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Über die Analyse von Nucleotidsequenzen von Marker-
genen (mtDNA, Kerngenom) oder kompletten Geno-
men kann heute die Phylogenie (also die Stammesge-
schichte) von Artkomplexen, Gattungen, Familien, 
Ordnung, Stämmen und ganzen Domänen verlässlich 
rekonstruiert werden (Tab. 1). Die resultierenden 
Stammbäume sind nicht nur für den Evolutionsbiologen 
interessant, sondern auch für den Systematiker. Denn 
ein wichtiges Ziel der systematischen Forschung ist eine 
Anordnung der Lebewesen in einem natürlichen Sys-
tem, in dem taxonomische Einheiten monophyletisch 
sein sollen. Eine Konsequenz der phylogenetischen 
Analyse ist die Korrektur von para- und polyphyle-
tischen Gruppen. Dies hat bereits zu Umbenennungen 
von Art- und Gattungsnamen, wie z. B. bei Eulen, Greif-
vögeln, Möwen oder Meisen (Wink 2011) geführt. 
Wenn sich Unterarten durch morphologische, aku-
stische und genetische Daten von anderen Taxa abgren-
zen lassen, erhalten sie zunehmend Artstatus. Dadurch 
nimmt die Zahl der anerkannten Vogelarten beachtlich 
zu; heute kennt die Systematik bereits 10.300 Arten. 
Durch die Analyse von 17 Kerngenen konnten Hackett 
et al. (2008) eine neue Großphylogenie der Vögel vor-
stellen, in der viele Ordnungen anders zusammengesetzt 
und angeordnet sind als zum Beispiel im System von 
Sibley & Monroe (1990).

Unter Phylogeographie versteht man nach Avise et 
al. (1987) die Rekonstruktion der phylogenetischen und 
geographischen Herkunft einzelner genetischer Linien 
eines Taxons. Viele Arten besiedeln Areale, die sich über 
ganze Kontinente erstrecken können. Häufig ist die 

Verbreitung dabei nicht kontinuierlich, sondern lücken-
haft. Es stellt sich daher die evolutionäre Frage, ob dis-
junkt verbreitete Populationen noch in einem regelmä-
ßigen Genfluss miteinander stehen, oder bereits gene-
tisch isoliert (und damit auf dem Weg zu einer eigen-
ständigen Art) sind. Durch die zunehmende Fragmen-
tierung der Lebensräume ist diese Frage auch für den 
Artenschutz von großer Bedeutung. Klimatische Rah-
menbedingungen, z. B. Eiszeiten und damit verbundene 
Änderungen in der Vegetation und der Rückzug vieler 
Arten in Refugialgebiete, haben die aktuelle Verbreitung 
vieler Arten nachhaltig beeinflusst. Für die Nordhemi-
sphäre liegt die letzte Eiszeit nur 10.000 bis 15.000 Jah-
re zurück. Dieser Zeitraum ist genetisch gesehen sehr 
kurz. Daher kann man nicht erwarten, dass es zu starken 
Änderungen der Nukleotidsequenzen von Markergenen 
bei Arten gekommen ist, die sich erst nach der Eiszeit 
über die Nordhalbkugel ausgebreitet haben. Philopa-
trisch lebenden Arten, welche wenig Dispersal zeigen 
und Lebensräume besiedeln, die sich nur wenig wäh-
rend der letzten 1-2 Millionen Jahren verändert haben, 
weisen dagegen häufig genetisch nachweisbare geogra-
phische Differenzierung auf. Beispielsweise kann man 
auf den Kanarischen Inseln bei vielen Arten inselspe-
zifische Linien nachweisen (Dietzen et al., 2008). Ob-
wohl in den großen Regenwäldern des Amazonasge-
bietes Vogelarten die Möglichkeit haben, sich großflä-
chig auszubreiten, kann man bei vielen Taxa Linien 
nachweisen, die durch die großen Flussgebiete vonei-
nander abgetrennt werden (Fernandes et al., 2012; 
2013).

Methode Anwendung
Sequenzierung von Markergenen Phylogenie, Phylogeographie, „DNA-Barcoding“, 

Genom-Sequenzierung
Mikrosatelliten-Analyse

Systematik 
Phylogenie, (Phylogeographie); Systematik 
Phylogeographie, Populationsgenetik, Paternität, 
Forensik

Genomische Fingerprint-Analyse  
(AFLP, ISSR)
SNPs

Phylogeographie, Hybridanalysen, Genkartierung
Phylogeographie, Populationsgenetik, Paternität, 
Forensik

Tab. 1: Methoden der DNA-
Forschung und ihre Anwen-
dungen in der Ornithologie.
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Wenn man die molekulare Phylogeographie einer Art 
rekonstruieren möchte, die sich auf der Sequenzebene 
kaum differenziert, oder wenn es um Kontaktzonen 
zwischen zwei Entwicklungslinien geht, so benötigt man 
Marker mit einer hohen genetischen Variabilität, z. B. 
single nucleotide polymorphisms (SNP), Mikrosatel-
liten oder genomisches Fingerprinting (Tab. 1). Denn 
DNA-Sequenzen von Markergenen zeigen bei jungen 
Arten/Linien nur selten die notwendige Variabilität, es 
sei denn, die Auftrennung von Populationen erfolgte in 
einem Zeitraum von 100.000 bis einer Million Jahren.
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Die Ergebnisse der modernen, auf molekularen Metho-
den basierenden Phylogenetik revolutionieren nicht nur 
das System der Vögel auf allen hierarchischen Ebenen, 
sie zwingen uns auch zu einer neuen Sichtweise biogeo-
graphischer Muster und Prozesse. Als Beispiele seien 
Klein- und Mittelspecht (Dryobates minor, verwandt mit 
dem nordamerikanischen Dunenspecht D. pubescens; 
Leiopicus medius, der zu einer indischen Artengruppe 
gehört), Mönchs- und Gartengrasmücke Sylvia atricapil-
la und S. borin (Teil einer afrikanischen Gruppe von vier 
Arten) und das Rotkehlchen (Erithacus rubecula, Teil 
einer afrikanischen Radiation von Waldvögeln) ge-
nannt.

Die moderne Phylogeographie ist eng mit Artbil-
dungskonzepten verbunden. Hier dominierten anfangs 
kladistische Ansätze, die phylogenetische Aufspaltungen 
mit Vikarianzereignissen parallelisierten. Pleistozäne 
Vergletscherungen sollen z. B. viele jüngere Artaufspal-
tungen erklären (Weir & Schluter 2008). Im Gegensatz 
dazu stellt sich in vielen neueren Untersuchungen die 
Bedeutung der Kolonisation neuer Gebiete, auch über 
Kontinente, heraus. Ein schon lange bekanntes Beispiel 
für eine transkontinentale Arealausweitung liefert der 
aus Nordamerika stammende Zaunkönig (T. troglo-
dytes). Neu entdeckt wurden Fälle, bei denen asiatische 
Gruppen Amerika erreichten und dort entweder ein-

zelne Arten hinterließen oder sich zu artenreichen 
Stammlinien verzweigten. 

Vögel mit Anpassungen an  einen aerodynamisch 
effizienten Streckenflug sind gute Fernkolonisatoren, 
besonders, wenn sie zusätzlich in Gruppen wandern. 
Ein nützliches Maß für den entsprechenden Flügelbau 
ist der Kipp-Index, der leicht zu messen und dessen 
aerodynamische Relevanz nachgewiesen ist (Bowlin & 
Wikelski 2008). 

Artbildung, Ausbreitung und Arealveränderungen 
sind historische, in Raum und Zeit einmalige Ereignisse 
(Bock 2007). Diese können wegen der Unsicherheiten, 
die allen Datensätzen anhaften, nicht einseitig nur aus 
Stammbäumen rekonstruiert werden (Cook & Crisp 
2005). Als Gegenentwurf präsentieren wir einen inte-
grativen Ansatz, der allerdings nur dann funktioniert, 
wenn Streckenflug, Verbreitungsmuster und Stamm-
bäume regelhaft assoziiert sind. 

Aerodynamische Anpassungen des Flügelbaus für 
einen effizienten Streckenflug kennzeichnen Arten, die 
weit verstreute Ressourcen nutzen wie Vögel der Berge, 
Baumkronen und vor allem in ariden Gebieten und auf 
hoher See nomadisch lebende Formen. Zugvögel, ins-
besondere Langstreckenzieher, weisen durchgehend 
derartige Anpassungen auf.

Die Fähigkeit, große Strecken effizient zurücklegen 
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Abb. 1: Die zwei häufigsten Verbreitungsmuster, die einen mitteleuropäischen Langstreckenzieher und seine nächstver-
wandte Form betreffen, anhand zweier Pieper-Arten. A. Brachpieper Anthus campestris und seine tropische Zwillingsart 
(Braunrückenpieper A. leucophrys). B. Baumpieper A. trivialis und seine östliche Schwesterart (Waldpieper A. hodgsoni). 
Rot: Brutgebiet, blau: Wintergebiete, hell zyan: Gebiete mit ganzjährigen Vorkommen, dunkel zyan: überlappende Brutge-
biete. Daten: BirdLife International and NatureServe (2011) Bird species distribution maps of the world. BirdLife Interna-
tional, Cambridge, UK and NatureServe, Arlington, USA.

A B

zu können, sollte sich sichtbar auf den Genfluss zwi-
schen Populationen einer Art und in der Folge bei der 
Artbildung und den genetischen Distanzen zwischen 
Schwesterarten auswirken. An einigen Beispielen konn-
ten wir zeigen, dass höhere Vagilität aufgrund spitzer 
Flügel mit geringerer inner- wie zwischenartlicher ge-
netischer Differenzierung einhergeht. Stammlinien aus 
Zugvögeln hingegen sind stärker differenziert als ver-
gleichbare Standvogelgruppen. Dies ist wahrscheinlich  
auch ein Effekt unterschiedlicher Überwinterungsge-
biete. Etwa die Hälfte der mitteleuropäischen Langstre-
ckenzieher hat einen nahen Verwandten im Bereich des 
Überwinterungsgebiets. Die andere Hälfte enthält Arten 
mit einer östlichen, ebenfalls ziehenden und getrennt 
überwinternden Schwestergruppe (Abb. 1).

Anhand zweier weiterer Beispiele, den mediterranen 
Grasmücken und den transkontinentalen Verbreitungs-
mustern von Drosseln, konnten wir belegen, dass man  
biogeographische und aerodynamische Argumente auch 
zur Verbesserung von Stammbaumrekonstruktionen 
heranziehen kann. Wir zeigten hier, dass Aerodynamik, 
Biogeografie und Stammesgeschichte miteinander ver-
schränkt sind. Als besonders wichtig stellte sich die bisher 
in biogeographischen Analysen vernachlässigte Rolle der 
Wintergebiete heraus. Da historische Ereignisse einzig-
artig sind, führen simple, auf allgemeinen Wahrschein-
lichkeitsüberlegungen beruhende Analysen (z. B. Diva, 
Ronquist 1997) oft in die Irre, insbesondere dann, wenn 
sie ausschließlich auf Phylogenien und nicht auf der ins-
gesamt vorliegenden Evidenz beruhen. Bereits bei deren 
Rekonstruktion könnten biogeografische und ökolo-
gische Erwägungen (z. B. in der Form von a priori Wahr-
scheinlichkeiten, Huelsenbeck et al. 2001) eingehen.
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Für die Stammesgeschichte der Meisen aus der Gat-
tung Cyanistes bestehen seit längerem solide moleku-
largenetische Hypothesen (Salzburger et al. 2002; Kvist 
et al. 2005; Dietzen et al. 2008). Aktuell werden meist 
drei Arten unterschieden. Zwei eurasiatische Arten, 
die ostpaläarktische Lasurmeise (C. cyanus) und die 
europäische Blaumeise (C. caeruleus) stehen der Ul-
tramarinmeise (C. teneriffae) gegenüber. Letztere 
kommt außer auf den Kanarischen Inseln auch auf 
dem nordafrikanischen Festland vor. Insbesondere die 
Besiedlungsgeschichte der Kanaren liegt nach wie vor 
im Dunkeln. Fest steht lediglich, dass die Inseln nicht 
nur ein Differenzierungszentrum darstellen, sondern 
auch „source populations“ für die rezente Besiedlung 
des nordafrikanischen Kontinents lieferten (Kvist et 
al. 2005; Illera et al. 2011). Ebenso besteht Uneinigkeit 
über die Zugehörigkeit der nordafrikanischen Subspe-
zies ultramarinus in Marokko und Algerien sowie 
Subspezies cyrenaicae in Libyen zu den atlantischen 
Ultramarinmeisen, C. teneriffae, einerseits (Dickinson 
2003; Eck 2006) oder zu den europäischen Blaumeisen, 
C. caeruleus, andererseits (del Hoyo et al. 2007).

In unsere molekulargenetischen Untersuchungen 
flossen Proben von 17 aus 22 anerkannten Subspezies 
aller drei Cyanistes-Arten ein. Für phylogenetische 
Stammbaumrekonstruktionen wurden drei mitochon-
driale Gene sowie Introns zweier Kerngene sequen-
ziert. Die Phylogenien und Haplotypennetzwerke aller 
Marker sowie des Gesamtalignments über 2.872 Ba-
senpaare (bp; 5 Marker) ergeben ein denkbar uner-
wartetes Bild: Die östlichste Ultramarinmeisen-Popu-
lation, C. t. cyrenaicae, ist in allen Berechnungen stets 
nächstverwandt der westlichsten Inselpopulation auf 
La Palma, C. t. palmensis (Haplotypennetzwerk der 
mitochondrialen Control-Region, Abb. 1). In der 
Multilocus-Phylogenie erscheinen beide als Schwester-
taxa, ihre gemeinsame Stammeslinie ist durch eine 
basale Aufspaltung des Ultramarinmeisen-Astes von 
allen übrigen C. teneriffae-Populationen getrennt. Die 
nahe Verwandtschaft der Populationen von La Palma 
und Libyen wird außerdem durch deren identische 
Varianten von vier Indels (Insertionen bzw. Deletionen 
von Basenfragmenten von 3–16 bp Länge) auf drei 
molekularen Markern gestützt. Zwei dieser Indel-

Varianten kommen ausschließlich in diesen Populati-
onen vor, zwei weitere auf demselben nukleären Intron 
sind ebenso auf den westlichen Kanareninseln El Hier-
ro und La Gomera verbreitet.

Das Verzweigungsmuster der Phylogenie sowie die 
Rekonstruktion historischer Biogeographie mittels Ma-
ximum Parsimony legen folgendes Besiedlungsszenario 
der Kanarischen Inseln sowie zwingende taxonomische 
Schlussfolgerungen nahe: 
• Die Populationen in Libyen und auf La Palma stellen 

reliktäre genetische Linien eines ersten Besiedlungs-
ereignisses vom nordafrikanischen Kontinent aus auf 
die Kanaren dar.

• Die Radiation der Ultramarinmeisen innerhalb des 
Kanarischen Archipels verlief sehr wahrscheinlich 
ausgehend von der West-Gruppe ostwärts und ende-
te in einer sehr rezenten (möglicherweise sogar nach-
eiszeitlichen) Rückbesiedlung Nordafrikas ausgehend 
von Fuerteventura und Lanzarote.

• Die nordafrikanischen Populationen der Ultrama-
rinmeisen, C. teneriffae, sind untereinander nicht 
nächstverwandt. Sie repräsentieren im Gegenteil 
zum einen eine basale reliktäre Stammeslinie in Li-
byen (ssp. cyrenaicae), zum anderen eine hoch ab-
geleitete Linie innerhalb der Kronengruppe (Marok-
ko und Algerien sowie Pantelleria; ssp. ultrama-
rinus). Beide Formen in einer gemeinsamen Phylo-
spezies zusammenzufassen (wie vorgeschlagen von 
Sangster 2006), ist daher nach diesen neuen Befun-
den nicht haltbar. Ebenso wenig sinnvoll ist es nach 
genetischen Befunden, jene nordafrikanischen Po-
pulationen als Subspezies in C. caeruleus einzuglie-
dern (del Hoyo et al. 2007), zumal  bioakustische 
und teils ebenso morphologische Merkmale dieser 
ultramarinus-Populationen dem widersprechen (So-
nagramme Abb. 1 s. auch Martens 1996; Morpholo-
gie: Martin 1991)
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Abb. 1: Molekulargenetische 
und akustische Differenzie-
rung der Ultramarinmeisen; 
oben: Haplotypennetzwerk 
der mitochondrialen Con-
trol-Region für alle Unterar-
ten von C. teneriffae (504 
Basenpaare, n= 110 Proben); 
unten: Sonagramme der Re-
viergesänge verschiedener 
Unterarten von C. teneriffae 
sowie den eurasiatischen 
Schwesterarten Blaumeise 
(C. caeruleus) und Lasurm-
eise (C. cyanus).
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