke vertritt die Hierofalken in Australien. Seine Verwandtschaftsbeziehungen zu den altweltlichen

Formenkreisvertretern sind noch unklar.

der Annahme einer engen verwandtschaftli-
chen Bindung auch der Rotbrust- und Taitafal-
ke F. deiroleucus bzw. F. fasciinucha in diesen
Formenkreis aufgenommen. Zum Status des
Silberfalken F. hypoleucos duflerte sich Klein-
schmidt (1923/37) im Hierofalken-Konsens, je-
doch ohne sich mangels Material festlegen zu
konnen. Nach meinen Beobachtungen (Baum-
GART & HOLLANDS 1995) gehort er 6kofunktio-
nell und ohne engeren Verwandtschaftsbezug
zu Falco Peregrinus.

Nach molekularen Daten sind die Falken
des Peregrinus-Komplexes eng verwandt. Die
genetischen Distanzen zwischen den einzelnen
Formen liegen unter 0,6 % und variieren inner-
halb derselben zwischen 0,01 und 0,8 %. Wie
bei den Hierofalken lassen sich mehrere Haplo-
typen-Gruppen ausmachen, die Hinweise auf
Vermischungen und denkbare Evolutionsablédu-
fe bieten (WINK et al. 1998, 2006). Dabei zeigte
sich, daf bei altweltlichen Tundrawanderfalken
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Foro: D. HoLLANDS

F. peregrinus calidus neben eigenen Haplotypen
auch solche von F. p. peregrinus nachweisbar
waren. Wiistenfalken F. p. pelegrinoides stan-
den mit Rotnackenshahin und Schwarznackens-
hahin F. p. babylonicus bzw. F. peregrinus pe-
regrinator in enger Beziehung. In Nordamerika
setzte sich der Pealsfalke F. p. pealei an der
nordlichen Pazifikkiiste klar von F. p. anatum,
der dereinst weite Teile Nordamerikas besiedelte
und dem neuweltlichen Tundrafalken F. p. tun-
drius ab, wiahrend die beiden letzgenannten mo-
lekular nicht zu differenzieren waren (BROWN
et al. 2007). Von den anderen drei Arten zeig-
ten nur der Taitafalke fiir die Peregrinus-Klade
bezeichnende Haplotypen (WHITE et al.2013).
Rotbrust- und Silberfalke stehen dem Wander-
falken-Komplex verwandtschaftlich fern, was
aber nur fiir ersteren als Vertreter der Hobby-
Gruppe belegt ist (WINK & SAUER-GURTH 2004).

Die zwischen den einzelnen geographischen
Wanderfalken-Formen bestehenden geringen
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molekularen Divergenzen (s. 0.) und zumeist nur
graduellen Unterschiede in den Gefiedermerk-
malen schienen lediglich die bisher praktizierte
unterartliche Trennung zu stiitzen (BAUMGART
2014). Die oft deutlichen 6kofunktionellen und
leistungsmaBigen Unterschiede (in Korperpro-
portionen, Jagdweise und Phinologie) finden
kaum Beachtung, kdnnten aber in einigen Fal-
len eine artliche statt unterartlicher Abgrenzung
begriinden (s.u.).

Den Ansatz zur Erfassung ihrer Leistungs-
differenzierung bot mir der Vergleich zwischen

Wanderfalken der geméfigten bewaldeten Brei-
ten Mitteleuropas und den Wiistenfalken bei Da-
maskus. Anders als die zumeist aus tiberh6hten
Positionen unter Nutzung der Fallbeschleuni-
gung im Steil- oder Schragstof extrem schnell
anjagenden Wanderfalken erwiesen sich die
Damascener Wiistenfalken weniger als Ver-
tikal- als vielmehr als Horizontaljager. Schon
bei der ersten Begegnung erkannte ich in dem
wie ein grofer Baumfalke mit seinen weitaus-
holenden Fliigelschldgen im Horizontalflug
agierenden Falken nahezu augenblicklich den

BERAJAH, 1933,

Falco Peregrinus Il Taf. I.

Geogramm

8. Dem Formenkreis Falco Peregrinus (KLenscimioT 1901) liegen analoge Prinzipien zugrunde. Wanderfalken
(Falco peregrinus) nehmen dabei eine zentrale Rolle ein. Die Wiistenfalken (Atlas, Sahara, Siid-Arabien und
Asiatische Wiisten) gelten inzwischen als artlich eigenstandig (Falco pelegrinoides). Entsprechend kdnnte auch
den Tundrawanderfalken (hier Sibirien), Pealsfalken (Nordpazifische Gebiete) und dem Schwarznackenschahin
(Stid-Indien) Paraspezies-Status zugebilligt werden. Bei Rotbrust- und Taitafalke (Brasilien bzw. Ost-Afrika) sowie
dem hier nicht beriicksichtigten Silberfalken (Australien) handelt es sich um verwandtschaftlich eigensténdige
Isospezies (die Verwandtschaftsbeziehungen sind im vorstehenden Schema dargestellt). Als mittelgroBe Ver-
folgungsjdger im freien Luftraum mit Gibereinstimmendem Grundleistungspotential (s. Text) bilden sie wie die
Hierofalken einen Komplex von Konfunktionalarten.
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10. Fiir Wanderfalken der (iberwiegend bewaldeten ge-
méaBigten Breiten, sind vertikal ausgerichtete SteilstoBe

9. Als mittelgroBe Verfolgungsjdger im freien Luftraum  charakteristisch, bei denen unter Nutzung der Fallbe-
sind Wanderfalken — hier ein mit Beute herabgleitender ~ schleunigung in Tropfenform extreme Geschwindigkei-
Altvogel — zugleich die typischen Vertreter des Formen-  ten zwischen 300-500 km/h erreicht werden.

kreises Falco Peregrinus.  Foto: T. ProHL fokus-natur Foto: A. ScHuLz-Benick

11. Altweltlicher Tundrawanderfalke (calidus) im indischen Winterquartier. Fiir diese Wanderfalken offener
Landschaften sind eher horizontal ausgerichtete Verfolgungsfliige bezeichnend.  Foto: S. MosHe CC BY-SA 3.0
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12. Auch Wiistenfalken jagen vornehmlich in horizontal ausgerichteten Verfolgungsfliigen.
Foto: T. ProHL fokus-natur

13. Die ostliche Unterart des Wiistenfalken, der fahle Rotnackenschahin (babylonicus) bewohnt die asiatischen
Wiisten.

13b. Wie der westliche Wiistenfalke entfaltet

: - o auch der Rotnackenschahin sein Leistungs-
13a. Die Aufnahme zeigt einen Falken im indischen Winterquar-  potential in vornehmlich horizontal ausge-
tier (Gujarat). richteten Jagdfliigen. Fotos: P. GANPULE

R e i : o ]
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14. Der australische Silberfalke ist als Konfunktionalart
dem Fomenkreis Falco Peregrinus zuzuordnen. Er kann
syntop mit dem Wanderfalken auftreten und jagt vor-
nehmlich horizontal ausgerichtet in Wiistenfalkenmanier.

Foto: D. HoLLanbs

Wiistenfalken, ohne dal3 es weiterer Kennzei-
chen bedurft hédtte (BAUMGART 1989).
Zwischen beiden Typen fehlen offenbar
klinale Uberginge und wo es auBer im Nahen
Osten vor allem aber im westlichen Nordafrika
und auf den Kanaren zu Kontakten zwischen
Wander- und Wiistenfalken kommt, mag es —
was intermedidre Gefiedermerkmale einzel-
ner Exemplare anzuzeigen scheinen — auch zu
Hybridisierungen kommen (FORSMANN 1999,
RODRIGUEZ et al. 2011). Doch eine flieBende
Durchmischung findet nicht statt, weil sowohl
Vertikal- als auch Horizontaljager, im Korper-
bau deutlich qualitativ differenziert, auch in ih-
rer Jagdweise an bestimmte Landschaftsstruk-
turen gebunden sind. In den Lebensrdumen der
jeweils anderen Form erreichen sie nicht die
zur Reproduktion erforderliche Jagdeffekti-
vitdt. Sympatrische Vorkommen sind wegen
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15. Der Rotbrustfalke vertritt als Konfunktionalart die
Wanderfalken in stark gegliederten Landschaften Siid-
amerikas (z.B. im Andenvorland) und agiert vor allem
als Vertikaljdger. Foto: F. B. R. Gomes PCGR Brazil

enger verwandtschaftlicher Beziehung man-
gels Abgrenzungsmechanismen nicht moglich.
Wo aber, wie in Australien der nicht zum Wan-
derfalken-Komplex gehorende Silberfalke als
»Wiistenfalke” fungiert, ist zumindest ein syn-
topes Nebeneinander von Horizontal- und Ver-
tikaljagern moglich. Beim siidamerikanischen
Rotbrustfalken handelt es sich dagegen um ei-
nen ausgesprochenen Vertikaljdger geglieder-
ter Landschaften vor allem in den Vorbergen
der Anden.

Die inzwischen vielfach praktizierte Tren-
nung von Wander- und Wiistenfalken (F. pere-
grinus bzw. F. pelegrinoides) als Paraspezies
muf jedoch kein Einzelfall bleiben. Bei den
sich in ihrer gleichfalls horizontal ausgerich-
teten Jagdweise von weiter siidlich angesiedel-
ten, eher standorttreuen Wanderfalken deutlich
unterscheidenden arktischen Wanderfalken —in
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der Paldarktis calidus, in der Nearktis tundrius
— miifite prinzipiell &hnlich verfahren werden.
Zudem sind beide ausgesprochene Fernzicher,
die den Aquator erreichen oder gar iiberfliegen
und auf dem Friihjahrszug, phénologisch klar
abgesetzt mit noch nicht aktivierten Gonaden
zu einer Zeit Gebiete Uiberfliegen, in denen die
dortigen Wanderfalken schon briiten oder Jun-
ge aufzichen (WHITE 1968, DixoN et al. 2012).

Zu beriicksichtigen wiren in vergleichbarer
Weise auch lokale Sonderformen wie der kii-
stennah am NO-Pazifik verbreitete Pealsfalke
(F. pealei). Dieser Meereswanderfalke weist
im Korperbau intermediédre Ziige auf (KEmp
& CROWE 1993), was aber weder evolutiv noch
als Ausdruck einer Hybridisierung zwischen
Wander- und Hierofalken, sondern lediglich
als Ausdruck der Anpassung an eine besonde-
re Lebensform als Zwergalken-Jager interpre-
tierbar ist. Diese Falken wurden, da sehr stand-
orttreu, in Wiedereinbiirgerungs-Projekten in
den USA besonders beriicksichtigt und pré-
gen heute in gewisser Weise den neu etablier-
ten Cityfalken-Typ. Beobachtungen am Rot-
nackenschahin (F. pelegrinoides babylonicus)
Ende Oktober 2015 bei Udaipur (Rajasthan,
Indien) zeigten (s.a. BHATT & GANPULE 2017),
daB sie in gleicher Weise wie Wiistenfalken im
rasanten, iiberwiegend horizontal ausgerichte-
ten Jagdflug Tauben nachstellten, was die bis-
her praktizierte unterartliche Abtrennung be-
stiatigen wiirde.

3.3. Schikra-, Kurzfang- und Froschsperber
Diese kleinen Sperberarten sind im Gegensatz
zu unserem Sperber (Accipiter nisus) keine vor-
nehmlich Vogeln nachstellenden Flugjager.
Im Verfolgungsflug weniger schnell, erweisen
sie sich bei der Jagd auf hochgradig fliichtige
Bodentiere, insbesondere Eidechsen mit der
Smaragdeidechse als Referenzbeute, aber auch
Kleinsdugern und Froschen als ausgesprochen
wendig und agieren hier wesentlich effektiver
als etwa Bussarde oder Kleinfalken.

Thre Verwandtschaftsbeziehungen gestal-
ten sich komplexer als es morphologische

Untersuchungen (vgl. WATTEL 1973, WEICK
1980) vermuten lassen. So ist der Kurzfang-
sperber, dessen Verbreitungsgebiet sich mit
dem des asiatischen Schikra badius siidlich
des Kaspischen Meeres beriihrt, weniger eng
mit diesem als mit dem afrikanischen Schi-
kra sphenurus verwandt, dem schon GURNEY
(1875) gegeniiber seinem asiatischen Vetter art-
liche Selbstiandigkeit zubilligte. Der Frosch-
sperber steht verwandtschaftlich etwas weiter
von allen dreien (KocuMm 2006). Damit wird
klar, dal — wie bei den bereits behandelten
Grofifalken — im Fluge jagende Sperber und
Habichte gegeniiber Bodenjdgern keine sy-
stematischen, sondern lediglich Funktional-
kategorien darstellen und entsprechende OFPs
wechselseitig eingenommen werden kénnen,
was auch Unterschiede in der Habitatpriferenz
und Jagdweise reflektieren.

Der mir aus Bulgarien vertraute Kurzfang-
sperber (s. BAUMGART 2006) lebt unauffallig und
oft tibersehen in buschreichem, teils karstigem
Gelédnde, wo er zur Brutzeit als Ansitzjiger, zu-
meist am Spatnachmittag, wenn mit nachlassen-
der Hitze Eidechsen ins Freie kommen, agiert.
Dann werden aber auch Kleinsduger und Insek-
ten regelméBig erbeutet (StMEONOV 1984). Erst
auf dem Zuge, bei dem etwa am Bosporus tau-
sende Vogel umfassende Verbdnde — bei Eilat
waren es am 25.9.1994 allein 25522 Exemplare
—verzeichnet werden (FORSMAN 1999), offenbart
sich, daB3 der Kurzfangsperber viel hdufiger ist,
als zumeist angenommenen wird.

Schikras begegnete ich in Thailand und In-
dien (BAUMGART 2015), wo sie in offenen Sa-
vannen und parkdhnlichen Lebensrdumen gut
beobachtbar auffillig umherstreifen und oft die
Ansitzwarten wechseln. Gleichfalls auf Reptili-
en orientiert sind sie aber auch bei der Flugjagd
zu Sprinteinlagen beféhigt, was ihre falkneri-
sche Nutzung zur Wachtelbeize unterstreicht.
Vom Kurzfangsperber unterscheiden sie sich
funktionell recht deutlich, denn sie vertreten
als Intermediarform Vogel- und Bodenjéger.
Vergleichbares verzeichnete ich in mittleren
Breiten Nordamerikas (ALDERFER 2006) beim
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16. Im Fluge zeigt der Schikra die fiir Sperber charak-
teristische Silhouette mit relativ kurzen breiten Fliigeln
und einem langen Schwanz. Den Kehlbereich ziert ein

Langsstreif. Foto: T. ProHL fokus-natur

- v

17. Schikras — hier zwei Vogel aus Athiopien (sphe-
nurus) — agieren sowohl als Boden- als auch in ein-
geschrénktem Rahmen als Flugjdger im Freiland und
sind daher regelmaBig an freien Pldtzen auszumachen
und gut zu beobachten. Foto: T. ProHL fokus-natur

i i

18. Terzel des Kurzfangsperbers mit Beute in den verhéltnismaBig kurzen und kréftigen Fangen. Da die Art vor-
nehmlich Eidechsen vom Ansitz aus am Boden jagt, féllt er im buschbestandenen Gelédnde kaum auf.
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Foto: T. ProHL fokus-natur
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Cooper’s Habicht (Accipiter cooperii), der hier
als einziger Vertreter der Gattung Accipiter
Habicht und Sperber zugleich als Flug- und
Bodenjéger vertreten kann (BAUMGART 2015).

Neben Unterschieden in Grofle, Schwin-
genform und auch unterseitigen Farbungsmu-
stern (HAFFER 1989) verdeutlicht vor allem der
Geschlechtsdimorphismus diese besondere In-
termedidrposition. Beim Kurzfangsperber mit
80 % recht gering und beim Sperber mit 61 %
auffillig groB, erreichen Schikra-Ménnchen
71% der GroBe ihrer Weibchen (FERGUSON-
LEES & CHRISTIE 2009). Wie opportunistisch
die Funktionaldifferenzierung bei Accipitri-
den zudem verlaufen kann, zeigte sich mir in
Thailand, wo neben dem Schikra als haufigem
Freiland-Universaljdger noch der Besrasperber
(A. virgatus) in ausgesprochen dichten Dschun-
gelhabitaten jagt und dabei eine geradezu un-
glaubliche Wendigkeit entwickelt.

Verallgemeinernd lassen die Verhéltnisse
zwischen Schikra und Kurzfangsperber den
SchluB3 zu, daB3 hier beide Formen der parapa-
trischen Artbildung zu verzeichnen sind. Wih-
rend sich Kurzfangsperber als Fernzieher weit
nordlich des mit ihnen verwandten afrikani-
schen Schikra, von dem er sich wohl evolutiv
ableitet, etablieren konnten, mit ihm nur im
Winterquartier in Kontakt kommt, besteht fiir
ihn zum asiatischen Schikra kein unmittelba-
res Verwandtschaftsverhiltnis. Sie treffen nach
getrennter Entwicklung iiber den afrikanischen
Schikra aufeinander, wobei sich neben Uber-
einstimmungen im Grundleistungspotential
doch erhebliche Unterschiede in Habitatbin-
dung, Jagdweise, Beutespektrum u. a. offen-
baren. Der Froschsperber gehort wie andere
Bodensperber (4. francessi, A. butleri) infol-
ge konvergenter Entwicklungen vor allem kon-
funktionell zu dieser Gruppierung. Der Grau-
habicht (4. novaehollandiae) verkorpert in der
nidchsthoheren Dimensionskategorie diesen
Typ der Bodenjéger. Im waldreichen Ostau-
stralien tritt er sympatrisch mit dem vornehm-
lich als Flugjager agierenden Bénderhabicht
(4. fasciatus) auf.

3.4. Bussarde

Die Bussarde (Buteoinae) bilden eine artenrei-
che Gruppierung neuweltlichen Ursprungs, de-
ren altweltliche Vertreter, in der Gattung Buteo
erfaf3t, sich in ihrer taxonomischen Handhabung
oft recht problematisch darstellen. Dabei geht es
vor allem um die Frage der artlichen bzw. unter-
artlichen Einstufung einer Reihe von Taxonen.
Zudem werden dabei noch andere Begriffskate-
gorien wie Superspezies, Paraspezis oder Zoo-
geographische Art bemiiht.

- Adler- und Hochlandbussard
Zwischen dem in den Trockengebieten der west-
lichen Stidpaldarktis bis Mittelasien auftretenden

19. Der Adlerbussard ist der wohl adlerdhnlichste unter
den groBen Freilandbussarden, die erim Siiden der west-
lichen Palaarktis vertritt. Sein Verwandtschaftsverhltnis
zum Hochlandbussard ist offenbar weniger eng als teil-
weise vermutet und wohl eher konfunktioneller Natur.
Foto: T. ProHL fokus-natur
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Adlerbussard und dem die Hochebenen Zen-
tralasiens bewohnenden Hochlandbussard be-
steht eine ,,vertikale* Parapatrie mit Hohenstaf-
felung (HAFFER 1989). Ihre Areale beriihren sich
in den westlichen Randgebirgen Zentralasiens.
Wie sich ihre Beziehungen in diesen Kontakt-
bereichen gestalten und in welchem Umfang es
zu Hybridisationen kommt, bedarf noch einge-
hender Kliarung.

Nachdem {iiber ihre sowie die Verwandt-
schaftsbeziehungen anderer Buteo-Arten eine
Reihe Ergebnisse mit teilweise divergierenden
Aussagen vorgelegt wurden (s. KRUCKENHAUSER
et al. 2004, WINK & SAUER-GURTH 2004, LER-
NER & MINDEL 2005, Kocum 2006 u. a.) scheint
nunmehr festzustehen, daB rufinus und hemi-
lasius nicht direkt miteinander verwandt sind
(LERNER et al. 2008). Das gilt auch fiir ihr Ver-
héltnis zu Rauhful3- und Kénigsbussard (Buteo
lagopus und B. regalis), die — eng verwandt mit
ihnen — vielfach in Formenkreisen, Superspezi-
es oder Zoogeographischen Arten zusammen-
gefalit werden.
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Foto: WvbsoscH CC BY 3.0

Die genannten Bussarde sowie der teilweise
dazugezéhlte siidafrikanische Schakalbussard
(B. rufifuscus) vertreten sich geographisch (Eck
1991). Sie alle konnte ich teilweise ausgiebig in
ihren angestammten Lebensraumen beobachten.
Bei allen verzeichneten Unterschieden in Habi-
tatpriaferenzen, Klimatoleranz, Beutespektren
u.a., fallt auf, daB sie, fast immer sympatrisch
mit einem Hierofalken auftretend, offene Land-
schaften bewohnen, in denen Ansitzwarten rar
sind. Folglich jagen sie vielfach aus dem Schwe-
be- oder Riittelflug oder indem sie gegen den
Wind anstehen. Entsprechend sind vor allem
ihre Fliigel langer und bezogen auf ihr Gewicht
weniger flichenbelastet. Das 148t ihren Flug
auch auf Grund ihrer Grofe adlerartig leicht
erscheinen.

Bei dieser Gruppierung, die von mir als ,,gro-
Be Freilandbussarde erfaf3t wurde (BAUMGART
2015), handelt es sich um einen konfunktionellen
Artenverbund. Von Paraspezies oder Superspe-
zies zu sprechen, erscheint vor allem auf Grund
differenzierter Verwandtschaftsbeziehungen
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nicht gerechtfertigt. Konspezifisch sind nur
Rauhfu3- und Konigsbussard. Der kurzschwén-
zige Schakalbussard ist als “Sturmbussard® ei-
genstiandig. Im nachstehend betrachteten Falle
ist das anders, obwohl der Paraspezies-Begriff
dabei meines Wissens nach bisher noch nicht
zur Disposition stand.

- Miuse- und Falkenbussard

Beide Bussarde sind im Freiland auf Grund
ihrer variablen Gefiedermerkmale nicht sicher
zu unterscheiden und darauf bisweilen basie-
rende Fehlbestimmungen erwecken den Ein-
druck zwischen ihnen bestehender klinaler
Uberginge. Eingehendere morphologische Un-
tersuchungen offenbaren jedoch eine Vielzahl
subtiler Differenzierungen (s. KRUCKENHAU-
SER et al. 2004), und Eck (1991) verweist vor
allem auf den gegeniiber dem Miusebussard
hoheren Handfliigelindex (39,80 zu 37,96 %),
die kiirzeren Innenfahneneinschniirungen so-
wie den niedrigeren Schwanz-Fliigelindex, was

21. Kleiner als der Méusebussard ist der meist hell-
schwanzige Falkenbussard phanotypisch nicht immer
eindeutig von diesem zu unterscheiden.

Foto: T. Castro GG BY-SA 4.0

mit seinem Zugverhalten in Verbindung ste-
hen konnte.

Da beide Bussarde eng verwandt und die
molekularen Divergenzen zwischen beiden
sowie anderen Vertretern des buteo-vulpinus-
Komplexes zwischen 0,1-0,7 % variieren, ist
so eine klare Trennung zwischen ihnen nicht
moglich, so dafl man bei all diesen Formen von
Unterarten ausgeht. Das gab auch zu Mutma-
Bungen AnlaB3, die morphologische Differen-
zierung verliefe schneller als die molekulare.
Klarheit stellt sich aber ein, wenn man die ein-
deutigen Unterschiede im Migrationsverhalten
beider Bussarde betrachtet. Dazu boten sich
mir wahrend meines Syrienaufenthaltes von
1980-1983 giinstige Gelegenheiten (BAUMGART
etal. 1995, 2003). Die ersten, gut iiber die Half-
te aller durchziehenden Greifvogel ausmachen-
den Bussarde zeigten sich jeweils um den 10.09.
Intensiven Abschiissen ausgesetzt, fiillten sie
bald prépariert die Jagdgeschéfte. Dal} es sich
um vulpinus handelte, veranschaulichten nicht
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22. Doch im Gegensatz zum Mdusebussard ist der Fal-
kenbussard ein ausgepragter, diesbeziiglich streng ter-
minierter Fernzieher, der — wie auf dem Foto zu sehen
— bereits ab Mitte September auf dem Weg zu seinen
Winterquartieren im siidlichen Afrika in groBen Ver-
banden das Zuggeschehen im Nahen Osten dominiert.

Foto: L. LUcker
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nur diese Préparate, sondern auch ein finni-
scher Ringvogel. Mit Abklingen des ,,vulpinus-
Zuges® im Oktober stellten sich zunehmend
Bussarde des aus der Heimat vertrauten ,,bu-
teo-Typs* ein, die ab Anfang November in der
Damascener Ghouta Reviere bezogen, Zumeist
ausgeschossen, zeigten iiberlebende Mitte Fe-
bruar Balzfliige um dann sukzessive zu ver-
schwinden. Der Frithjahrszug der aus Afrika
zuriickkehrenden Bussarde begann dann zeit-
lich deutlich versetzt gegen Ende der ersten
Mairz-Dekade. Aufféllige Massierungen folg-
ten dann in den ersten Apriltagen (am 3.4.1983:
4-5000 in den Palmgirten von Palmyra iiber-
nachtende Exemplare). Bis in die dritte April-
Dekade noch auffillig, werden bis zur Mai-
Mitte nur noch einzelne verzeichnet.

In dieser klaren migrationsphénologischen
Trennung im Sinne einer alternativen Lei-
stungsoptimierung beider Bussarde sehe ich
die Grundlage ihrer systematischen Separierung
als eigensténdige Arten, die sich auch in ihren
Brutgebieten abzeichnet. In einer bis zu mehre-
re hundert Kilometer breiten Uberlappungszone

23. Schreiadler bewegen sich bei der Jagd oft zu FuB am Boden.
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kommt es offenbar kaum zu Vermischungen
(Grutz et al. 1971). Die geringe molekulare Di-
vergenz zwischen beiden Bussarden sagt wenig
dariiber aus und kann lediglich als Indiz dafiir
gewertet werden, wie lange die Aufspaltung zu-
riickliegt (s.u.).

3.5. Schell-und Schreiadler

Schell- und Schreiadler (Clanga clanga und
C. pomarina) sind im Freiland nicht immer ein-
deutig bestimmbar und sich in ihrer Lebenswei-
se als viel zu FuB} agierende ,,Waldadler sehr
dhnlich. Sie weisen trotz Uberlappung doch
recht deutlich voneinander abgegrenzte Verbrei-
tungsgebiete auf, was sie zweifelsfrei als gute
Arten ausweist, die sich vor etwa einer Million
Jahren getrennt haben (SEIBOLD et al. 1996). Die
derzeitige Situation wird — wie fiir parapatrische
Arten zumeist noch {iblich — mit einer sekun-
ddren Kontaktierung nach Wegfall und Bewal-
dung trennender Glacialbarrieren vor 5—6000
Jahren erklédrt (HELBIG et al. 2005), die vordem
zu separaten Entwicklungen gefiihrt hatten. Im
funktional-evolutiven Kontext bietet sich eine

Foto: T. ProHL fokus-natur
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24. Schelladler im Winterquartier (Oman). Auch sie sind hochbeinig und der Jungvogel (I.) zeigt gleichfalls wie

der Schreiadler im Jugendkleid Fleckenreihen auf den Oberfliigeldecken.

andere Erklarung fiir diesen Evolutionsablauf
(s. BAUMGART 1980) an:

Das Areal des Schelladlers endet als Teil-
bzw. Kurzstrecken-Zieher im Westen etwa in
Projektion zur 6stlichen Mittelmeerkiiste. Wei-
ter westlich gelegene Habitate kann er als Brut-
vogel nur eingeschrénkt nutzen, weil das Mittel-
meer hier potentielle Winterquartiere einnimmt,
wie er sie beispielweise in diesen Breiten in Nah-
ost findet (HoLLOM et al. 1988). Als Fernzicher,
die diese Breiten sowie Teile Nordafrikas (Sa-
hara) iiberwinden, finden sie aber siidlich des
Aquators geeignete Uberwinterungs-Gebiete.

Auf selektivem Wege sich vom Schelladler
absetzende Teilpopulationen wihlten offenbar
diese Alternative zur Westausbreitung, wofiir
auch die asymmetrische Mitchondrial-Introgres-
sion spricht (HELBIG et al. 2005). Dazu gehorte
aber auch, daB sie durch die Entwicklung eines
obligaten Kainismus stets nur einen Jungvogel
aufziehen, dem dann die erforderliche Kondition

Foto: T. ProHL fokus-natur

fiir den Flug ins ferne Winterquartier siidlich des
Aquators (Siidafrika) ,,angefiittert* wird.
Diese unterschiedlichen Zugstrategien konn-
ten die artliche Trennung beider Adler als pa-
rapatrische Arten begriinden, die aber offenbar
nie, vielleicht infolge Fehlens klarer Abgren-
zungsmechanismen, vollig voneinander abge-
schottet waren, was genetisch gut zu belegen
ist (HELBIG et al. 2005). Jungvdgel des Schrei-
adlers, insbesondere aber Hybride (MEYBURG &
MEYBURG 2007), die den Fernzug nicht schaff-
ten, fielen wohl zumeist der Selektion zum Op-
fer, was die Integritit beider Alternativen sogar
festigt. Wichtig ist auch, daB die Jungvdgel nach
Siidost und nicht nach Siiden abziehen. Unter
den derzeitigen Bedingungen zu verzeichnen-
de krasse Bestandsriickgdnge wirken offenbar
destabilisierend. Wéhrend die Ursachen dafiir
beim Schreiadler in Habitatverlusten gesucht
werden, diirfte fiir entsprechende Entwicklun-
gen beim Schelladler die sich verschlechternde
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Erndhrungssituation in den nahostlichen Win-
terquartieren bedeutsam sein (PROHL & BauM-
GART 2012).

3.6. Weitere im Zugverhalten differenzierte
parapatrische Arten

Da die taxonomische Einordnung von Arten zu-
meist auf der Grundlage morphologischer so-
wie inzwischen zunehmend molekularer Daten
erfolgt, spielen ethologische Kriterien, die auf
diesem Wege kaum erfaBbar sind, meist keine
oder nur eine untergeordnete Rolle. Das trifft
auch fiir andere Arten mit alternativen Migra-
tionsstrategien zu, die, was nachfolgende Bei-
spiele zeigen sollen, wie in den bereits betrachte-
ten Fillen bei Grof3falken und Bussarden sowie
Schell- und Schreiadler eine artliche Trennung
bewirken konnen.

- Schmutzgeier und Gelbschnabelschmutzgeier
Seit HARTERT (1912/21) die Nominatform (Neo-
phron p. percnopterus) und die Schmutzgeier

25. Schmutzgeier (Neophron percnopterus), aufge-
nommen am 02.01.2008 bei Jodhpur in Rajasthan,
der die Prasenz dunkelschnébliger Végel im Westen
Indiens dokumentiert. Sein Gefieder ist eher schmutzig
gelblich als aschblau tiberhaucht.

Foto: M. Crarke Sturr GC BY-Sa 2.0
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Indiens (N. p. ginginianus) nur unterartlich
trennte, ist diese Problematik, auch in Verbin-
dung mit der inzwischen erfolgten Separie-
rung der ebenfalls, wie die Nominatform eine
schwarze Schnabelspitze aufweisenden Kana-
ren-Schmutzgeier (DoNAZAR et al. 2002), of-
fenbar kaum erortert worden. Die spérlichen
Freilandbeobachtungen wurden nur recht un-
differenziert ausgewertet. Dabei hitte vor allem
den Beziehungen zwischen percnopterus und
ginginianus, die mit der Paldarktis und Orien-
talis in getrennten Faunen-Regionen verankert
sind, vor allem in der indisch-pakistanischen
Grenzregion mehr Aufmerksamkeit gewidmet
werden miissen.

Dabei fillt trotz der nur sparlichen Datenla-

ge auf, dafl nach NaoroJ1 (2008):

- in ihren Kontaktbereichen, wie sonst bei
Unterarten iblich, keine klinalen Uber-
géinge zwischen beiden, insbesondere aber
keine Bildung von gemischten Paare ver-
zeichnet werden,

26. Kopfpartien des Gelbschnabelschmutzgeiers (Neo-
phron ginginianus) mit dem von der gelben Wachs-
haut klar abgesetzten hellen Schnabel und dem asch-
blau tiberhauchten Nackengefieder. Das Fehlen klinaler
Ubergange zwischen beiden Schmutzgeiern, die Kon-
stanz in anderen Merkmalsunterschieden sowie das
differenzierte Migrationsverhalten legen eine Trennung

als Paraspezies nahe. Foto: D. Haas
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27. Nach dem Verschwinden der Gyps-Geier, die dereinst fiir sie GroBtierkadaver erschlossen, schlagen sich

Schmutzgeier als meist einzig verbliebene, vom Diclofenac-Geschehen offenbar weniger direkt betroffene Geier,
vor allem in landlichen Gegenden als Abfallbeseitiger durch. Das riicklufige Nahrungsangebot fiihrte in gera-
de einmal zwei Jahrzehnten zu erheblicher Bestandslimitierung und einem nahezu vélligen Verschwinden aus

dem Urbanbereich (Aufnahme vom 25.02.2009 bei Ramnagar in Uttarakhand).

- die Unterschiede beider Taxa in der Grofe
und den mdglicherweise artanzeigenden
Schnabelmerkmalen hier konstant erhal-
ten bleiben und

- erhebliche Unterschiede in der allgemei-
nen Mobilitit und im Migrationsverhalten
bestehen.

Die Schmutzgeier der Orientalis unterschei-
den sich aber offenbar nicht nur merkmalsbe-
zogen, sondern auch, abgeschirmt von der fiir
sie schwer iiberwindbaren Himalaya-Barriere,
als Standvogel klar von den teilweise als aus-
gesprochene Fernzieher charakterisierbaren,
insgesamt migrationsbeféhigteren Schmutzgei-
ern der Paldarktis. Sie schminken sich, wenn
iiberhaupt, nur selten und weisen zumeist ein
aschblau getontes Gefieder auf. Ein Werkzeug-
gebrauch wurde ihnen bisher noch nicht nach-
gewiesen.

Foto: D. Haas

Obwohl dieser Problematik auch unter dem
Aspekt alarmierender Bestandseinbriiche kiinf-
tig noch mehr Beachtung geschenkt werden
mulB, diirften die aufgezeigten Unterschiede, vor
allem aber die im Migrationsverhalten ausrei-
chen, die indischen Schmutzgeier als Gelbschna-
belschmutzgeier Neophron ginginianus von den
Schmutzgeiern Neophron percnopterus taxo-
nomisch zu trennen (BAUMGART 2018), selbst
wenn die Unterschiede in der Erndhrungswei-
se und im Sozialverhalten, insbesondere aber in
den Schminkgewohnheiten nur gradueller Natur
und flieBend sind.

- Schwarzmilane

Die taxonomischen Verhiltnisse bei Schwarz-
milanen sind, was auf ihrer weitgehend iiber-
einstimmenden Lebensweise als Abfall- und
Kleingutsammler tierischer Herkunft beruht,
teilweise verwirrend (SCHNEIDER et al. 2004).
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28. Die Systematik der Schwarzmilane unterliegt einer Neuordnung, wobei
die artliche Abgrenzung unseres im Fluge sehr eleganten Schwarzmilans
Milvus migrans (im Bild) vom weiter 6stlich verbreiteten Schwarzohrmi-
lan Milvus lineatus endlich Klarheit tiber die seit langem strittige Frage
ihrer Zuordnung schafft. Bedeutsam sind dabei auch die ausgeprégten
Foto: TH. Krarr CC BY-Sa 2.5

Unterschiede im Zugverhalten (s. Text).

29. Der iiber weite Teile Asiens verbreitete recht groBe
Schwarzohrmilan Milvus lineatus vertritt hier 6kofunk-
tionell als Intermedidrform sowohl Schwarz- als auch
Rotmilan (M. milvus). Er zeigt vor allem recht deutlich
die filr letztgenannten charakteristischen hellen Partien
an der Handschwingenwurzel.

Foto: EnosHimA Japan CC BY-SA 2.0
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Nachdem bis vor kurzem nur
eine unterartliche Trennung
akzeptabel erschien, werden
jetzt zumindest die Schwarz-
milane der West- und Ostpala-
arktis sowie Afrikas von FER-
GUSON-LEES & CHRISTIE (2009)
als Schwarzmilan, Schwarzohr-
und Gelbschnabelmilan (Mil-
vus migrans, M. lineatus und
M. aegyptius) artlich getrennt.
Dafiir konnten bei den beiden
erstgenannten unterschiedli-
che Zugphénologien — wie bei
Maéuse- und Falkenbussard oder
Schell- und Schreiadler — von
entscheidender Bedeutung sein.
Auch molekularphyletisch sind
sie klar separiert, wobei linea-
tus zudem gegeniiber anderen
Schwarzmilanen eine isolierte, funktionell in-
termedidre Gruppierung verkorpert (BAUMGART
2004). Wihrend der Schwarzmilan als typischer
Fernzieher gilt, der siidlich der Sahara iiberwin-
tert, prasentiert sich /ineatus vielfach nur als
Teil- oder Kurzstreckenzicher.

In Syrien setzte der Herbstzug von migrans
nach eigenen Beoobachtungen um den 1.9. ein,
erreichte zwischen Mitte und Ende des Mo-
nats den Hohepunkt und endete Anfang Okto-
ber. Die ersten lineatus-Exemplare, die durch
ihre bedeutendere Grof3e, den oft rétlich durch-
schimmernden Stofl und die helle Handschwin-
genbasis rotmilandhnlich erschienen und gut er-
kennbar waren, stellten sich ab Mitte Oktober
als Wintergiste vor allem bei Aleppo (nahe der
Viehhofe), in der Ghab-Niederung sowie am Eu-
phrat ein (s.a. HoLLoM et al. 1988).

Zum Mirz-Ende zogen sie ab und nur an er-
giebigen Nahrungsplatzen, wie etwa der Abfall-
deponie einer Gefliigelschlachtung bei Maskene,
verweilten sie bis in die erste Aprilhélfte, was zu
Uberschneidungen mit dem Friihjahrszug von
migrans fiihrte, von dem erste Exemplare An-
fang Mérz auftauchten. Das Gros war zwischen
10. und 20. April zu verzeichnen. Dann klang
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der Zug zum Monatsende aus. Doch bis Ende
Mai konnten Nachziigler verzeichnet werden.
Ob Schwarzmilane noch in Syrien briiten ist
ungewifl (BAUMGART et al. 1995, 2003).

Obwohl sich ihre Verbreitungsgebiete iiber-
lappen ist schon auf Grund der klaren Separie-
rung phénotypischer und nun auch molekula-
rer Kriterien eine Trennung von migrans und
lineatus als parapatrische Arten voll begriindet.
Die offensichtlichen Unterschiede in der Zug-
phénologie, die auch bei einigen anderen, im
Rahmen dieser Darlegungen betrachteten Arten
entscheidende Bedeutung zukommt, untersetzt
das zusitzlich.

- Rohr- und Mangrovenweihe

Bis vor kurzem noch als Unterarten angesehen,
gelten Rohr- und Mangrovenweihe (Circus ae-
ruginosus und C. spinolotus) inzwischen als
getrennte Arten (FERGUSON-LEES & CHRISTIE

2009), die trotz weitgehender Ubereinstim-
mung in Phianotyp und Lebensweise in ihrer
Kontaktzone in der ostsibirischen Baikalre-
gion nur ausnahmsweise hybridisieren (FEVE-
Lov 2003). Als Grund wurden unterschiedli-
che Zugwege ins Winterquartier westlich und
Ostlich am Himalaya vorbei erortert. Hybride
mit intermedidrem Migrationsansatz diirften
beim Versuch, den Himalaya zu iiberfliegen,
der Selektion anheimfallen, was die Integri-
tit beider Formen selbstreguliert erhilt. Auch
andere Vogelarten dieser Region unterliegen
offenbar diesen Abgrenzungsregulativen. In-
zwischen wurden diese Aussagen zwar etwas
relativiert und weitere Untersuchungen gefor-
dert, da Mischpaare lokal wohl doch relativ
héufiger auftreten (FEVELOV 2008). Doch damit
ist dieser Erkldrungsansatz, auch in Hinblick
auf die Verhéltnisse bei anderen Artenpaaren
nicht vom Tisch.

30. & 31. Rohr- und Mangrovenweihe (Circus aeruginosus bzw. C. spilonotus) hybridisieren dort, wo sie auf-
einandertreffen, wie etwa in der zentralasiatischen Baikalregion, kaum. Entscheidend dafiir diirften vor allem
unterschiedliche Zugwege westlich bzw. dstlich um den Himalaya sein, deren genetische Fixierung zugleich zur

artlichen Abgrenzung zwingt.

Fotos: T. ProHL fokus-natur bzw. Anonym Birding in Taiwan
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32. & 33. Mannchen von RotfuB- und Amurfalke (Falco vespertinus bzw. . amurensis) im Fluge. Letztgenannter
ist dabei gut anhand der hellen Unterfliigeldecken zu erkennen. Auch bei diesen Kleinfalken sind unterschiedli-
che Zugwege, westlich und éstlich um den Himalaya zum nahezu gleichen siidafrikanischen Winterquartier wohl

fiir die artliche Abgrenzung entscheidend.

- Rotfuf}- und Amurfalke

Die Problematik beider Falken, die gleichfalls,
Falco vespertinus vom Westen und F. amuren-
sis vom Osten her in der Baikalregion in Kontakt
kommen, ist dhnlich. Lange galten auch sie, da
nach GroBe und Gefiedermerkmalen sowie Ha-
bitatbindung und Lebensweise sehr dhnlich, als
Unterarten. Molekular sind sie Schwesterarten.
Doch ihre Migrationsstrategien ins ferne siid-
afrikanische Winterquartier unterscheiden sich
grundsitzlich. Der RotfuBfalke wéhlt eine West-
route, wiahren der Amurfalke ostlich am Hima-
laya vorbei auf nahezu unglaubliche Weise die
Monsune nutzend den Indischen Ozean tiberquert
(MEYBURG et al. 2016). Die Nachkommen von
Mischpaaren hétten mutmaBlich ein intermedi-
dres Migrationsverhalten, was selektiv kaum ins
Winterquartier fiihren wiirde. Damit bleibt die In-
tegritit beider Falkenarten, selbst wenn es dafiir
noch andere Kriterien geben sollte, allein schon
durch ihre alternativen Zugstrategien gewahrt.
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Fotos: T. ProHL fokus-natur bzw. S. GomBoBAATAR

3.7. Giinse- und Schneegeier

Génse- und Schneegeier (Gyps fulvus bzw.
G. himalayensis) bilden zusammen mit dem
afrikanischen Sperbergeier (G. riippellii) ge-
geniiber anderen Gyps-Geiern eine geschlosse-
ne Gruppierung, wobei der Schneegeier wohl
niher mit dem Sperbergeier als mit dem Gén-
segeier verwandt ist (Kocum 2006). Als ver-
tikale Paraspezies mit einer innerasiatischen
Kontaktzone agieren diese weitreichend iiber-
greifend operierenden Suchflieger aus grofer,
oft wechselnder Hohenlage. Wihrend der Gén-
segeier vom Meeresspiegel-Niveau bis in die
Gipfellagen unserer Hochgebirge anzutreffen
ist, lebt der gewaltige Schneegeier, durch Gefie-
dermerkmale und die bldulich geférbten kahlen
Hautpartien am Halsansatz artanzeigend ausge-
wiesen (beim Génsegeier sind sie nach WEICK
1980 rot), in den Hochgebirgen Innerasiens un-
ter extremen Witterungsunbilden, Kéltebela-
stungen (bis um -50 °C) sowie einem geringen,



Greifvogel und Falknerei 2018

34. & 35. Der gewaltige Schneegeier G. himalayensis ( |.) vertritt den Gén-
segeier Gyps fulvus (r.) als vertikale Paraspezies in den Hochlagen zen-
tralasiatischer Gebirgsformationen. Bedeutung fiir ihre artliche Trennung
kénnte der Staffelung von Himoglobinfraktionen mit unterschiedlichem
Sauerstoff-Bindungsvermdgen im Blut in Korrelation zur bevorzugt be-

wohnten Hohenlage zukommen.
Fotos: J.M. Gara 06 CC BY-SA 3.0 & M. M. Mata CC BY-SA 3.0

36. Gdnsegeier zusammen mit einem Mdnchsgeier und mehreren Kolkraben an einem Kadaver auf der Krim. Der

Monchsgeier kommt zusammen mit beiden Gyps-Geiern in nahezu allen von ihnen bewohnten Héhenlagen vor.
Foto: ZGF, Y. Semvonov
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nachweislich bis auf 36 mm Hg absinkenden
Luftsauerstoff-Angebot. Die Thermoregulation
von Gyps-Geiern erfolgt {iber energiesparende,
weitgehend stoffwechselunabhiangige Mecha-
nismen (PRINZINGER et al. 1997). Demgegen-
iber wird das Atmungsvermdgen durch mehrere
Hamoglobinfraktionen (HbA-HbD) mit hohen-
abhingig gestaffelt sich anderndem Sauerstoft-
Bindungsvermdgen aufrecht erhalten (HIEBL et
al. 1988, MUNDY et al. 1992). Nun ist es vorstell-
bar, daf} diese 8-10000 m Hohenunterschied
einschlieBende Bandbreite nicht von den Hé-
moglobin-Konstellationen einer Geierart iiber-
briickt werden kann, sondern dafiir wenigstens
zwel, artlich differenziert, im physiologischen
Kontext, erforderlich sind.

Der Monchsgeier (degypius monachus)
bewohnt in Innerasien gleichfalls exponierte
Hochlagen, ohne sich jedoch gegeniiber Niede-
rungen bewohnenden Artgenossen unterartlich
abzusetzen. Er hat aber im Gegensatz zu hima-
layensis nur begrenzte Aktionsrdume, verweilt
langfristig in denselben Hohenlagen, an die er
sich auch physiologisch anpassen kann, was eine
vertikal-physiologische und damit verbundene
artliche Differenzierung wohl nicht erforder-
lich macht.

4. Folgerungen

Parapatrische Arten liefern, wenn funktionell,
leistungs- und effektivitatsbezogen erfalit, eine
Reihe neuer Ansitze nicht nur zur Kldrung
grundsitzlicher evolutionstheoretischer Frage-
stellungen, sondern auch zur Losung des Art-
problems, indem durch sie elementare Gesetz-
maéBigkeiten artlicher Existenz und Artbildung
verstiandlich werden. Dazu ist es erforderlich,
neben dem Genotyp auch den Phénotyp gleich-
berechtigt einzubezichen. Dieser Dualismus
artlicher Realitdt wurde mir durch Vortriage
und Diskussionen im Einstein-Jahr 2005 sowie
nachfolgende Recherchen versténdlich. Auch die
theoretische Physik ruht mit der Quantenmecha-
nik und der Relativititstheorie auf zwei Séulen
(GREENE 2004), wobei in erstgenannter, dem Ge-
notyp vergleichbar, Zufall, Wahrscheinlichkeit
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und kontinuierliche Abldufe herrschen, wih-
rend die Relativitdtstheorie die klaren Gesetz-
maBigkeiten unseres Universums erschlieft.
Auch die GesetzmaBigkeiten des realen artli-
chen Existenzrahmens sind fiir die Losung des
Artproblems unverzichtbar. Thre ErschlieBung
wird aber vor allem dadurch behindert, dal3 Ar-
ten dabei optimierungsbedingt ein hohes Maf}
an qualitativer Konstanz erlangen, was auch zu
diskontinuierlichen Evolutionsabldufen fiihrt.
Da diese Geschehen aber zumeist als typolo-
gisch und damit antidarwinistisch diskreditiert
werden, sind sie kaum Gegenstand einschldgi-
ger Untersuchungen.

In unserem Universum verlaufen Entwick-
lungs- und Evolutionsprozef3 {iber Qualitéten,
und da Arten dabei die zentrale Rolle spielen,
miissen sie auch die Tréager artlicher Qualitét
sein. Wenn Kleinschmidt vom ,,verborgenen
Wesen einer jeden Art* sprach, verdeutlicht
das schon, wie schwer es ist, die Qualitdten im
Artgefiige zu erkennen. Dieses Problem gab es
auch in anderen Wissenschaftsbereichen, und
Losungen fanden sich erst nachdem ein gewis-
ser Wissensstand erreicht war. Denn die Qua-
litdt chemischer Elemente verbirgt sich in der
Kernladungszahl, die von Strahlungen in der
Wellenldnge und die von Gesellschaftsordnun-
gen in den Produktionsverhéltnissen.

Okofunktionelle Betrachtungen an Greifvo-
geln offenbarten nun, daf3 das Grundleistungs-
potential zur RessourcenerschlieBung (und da-
mit zur Existenzsicherung) fiir die Qualitdt von
Arten entscheidend ist. Bei monotypischen Ar-
ten, die keine Unterarten im Sinne von quan-
titativen Modifikationen ausbilden, gestaltet
sich die Entscheidungsfindung relativ einfach.
Doch zwischen beiden rangieren einige Kate-
gorien wie Superspezies, Zoogeographische Art
(Geospezies), Semispezies und eben auch pa-
rapatrische Arten (Paraspezies), deren exakte
Zuordnung vielfach kaum moglich ist und die
vielfach ohne reale Eigenexistenz teils als Uber-
gangs- bzw. Zwischenstufen betrachtet werden.
Erschwerend scheint sich dabei zudem noch aus-
zuwirken, dal3 bei den hier schwerpunktmafig
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betrachteten Paraspezies eine beachtliche Viel-
falt von Differenzierungs-Modulationen in den
Leistungsdifferenzierungen, im Zugverhalten
und auch im physiologischen Bereich zu ver-
zeichnen ist, die oberflichlich betrachtet kaum
auf einen gemeinsamen Nenner gebracht wer-
den kann. Doch diese Vielfalt birgt in sich auch
Chancen!

Wenn Arten durch ihr Grundleistungspo-
tential zur RessourcenerschlieBung im Rahmen
ihrer 6kofunktionellen Positionen (OFPs) defi-
nierbar werden und Unterarten durch quantita-
tive Abweichungen in nachgeordneten Berei-
chen lediglich Isotopencharakter zuzubilligen
ist (s.0.), so stellt sich die Frage, was denn nun
Paraspezies in ihrer Vielfalt mit beiden gemein-
sam haben und was sie von beiden unterscheidet.
Hier bieten GrofBfalken anschauliche Beispiele.

- Hierofalken

haben alle das gleiche Grundleistungspotential
(sehr ausdauernd und schnell, wendig und eigen-
beschleunigend). Die eng miteinander verwand-
ten altweltlichen Vertreter sind aber, bedingt
durch ihre untershiedlichen Referenzbeutetiere
in den einzelnen von ihnen bewohnten Regio-
nen, durch Modulationen im Grundleistungspo-
tential in einer Weise auch qualitativ verschie-
den, daB sie sich nicht ohne weiteres vertreten
konnen und der wechselseitigen Selbstabgren-
zung unterliegen, was einen Artstatus begriin-
det. Besonders deutlich zeigt sich das beim Ger-
falken mit Schneehiihnern als Referenzbeute. Er
unterscheidet sich so in Grole, Korperpropor-
tionen und Jagdweise vom Kleinsduger jagenden
Saker, von dem er sich ja evolutiv wohl erst vor
etwa 10000 Jahren abgeleitet hat (CADE 2011).

Die auBBeraltweltlichen Hierofalken (Prérie-
und wohl auch RuB3falke) stehen zu den altwelt-
lichen in keinem monophyletischen Verhéltnis.
Konvergent entstanden sind sie allein dadurch
artlich getrennt.

Unterarten weisen zwar auch einen geogra-
phischen Bezug auf. Die zwischen ihnen beste-
henden Unterschiede schlieBen aber nicht das
Grundleistungspotential ein, sondern kommen

vor allem nachgeordnet in den Gefiedermerkma-
len zum Ausdruck. Sie kdnnen sich gegenseitig
tiberlappen bzw. durchdringen, wie es beispiel-
weise zwischen westlichen und 6stlichen Sakern
(Falco ch. cherrug und F. ch. milvipes) der Fall
ist. Oberseits gebdnderte, zentralasiatischen mil-
vipes-Vogeln gleichende Exemplare treten bis-
weilen in Osteuropa auf, was belegt, dall Gefie-
dermerkmale mit ihrer Tarn- und Signalfuktion
keine qualitative Relevanz zur Selbstabgren-
zung begriinden kénnen.

- Wanderfalken

und ihre konfunktionellen Analogarten unter-
scheiden sich in ihrem Grundleistungspotential
deutlich von Hierofalken. Sie sind zwar gleich-
falls sehr ausdauernd, doch ihre extreme Schnel-
ligkeit geht auf Kosten von Eigenbeschleuni-
gung und Wendigkeit.

Intern differenzieren sich die nach Gefieder-
merkmalen recht einheitlichen Wanderfalken
aber, ausgenommen pealei, nicht beutebezogen,
sondern in Abhédngigkeit von den strukturel-
len Bedingungen ihrer Lebensraume im Jagd-
stil erheblich. In stark strukturierten und auch
geschlossen bewaldeten Lebensrdumen jagen
im Korperbau kompakte Falken meist aus iiber-
hohten Anwarte- oder Ansitzpositionen verti-
kal ausgerichtet im Steil- oder stark geneigten
SchrigstoB. Fiir offene Wiisten- aber auch Tun-
dralandschaften sind mehr horizontale Jagdfliige
bezeichnend, da hier Vogel kaum grofere Hohen
aufsuchen und die Falken ihnen meist im Ver-
folgungsflug nachsetzen miissen. Das bedingt
grundlegende Unterschiede im Koérperbau und
Flugleistungsprofil (vgl. DEMENTIEW & ILJIT-
SCHEW 1961, BAUMGART 1989, 2014, 2015), die
eine Selbstabgrenzung zur Folge haben. Hybri-
de, wie sie etwa unter besonderen Bedingungen
wohl auftreten konnen (s.0.), unterliegen bald
der Selektion. Wihrend das bei Wiistenfalken
zur Anerkennung der artlichen Eigenstdndig-
keit fiihrte und zwischen westlichen und &st-
lichen Wiistenfalken (F. p. pelegrinoides bzw.
F. p. babylonicus) vor allem dem Gefieder nach
eine unterartliche Abtrennung gerechtfertigt
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erscheint, wurde das bei den Tundrafalken (ca-
lidus und tundrius) bisher vermieden, obwohl
hier sogar noch, bedingt durch ihr unterschiedli-
ches Migrationsverhalten eine ausgepragte zeit-
liche Differenzierung dazu kommt.

Auf Grund fehlender molekularer Divergen-
zen zwischen F. peregrinus anatum und F. p.
tundrius wurde sogar die unterartliche Ab-
trennung bei letzgenanntem in Frage gestellt
(BrRowN et al. 2007, COSEWIG 2007), was einer
Riickkehr zu einstigen Verhéltnissen entspréche.

WHITE (1968) hat den nearktischen Tundrawan-
derfalken als F. p. tundrius vor allem auf der
Grundlage morphologischer und phénologischer
Unterschiede (er ist ein ausgesprochener, regel-
maBig in Stidamerika tiberwinternder Fernzie-
her) von anatum abgetrennt. Vordem galt ganz
Nordamerika mit Ausnahme nordpazifischer
Gebiete als ausschlieBlich von F. p. anatum be-
siedelt. Meine Erfahrungen mit dem Tundrafal-
ken beruhen auf Beobachtungen an der Ostkiiste
der USA (s. Kasten).

Anmerkungen zum Tundrawanderfalken-Herbstzug
entlang der USA-Ostkiiste

Nachdem meine Bemiithungen, im Norden
der Seward-Halbinsel (Alaska) Tundrawan-
derfalken zu finden, erfolglos geblicben wa-
ren, hatte ich mit Durchziiglern im Herbst an
der Kiiste Neuenglands mehr Gliick. Die Zahl
der dann hier entlang der Ostkiiste nach Sii-
den zichenden Tundrafalken Falco peregrinus
tundrius hat in den letzten zehn Jahren erfreu-
lich zugenommen (s.a. GALLAGHER & QUADE

2010), was ich vor allem in den Marschgebie-
ten von New Hampshire und Massachusetts
verzeichnen konnte. Bereits ab Ende August
stellen sich hier die ersten Falken ein. Da die-
se nach Riickkehr aus den Winterquartieren
frithestens im Juni Gelege zeitigen und nicht
vor September erfolgreiche Bruten zum Ab-
schlul3 bringen, diirfte es sich bei diesen er-
sten Durchziiglern um Nichtbriiter oder Vogel

1. Die Marschlandschaft an der nordamerikanischen Ostkiiste im Gebiet von Plum Island (Newburyport,
MA), ein wichtiges Schutz- und Rastgebiet fiir Durchziigler und Wintergéste, das auch fiir durchziehende
Tundrawanderfalken attraktiv ist.
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2. Friih durchziehenden Tundrawanderfalken bieten hier riesige Ansammlungen von Sumpfschwalben

(Tachycineta bicolor) — die Schwarme kdnnen bis zu einer Million Vdgel (entspréche ca. 2 t Biomasse)
umfassen — eine reiche Nahrungsgrundlage. Im Schwarm zwar geschiitzt, kénnen sie von den Falken

aber bei der Insektenjagd iiber der Bodenvegetation leicht erbeutet werden.

mit Brutausféllen handeln. Das Gros der Fal-
ken ist erst im Anschluf} daran bis in den Ok-
tober zu erwarten. Paldarktischen Tundrawan-
derfalken (calidus) begegnete ich gleichfalls
im Winterquartier (Thailand).

Im Gebiet von Plum Island (Newbury-
port, MA) kdnnen dann, wie etwa am Vormit-
tag des 31. Aug. 2017 vier bis fiinf Tundrafal-
ken beobachtet werden, die neben Staren vor
allem Sumpfschwalben (Tachycineta bicolor)
nachstellten, die hier im Frithherbst zu Tau-
senden in Schwirmen vereint auftreten und
bei der Insektenjagd iiber der Feuchtlandve-
getation von den Falken im flachen Jagdflug
erbeutet werden, wie wir es vom Baumfal-
ken bei der Libellenjagd kennen. Dabei konn-
ten diese Schwalben den frithen Falken auch
auf dem weiteren Zug nach Siiden ein gesi-
chertes Auskommen bieten. Und vielleicht
ist das auch ein Grund fiir die offensichtliche

Fotos: VERFASSER

Bevorzugung der Ostkiisten-Route durch die
Falken. Im stidamerikanischen Winterquar-
tier nutzen sie ein breitgefdchertes Beute-
spektrum. An den Wasserfillen von Iguazu
beobachtete ich beispielsweise am 23.11.2005
einen Tundrawanderfalken bei der Jagd auf
RuBlsegler (Cypseloides senex). Stare wur-
den 1890/91 im Central Park von New York
eingebiirgert und haben sich inzwischen na-
hezu iiber ganz Nordamerika ausgebreitet.
Mit einem geschétzten Bestand von tiber 200
Millionen (ALDERFER 2006) gehoren sie hier
inzwischen zu den wichtigsten Beutevogeln
des Wanderfalken (BAUMGART 2006).
Tundrawanderfalken sind, was der
Bergmannschen Regel widerspricht, deut-
lich kleiner als die weiter im Siiden ansés-
sigen anatum-Falken, was vor allem bei den
teilweise winzigen Terzeln — nach FISCHER
(1972) wurden Minimalgewichte zwischen
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3. Die Falken jagen hier wie in
ihren Tundra-Brutgebieten in
flachen Verfolgungsfliigen aus
meist nur méBig tberhdhten
Positionen. Die Aufnahme des
Falken stammt aus dem Gebiet
von Barrow, Alaska.

3a. Im méBig hohen Pirschflug
sucht ein Tundrawanderfalke
nach geeigneten Beuteobjekten.

3b. Diesen wird, wie hier einem
Trupp Thorshiihnchen, im flachen
Verfolgungsflug nachgesetzt.

3c. Der Falke mit einem erbeu-
teten Thorshiihnchen im Abflug.

Die Fotos stellte freundlicherwei-
se Herr Steran CHERRUG, Malmo
zur Verfligung.
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chenen Bartstreif zeigt.

430-477 g verzeichnet — auffillt. Das be-
glinstigt sie auch bei der Jagd auf kleine
Sperlingsvogel (Sporn- und Schneeammer,
Ohrenlerche und Wasserpieper), die einen
mafgeblichen Beuteanteil vor allem bei ih-
rer Ankunft im Brutgebiet Ende Mai liefern
(CouRT et al. 1988, BRADLEY & OLIPHANT
1991), wenn Limikolen sowie Enten und an-
dere Wassservogel, wie auch im Spatsom-
mer an der Ostkiiste, noch fehlen. Schwal-
ben sind daher, selbst wenn das bisher
offenbar noch nicht dokumentiert wurde,
neben Staren diesbeziiglich nichts Aufer-
gewohnliches. Der annuale Lebenszyklus
des Tundrafalken folgt somit eigenen Regu-
lativen, die bei der Bewertung seines taxo-
nomischen Status stets im Auge zu behalten
sind (s. Text) und auf Grund scheinbar ge-
genteiliger molekularer Befunde nicht gleich
unter den Teppich gekehrt werden diirfen.

Foto: H. Quane

LITERATUR

BAUMGART, W. (2006): Begegnungen mit
Wanderfalken (Falco peregrinus) und an-
deren Greifvogeln Nordamerikas — ihre
okofunktionellen Positionierungen im
Vergleich zu europdischen Arten. Greif-
vogel und Falknerei 2004: 149—-171.

BRADLEY, M. & L. W. OLIPHANT (1991): The
diet of Peregrine Falcons in ranking inlet,
Northwest Territories: an unusually high
proportion of mammalian prey. Condor
93:193-197.

Courr, G. S., C. C. GATES & D. A. Boag
(1988): Natural History of the Peregri-
ne Falcon in the Keewatin District of the
Northwest Territories. ARCTIC 41: 7-30.

FiscHER, W. (1972): Einige Bemerkungen
zum Unterartstatus nordamerikanischer
Wanderfalken (Falco peregrinus). Beitr.
Vogelkd 18: 214-248.

307



Greifvogel und Falknerei 2018

Dal es sich hierbei jedoch trotz fehlender
Molekulardifferenzierung um getrennte Taxa
handelt, legen zudem vergleichende Betrach-
tungen iiber Verlauf und Dauer der letzten
Eiszeit nahe. Das Ostliche Nordamerika wur-
de erst vor ca. 10000 Jahren, und damit spa-
ter als der Norden Europas und Asiens eisfrei
(DENTON & HUGHES 1981) und damit nicht nur
fiir Ger- sondern auch fiir Wanderfalken be-
siedelbar (CiesieLskI 1981). Wahrend die pa-
laarktischen Tundrafalken der Unterart cali-
dus, von F. p. peregrinus abgeleitet, sich wohl
relativ frith im Norden etablieren konnten und
bereits eigenstdndige Haplotypen aufweisen
(WINK et al. 2006), ist das bei dem offenbar
spéter in seine arktischen Lebensrdume ein-
gerlickten tundrius rein zeitlich noch nicht er-
folgt. Trotzdem teilt er mit calidus als Fernzie-
her viele Gemeinsamkeiten. So unterbrechen
beide Falken mit Antritt des Zuges ihre Mau-
ser mit dem Ausfall der 7. Handschwinge und
schliefen die Mauser erst im Winterquartier
ab. Folglich wire tundrius ein vergleichbarer
taxonomischer Status wie calidus zuzubilligen
und nach Kliarung und Vereinheitlichung der
theoretischen Grundlagen kénnte beiden viel-
leicht kiinftig auf der Grundlage einer kom-
plexen dkofunktionellen Bewertung der Status
von Paraspezies zuerkannt werden. Denn zwi-
schen ihnen und ihren Ausgangsformen (ana-
tum bzw. peregrinus) bestehen offenbar keine
klinalen Uberginge. Thre neu erworbenen Lei-
stungsprofile haben offensichtlich bereits einen
hohen, eine Selbstabgrenzung stiitzenden Grad
erreicht. Zugleich kann das als weitere Besté-
tigung dafiir gewertet werden, daf} die Evolu-
tionsablaufe im okofunktionellen Bereich ge-
radezu sprunghaft schnell, im Genotyp aber
deutlich langsamer ablaufen und an sich unter
alleinigem Bezug auf diese keine Aussage iiber
den taxonomischen Status, sondern nur dariiber
zulassen, wie lange erstere zeitlich zuriicklie-
gen. Welche Bedeutung offenbar allein Unter-
schieden im Zugverhalten zukommt, zeigen die
bereits betrachteten, nachfolgend bewertend
zusammengestellten Falle:
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- Schikra- und Kurzfangsperber
Kurzfangsperber sind als Fernzicher klar von
den meist standorttreuen, nur gebietsweise einen
Kurzstreckenzug ausfithrenden Schikrasperbern
parapatrisch getrennt. Dabei ist die verwandt-
schaftliche Beziehung zum asiatischen badius
weniger eng als zum afrikanischen sphenurus,
dem teilweise auch ein Artstatus zugebilligt
wird und in dessen Nordareal ja Kurzfangsper-
ber iiberwintern. Der Froschsperber gehort wie
andere Bodensperber nur konfunktionell, nicht
aber konspezifisch dazu.

- Bussarde
Bei den Bussarden 14t sich mangels unmittel-
barer Verwandtschaft eine Parapatrie zwischen
Adler- und Hochlandbussard nicht bestétigen.
Und auch zwischen letzterem und dem Rauhful3-
bussard ist das nicht der Fall. Demgegeniiber sind
Rauhfuf3- und Konigsbussard parapatrische Ar-
ten. Doch alle groen Freilandbussarde weisen, da
konvergent entstanden, ein hohes MaB an Uber-
einstimmung auf, bilden somit in ihrer Gesamt-
heit einen konfunktinellen Artenverbund, doch
keine konspezifisch begriindete Superspezies.
Zwischen Miuse- und Falkenbussard be-
steht, da molekular nicht trennbar, eine enge ver-
wandtschaftliche Bindung. Demgegeniiber sind
die Unterschiede im Migrationsverhalten sowie
offenbar nachgeordnet auch im Kérperbau von
grundsitzlicher Natur. Auch in ihren sich {iber-
lappenden Brutgebieten sind sie offenbar syntop
separiert. Somit erscheint ihr Verhéltnis beispiel-
haft fiir funktionell primér im Migrationsverhal-
ten separierte Arten, deren Trennung wohl erst
postglazial erfolgte.

- Schell-und Schreiadler

Auch die Unterschiede zwischen beiden Wald-
adlern sind in unterschiedlichen Zugstrategien
begriindet, wodurch es dem Schreiadler moglich
wird, auch nordlich des Mittelmeeres als Brut-
vogel weit nach Westen vorzustof3en. Das Zug-
verhalten ist zugleich aber der Schwachpunkt in
der Uberlebensstrategic des Schreiadlers, denn
von der Optimalroute abweichende Jungvogel
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37. Die Brutverbreitung des Schell-
adlers (b) endet in nordlicher Pro-
jektion des ostlichen Mittelmeeres,
durch das fiir ihn Uberwinterungs-
mdglichkeiten entfallen. Der Schrei-
adler vermag jedoch dank seines
ihn bis ins siidafrikanische Winter-
quartier fiihrenden Fernzuges und
seines obligaten Kainismus noch
weiter im Westen (a) zu briten.
Fiir junge Schreiadler ist die richti-
ge Wahl der siiddstlichen Zugrich-
tung (iberlebenswichtig, da ihnen,
so Mevsura (pers. Mitt.) die Uber-
querung des Mittelmeeres nur in
Ausnahmefllen gliickt (aus Baum-
GART 1980).

38. Dieser junge Schreiadler — kenntlich am goldgelben Nackenfleck und der Fleckenreihe auf den Oberfliigeln
—ist von der optimalen Zugroute abgekommen und schlégt sich in Konkurrenz zu Steppen-, Kaiser- und Schell-
adlern auf einer Kadaverdeponie bei Muscat (Oman) mit ungewissem Schicksal durch. Foro: T. ProHL fokus-natur
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fallen in der Regel der Selektion zum Opfer, wo-
durch sich die erreichte Trennung beider Arten,
die jedoch nie vollstindig war, erhilt.

- Weitere im Zugverhalten differenzierte
parapatrische Arten
Bei ihnen wird die artliche Trennung primér
durch manifestierte Unterschiede im Migrati-
onsverhalten und die Besiedlung dem Kernge-
biet anliegender oder gar erweiterter Teilarcale
moglich. Thre Grundleistungspotentiale bleiben
dabei unveréndert.
Zwischen:

- Schmutzgeier und Gelbschnabelschmutz-

geier,

- den Schwarzmilanen,

- Rohr- und Mangrovenweihe sowie

- Rotful3- und Amurfalke
bestehen daher auch im Vergleich zum Ver-
héltnis von Schell-und Schreiadler prinzipielle
Ubereinstimmungen.

- Ginse- und Schneegeier

Die vertikale Parapatrie zwischen beiden Gyps-
Geiern ist ihrem Wesen nach wohl vor allem
physiologisch begriindet, wobei dem hohenkor-
reliert steigenden Sauerstoffbindungsvermdgen
unterschiedlicher Himoglobine offenbar eine
Schliisselrolle zukommt. Um diese differenzier-
ten Leistungsprofile zu erhalten, ist eine art-
liche Trennung erforderlich. In ihren Grund-
leistungspotentialen stimmen beide Geier aber
offenbar nahezu iiberein, was auch immer wie-
der zu Fehlbestimmungen fiihrt.

Aus diesen bei den betrachteten Arten aus
unterschiedlichen Gegebenheiten erfolgten pa-
rapatrischen Aufspaltungen ergeben sich ver-
allgemeinert auch weiterfithrende Ansitze zur
systematischen Verifizierung des Paraspezies-
Status die nachfolgend noch zu erértern sind.

5. Zur systematischen Neubewertung
parapatrischer Arten im Okofunktional-
Kontext

Indem parapatrische Arten nicht nur durch se-
kundidre Kontakte ldngere Zeit getrennter und
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genetisch differenzierter Arten, sondern auch
durch funktional-evolutive Artbildungs-Prozes-
se (s. Ablaufschema 1) direkt entstehen, stellt
sich die Frage, wie das systematisch erschlossen
und taxonomisch genutzt werden kann?

Bei allen hier betrachteten parapatrischen
Greifvogelarten zeigt sich, daf} sie das gleiche
qualitdtsbestimmende Grundleistungspotential
behalten. Dieses kann dann aber durch Korre-
lations-Verschiebungen in den Jagdflugeigen-
schaften, wie bei den Verfolgungsjdgern (z.B.
den GroBfalken), Anderungen im Migrations-
verhalten, wodurch Arten auch zeitlichen Dif-
ferenzierungen unterliegen (BAUMGART 1991),
oder noch andere, etwa physiologische Umstel-
lungen, wie beiden Gyps-Geiern, modifiziert
werden. Ob damit der Rang qualitativer, eine
Artbildung einleitender Abstufungen erreicht
wird, zeigt sich auf zweierlei Weise:

1. wenn die Differenzierungen des Grundlei-
stungspotentials konkret erfalbar werden
und sich dann funktionelle Inkompatibili-
téten abzeichnen und/oder

2.sich zwischen den zu bewertenden Formen
Selbstabgrenzungsmechanismen ermitteln
lassen, die nicht klinal verlaufende, abrup-
te Grenzziehungen bedingen.

Die Selbstabgrenzung wird so zum wichtigen
Kriterium artlicher Realitdt. Parapatrische Arten
erinnern mich dabei mit ihren {ibereinstimmen-
den Grundleistungspotentialen und nachgeord-
net abweichenden, gleichfall qualititsvermittelten
zusitzlichen Leistungskriterien an Nebengrup-
pen-Elemente des Periodensystems, die die glei-
chen Kernladungen wie die zugehérigen Haupt-
gruppenelemente aufweisen, deren Elektronen
sich aber nicht nur auf der Aullenbahn, sondern
teilweise auch auf weiteren, untergeordnet kern-
nahen Bahnen bewegen und durch diese Beson-
derheit zu eigenstdandigen Elementen aufsteigen.
Neben Arten (Elementen) und Unterarten (Iso-
topen) bilden sie somit die dritte verifizierbare
okofunktionelle Grundkategorie der Systematik.

Nun mogen diese von mir immer wieder be-
miihten Interdisziplinarvergleiche mit Physik,
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Chemie, Gesellschaftswissenschaften und ande-
ren Fachbereichen, was Qualitits- und Quanti-
tatsrelationen, Entwicklungs- und Evolutionsab-
laufe, Dualismen und Ordnungsprinzipien u. a.
anbelangt, manchem etwas befremdlich er-
scheinen. Denn Analogien sind keine Beweise.
Doch sie vermitteln im Sinne der allgemeinen
Systemtheorie (VON BERTALANFFY 1949) wich-
tige Denkanst6fe und Rahmenbedingungen fiir
oft iiberraschend neuartige Losungen. Trotz der
immer wieder betonten Autonomie der Biolo-
gie (MAYR 2002) und aller Komplexizitit mufl
der Rahmen eines allgemeinen Weltverstindnis-
ses gewahrt bleiben, das — so HERMANN (1984)
— zusammen mit Wirklichkeitserfassung und
Gedankenexperimenten die Grundlage jegli-
cher Wissenschaftlichkeit bildet. In meiner be-
ruflichen Tatigkeit als Veterinér- und Sicher-
heitstoxikologe, Arzneimittelinspekteur und
Havariemanager waren solche iibergreifenden
Ansitze zwingend erforderlich. Ein Schadens-
fallgeschehen konnte zwar vergiftungsbedingt
sein, doch stets mufiten auch Infektionen, gene-
tische Defekte sowie Haltungs- und Fiitterungs-
fehler oder Fehlmanipulationen beriicksichtigt
und ausgeschlossen werden. Das erforderte ein
ergebnisoffenes Herangehen und alternatives
Denken, was sich auch auf andere Tatigkeits-
bereiche iibertrug.

Zur Urteilsfindung tiber den taxonomischen
Status parapatrischer Arten bzw. Gruppierun-
gen wird heute zumeist auch auf molekulare
Divergenzen zuriickgegriffen. Um 2% gelten
sie als wahrscheinliches, um 4 % als recht si-
cheres Kriterium artlicher Trennung (PACKERT
et. al. 2006, MARTENS 2012). Dabei wird aber
zumeist Ubersehen, dal3 durch diese Methodik
nur ein Ablaufgeschehen nicht aber die artliche
Qualitét zu erfassen ist, die Methodik gibt das
einfach nicht her. Diese Grundsatzfrage wur-
de bisher aber, da das Augenmerk vor allem
auf die Anhebung des methodischen Niveaus
gerichtet war, offenbar nie so recht gestellt.
Artliche Eigenstdndigkeit kann anagenetisch
auf diesem Wege wohl erst nach Jahrmillio-
nen wihrender Trennung durch genetische

Inkompatibilitdt erreicht werden. Da diese in
den hier erorterten Fillen, etwa bei den Hie-
ro- und Wanderfalken im unteren einstelligen
Bereich liegen, lassen sich diesbeziiglich keine
Schliisse ziehen.

Trotzdem sind die so erzielten Aussagen
bedeutsam. Denn sie veranschaulichen unter
Bezug auf die Molekulare Uhr (s.0.) nicht nur,
wie lange Artbildungsprozesse im Okofunktio-
nalbereich zuriickliegen, sondern dokumentie-
ren auch die Evolutionsabldufe, tragen zur Ab-
klarung von Verwandtschaftsbeziehungen bei
und ermdglichen sichere Verwandtschaftsaus-
schliisse als Grundlage zur weiterfithrenden
Abklarung von Konvergenz- und Konfunktio-
nalgeschehen. Je hoher die Divergenzen ausfal-
len umso wahrscheinlicher ist von einer Eigen-
standigkeit der betrachteten Taxa auszugehen,
was weiterfiihrende Recherchen im aufgezeig-
ten Sinne zur Kldrung der Kausalbeziige veran-
lassen sollte. Ohne diesen Schritt gerét Evolu-
tionstheorie lediglich zur Abstammungskunde.

Damit eriibrigen sich beispielsweise auch
Spekulationen zum Status der altweltlichen
Hierofalken, an deren parapatrischem Artsta-
tus trotz geringer Divergenzen (0,2-2,0 %) kein
Zweifel besteht. Ebenso ist es unbegriindet, den
Tundrawanderfalken Nordamerikas, die zeitlich
bedingt molekular nicht vom weiter siidlich ver-
breiteten anatum zu trennen sind, den Unterart-
status abzuerkennen. Allein die seinen Fernzug
nach Stidamerika ermdglichenden Leistungsver-
dnderungen gegeniiber anatum in Morphologie,
Phénologie und Physiologie miissen durch re-
produktive Isolation bewahrt werden, was ei-
nen Artstatus nahelegt. Das trifft auch fiir den
paldarktischen calidus als ausgesprochenen
Fernzieher (DixoN et al. 2012) zu, der sich aber
gegeniiber peregrinus molekular differenzier-
ter darstellt (WINK et al. 2000). Neben anderen
Parallelen fillt auf, daB3 auch dieser Falke sei-
nen Fernzug mit einer Liicke an der 7. Hand-
schwinge antritt (GALLAGHER & QUADE 2010)
und erst im Winterquartier abschliefend mau-
sert, was subtile konvergente Optimierungspro-
zesse nahelegt.
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Und wenn unter den Bussarden buteo und
vulpinus trotz klarer phanotypischer und pha-
nologischer Unterschiede im Grundleistungs-
potential ibereinstimmen, molekular aber nicht
eindeutig zu trennen sind, so weist das gleich-
falls auf eine noch nicht lange zuriickliegende
postglaziale Speziation hin. Das wire auch bei
Falco tundrius, F. calidus und ebenso F. pealei
der Fall, so man sich entschldsse, sie wie die
Wiistenfalken zu behandeln.

Diese Probleme einer angestrebten Neuord-
nung sind auch unter Einbeziehung von Art-
konzepten nicht einfacher 16sbar, da diese nur
unterschiedliche Aspekte artlicher Realitét re-
flektieren. Das phyletische Artkonzept ist, wie
schon sein Name zum Ausdruck bringt, ablauf-
orientiert und kann die Phasen artlicher Kon-
stanz nicht system-, sondern nur merkmalsbezo-
gen erfassen. Das Biospezieskonzept hitte dafiir
gute Chancen, vertut sie aber in Verkennung und
kompromiBloser Ablehnung von Leistungs- und
Optimierungsbeziigen als Grundlage typologi-
scher Realitdten.

Wie parapatrische Arten sind sich allopatri-
sche Arten (Allospezies) gleichfalls oft sehr &hn-
lich, ohne daf} aber ihre Verbreitungsgebiete in
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46. Tundrawanderfalke auf dem
Herbstzug auf Padre Island zeigt

. die Mauserlicke an der Stelle der
£ 7. Handschwinge (HS 8, 9 und 10
sind noch alt). Diese Unterbrechung

der Mauser (sie wird im Winterquar-

tier abgeschlossen) ist nicht nur fiir
tundrius, sondern auch fiir den pa-
ldarktischen calidus bezeichnend.

Beide Fernzieher haben diesen iiber-
greifend optimierten Mausermodus
offenbar unabhdngig voneinander

auch zeitlich versetzt (s. Text) ent-
wickelt, denn tundrius leitet sich

vom neuweltlichen anatum und cali-
dusvom altweltlichen peregrinus ab.

. Foto: H. Quane

direktem Kontakt stehen. Auch bei ihnen wird
in der Regel von engen Verwandtschaftsbezie-
hungen ausgegangen. Doch molekulare Un-
tersuchungsergebnisse stellen das nicht selten
in Frage. Als Beispiele fiir Allospezies gelten
Kaiseradler und Spanischer Kaiseradler (4qui-
la heliaca bzw. A. adalberti), nearktische Hud-
sonweihen (Circus hudsonius) und Merline
im Vergleich zu paldarktischen Gegenstiicken
(Kornweihen C. cyaneus und Merlinen) sowie
der nahezu weltweit verbreitete Fischadler.

Bei den Kaiseradlern (SEIBOLD et al. 1996)
und den Weihen (WINK et al. 1998, WINK &
SAUER-GURTH 2004) wird auf Grund phéno-
typischer und auch molekularer Divergenzen
ein Artstatus iiberwiegend akzeptiert. Die Hud-
sonweihe ist zudem die einzige Weihe Nord-
amerikas, was eine leistungsmaBig intermediédre
Positionierung in Vertretung anderer Weihen-
Typen (vgl. BAUMGART 2015) vermuten 1463t. Bei
den Merlinen liegen vergleichbare Divergenzen
vor. Doch bestehen zwischen ihnen im Phéno-
typ klinale Ubergiinge sowie eine beachtliche
konvergente phénotypische Variabilitét, etwa
zwischen den ,,Steppenmerlinen” von aesolon
und ,,Priariemerlinen von columbarius, was
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39. Die Kornweihen (Circus cya-
neus) der nérdlichen Paldarktis —
hier ein nahezu zeichnungsloses,
helles altes Médnnchen — kénnen
aus dem Gleitflug in offenem Ge-
lande als Uberraschungsjdger auch
Sprintflugpassagen starten, was den
Jagderfolg erheblich steigert.

Foto: T. ProHL fokus-natur

40. & 41. Die nearktische Hudsonweihe (C. hudsonius) sah ich auf vergleichbare Weise in der Strauchtundra
Alaskas und im Winterquartier an der texanischen Atlantikkiiste jagen. Obwohl ihre Gefiedermerkmale (1. Weib-
chen, r. Mannchen) mit denen der Kornweihe prinzipiell iibereinstimmen, wirken Hudsonweihen auf Grund ih-
rer markanter ausgebildeten, wohl signalwirksamen Fleckenzeichnungen dunkler. Sie vertreten méglicherweise
andere in Nordamerika fehlende Weihentypen (wie z. B. Rohr- und Wiesenweihe) leistungsiibergreifend mit.

Foto: A. Jonson GG BY 2.0 bzw. Russ GC BY 2.0

Grenzziehungen erschwert, so daB sie nach wie
vor nur als Unterarten angesehen werden (vgl.
FERGUSON-LEES & CHRISTIE 2009).

Bei den bisher gleichfalls zumeist nur unter-
artlich getrennten Fischadlern erscheint dage-
gen in Ubereinstimmung mit WINK et al. (2004)
eine artliche Aufspaltung, trotz in Grundziigen
ibereinstimmender Jagd- und Lebensweise

nicht nur wegen der etwas hoheren molekula-
ren Divergenzen (1,9-3,8 %) und den, wenn auch
geringen, so doch konstanten phénotypischen
Merkmalsunterschieden, sondern auch aufgrund
ihres Zugverhaltens begriindet. Die Fischadler
der nordlichen Paldarktis und Nearktis (Pan-
dion haliaetus und P. carolinensis) sind Zug-,
die des karibischen Raumes sowie Australiens
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42. Gefiedermerkmale von Merlinen (Falco columbarius) aus unterschiedlichen Regionen ihrer Verbreitung:
a. ,Prariemerlin“ (richardsonii) aus Edmonton (Canada), b. Merlin (columbarius) aus dem NO der USA (Herbst-
durchzigler bei Warwick, NY), c. Merlin aus Norwegen (aesalon), d. Steppenmerlin (pallidus) aus Kasachstan.

Fotos: R. Boora CC BY 2.0, USFWS Public Domain, M. Berntsen CC BY-Sa 4.0 & T. ProHL fokus-natur
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Zugvogel.

und einiger Melanesischer Inseln (P. ridgwayi
und P. cristatus) Standvogel. In Australien be-
wohnt der Fischadler zudem nur Meereskiisten.

Para- und Allospezies werden oft unter der
Annahme einer engen Verwandtschaftsbe-
ziehung in Superspezifischen Begriffsbildern
(Formen- und Artenkreis, Superspezies, bzw.
Zoogeographische Arten/Geospezies u.a.) ver-
eint. Dabei verkennt man aber leider oft, daf3
ihre Analogie nicht nur auf Konspezifitit, son-
dern auch auf Konfunktionalitdt beruhen kann.
Sie stellen nicht nur durch adaptative Radiation
entstandene Zwischen- bzw. Durchgangsstatio-
nen auf dem Wege zur artlichen Eigenstdndig-
keit dar (vgl. HAFFER 1987, Eck 1996), sondern
konnen sich ebenso zentripetal orientiert und
paraphyletisch entwickelt haben (BAUMGART
2015). In letzterem Falle liegt daher kein ,,Spe-
zies-Modus* vor und es ist zu bezweifeln, daf3
dann, wenn keine Konspezifitat vorliegt, berech-
tigt von Superspezies gesprochen werden kann.
Auch ergibt es keinen Sinn, proportionsanaloge
Falken Untergattungen wie etwa Hierofalco oder

44. Der nordamerikanische Fischadler (carolinensis) — hier ein Exem-
plar im Fluge — gleicht ihm phénotypisch weitgehend und ist auch ein

Foto: G. Rasserry GG BY-SA 3.0.

43. Fischadler (Pandion haliaetus) der paldarktischen Nominatfom
(haliaetus), der Gerwiegend als Zugvogel lebt.

Foto: Y. S. Kisnnarpa CC BY-SA 3.0

Rhynchodon, zuzuordnen (vgl. CADE 1982). Bei
vielen heute als solche gehandhabten Einheiten
handelt es sich um konfunktionelle Artenver-
bunde, die verkiirzt als ,,Konfunktional-Arten*
bezeichnet werden sollten. Dieses Begriffsbild
schliefit sowohl verwandtschaftlich als auch
nicht verwandtschaflich verbundene Arten ein
und verdeutlicht die Unverzichtbarkeit funktio-
neller Aspekte im Evolutionsdiskurs.

Auch der Begriff der Semispezies ist frag-
wiirdig. Er wird meist ins Spiel gebracht, wenn
unklar ist ob es sich bei einem Taxon unter der
Voraussetzung, dal Unterarten Vorstufen von
Arten sind (MAUERSBERGER 1976, HAFFER 1992,
1994) um eine Unterart oder Art handelt. Doch
Unterart- und Artbildung sind unterschiedli-
che Prozesse (s. 1.). Dagegen spricht auch das
Begriffsbild an sich, so man Arten als Qualité-
ten der Evolution betrachtet. Denn Qualitdten
sind von ihrer klassischen Definition her un-
teilbar, nicht berechenbar und unterliegen der
Selbstabgrenzung. Bei der Semispezies wiirde
es sich folglich um eine Halbqualitét handeln,
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die es nicht gibt, was immer wieder gebrauchte
traditionelle Beispiele belegen: vor Gericht ist
ein Beschuldigter schuldig oder nicht, ein we-
nig schuldig im Sinne der Anklage gibt es nicht
und eine Frau kann nicht ein bisschen schwan-
ger sein, sie ist es oder sie ist es nicht. Folglich
wére auch, vor allem im Sinne einer 6kofunk-
tionellen Evolutionsbetrachtung, die kladogene-
tisch iiber alternative Leistungsoptimierungen
verlauft, dariiber nachzudenken, ob die ,,Semi-
spezies® iiberhaupt Sinn macht.

Solche Betrachtungen sind zur weiteren Ve-
rifizierung unseres artkonzeptionellen und evo-
lutionstheoretischen Denkens zwar unverzicht-
bar, stofen aber in der Evolutionsbiologie auf
wenig Gegenliebe, denn durch sie relativiert sich
die Wertigkeit einiger bisher getroffener Grund-
aussagen etwa zur Ablehnung der Realitédt von
Typen, den Modalititen von Evolutionsabldu-
fen, der Liickenproblematik u.a. Zudem erwach-
sen so neue zeitliche Rahmenvorstellungen fiir
Evolutionsablaufe. Das wiirde die Dominanz der
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45. Die Fischadler Austra-
liens (cristatus) sind etwas
kleiner und am Kopf und
Halsbereich ohne markant
abgesetzte Zeichnungsmerk-
male.

Foto: PsyLexic CCG-B Sa-2.5

Molekularphyletik im Evolutionsdiskurs erheb-
lich beschneiden, was allein schon massiven Wi-
derstand ihrer etablierten Vertreter auslost und
eine Umsetzung von Anregungen zum Uberden-
ken der Evolutionstheorie (LALAND et al. 2014,
BAUMGART 2018) gegenwirtig kaum zuléft.

Zusammenfassung

Die Entstehung parapatrischer Arten, die eng
verwandt und phinotypisch sehr dhnlich, trotz-
dem, ohne wesentliche Arealiiberlappung und
kaum zu verzeichnender Hybridisierungen, klar
getrennt bleiben, wird zumeist auf Sekundér-
kontakte nach vorangegangener, lange getrenn-
ter Entwicklung zuriickgefiihrt. Sie konnen aber
auch, was Betrachtungen zur Okofunktional-
Evolution an Greifvogeln zeigten, durch Kla-
dogenese entstehen. Die dabei iiber assortative
Paarungen beschleunigt ablaufenden Speziati-
onsprozesse vermitteln unserem Evolutionsver-
standnis zudem neue zeitliche Relationen und
Rahmenvorstellungen.
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Dabei bleiben die Grundleistungspotenti-
ale der Ausgangsart erhalten. Leistungsmafi-
ge Umprofilierungen erfolgen nur auf nachge-
ordneten Ebenen, etwa durch beuteseitige oder
terrainabhidngige Modulation der Jagdflug-
eigenschaften (GroBfalken), Umstellungen im
Migrationsverhalten (Bodensperber, Bussarde,
Milane u.a.) oder physiologische Abwandlun-
gen (Gyps-Geier). Das ermoglicht Arealerwei-
terungen und ein Vordringen in bisher nicht
besiedelte Teilareale unter Beibehaltung der-
selben Okofunktionellen Position.

Die Trennung von Paraspezies gegeniiber
anderen Taxa 148t sich nicht direkt iiber mo-
lekulare Divergenzen ermitteln, die nur indi-
zienhaft signalisieren, wie lange eine Artbil-
dung durch alternative Leistungsoptimierung
im Okofunktional-Bereich zuriickliegt. Viel-
mehr ist es dazu erforderlich, qualitative Lei-
stungsdifferenzen sowie Prozefelemente der
Selbstabgrenzung zu ermitteln. Dabei sind 6ko-
funktionell folgende systematischen Katego-
rien verifizierbar: Arten (Elemente), Paraspe-
zies (Nebengruppenelemente) und Unterarten
(Isotope). Superspezies, bei denen es sich oft
um konvergent entstandene konfunktionelle
Artenverbunde (Konfunktional-Arten) ohne
direkte phyletische Beziehung handelt, und Se-
mispezies als ,,Halbqualitdten™ sind so nicht
definierbar.

Summary

Parapatric species - functional subgroup el-
ements of the systematics of birds of prey
The emergence of parapatric species, which are
closely related and phenotypically very similar,
yet clearly separated without substantial overlap
of the area and barely noticeable hybridization, is
mostly attributed to secondary contacts after a
previous, long separate development. However,
they may also be the result of cladogenesis, as has
been shown by considerations of ecofunctional
evolution in birds of prey. The speciation process-
es accelerated by assortative pairings also add new
temporal relations and frame ideas to our under-
standing of evolution.

The basic performance potentials of the out-
put species are retained. Performance-related

re-profiling only occurs on subordinate lev-
els, e.g. by prey-dependent or terrain-depend-
ent modulation of hunting flight characteristics
(large falcons), conversions in migration behaviour
(ground hunting sparrow hawks, buzzards, black
kites, etc.) or physiological modifications (Gyps vul-
ture). This allows area extensions and advancing
into previously uninhabited subareas while main-
taining the same ecofunctional position.

A separation of paraspecies from other taxa
cannot be directly determined by molecular di-
vergences, which only indicatively show how long
a speciation has to be dated back due to alterna-
tive performance optimization in the ecofunction-
al sphere. It is necessary to determine qualitative
performance differences and process elements of
self-demarcation. Ecofunctionally, the following
systematic categories are verifiable: species (el-
ements), parasspecies (subgroup elements) and
subspecies (isotopes). Superspecies, which are
often convergently formed confunctional species
with no direct phyletic relationship, and semispe-
cies as “semi-qualities” are not definable that way.
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