Vergleichende Phylogenie der Gimpel
(Aves: Fringillidae: Pyrrhula BRISSON, 1760).

Dissertation
zur Erlangung des Grades
,Doktor der Naturwissenschaften”

am Fachbereich Biologie
der Johannes Gutenberg-Universitat
In Mainz.

Till TOpfer
geboren am 2. Februar 1979 in Dresden.

Mainz, 10. November 2008



Dekan:
Erstberichterstatter:
Zweitberichterstatter:

Tag der Prufung:

[gelbscht]
[gelOscht]
[gelOscht]

18. Dezember 2008



Meinen Eltern.



1. Einleitung

1.1. Einleitung

1.2. Die Gimpel der Gattung Pyrrhula BRISSON, 1760 (Aves: Fringillidae)
1.3. Artkonzepte, Phylogenie und Taxonomie

1.4. Aufgabenstellung

2. Material und Methoden

2.1. Untersuchungsobjekte

2.2. Molekulargenetik

2.3. Morphologie

2.4. Taxonomische Schlussfolgerungen

3. Ergebnisse
3.1. Molekulargenetik
3.1.1. Differenzierungen im 16S-Gen
3.1.2. Differenzierungen im Cytochrom-b-Gen
3.2. Morphologie
3.2.1. Differenzierungen im Fligelbau
3.2.2. Differenzierungen im Schwanzbau
3.2.3. Beziehungen zwischen Fliigel- und Schwanzbau
3.2.4. Differenzierungen im Schnabelbau
3.2.5. Differenzierungen im Tarsusbau
3.2.6. Diskriminanzanalyse
3.2.7. Morphologische Charakterisierungen
3.2.8. Morphometrische Differenzierungen bei den Himalayagimpeln
3.3. Inselformen und Inselbesiedlungen

4. Diskussion
4.1. Molekulargenetik
4.1.1. Grundlegendes
4.1.2. Differenzierungen im 16S-Gen
4.1.3. Differenzierungen im Cytochrom-b-Gen
4.2. Morphologie
4.2.1. Differenzierungsmuster
4.2.2. Phylogenetische Interpretationen: Geschlechtsdimorphismus und Jugendgefieder
4.3. Biogeographie und Ausbreitungsvorgange
4.3.1. Kontinentalverbreitung, pleistozéane Refugien und nacheiszeitliche Ausbreitungen
4.3.2. Inselbesiedlungen
4.4, Fallbeispiele
4.4.1. Das Verwandtschaftsverhaltnis zwischen Pyrrhula erythrocephala und P. erythaca
4.4.2. Der Status von P. (p.) murina
4.4.3. Der Status von P. (p.) cineracea
4.4.4. Der Status von P. (p.) griseiventris

5. Synthese

6. Zusammenfassung
7. Dank

8. Literatur

9. Abbildungsverzeichnis
Anhang |

Anhang Il

Anhang Il

Anhang IV

Anhang V

Anhang VI

Erklarung

el
(5 NN NS

17
17
24
28

29
29
30
32
45
45
48
51
52
54
56
59
64
68

70
70
70
73
74
86
86
87
89
89
91
93
93
95
97
98

100
104
106
109
119
122
125
129
154
155
159

187



1. Einleitung

1.1. Einleitung

Die Erforschung der Verwandtschaftsverhaltnisse bei Vogeln hat in den letzten beiden
Jahrzehnten insbesondere durch die verbreitete Anwendung molekulargenetischer
Arbeitsmethoden zu einer umfassenden Neuinterpretation ihrer Stammesgeschichte und
Systematik gefuhrt. In der bislang vor allem vom Biologischen Artkonzept gepragten
Ornithologie fuhrten kladistische Analyseverfahren vielfach zu umfassenden Neugruppierungen
etablierter Verwandtschaftsverhaltnisse. Bei zahlreichen vormals geographisch-morphologisch
beglndeten Vogeltaxa wurden die bis dahin anerkannten taxonomischen Gruppierungen
aufgrund abweichender molekulargenetischer Differenzierungsmuster aufgelost. So wurden
viele ftraditionell als Subspezies oder Subspeziesgruppen angesehene Vogeltaxa als
paraphyletisch im Sinne der HENNIG'schen (1965) Terminologie bewertet und in monophyletisch
begriindete Spezies zerlegt (z.B. PETER et al. 1994; FRIESEN et al. 1996; SALZBURGER et al.
2002).

Da bei der Zerlegung traditioneller taxonomischer Gruppen aber auch die Gefahr besteht, dass
deren gemeinsame verwandtschaftliche Beziehungen nicht nur nomenklatorisch verloren
gehen, muss bei phylogenetischen Neubewertungen ein breites Methodenspektrum
gleichrangig angewandt werden. Die so erhaltenen Differenzierungsmuster sollten tiberdies mit
den zoogeographischen Verhaltnissen abgeglichen werden, um aus ihnen stichhaltige
phylogenetische Hypothesen ableiten zZu konnen. Gegebenenfalls kénnen
stammesgeschichtliche Beziehungen zwischen nahe verwandten Vogelgruppen (,Empirischen
Abstammungsgemeinschaften®, ECK 1996) auch nomenklatorisch ausgedrickt werden (z.B. als
Superspezies). Nicht zuletzt bezeugen die in jungster Zeit intensiv gefuhrten Debatten Uber die
Bedeutung molekularer gegenliber morphologischen Daten in der Phylogenetik (z.B. SCOTLAND
et al. 2003, JENNER 2004, KRUCKENHAUSER et al. 2004, WIENS 2004, SMITH & TURNER 2005) die

nach wie vor bestehende Notwendigkeit integrativer vergleichender Studien.

Mit dieser Arbeit soll am Beispiel der Gimpel der Gattung Pyrrhula eine solche vergleichende
phylogenetische Methodik angewandt werden. Der daflir gewahlte Untersuchungsansatz
beinhaltet v.a. molekulargenetische und morphologische Methoden, deren Ergebnisse vor dem
biogeographischen Hintergrund der Gattung analysiert werden. Die Uberschaubare Anzahl von
26 Taxa macht die Gattung Pyrrhula zu einer geeigneten Vogelgruppe, um die Prinzipien
phylogeographischer Differenzierungen aufzudecken, denn sie ist auBerlich scharf umgrenzt

und auch in sich in klare morphologische Gruppierungen mit eigenen Arealen unterteilbar.



Sie ist daher in hohem Male geeignet, die Vorgehensweise stammesgeschichtlicher
Rekonstruktionen zu demonstrieren und die Probleme unterschiedlicher taxonomischer

Klassifikationen aufzuzeigen.

Meine Herangehensweise war dabei grundsatzlich eine problemorientierte, bei der die
Rekonstruktion der Phylogenie der Gimpel exemplarisch fur die Behandlung aktueller
evolutionsbiologischer Fragestellungen und Probleme herangezogen wird. Ich habe angestrebt,
eine Studie vorzulegen, die der Definition von ,Biologischer Systematik® im Sinne SIMPSONs
(1961: 7) moglichst nahe kommt: ,Systematik ist die wissenschaftliche Untersuchung der Arten

und der Vielgestaltigkeit der Organismen und sémtlicher Beziehungen zwischen ihnen.®

Weil diese Beziehungen, wie schon von MAYR (1982: 145f.) dargelegt, die Vernetzung
unterschiedlichster Bereiche biologischer Lebensaullerungen und Okologischer
Wechselwirkungen beinhaltet, kann sich auch eine gattungsbezogene Ausarbeitung wie die
vorliegende nur auf ausgewahlte Aspekte der systematischen Beziehungen konzentrieren. Mit
dem in dieser Arbeit angewandten Methodenspektrum kann aber zumindest fir die
phylogenetischen Beziehungen innerhalb der Gattung Pyrrhula eine breite Datenbasis
geschaffen werden, die sowohl fur die ornithologische Klassifikation als auch zur Interpretation

weiterer zoologischer Fragestellungen verwendbar ist.



1.2. Die Gattung Pyrrhula BRISSON, 1760 (Aves: Fringillidae)

Bei den Gimpeln der Gattung Pyrrhula handelt es sich um kleine bis mittelgrol3e Finkenvogel,
denen ein weiches, relativ langes Korpergefieder und ein kurzer, kompakter Schnabel ihr
charakteristisches rundliches Erscheinungsbild verleiht. Die Pyrrhula-Formen haben einen
unterschiedlich stark ausgepragten Sexualdimorphismus, wobei die Mannchen haufig groRer
sind. Diese zeigen aullerdem zumeist die kontrastreichere Gefiederfarbung, bei der Brust und
Bauch kraftig rot oder orangefarben sind, wahrend der Ricken grau gefarbt ist. Die
Unterseitenfarbung kann dariber hinaus bei P. pyrrhula s.str. kontinuierlich von rot Uber
rosafarben zu véllig grau ausgebildet sein. Die Weibchen sind hingegen generell gedeckter
gefarbt, ihre Unterseite ist zumeist ebenso wie der Riicken in warmen Braunténen gehalten,
wobei die Weibchen mancher Taxa unterschiedliche Grauanteile im Kopf- und Rickengefieder
besitzen. Bei den Gimpeln mit schwach ausgepragtem Farbdimorphismus zwischen den
Geschlechtern (P. nipalensis, P. leucogenis und P. (p.) murina) herrschen Braun- und
Graubrauntone vor. Vielen Pyrrhula-Taxa ist in beiden Geschlechtern eine schwarze Kopfkappe
eigen, die auch auf ein schuppiges Fleckenmuster beschrankt sein kann. Bis auf P. (p.) murina
besitzen alle Gimpel eine weilRe Burzelfarbung, die Flugel- und Schwanzfedern sind schwarz

und kdnnen bei manchen Formen auffallig schillern (Abb. 2).

Sofern es sich nach den publizierten Angaben (BIANCHI 1907, Voous 1949, GLUTZ VON
BLOTZzHEIM 1997: 1137) und den wenigen Praparaten verallgemeinern lasst, sind sich die
Jungvdgel samtlicher Pyrrhula-Taxa bis in den Frihwinter hinein bemerkenswert ahnlich (Abb.
1). So ist im Jugendkleid das Kleingefieder bis auf den helleren Birzelbereich einheitlich braun
oder graubraun gefarbt. Eine schwarze Kopfplatte wie bei Altvégeln mancher Taxa ist nicht
ausgebildet. Lediglich das GroRgefieder ist wie bei adulten Gimpeln schwarz. Auch die

Geschlechter unterscheiden sich in diesem Alter auf3erlich noch nicht.

Abb. 1: Jungvogel von Pyrrhula pyrrhula im schlicht braunen
Jugendkleid ohne schwarze Kopfplatte. Beachte den noch
hellen Schnabel. (Foto: K. SCHNAIBLE)




Die Gattung Pyrrhula ist palaearktisch-indomalayisch verbreitet, besitzt ihr Diversitatszentrum
aber in der Palaearktis (Abb. 3-5). Sie weist 26 Taxa auf, wirkt morphologisch geschlossen und

ist gut gegenuber allen anderen Fringilliden-Gattungen abgrenzbar. Aufgrund des

unterschiedlichen Differenzierungsgrades der Formen zeigen sich nach dulReren Merkmalen
auch gattungsintern zunachst recht klare taxonomische Gruppierungen. Derzeit werden sechs
Arten innerhalb der Gattung unterschieden (DICKINSON 2003: 756f., Angabe mit Locus typicus, *

potentieller Artrang intensiv diskutiert):

Pyrrhula nipalensis - Nepalgimpel

n. nipalensis HODGSON, 1836
. waterstradti HARTERT, 1902
. ricketti LA TOUCHE, 1905

. victoriae RIPPON, 1906

. uchidai KURODA, 1916

. Ssp.

TUUUDTT
S335353

Pyrrhula leucogenis - Philippinengimpel
P. I. leucogenis OGILVIE-GRANT, 1895
P. I. steerei MEARNS, 1909

Pyrrhula aurantiaca - Goldriickengimpel
P. aurantiaca GouLD, 1858

Pyrrhula erythrocephala - Rotkopfgimpel
P. e. erythrocephala VIGORS, 1832

Pyrrhula erythaca - Maskengimpel
P. e. erythaca BLYTH, 1862
P. e. owstoni HARTERT & ROTHSCHILD, 1907

Pyrrhula pyrrhula - Eurasischer Gimpel
P. p. pyrrhula (LINNE, 1758)
. coccinea (GMELIN, 1789)
. europoea VIEILLOT, 1816
. germanica BREHM, 1831
. pileata MCGILLIVRAY, 1837
. griseiventris LAFRESNAYE, 1841*
. murina GODMAN, 1866 *
. cassinii BAIRD, 1869
. cineracea CABANIS, 1872 *
. rosacea SEEBOHM, 1882
. rossikowi DERJUGIN & BIANCHI, 1900
. caspica WITHERBY, 1908
. iberiae Voous, 1951
. paphlagoniae ROSELAAR, 1995

UUUTUTVTTTTUTUVUUUIUD
T T TTTTT T

C- und N-Nepal

Mt. Tahan, N-Pahang, Malaysia
NW-Fukien, China

Mt. Victoria, Myanmar

Shishaban, Ako, Taiwan

SC-Vietnam (vgl. DICKINSON 2003: 756)

Gebirge von Lepanto, N-Luzon, Philippinen
Mt. Bliss, NW-Mindanao, Philippinen

Kaschmir

Simla-Almora, Indien

Sikkim (incl. wilderi RILEY, 1918 - E Peking)
Mt. Arizan, Taiwan

Schweden

Baden, Deutschland

Normandie, Bretagne und Anjou, Frankreich
Renthendorf, Thiringen, Deutschland
GrofRbritannien

Japan

Sao Miguel, Azoren

Nulato, Yukon River, Alaska

Baikalsee

Yokohama, Japan

Artvin, E Schwarzmeerkste

Mazenderan, N-lran

Linares de Riofrio, Salamanca, Spanien
Karadere b. Bolu, Tlrkei, W Schw.meerkiiste
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Abb. 2: Ausgewdhlte Pyrrhula-Taxa. Obere Reihe links: P. nipalensis ad. (Mitte) und juv. (unten), die Képfe gehdren
zu den ssp. waterstadti bzw. ricketti. Obere Reihe rechts: P. leucogenis juv., Q ad. und & ad. (v.l.n.r.). Die Reihen
darunter jeweils & ad., @ ad. und juv. (v.l.n.r.). Die unterste Reihe zeigt nur die 33 der einzelnen P. pyrrhula s.I.-
Formen. Grafiken aus CLEMENT 1993, kombiniert & bearbeitet.



Die Pyrrhula-Gimpel weisen ein recht klar gegliedertes und ausgesprochen kontinentales
Verbreitungsbild auf. Unter den wenigen Inselformen sind Pyrrhula leucogenis (Philippinen) und
P. (p.) murina (Azoren) aulerlich deutlich distinkt. Wiederholt treten Gimpel im extremen
nordwestlichen Nordamerika (Alaska) auf, die aber zu den d&stlichsten pyrrhula-Populationen
gehdren und keine eigene Brutgemeinschaft in der Nearktis bilden. Die eurasischen P. pyrrhula-
Formen bewohnen in der Regel Bergwalder, aber auch Nadel- und Mischwalder der Tieflagen.
Demgegenlber sind viele der zentralasiatischen Taxa ausgesprochene Gebirgsvogel, die in
Hohen von etwa 2.000 bis 4.200 m . NN briten (z.B. CLEMENT 1993: 305ff.).

Die im Himalaya vorkommenden Gimpel gehdren entsprechend ihres Verbreitungsbildes zu den
von MARTENS (1972) als ,orientalisch-himalayanisch® bezeichneten Faunenelemente, die im
Himalaya ihre westliche Verbreitungsgrenze erreichen. Der westlichste Himalaya-Gimpel ist P.
aurantiaca, der gemeinsam mit P. erythrocephala ein echter Himalaya-Endemit ist. Das
Himalaya-Vorkommen der beiden anderen Taxa (P. nipalensis und P. erythaca) ist im Vergleich
zu ihrem restlichen Verbreitungsgebiet nur ein westliches Randvorkommen (Abb. 3, 4). Dabei
muss aber berlcksichtigt werden, dass die heutigen Verbreitungsgrenzen von Voégeln im
Himalaya wesentlich von den Niederschlagsmengen und den damit verbundenen
Waldformationen abhangen (MARTENS 1972).

Die Stimmen (Rufe, Gesange) sind nicht komplett bekannt, lediglich fir einzelne Formen von
Pyrrhula pyrrhula existieren ausfuhrlichere Darstellungen (NICOLAI 1959, WILKINSON & HOWSE
1975, GUETTINGER et al. 2002). Die eurasischen Gimpel tragen zumeist nur einen leisen,

unauffalligen Gesang vor, ebenso sind ihre Rufe recht einférmig und strukturarm.

Molekulargenetische Vergleiche zwischen den Pyrrhula-Taxa sind bislang lickenhaft. In eine
genetische Ubersichtsstudie zur Phylogeographie verschiedener Finkenvogel (ARNAIZ-VILLENA
et al. 2001) wird die Gattung zwar einbezogen, aber lediglich mit vier Taxa. Die Autoren
bescheinigen den Pyrrhula-Gimpeln (gemeinsam mit den Hakengimpeln der Gattung Pinicola)
eine offensichtliche Monophylie, eine detaillierte intragenerische Verwandtschaftsuntersuchung

findet jedoch nicht statt.
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Abb. 3: Verbreitung von P. nipalensis und P. leucogenis.
grin - nipalensis,

a (griin) - Verbreitung P. leucogenis steeri,

blau - Verbreitung P. I. leucogenis.

(Karte aus CLEMENT 1993, kombiniert & bearbeitet)

Abb. 4: Regionale Sympatrie der zentralasiatischen Gimpel.
a (grtin) - P. aurantiaca,

b (leer) - P. erythrocephala,

restliche Flédche (griin) - Brutzeitverbreitung P. erythaca,
blau - Winterverbreitung P. erythaca.

(Karte aus CLEMENT 1993, kombiniert & bearbeitet)

Abb. 5: Verbreitung von P. pyrrhula s.I. mit dem Inselareal
von murina auf den Azoren.

griin & gelb - Brutzeitverbreitung,

blau - Winterverbreitung.

(Karte aus CLEMENT 1993)
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1.3. Artkonzepte, Phylogenie und Taxonomie

Das Artproblem. Die Art (Spezies) ist nach Ansicht der meisten Wissenschaftler eine der
grundlegenden biologischen Einheiten von fundamentaler evolutionarer Bedeutung (z.B. MAYR
et al. 1953: 23, MAYR 1998, DE QUEIROZ 2007). Weil die Artbildung ein Prozess ist, kdnnen beim
Vergleich rezenter Formen (,horizontaler Vergleich®, vgl. Bock 2007) deren tatsachliche
phylogenetische Beziehungen haufig nur anndhernd rekonstruiert werden, insbesondere dann,
wenn allopatrische Verbreitungsmuster und unklare Differenzierungen eine Entscheidung tber
ihren Artstatus erschweren. Es wurde mehrfach gezeigt, dass sich die meisten Artkonzepte vor
allem hinsichtlich der zugrundeliegenden Kriterien der Artabgrenzung unterschieden, nicht
jedoch tatsachlich verschiedene Artbegriffe vertreten (z.B. MAYR 2001: 208, DE QUEIROZ 2007).
Demnach lassen sich samtliche Konzeptionen inhaltlich nur zwei Artbegriffen zuordnen, namlich
dem typologischen (,phylogenetischen”) und dem biologischen Artbegriff (z.B. MAYR 1963: 25ff.,
2001: 208). Allen Konzeptionen liegt in ihrer praktischen Anwendung die Gemeinsamkeit
zugrunde, dass sie Arten als unabhangig evolvierende Verwandtschaftslinien von
Metapopulationen behandeln (,separately evolving metapopulation lineages®, DE QUEIROZ
2007).

Unter dem Biologischen Artkonzept (Biological Species Concept, BSC) ist die ,Biologischen Art*
wie folgt definiert: ,Eine Art ist ein Gruppe sich kreuzender natirlicher Populationen, die von
anderen solcher Gruppen reproduktiv isoliert sind.“ (“A species is a group of interbreeding
natural populations that are reproductively isolated from other such groups.” MAYR 2001: 207,
MAYR & DIAMOND 2001: 120). Das objektive Artunterscheidungskriterium ist dabei also die
reproduktive Isolation zwischen Populationsgruppen. Im Gegensatz dazu ist unter dem
Phylogenetischen Artkonzept (Phylogenetic Species Concept, PSC) definiert: ,Eine Art ist die
kleinste diagnostizierbare Gruppe von Individuen, zwischen denen eine
Abstammungsbeziehung besteht.“ (,A species is the smallest diagnosable cluster of individual
organisms within which there is a parental pattern of ancestry and descent. CRACRAFT 1983).
Das Schlisselkriterium ist hier die (subjektive!) Diagnostierzierbarkeit von Gruppen, deren
hinreichende Unterscheidbarkeit ihren Artstatuts belegt, die Populationsebene ist nicht

entscheidend.

Aus diesen unterschiedlichen Definitionen resultieren die differierenden taxonomischen
Statuszuordnungen einzelner Formen. Vereinfacht ausgedriickt, fihrt die Anwendung des BSC
zum Zusammenfassen vieler Taxa unter einem Artnamen (,Jumping®), wahrend diese unter dem

PSC als eigenstandige Arten aufgefasst werden (,splitting*).”

! Deshalb steigt in der systematischen Praxis die Zahl der Arten bei Anwendung des PSC im Vergleich zum BSC
deutlich an. So zeigen beispielsweise NAVARRO-SIGUENZA & PETERSON (2004) an mexikanischen Vdgeln, dass sich
von mehr als 1000 klassischen (=biologischen) Arten 135 biologische in 323 phylogenetische Spezies aufspalten

12



Daher wurden auf dem BSC basierende modifizierte Richtlinien vorgeschlagen (HELBIG et al.
2002, PARKIN et al. 2006), die das Kriterium der reproduktiven Isolation zwar als die
Voraussetzung fir Speziationen beinhalten, dieses aber weniger orthodox als ,reproduktive
Inkompatibilitat auslegt. Diese Richtlinien erlauben die Diagnose von Artunterschieden trotz
eines grofReren Males an Hybridisierung zwischen parapatrischen Taxa und gestehen vielen

Inselformen wesentlicher leichter Artselbststandigkeit zu.

Die Anwendung des BSC. Die im Biospezieskonzept zugrundegelegte reproduktive Isolation
lasst sich in Fallen sympatrischer und parapatrischer Verbreitungsmuster empirisch bestimmen,
indem die Vermischung oder Separierung der fraglichen Populationsgruppen direkt
beobachtbar ist. Bei Allopatrie muss mit Hilfe der Konvention gearbeitet werden, aufgrund des
Grades der Unterschiedlichkeit zwischen diesen Populationen indirekt zu entscheiden, ob eine
Vermischung im Falle eines Zusammentreffens beider Formen wahrscheinlich ist. Diese
Entscheidung orientiert sich an bekannten Unterschieden nahe verwandter Formen (mdglichst
auf intragenerischer Ebene), deren Status als reproduktiv isolierte oder nicht isolierte
Populationen bekannt ist. Durch den Vergleich dieser Differenzierungsgrade kann auf einen
wahrscheinlichen Status der allopatrischen Form rickgeschlossen werden (MAYR & DIAMOND
2001: 277). Auch HELBIG et al. (2002) vertreten diese relativistische Vorgehensweise, wobei sie
vor allem Wert auf Diagnostizierbarkeit sowie genetische und phanotypische Integritat der Taxa
legen, um ihnen Artrang zuzuerkennen. Bei allopatrischer Verbreitung werden die beteiligten
Formen dann als artselbststandig betrachtet, wenn die Gesamtheit der Unterschiede diskreter
und nicht funktionell gekoppelter Merkmale dem Mall der Merkmalsdivergenz zwischen

verwandten sympatrischen Arten entspricht oder sogar Ubersteigt.

Superspezieskonzept. Um phylogenetische Konstellationen auch nomenklatorisch
auszudricken, wurde das eng an das Biologische Artkonzept gebundene Superspezieskonzept

entwickelt (AMADON 1966), dessen aktuelle Definition lautet:

.Eine Superspezies ist eine monophyletische Gruppe nachstverwandter und weitgehend oder
vollstandig allopatrischer Arten, d.h. eine Gruppe von Taxa, die reproduktive Isolation erreicht
haben, aber geringfiigige oder keine geographische Uberlappung zeigen.“ (,A superspecies is
defined as a monophyletic group of closely related and largely or entirely allopatric species -
that is, a group of taxa that have achieved reproductive isolation but little or no geographic
overlap.“ MAYR & DIAMOND 2001: 153)

lassen, DILLON & FJELDSA (2005) demonstrieren bei afrikanischen Végeln die Aufspaltung von 1572 biologischen in
2098 phylogenetische Arten.
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Die einzelnen Arten einer Superspezies werden als Allospezies (oder Semispezies) bezeichnet.
Auch fiur Allospezies muss deren Artrang, d.h. reproduktive Isolation, zumindest argumentativ
wohlbegriindet sein. Viele der Anderungen in der Taxonomie palaearktischer Végel wahrend
des letzten Jahrzehnts beruhen auf der Umsetzung des Superspezieskonzepts bei gleichzeitig
modifizierter Auffassung der reproduktiven Isolation als ,reproduktive Inkompatibilitat® (HELBIG

et al. 2002).
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1.4. Aufgabenstellung

Das Ziel dieser Arbeit ist es, mit Hilfe einer vergleichenden Methodik die intragenerischen
Verwandtschaftsverhaltnisse zwischen den Pyrrhula-Taxa zu rekonstruieren. Die jeweiligen
Differenzierungsmuster zwischen den Formen werden einander gegenlbergestellt und
hinsichtlich ihres Kongruenzgrades beurteilt. Dabei kommt den molekulargenetischen
Differenzierungen die Bedeutung des phylogenetischen Grundgeristes zu, anhand dessen

weitere, vor allem morphologische Merkmale abgeglichen werden.

SchlieBlich sollen aufgrund der festgestelliten Musterkonstellationen Aussagen Uber die
Verwendbarkeit einzelner Differenzierungen zur Aufdeckung phylogenetischer Beziehungen
innerhalb der Gattung Pyrrhula getroffen werden. Die gewonnenen Erkenntnisse kdnnen
schliellich dazu benutzt werden, Vorschlage fir eine zeitgemale systematisch-taxonomische
Gliederung der Gattung Pyrrhula zu entwickeln, wobei groRer Wert auf konzeptionelle Stringenz

gelegt wird.

Im einzelnen ergeben sich folgende spezielle Fragestellungen:

- Wie eng ist die Verwandtschaftsbeziehung zwischen P. nipalensis und P. leucogenis

und wie stehen beide im Verhaltnis zu den anderen Pyrrhula-Formen?

- Lasst sich das aufgrund morphologisch-geographischer Merkmale postulierte enge
Verwandtschaftsverhaltnis zwischen den zentralasiatischen Formen P. aurantiaca,

P. erythaca und P. erythrocephala auch molekulargenetisch belegen?

- Wie gestalten sich die Verwandtschaftsverhaltnisse innerhalb der P. pyrrhula-

Gruppe:

0 Wie ist der Status des geographisch isolierten, farblich und morphometrisch

abweichenden Azorengimpels P. (p.) murina zu bewerten?

0 Was kann aus der postulierten Sympatrie zwischen den farblich und
morphometrisch stark divergierenden sibirischen P. p. pyrrhula und P. (p.)

cineracea abgeleitet werden?

o0 Wie ist das geographische und biologische Verhaltnis der beiden letzteren zu

P. (p.) griseiventris im Fernen Osten zu beurteilen?
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- Welche Konsequenzen hat die Anwendung unterschiedlicher Artabgrenzungen fir

die Gattung Pyrrhula?

- Wie ist das verwandtschaftliche Verhaltnis zwischen den Gattungen Pyrrhula und

Pinicola beschaffen? Sollten beide Gattungen vereinigt werden?

Nicht zuletzt sollen die Ergebnisse der molekularen und morphologischen Teiluntersuchungen
auch dazu herangezogen werden, auf zoogeographischer Ebene Aussagen Uuber die

Ausbreitungs- und Filtermechanismen von Merkmalen im Zuge von Arealveranderungen und

adaptiven Radiationen zu treffen.
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2. Material und Methoden

2.1. Untersuchungsobjekte

Die Aufgabenstellung dieser Arbeit setzt den detaillierten Vergleich einer grofden Anzahl
Individuen der Gattungen Pyrrhula und Pinicola sowie weiterer ausgewahlter Finkengattungen
voraus. Daher war es unumganglich, auf konserviertes Material zurtickzugreifen. Die fur die
molekulargenetischen Analysen benétigte DNA wurde Uberwiegend aus konservierten Gewebe-
oder Blutproben gewonnen, zu einem kleineren Anteil aus Gewebeproben aus Vogelbalgen
extrahiert. Fir die morphologischen Untersuchungen wurden Balgpraparate aus verschiedenen
Museumssammlungen herangezogen. Insgesamt wurden so 959 Individuen der Gattung
Pyrrhula untersucht. Tabelle 1 gibt eine Ubersicht ber die Verteilung der einbezogenen
Individuen. In Tabelle 19 im Anhang ist das gesamte Material detailliert aufgelistet.

Tab. 1: Anzahl der einbezogenen Individuen der Gattung Pyrrhula. Unter ,unbest.” finden sich Gewebeproben
geschlechtsunbestimmter Végel (z.T. Jungvégel).

Taxon Mannchen Weibchen unbest. Gesamt
Pyrrhula nipalensis 78 69 3 150
Pyrrhula leucogenis 29 22 1 52
Pyrrhula aurantica 37 21 0 58
Pyrrhula erythrocephala 33 26 5 64
Pyrrhula erythaca 55 47 13 115
Pyrrhula pyrrhula s. str. 167 97 30 294
Pyrrhula (pyrrhula) griseiventris 67 38 4 109
Pyrrhula (pyrrhula) cineracea 25 18 3 46
Pyrrhula (pyrrhula) murina 43 26 2 71
Gesamtanzahl 534 364 61 959

In die morphologische Datenaufnahme wurden groRtenteils Altvogel bekannten Geschlechts
einbezogen. In wenigen Fallen gingen zwecks Datenvervollstiandigung auch die Mafte von
Voégeln im ersten Lebensjahr ein, sofern diese die Jugendteilmauser abgeschlossen hatten, da
sich dann deren GroR3gefiedermale nicht mehr von den Adulten unterscheiden (GLUTZ VON
BLOTZzHEIM 1997: 1137). Bedingt durch den Zustand der Praparate konnte aber nicht von jedem
Exemplar ein vollstdndiger Datensatz erhoben werden. Dagegen konnten fir einige Individuen

sowohl molekulare als auch morphologische Daten erhoben werden (,cross referencing®).

2.2. Molekulargenetik

Dieser Projektteil beinhaltet die Erstellung einer molekularen Phylogenie unter Betrachtung
zweier Mitochondriengene. Mitochondrien sind Zellorganellen, die im Rahmen der zellularen
Atmungskette der Energiegewinnung dienen. Sie kommen in allen Eukaryotenzellen vor,
besitzen aber ein eigenes Genom, dessen DNA in Ringform vorliegt und das vor allem bei

Wirbeltieren relativ konservativ in Gengehalt und Genanordnung ist.
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DNA-Analysen sind deshalb flir stammesgeschichtliche und populationsgenetische
Untersuchungen aufschlussreich, weil sich die DNA-Sequenzvariationen aufgrund der
Redundanz des genetischen Codes selbst dann noch flr Untersuchungen heranziehen lassen,

wenn sie keine phanotypischen Effekte haben.

Die mitochondriale DNA (mtDNA) eignet sich besonders gut fur phylogenetische
Rekonstruktionen, weil ihre durchschnittliche Mutationsrate bei warmblitigen Wirbeltieren etwa
zehnmal héher als in Kerngenen ist (HELBIG 1996: 8) und damit die Wahrscheinlichkeit stark
erhdht wird, dass bestimmte Genabschnitte anhand gemeinsamer abgeleiteter
Sequenzmerkmale (Synapomorphien) als stammesgeschichtlich zusammengehorig erkannt
werden. Dabei verhalt sie sich hinsichtlich des Auftretens von Insertionen und Deletionen
ausgesprochen konservativ, weist demgegenuber aber eine hohe Rate an synonymen
Basensubstitutionen auf (MOORE & DEFILIPPIS 1997). Dadurch ergibt sich zwar eine relativ
schnelle Sattigung der Substitutionen an der haufig mutierenden dritten Nukleotidposition
(HELBIG 1996: 8, QUINN 1997), fur die vorliegende gattungsbezogene Verwandtschaftsstudie ist
das zeitliche Auflosungsvermdgen der einzelnen Formenbildungsprozesse aber sehr gut
geeignet. Technisch gesehen erleichtert die konservative Anordnung der mitochondrialen
Aminosaurecodons auch das schnelle positionshomologe Ausrichten der Sequenzen
(Alinierung, ,Alignment®) und die einfache Herstellung spezifischer Startmolekule (,Primer) flr
die automatisierte DNA-Vervielfaltigung (MOORE & DEFILIPPIS 1997). Aullerdem gibt es im
Gegensatz zu nukledren Genen bei Mitochondrien-Genen wegen deren klonaler Vererbung
keine Rekombinationen, die stammesgeschichtliche Interpretationen beeinflussen kénnten
(HELBIG 1996: 8, QUINN 1997).

Die mitochondriale DNA der Vodgel beinhaltet wie bei allen Wirbeltieren 37 Gene, die fur
Enzyme, Proteine, tRNAs oder rRNAs codieren (DESJARDINS & MORAIS 1990, WINK 2004: 58).
Dabei kann die Reihenfolge mancher Gene im Vergleich zu anderen Wirbeltieren verandert sein
(QUINN 1997). Die Lange des mitochondrialen Vogelgenoms betragt um 17 kb (Komplettlange
mtDNA Haushuhn: 16775 bp, DESJARDINS & MORAIS 1990). Da Mitochondrien maternal vererbt
werden, wird in der Regel auch nur die mditterliche Linie an die folgenden Generation
weitergegeben. Daraus ergibt sich eine bessere phylogenetische Darstellung als bei
chromosomalen Genen, weil ancestrale Polymorphismen schneller durch genetische Dirift
verloren gehen (AVISE 1994: 60ff., HELBIG 1996: 8). Uberdies konstatieren einige
Untersuchungen, dass sowohl die nukledren als auch die mitochondrialen Gene der Vogel,
verglichen mit anderen Wirbeltieren, recht geringe Divergenzraten aufweisen (KESSLER & AVISE
1985, MOORE & DEFILIPPIS 1997).
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Fir diese Untersuchungen wurden die mitochondrialen Gene 16S und Cytochrom-b (cyt-b)
betrachtet. Die Ladnge des 16S-Gens betragt 1620 Basenpaare (bp), die des cyt-b-Gens 1140
bp (Haushuhn, SPICER & DUNIPACE 2004 bzw. DESJARDINS & MORAIS 1990). Beide Gene
unterscheiden sich in ihrer Mutationsrate. Wahrend es im 76S-Gen neben variablen Bereichen
auch stark konservierte Abschnitte gibt, ist das cyt-b-Gen insgesamt wesentlich variabler. Diese
unterschiedlichen  Evolutionsraten  erméglichen  die  Verwandtschaftsanalysen  auf
unterschiedlichen taxonomischen Niveaus. 16S wurde bislang vor allem fir den
phylogenetischen Vergleich von Taxa auf Familienniveau herangezogen (z.B. SPICER &
DUNIPACE 2004), cyt-b hingegen gehoért beim Vergleich nahe verwandter Vogelformen
(Gattungs- und Artebene) zu den am haufigsten herangezogenen Genen (MOORE & DEFILIPPIS
1997).

Molekulargenetische Methoden. Als Ausgangsmaterial zur DNA-Gewinnung dienten speziell
fur DNA-Untersuchungen konservierte Gewebe- oder Blutproben, die entweder in Alkohol oder
Pufferlosungen aufbewahrt wurden. Dieses sogenannte ,Frischmaterial® stammt aus den
Gewebebanken verschiedener Museen und Forschungsinstitute und war in der Regel nicht alter
als 15 Jahre. Da jedoch nicht von allen relevanten Taxa frische Gewebeproben verfugbar
waren, wurde in ausgewahlten Fallen auf Gewebeproben von Balgpraparaten
(FuBsohlenballen, Federn) zurlckgegriffen. Samtliche Arbeitsschritte fihrte ich selbst im
Molekularlabor des Museums fur Tierkunde Dresden durch, die Bearbeitung der Balg-DNA
nahm ich im Molekularlabor des Naturhistorischen Museums Wien nach den gebrauchlichen
Protokollen vor. Im Zuge der molekulargenetischen Analysen habe ich insgesamt 159 Proben
von Angehdrigen der Gattung Pyrrhula und sieben Proben von Pinicola e. enucleator
bearbeitet. Zusatzlich wurden von neun Individuen aus anderen Gattungen der Familie der
Echten Finken (Fringillidae) ebenfalls Proben zum Auf3engruppenvergleich molekulargenetisch
aufgearbeitet. Da von mindestens 25 Individuen die Sequenzen beider Markergene analysiert
wurden, vergroRerte sich der tatsachliche Probenumfang entsprechend. Zur Verbreiterung der
Datenbasis wurden weitere acht Sequenzen von Pyrrhula-Taxa und 17 AufRengruppen-
Sequenzen (Fringillidae u.a.) aus der GenBank bzw. aus anderen Untersuchungen der

Arbeitsgruppe MARTENS (Universitat Mainz) herangezogen.

DNA-Extraktion. Grundsatzlich wurde das Gewebematerial entsprechend standardisierter
Extraktionsprotokolle bearbeitet, entweder nach Herstellervorgaben der Extraktionskits (QIAGEN
DNeasy Tissue Kit, QIAGEN QIAquick PCR Purification Kit, AGOWA sbeadex forensic Kit) oder in
Form laboreigener Protokolle. Sofern kein Extraktionskit eingesetzt wurde, wurden
Frischproben mittels Proteinase-K-Verdau in DTAB-Puffer (Uber Nacht, 55°C) aufgeschlossen
und die DNA anschlielend per Chloroform-Isoamylalkohl-Extraktion und Isopropanol-Fallung

isoliert.
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PCR. Die extrahierte DNA wurde mittels spezifischer Primer durch Polymerase-Kettenreaktion
(Polymerase Chain Reaction, PCR, MULLIS et al. 1986) amplifiziert. Dafir kam in den meisten
Fallen ein standardisierter PCR-Zyklus mit 35facher Wiederholung (Tab. 2) zur Anwendung. Um
das Amplifikationsergebnis zu verbessern, wurden in Einzelfadllen bestimmte PCR-Parameter

geringflgig modifiziert (hauptsachlich Annealing-Temperatur und Zykluszahl).

Tab. 2: Standard-PCR-Zyklus.

Arbeitsschritt Temperatur (°C) Dauer (min.)

94 5:00
DNA-Denaturierung 94 0:45
Primeranlagerung (Annealing) 53 0:45 } 35x
Primer-Elongation 72 1:30

72 10:00

Die PCR-Primer wurden entweder der Literatur entnommen oder speziell fir diese
Untersuchung selbst entworfen (Tab. 3). Die Lange der jeweiligen Zielabschnitte betrug 894 bp
(16S) bzw. 924 bp (cyt-b), wobei wegen der unterschiedlichen Datenqualitdt nur 836
Basenpositionen (76S) bzw. 828 bp (cyt-b) in die finale Auswertung einbezogen werden

konnten (s. 3.1.).

Tab. 3: Verwendete Primer.

Primer Primersequenz (5'-3’) Lese- Ziel- Quelle

richtung Gen
12Sa AAACTGGGATTAGATACCCCACTAT Forward 16S SPICER & DUNIPACE (2004)
16S500 | GTCGTAACAAGGTAAGTGTACCG Forward 16S SPICER & DUNIPACE (2004)
16Sbr CCGGTCTGAACTCAGATCACGT Reverse 16S SPICER & DUNIPACE (2004)
L14841 AAAAAGCTTCCATCCAACATCTCAGCATGATGAAA Forward cyt-b EDWARDS et al. (1991)
H 15767 | ATGAAGGGATGTTCTACTGGTTG Reverse cyt-b EDWARDS et al. (1991)
Cytb-4- TAGGTGAGGGATGCTAGTTG Reverse cyt-b HARING et al. (2001)
Pyrr01f TCGGCCGAGGWATCTACTAC Forward cyt-b Eigenentwurf
Pyrr02f CTGRGGAGGATTCTCAGTCG Forward cyt-b Eigenentwurf
Pyrr03f TCCCTRCTCGTMTCCCTAG Forward cyt-b Eigenentwurf
PyrrQ4r ATGAYATTTGGCCTCATGG Reverse cyt-b Eigenentwurf
Pyrr05r AAGGTGAGGTGTACTAGTG Reverse cyt-b Eigenentwurf
PyrrO6r AAYAGGAAGTATCATTCAGG Reverse cyt-b Eigenentwurf
Pyrr07f | TCAGCATGATGAAACTTCGG Forward cyt-b | Eigenentwurf
Pyrr08f | CTAGGAGACCCAGAAAACT Forward cyt-b | Eigenentwurf

Um die Amplifikation der authentischen Zielsequenz zu gewahrleisten, missen PCR-Primer
sequenzspezifisch an die Zielregion des untersuchten Gens binden. Sie sollten daher mdglichst
nur eine Anlagerungsstelle besitzen und miteinander nicht dimerisieren. Durch die Wahl
geeigneter Primerpaare lassen sich Teilsequenzen unterschiedlicher Lange generieren (Tab.
4).

Primerkombination | Sequenzabschnitt | Gen Linge (bp) Tab. 4: Ubersicht iiber die verwendeten
16S500 & 16Sbr gesamt 16S 894 Primerkombinationen und die amplifizierten
L 14841 & H 15767 gesamt cyt-b 925 Genabschnitte (siehe auch Abb. 6).

Pyrr07f & Cytb-4- gesamt (alternativ) | cyt-b 934

L 14841 & PyrrO4r a cyt-b 304

Pyrr07f & PyrrO4r a (alternativ) cyt-b 303

PyrrO1f & PyrrO5r b cyt-b 265

Pyrr02f & PyrrO6r c cyt-b 296

Pyrr03f & H 15767 d cyt-b 293

Pyrr08f & Cytb-4- d (alternativ) cyt-b 326

Pyrr07f & PyrrO5r e cyt-b 481

Pyrr02f & Cytb-4- f cyt-b 542
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Die selbstentworfenen Primer wurden manuell anhand eines Alignments bereits vorhandener
Pyrrhula-Referenzsequenzen nach den ublichen Optimalitatsregeln entworfen. lhre Lange
betragt 19 bis 20 bp, ihre Anlagerungstemperaturen 54 bis 62°C. Damit entsprechen sie den
geforderten Rahmenbedingungen fir Primer, die Langen von 17 bis 25 bp und
Anlagerungstemperaturen von 52 bis 64°C als glinstigste Parameter empfehlen. Zudem wurde
darauf geachtet, dass der interne GC-Gehalt zwischen 40 und 60 % betragt, sdmtliche Primer

mit ,C* oder ,G* enden, und dass die letzten finf Basen mdglichst konserviert sind.

In Balgpraparaten kann die DNA aus unterschiedlichen Griinden stark degradiert sein, so dass
es meist nicht mdglich ist, DNA-Abschnitte zu extrahieren, die langer als 400 bp sind. Aus
diesem Grund muss die Gesamtsequenzinformation durch Zusammensetzen kuirzerer
Teilsequenzen rekonstruiert werden. In dieser Untersuchung kamen vier Abschnitte von ca. 300
bp Lange (a, b, ¢, d) und zwei ca. 500 bp lange Teilsequenzen (e, f) in unterschiedlichen
Kombinationen zum Einsatz (Tab. 4). Der Abschnitt e umfasst den Sequenzbereich der
Teilstlicke a und b, der Abschnitt f jenen der Teilstlicke ¢ und d. Die korrekte Reihenfolge der zu
addierenden Abschnitte wird durch zehn spezifische Primer (Tab. 4) und das Vorhandensein
Uberlappender Sequenzbereiche (,overlaps®) von 50-100 bp Lange an den Enden der
Abschnitte gewahrleistet (Abb. 6).

L 14841 Pyrr01f Pyre02f Pyrr03f
PyrrQ7f Pyrr08f

Pyrr04r Pyrr0Sr Pyrrd6r H 15767
Cytb-4-
. ___________________________________________________________________________________|

- | £
I S
I
, ~ 300 bp ,
L] 1
, ~ 500 bp , i a1 e
r 1
924 bp ,

Abb. 6: Schematische Darstellung des bearbeiteten Cyt-b-Sequenzbereichs (schwarz) und der entsprechenden
Teilabschnitte a bis f (hell- bzw. dunkelgrau). Die jeweiligen Primerpositionen und Leserichtungen sind ebenso wie
die Fragmentldngen angegeben.

Klonierung der Balgproben. Aufgrund der meist geringen DNA-Konzentration und deren
schlechter Qualitat ist die Ausbeute an PCR-Produkt bei Balgproben haufig so niedrig, dass
keine erfolgversprechenden Direktsequenzierungen mdglich sind. In solchen Fallen wird die
Klonierung des DNA-Zielabschnitts zwischengeschaltet (INVITROGEN TOPO-TA Cloning Kit).
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Zuvor wird das PCR-Produkt aus einem praparativen Methaphorgel (2%) extrahiert (QIAGEN
Quiaquick Gel Extraktion Kit) und anschlieBend mit dem bakteriellen Vektorplasmid verbunden
(Ligation) und mittels Hitzeschock in kompetente Escherischia coli-Zellen eingeschleust
(Transformation). Nach mindestens einstindiger Inkubation in SOC-Medium (37°C) werden die
Bakterienkulturen auf X-Gal-haltigen Agarplatten ausplattiert und ber Nacht inkubiert (37°C).
Ausgewahlte Bakterienkolonien, bei denen aufgrund ihrer Weillfarbung davon ausgegangen
werden kann, dass sie das Vektorplasmid beinhalten, werden von den Platten abgenommen
und auf neuen Agarplatten ausgebracht. Von diesen Kolonien wird eine kleiner Teil in einer
PCR eingesetzt und die Zielsequenz amplifiziert (Kolonie-PCR). Anhand der FragmentgréRen
im Gelbild kann auf die erfolgreiche Integration des Zielabschnitts in das Plasmid
rickgeschlossen werden. Entsprechend der PCR-Ergebnisse werden ausgewahlte
Bakterienklone von den Agarplatten abgenommen und bei 37°C Uber Nacht in LB-Medium
inkubiert. Das mit den Bakterienzellen vervielfaltigte Vektorplasmid wird abschlieRend wieder
extrahiert (,Plasmid-Prep“, QUIAGEN Quiaprep Spin Miniprep Kit) und kann nach einem

Aufreinigungsschritt in einer Sequenzierreaktion eingesetzt werden.

Sequenzierung. Von jenen PCR-Produkten, die direkt sequenzierbar waren, wurde ein Teil der
fertig aufgearbeiteten DNA im Dresdner Museumslabor sequenziert, die restlichen Proben
wurden zur Sequenzierung an das Max-Planck-Institut fir molekulare Biotechnologie Dresden
gegeben. Dafur wurden dieselben Primer wie bei der Amplifikation eingesetzt. Etwa zwei Drittel
der Proben wurden in beide Leserichtungen sequenziert, was die Vervollstandigung eventuell
fehlender Sequenzenden ermdglichte. Die klonierten PCR-Produkte wurden mit
Standardprimern, die an das Insert flankierenden Sequenzbereichen binden, von der MWG

Biotech AG Ebersberg in beide Leserichtungen sequenziert.

Alinierung. Die Alinierung und das Editieren der Sequenzen und Teilsequenzen erfolgte
manuell mit dem Programm BioEdit 7.0.5.2. (HALL 1999). Eventuell auftretende
Basensubstitutionen oder Lesefehler konnten so leicht erkannt, manuell Uberprift und
gegebenenfalls korrigiert werden. Da nicht alle Sequenzen vollstandig gelesen werden konnten,
mussten nach erfolgter Alinierung die Sequenzen derart beschnitten werden, dass ein
Maximum an Information aus den Daten gewonnen werden konnte. Dadurch reduzierte sich die

Gesamtlange der in die Auswertung einbezogenen Sequenzen auf 836 bp (76S) bzw. 828 bp
(cyt-b).

Datenauswertung. Zur Darstellung der Phylogenie und der entsprechenden Stammbaume
wurden drei Rekonstruktionsverfahren angewendet: Neighbor Joining (NJ, SAITOU & NEI 1987)
mittels MEGA 3.0 (KUMAR et al. 2004), Maximium Likelihood (ML) mittels TreePuzzle 5.0
(SCHMIDT et al. 2000) und Bayesian Inference of Phylogeny mittels MrBayes (HUELSENBECK &
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RoNaQuisT 2001). Die geeignetsten Substitutionsmodelle wurden zuvor mit den Programmen
Modeltest 3.04 (fur ML, POSADA & CRANDALL 1998) und MrModeltest 2 (fur Bayesian Inference,
NYLANDER 2004) ermittelt, die entsprechenden Parameter (Tab. 5) flossen dann in die
Stammbaumberechnung ein. Um systematischen Fehlern vorzubeugen, wurde daflr von jedem
Haplotyp nur eine Sequenz verwendet. Die Robustheit der finalen Phylogenien wurde mit Hilfe
des Bootstrapping-Verfahrens (fiir NJ, 1000 Replikationen, FELSENSTEIN 1985), durch Quartet
Puzzling (fir ML, 1000 Schritte, STRIMMER & VON HAESELER 1996) und mit Hilfe von Bayesian

Posterior Probabilties (fur Bayesian Inference) ermittelt.

Substitutionsmodell: GTR+I+G Tab. 5: Parameter des Substitutionsmodells fiir die
Wert molekularen Analysen. Das Modell wurde sowohl! fiir
Basenhaufigkeit A 0,2818 das Verfahren Maximum Likelihood als auch fiir
Cc 0,3749 Bayesian Inference als das geeignetste ermittelt.
G 0,1331
T 0,2103
Substitiutionsraten A-C 3,1836
A-G 12,1368
A-T 5,3748
C-G 1,7332
C-T 25,4443
G-T 1,0
Gamma shape parameter 0,7026
Anteil invariabler Positionen 0,4315

Die Identifikation der einzelnen mitochondrialen Haplotypen und deren netzwerkartige
Darstellung wurden im Programm TCS 1.21 (CLEMENT et al. 2000) vorgenommen. Der Vorteil
der Haplotypen-Netzwerke besteht in der Anschaulichkeit, mit der qualitative Verbindungen
zwischen  Haplotypen dargestellt werden. Da sie konkrete sequenzbezogene
Verwandtschaftsbeziehungen zwischen Haplotypen widerspiegeln, erlauben Netzwerke
populationsgenetische Aussagen, die sich aus reinen Stammbaum-Darstellungen nicht ableiten
lassen denn sie verbildlichen, welche Haplotypen sich voneinander ableiten lassen. Deswegen
konnen solche Netzwerke auch hypothetische, ausgestorbene und solche Sequenzvarianten
umfassen, die im untersuchten Probenumfang nicht enthalten sind. Obwohl Haplotypen-
Netzwerke im Gegensatz zu Stammbdumen ungewurzelte graphische Darstellungen sind,

beinhalten sie haufig einen zentralen ,Grundtypen®, von dem sich weitere Haplotypen ableiten.

Die Darstellung von DNA-Sequenzpolymorphismen erfolgte mittels DnaSP 4.0 (RozAs & ROzAS
1995). Die genetische Variation der molekularen Datensatze wurde dabei mit Hilfe eines
paarweisen Sequenzvergleichs graphisch als sogenannte ,mismatch distribution” erstellt. Der
sich aus der Anzahl der paarweisen Unterschiede (Substitutionen) und ihrer Haufigkeit
ergebende Kurvenverlauf wurde mit einer Modell-Verteilung fur schnelle Ausbreitungsvorgange
verglichen. Aus den dabei errechneten Parametern der Sequenzpolymorphismen-Verteilung
wurde auf die Art und Weise der genetischen Differenzierung der betrachteten Gruppen

geschlossen.
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2.3. Morphologie

Dieser Projektteil hat das Ziel, grundsatzliche morphologische Charakteristika der einzelnen
Pyrrhula-Formen herauszuarbeiten. Sie sollen sowohl intern als auch formenubergreifend
verglichen werden. Diese Analysen dienen der Bestimmung der morphologischen Variabilitat
zwischen den Formen und sind damit ein wichtiges Werkzeug zur Beurteilung der
intragenerischen Formengruppierung in Arten und Unterarten. Damit liefern sie entscheidende
Argumente fiir die taxonomische Untergliederung der Gattung. Als morphologische Merkmale
werden samtliche auRere Charakteristika aufgefasst, die den Phanotyp eines Individuums oder
einer bestimmten Gruppierung kennzeichnen (z.B. Farbungs- und Groflenmerkmale). Werden
ausschlielllich grélkenbezogene Merkmale betrachtet, werden diese als ,morphometrisch”

bezeichnet.

Grundlagen des Fluggefiederbaus. Das Fluggefieder wird von den groRen Schwungfedern
der Fligel (Remiges) und den Steuerfedern des Schwanzes (Rectrices) gebildet, die
gemeinsam als ,GroRgefieder* dem korperbedeckenden ,Kleingefieder® gegenibergestellt
werden. Anatomisch-funktionell unterscheidet man im Fligel zwei Gruppen von Federn, die an
den Handknochen (Metacarpus, zweiter und dritter Finger) befestigten Handschwingen und die
am Unterarmknochen (Elle) inserierenden Armschwingen mit den jeweils dazugehdrigen
Deckfedern. Zur eindeutigen Bezeichnung der Schwingen wird das weit verbreitete System
nach STRESEMANN (1966) angewandt, wobei die Handschwingen am Carpalgelenk beginnend
nach aufien gezahlt werden, die Armschwingen hingegen zum Kérper hin beziffert werden. Die
Schwanzfedern werden ebenfalls von innen zur Schwanzaulenseite gezadhlt. Die beiden
innersten Steuerfedern sind am Pygostyl befestigt und mit den anderen Schwanzfedern durch
Bindegewebe verbunden. Die Gimpel Pyrrhula und die Hakengimpel Pinicola besitzen in jedem
Fligel zehn Handschwingen und neun Armschwingen, sowie sechs Paar Schwanzfedern. Weil
die aulerste Handschwinge (HS 10) jedoch stark reduziert und aufgrund ihrer geringen GroRRe
(zumeist unter 10 mm Gesamtlange) faktisch nicht an der Tragflachenbildung beteiligt ist, wurde
sie bei den hier beschriebenen Messungen und Auswertungen nicht berlcksichtigt. Da es bei
vorliegender Studie primar um das Aufdecken von prinzipiellen Umstrukturierungen im
Groligefiederbau ging, wurden die verschiedenen Garnituren der kleineren Fligeldeckfedern

ebenfalls nicht in die Untersuchungen einbezogen.

In die morphologischen Untersuchungen wurden Balgpraparate von 859 Individuen der Gattung
Pyrrhula und 42 Individuen der Gattung Pinicola einbezogen. Obwohl nicht an jedem Praparat
die komplette Anzahl von Messwerten genommen werden konnte, umfassen die

morphologischen Datensatzen etwa 28.500 Einzelmessungen.
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Morphometrische Analysen. Morphometrische Analysen wurden am Groligefieder, an den
Hinterextremitadten und am Schnabel vorgenommen. Zu diesem Zwecke wurden pro Vogel bis

zu 32 unabhangige Messstrecken aufgenommen (Tab. 6).

Tab. 6: Messstrecken der morphologischen Datenaufnahme.

Messtrecke Anmerkungen

Flugellange (FL.I.) Distanz zwischen Fliigelbug und langster Handschwinge (,maximum chord*:

Fliigelbug auf Lineal angepresst, Handschwingen maximal gestreckt)

Fligelspitze (Fl.sp.) Differenz zwischen dufRerster Armschwinge (A1) und langster Handschwinge

(H6/7/8) *

Distanz zwischen der Austrittsstelle der inneren Schwanzfedern bis zur
langsten Schwanzfeder

Schwanzlange (Schw.l.)

Schwanzstufung (Schw.st.) Differenz zwischen innerster Schwanzfeder (S1) und langster Schwanzfeder

(S5/6)*

Lange Armschwinge 1
Lange Armschwinge 2
Léange Armschwinge 3
Lange Armschwinge 4
Lange Armschwinge 5
Lange Armschwinge 6
Lange Armschwinge 7
Lange Armschwinge 8
Lange Armschwinge 9

Differenz zwischen A9 und A1, absolute Lange indirekt ermittelt
Differenz zwischen A9 und A2, absolute Lange indirekt ermittelt
Differenz zwischen A9 und A3, absolute Lange indirekt ermittelt
Differenz zwischen A9 und A4, absolute Lange indirekt ermittelt
Differenz zwischen A9 und A5, absolute Lange indirekt ermittelt
Differenz zwischen A9 und A6, absolute Lange indirekt ermittelt
Differenz zwischen A9 und A7, absolute Lange indirekt ermittelt
Differenz zwischen A9 und A8, absolute Lange indirekt ermittelt
absolute Lange indirekt ermittelt, s.u.

Lange Handschwinge 1
Lange Handschwinge 2
Lange Handschwinge 3
Lange Handschwinge 4
Lange Handschwinge 5
Lange Handschwinge 6
Lange Handschwinge 7
Lange Handschwinge 8
Lange Handschwinge 9

Differenz zwischen A1 und H1, absolute Lange indirekt ermittelt
Differenz zwischen A1 und H2, absolute Lange indirekt ermittelt
Differenz zwischen A1 und H3, absolute Lange indirekt ermittelt
Differenz zwischen A1 und H4, absolute Lange indirekt ermittelt
Differenz zwischen A1 und H5, absolute Lange indirekt ermittelt
Differenz zwischen A1 und H6, absolute Lange indirekt ermittelt
Differenz zwischen A1 und H7, absolute Lange indirekt ermittelt
Differenz zwischen A1 und H8, absolute Lange indirekt ermittelt
Differenz zwischen A1 und H9, absolute Lange indirekt ermittelt

Léange Schwanzfeder 1
Lange Schwanzfeder 2
Lange Schwanzfeder 3
Lange Schwanzfeder 4
Lange Schwanzfeder 5
Lange Schwanzfeder 6

absolute Lange indirekt ermittelt, s.u.

Differenz zwischen S1 und S2, absolute Lange indirekt ermittelt
Differenz zwischen S1 und S3, absolute Lange indirekt ermittelt
Differenz zwischen S1 und S4, absolute Lange indirekt ermittelt
Differenz zwischen S1 und S5, absolute Lange indirekt ermittelt
Differenz zwischen S1 und S6, absolute Lange indirekt ermittelt

Lange extrahierter Einzelfedern
(,absolute Federlange")

Lange Spulenspitze bis Fahnenspitze bei maximal ausgestrichener Feder

(Methode C in BuscHING 1997: 169f)

Lange Oberschnabel (Schn.l.1)

Lange Unterschnabel (Schn.l.2)

Breite Oberschnabel (Schn.br.1)
Breite Unterschnabel (Schn.br.2)
Schnabelhéhe (Schn.h.)

Culmenlange vom Hornscheidenbeginn an Stirn bis zur Spitze des

Oberschnabels

Lange vom medianen Unterschnabelhdcker bis zur Unterschnabelspitze

Oberschnabelbreite direkt vor der Schnabelbefiederung
Maximale Unterschnabelbreite **

Maximale Schnabelhéhe an Basis direkt vor der Schnabelbefiederung

(nur bei geschlossenem Schnabel)

Tarsuslange (Tarsusl.)

Tarsusdicke sagittal (drarsus-sag)
Tarsusdicke lateral (drarsus-iat)

Lange vom Intertarsalgelenk diagonal zum untersten ungeteilten Querschild auf

der Laufvorderseite
Sagittaler Durchmesser in Laufmitte
Lateraler Durchmesser in Laufmitte

* Aufgrund der unterschiedlichen Langenverhéltnisse der Federn in Fliigel und Schwanz ergeben sich Fliigelspitze
und Schwanzstufung unter Umsténden aus der Differenz zwischen unterschiedlichen Federn. Die Schwanzstufung
wird bei gekerbten oder gegabelten Schwénzen als negativer Zahlenwert angegeben. Obwohl bei Pyrrhula keine
echten Stufenschwénze vorkommen, wird aus Griinden der Einheitlichkeit nachfolgend trotzdem ,Schwanzstufung”
anstelle von ,Schwanzkerbung” verwendet.

** Weil Gimpel nach innen gebogene Schnabelschneidekanten besitzen, kann die maximale Breite des
Unterschnabels durchaus gréBer sein als die des Oberschnabels. Beim geschlossenen Schnabel umschlieBen die
Oberschnabelkanten trotzdem den oberen Bereich des Unterschnabels.
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Da viele der in Tabelle 6 aufgefuhrten direkt genommenen Messstrecken lediglich Relativmalie
darstellen, mussten diese fur die Darstellung der Stufungsverhaltnisse des Fligels und des
Schwanzes vor der vergleichenden Analyse einer Langenkorrektur unterzogen werden. Diese
Standardisierung wurde mittels der entsprechenden Absolutmale (Fligel- bzw. Schwanzlange)

vorgenommen.

Handschwingenlange:

Léngeys, = Lénge s, + Differenz o s wobei: Lange s, = Fll. —Flsp.

Armschwingenlange:

Lénge as,, = L&nge agq + Differenz g, s, Wobei: Lénge psq = L8nge ss, — Differenz s s,
Schwanzfederlange:
Langes, =Lénges, + Differenzg _g, wobei: Langeg, = Schw.l. — Schw.st.

Mit Hilfe dieser Daten wurden Fligel- und Schwanzdiagramme erstellt, die neben einem
rechnerischen Vergleich auch eine visuelle Darstellung des GrofRRgefiederbaus ermdglichen (s.
Anhang lll). Anhand der Groligefieder-Messdaten wurden aul3erdem der Handfligelindex (HI,
.Kipp'scher Index®), der Schwanzstufungsindex (SI) und der Schwanz-Fligel-Index (SFl)
berechnet, die den Vergleich bestimmter flugbiologischer Parameter ermdglichen. Dabei stellt
der HI den prozentualen Anteil der Flligelspitze an der Fliigellange dar, der S| den Prozentanteil
der Schwanzstufung an der Schwanzlange?, und der SFI das Prozentverhaltnis zwischen

Schwanz- und Fligellange:

_ Flsp.x 100 S| - Schw.st. x 100 SFI = Schw.l.x100

HI —
FlLL Schw.l FLL

Fir den Vergleich des Schnabelbaus mussten die linearen Schnabelmalle in geometrische
Flachen bzw. Korper umgesetzt werden. Diese Verfahren stellen die groRtmdgliche

rechnerische Annaherung an die naturliche Dimensionierung des Schnabels dar.

% Da die Schwanzstufung bei gekerbten oder gegabelten Schwanzen als negativer Zahlenwert angegeben wird,
musste der Sl in diesen Fallen ebenfalls ein negatives Vorzeichen erhalten. Weil negative Prozentwerte aber nicht
sinnvoll sind, wird der SI-Prozentwert in dieser Arbeit als positive Zahl vermerkt.
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Die Schnabelgrundflache wurde als Trapezflache berechnet, um die geschwungenen
Schnabelformen in Zahlenwerte umzusetzen, wurde das Schnabelvolumen rechnerisch auf
Basis einer Ellipsoidhalfte ermittelt:

Schnabelgrundflache (Aschn):

Aschn = Schn.br.1x Schn.h.

Schnabelvolumen (Vsenn, entspricht Ellipsoidhalfte):

Vschn = (4/31_[x(\/(80hn.l.1)2 — (Schnh,/2)? ) x (Schnbr.1/2)x (Schn.h./z)] /2

Da die gefiederfarblichen Charakteristika der einzelnen Pyrrhula-Formen recht gut bekannt
sind, erfolgten nur in Einzelfallen Datenaufnahmen zur Gefiederfarbung. Zum Abgleich der in
dieser Arbeit untersuchten Muster mit farblichen Differenzierungen konnte auf das umfassende

Schrifttum zurtickgegriffen werden.

Diskriminanzanalyse. Um Zusammenhange zwischen mehreren morphometrischen
Merkmalen aufzudecken, wurde der gesamte Datensatz einer Diskriminanzanalyse unterzogen
(multivariate  Statistik). Mit Hilfe dieser Analysemethode kann die Korrelation der
Verwandtschaftsgruppen mit den morphologischen Gruppierungen Uberprift werden. Die
Berechnungen wurden mit SPSS 13 (SPSS Inc., Chicago) vorgenommen. In die
Diskriminanzanalyse gingen zehn der maximal 32 unabhangigen Messstrecken jedes

vermessenen Individuums ein:
FLI, Fl.sp., Schw.l., Schw.st, Schn.l.1, Schn.br.1, Schn.h., Tarsusl., drarsus-sag: ATarsus-iat-

Das Prinzip der Diskriminanzanalyse besteht darin, Unterschiede von Messwertgruppen auf
Basis vorgegebener Gruppierungen zu untersuchen. In dieser Arbeit wird sie herangezogen,
um die Gruppenzugehdrigkeit der Individuen quantitativ zu Gberprifen. Die einzelnen Variablen
wurden vor der Analyse nach taxonomischer Zugehdrigkeit gruppiert. Dabei wurde der
Probenumfang stufenweise reduziert: Zunachst flossen alle Messwerte von Pyrrhula und
Pinicola ein, dann wurde ausschlieBlich Pyrrhula betrachtet und zuletzt nur Pyrrhula pyrrhula s.l.

analysiert.
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2.4. Taxonomische Schlussfolgerungen

Ausgehend von den erzielten Ergebnissen lassen sich taxonomische Zuordnungen fur die
einzelnen Pyrrhula-Formen vornehmen, die nicht allein auf merkmalsbezogenen Gruppierungen
beruhen, sondern auch phylogenetische Interpretationen bertcksichtigen. Zwar ist es nicht die
primare Funktion der Nomenklatur, stammesgeschichtlicher Beziehungen zwischen Taxa
darzustellen, wo dies aber méglich ist, erleichtert sie den Uberblick Uber die

Verwandtschaftsverhaltnisse innerhalb taxonomischer Gruppen erheblich.

Die grundsatzliche Schwierigkeit taxonomischer Festlegungen besteht darin, unterschiedliche
und flieRend ineinander Ubergehende Stadien des Speziationsprozesses in eine relativ starres
Klassifikationssystem zu Ubertragen. Im Rahmen einer gattungsbezogenen Untersuchung
stehen im Linnéischen System daflir maximal drei Kategorien zur Verfliigung: Subspezies,
Spezies und Superspezies. Zunachst muss eine Entscheidung Uber das anzuwendende
Artkonzept getroffen werden, aufgrund dessen die einzelnen Formen ihre taxonomische
Rangstufe erhalten. Diese Festlegungen sind immer in gewissem Male subjektiv, da die

Auslegung konzeptioneller Definitionen dem Bearbeiter einen bestimmten Spielraum Iasst.

Die in dieser Arbeit zugrundegelegte Artdefinition entspricht der ,Biologischen Art* im Sinne des
Biologischen Artkonzepts (BSC). Am Beispiel der Pyrrhula-Gimpel lassen sich sowohl die
traditionellen Forderungen des BSC (MAYR & DIAMOND 2001: 275ff.) als auch die modifizierte

Kriterien der o.a. Richtlinien (HELBIG et al. 2002) anschaulich illustrieren.
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3. Ergebnisse

Um die Nachvollziehbarkeit der folgenden Ausflihrungen unterstitzen, sollen bereits an dieser
Stelle die auf den molekularen Differenzierungen beruhenden vereinfachenden Bezeichnungen
~Hauptverwandtschaftsgruppen® und ,genetisch differenzierte Untergruppierungen“ (von P.

pyrrhula s.1.) eingeflhrt werden.

~Hauptverwandtschaftsgruppen® sind:

~SlUdostasiatische Gimpel* P. nipalensis & P. leucogenis
»Himalaya-Gimpel“ P. aurantiaca, P. erythrocephala & P. erythaca

.Eurasische Gimpel“ oder ,P. pyrrhula s.l.“ samtliche restliche Taxa

,Genetisch differenzierte Untergruppierungen® von P. pyrrhula s.l. sind:

Azorengimpel P. (p.) murina
Grauer Gimpel P. (p.) cineracea
Graubauchgimpel P. (p.) griseiventris

3.1. Molekulargenetik

DNA-Amplifikation. Bei Frischmaterial gab es kaum Schwierigkeiten mit der Amplifikation der
kompletten Genabschnitte (76S, cyt-b). Dagegen war es schwieriger, aus den Balg-
Gewebeproben ausreichende Mengen an PCR-Produkten zu gewinnen. Weil zum Zeitpunkt der
Balgproben-Bearbeitung bereits Referenzsequenzen vorlagen, konnte im Direktvergleich die
uneingeschrankte Verwendbarkeit der Balg-DNA-Sequenzen bestatigt werden. AulRerdem
erleichterte diese Vorgehensweise die Erkennung eventueller Kontaminationen. Abgesehen
vom wesentlich héheren methodischen Aufwand bei der Bearbeitung von Gewebeproben aus
Balgen bestehen im Vergleich zu Frischproben keine qualitativen Unterschiede zwischen den

letzendlich erhaltenen DNA-Sequenzen.

Trotz mehrfacher Modifikationen des Bearbeitungsprotokolls konnten nicht aus allen 36
Balgproben PCR-Produkte der gewiinschten Genabschnitte gewonnen werden. Aufierdem
waren einzelne Sequenzabschnitte nicht fir die phylogenetische Auswertung verwendbar, da
es sich bei ihnen offensichtlich um Kontaminationen mit fremder DNA handelte. Daher liegt

nicht von allen Individuen die komplette Sequenzinformation von 924 bp vor.
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Dennoch konnte immerhin von der Halfte der letztendlich verwendbaren 30 Balgproben die
gesamte cyt-b-Zielsequenz amplifiziert werden (darunter auch die der altesten Probe von 1877),
von den restlichen Proben zumindest Teilsequenzen (Tab. 7). Im Gegensatz zu Frischmaterial

war die Amplifikation der Teilsequenz f bei Balgproben durchweg nicht erfolgreich.

Tab. 7: Ubersicht (iber die erfolgreichen DNA-Amplifikationsresultate aus Balgprédparaten (cyt-b). Das Sammeljahr

der Proben ist angegeben.

Taxon Probe Jahr Probenart Fragmente Lénge (bp)
P. nipalensis Pnip1 1937 FulRballen d 254
P. nipalensis Pnip2 1959 FuRballen c,d e 924
P. nipalensis Pnip3 1999 FuRballen gesamt 924
P. nipalensis Pnip10 1934 FuRballen a,b,cd 924
P. nipalensis Pnip11 1947 Fufliballen a,b,cd 924
P. nipalensis Pnip13 1931 Fufliballen a,b,cd 924
P. leucogenis Pleu5s 1965 Federn a, b, c 731
P. leucogenis Pleu7 1894 Federn b, c 524
P. aurantiaca Paur1 1929 Fulballen d 256
P. aurantiaca Paur2 1937 FuRballen c,d, e 924
P. aurantiaca Paur3 1938 FuRballen a,b,cd 924
P. aurantiaca Paur4 1934 FulRballen a,b 500
P. aurantiaca Paur5 1929 Fulballen a,cd 778
P. aurantiaca Paur6 1929 Fufliballen a,b,cd 924
P. erythrocephala Perc1 1959 Fulballen d, e 774
P. erythrocephala Perc8 1969 Federn a, c 620
P. erythaca Pery1 1947 FuRballen a, c,d 812
P. erythaca Pery24 1939 FuRballen a,b,cd 924
P. erythaca Pery25 1947 FuRballen a,b,cd 924
P. pyrrhula Ppyr1 1928 FuRballen a,b,cd 924
P. pyrrhula Ppyr2 1914 FuRballen a,b,cd 924
P. pyrrhula Ppyr3 1914 Fufliballen a,b,c 711
P. pyrrhula Ppyr4 1940 Fufliballen c,d e 924
P. pyrrhula Ppyr5 1973 Fuliballen c,d, e 924
P. (pyrrhula) griseiventris Pgri1 1877 FuRballen a,b,cd 924
P. (pyrrhula) griseiventris Pgri2 1958 FuRballen c,e 711
P. (pyrrhula) cineracea Pcin1 1915 FuRballen b, c 265
P. (pyrrhula) murina Pmur2 1907 FuRballen a,b,c 711
P. (pyrrhula) murina Pmur4 1907 FuBballen c 311
P. (pyrrhula) murina Pmur5 1907 FuRballen b, c 531

3.1.1. Differenzierungen im 16S-Gen

Die 16S-Stammbaumrekonstruktion (Abb. 7) basiert auf 24 Pyrrhula-Einzelsequenzen, wobei
fir die Baumberechnung sequenzidentische Proben zu einem sogenannten ,Haplotyp* (HPT)
zusammengefasst wurden (Tab. 8). Die einbezogenen Pyrrhula- und Pinicola-Proben sind sich
generell sehr ahnlich. Von den 836 einbezogenen Basenpositionen des 76S-Gens sind 142
(17,1%) variabel, von denen wiederum 100 (12,0%) Parsimonie-informativ sind. Da es sich
beim 716S-Gen um ein rRNA-kodierendes Gen handelt, fihren Insertionen und Deletionen
(,Indels*) in den Sequenzen oft zu keinem selektiven Nachteil. Bei proteinkodierenden Genen
wulrden solche Veranderungen unweigerlich zu Leserasterverschiebungen fihren, die den
Abbruch der Proteinbiosynthese oder fehlerhafte bzw. infunktionelle Proteine zur Folge hatten.
Unter den Pyrrhula- und Pinicola-Sequenzen ist eine veranderte Basenanzahl ist nur an einer
Stelle zu finden (Position 458). Interessanterweise betrifft dies eine einzelne Basendeletion, die
ausschlief3lich allen Angehérigen der Gruppe von P. pyrrhula s.. eigen ist. Bis auf P.

erythrocephala mit Guanin besitzen dagegen alle anderen Taxa an dieser Position Adenin.
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Tab. 8: Ubersicht iiber die 16S-Haplotypen von Pyrrhula und ausgewéhiter AuBengruppen.

Haplotyp Taxon Herkunft Probennr.
HPT-S-1 Pyrrhula pyrrhula Farder, Finnland, Norwegen, Schweden, | Ppyr17, 22, 25, 28, 37, 39, 41,
Tschechische Republik, Frankreich 48, 50
HPT-S-2 Pyrrhula pyrrhula N-Deutschland Ppyr20
HPT-S-3 Pyrrhula pyrrhula GrofRbritannien Ppyr55
HPT-S-4 Pyrrhula (p.) murina Azoren Pmur1
HPT-S-5 Pyrrhula (p.) cineracea Baikalsee Pcin3
HPT-S-6 Pyrrhula (p.) cineracea Gefangenschaft Pcin5
HPT-S-7 P. (p.) griseiventris Gefangenschaft Pgri3
HPT-S-101 | Pyrrhula e. erythaca Taipai Shan, China Pery2
HPT-S-102 | Pyrrhula erythaca ssp. Taiwan, Gefangenschaft Pery6, 8, 23
HPT-S-103 | Pyrrhula erythrocephala Nepal Perc2
HPT-S-201 | Pyrrhula nipalensis ssp. Taiwan, Gefangenschaft Pnip4, 6, 7
HPT-S-401 | Pinicola e. enucleator Norwegen, Schweden Pine1, 3
HPT-S-501 | Carpodacus pulcherrimus | Nepal MAR 3638, 3639
& E p. pileata HPT-S-3 Grofibritannien .
441— P. (p.) cineracea HPT-S-5 Baikalsee @
'0—01! 3
i #p (p.) murina HPT-S-4 Azoren g
Ty
a9 |— P- (p.) griseiventris HPT-S-7 Gefangenschaft a‘
o
P. pyrrhula HPT-S-2 N-Deutschland E
&4 | P. pyrrhula ssp. HPT-5-1 E
&7 %1 p. (p.) cineracea HPT-S-6 Gefangenschaft |
o P. nipalensis ssp. HPT-S-201 Taiwan; Gef. T g
L P 1. leucogenis HPT-S-202 Luzon -
3 43 P. erythaca HPT-S-101 Taibai Shan, China
=
9 |- P. erythaca HPT-S-102 Lianhua Shan, China; Gef. T
31 ¥ P. erythrocephala HPT-S-103 Nepal |
Pinicola enucleator HPT-S-401 Norwegen, Schweden i
92
Carpodacus pulcherrimus HPT-S-501 Nepal
a9 Carpodacus mexicanus GenBank AF 202820 c
% Carpodacus erythrinus MAR 300 §
B Coccothraustes vespertinus GenBank AF 202821 g
[ =
Regulus calendula MAR 1044 2
99 | 3
I Regulus regulus-16S XX <
o] Aegithalos caudatus MAR 4128
l Phylloscopus collybita MAR 2542
Abb. 7: Neighbor-Joining-Stammbaum der Gattung Pyrrhula (16S) und verschiedener AulRengruppen.

Bootstrapwerte (1000 Replikationen) sind an den Verzweigungen angegeben. Die Hauptverwandtschaftsgruppen
sind wie folgt gekennzeichnet: HIM - Himalayagimpel, SOA - Siidostasiatische Gimpel.

Im Stammbaum (Abb. 7) bilden samtliche vertretene Finken der Familie Fringillidae eine

statistisch sehr gut abgesicherte monophyletische Gruppe, zu der auch Pyrrhula gehort. Die

Gattung Pinicola bildet die Schwestergruppe von Pyrrhula, wobei auch diese Gruppierung

statistisch recht gut abgesichert ist. Die Gattung Pyrrhula selbst bildet mit hinreichender

statistischer Sicherheit eine monophyletische Gruppe. Innerhalb von Pyrrhula stehen sich zwei

Schwestergruppen gegeniber, die von den statistisch sehr gut abgesicherten P. pyrrhula s.l.

und den rein asiatischen Taxa gebildet werden.

31




Die asiatischen Gimpel wiederum sind in zwei in sich hervorragend abgesicherten Gruppen
gegliedert (Himalayagimpel und die Sidostasiatische Gimpel). Allerdings ist die statistische
Absicherung der asiatischen Formen so schlecht, dass die Verwandtschaftsverhaltnisse der
drei klar differenzierten Gruppen in diesem Dendrogramm als unaufgeléste Trichotomie
angesehen werden muissen. Innerhalb der Himalayagimpel ist P. erythrocephala aufgrund
geringer genetischer Distanzwerte nicht gegentber P. erythaca abgrenzen (sehr schwache
Bootstrap-Unterstlitzung), zudem fehlt P. aurantiaca im Probenumfang. Auch innerhalb von P.
pyrrhula s.l. sind die Verzweigungen schlecht abgesichert und die einzelnen Formen nicht klar

voneinander differenziert.

3.1.2. Differenzierungen im Cytochrom-b-Gen

In die Berechnung der Stammbaume mit Hilfe des cyt-b-Abschnitts flossen die Sequenzen von
130 Einzelproben ein. Von den 828 Basenpaaren des verwendeten Abschnitts sind 314
Positionen (37,9%) sequenzvariabel, Parsimonie-informativ sind allerdings nur 231 Positionen
(27,9%). Die sequenzidentischen Proben wurden wie bei den 716S-Daten als Haplotypen
zusammengefasst (Tab. 9), wobei daflr nur vollstandige Sequenzen berlcksichtigt wurden. Bei
keiner der cyt-b-Sequenzen lagen Indels vor, was bei einem funktionellen proteinkodierenden

Genen zu erwarten ist.

Die Haplotypen sind geographisch ungleichmaRig verteilt (Abb. 8). Manche stellen echte
Standortvarianten dar, andere sind enorm weit verbreitet. Inbesondere HPT-1 kommt Uber
einen sehr weiten geographischen Bereich vor (Tab. 9, Abb. 8). Innerhalb der weit verbreiteten
und auch morphologisch differenzierten Verwandtschaftsgruppen (z.B. bei P. pyrrhula s.l.)

lassen sich mehr Haplotypen feststellen als bei kleinrAumig verbreiteten Gruppen.
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Tab. 9: Ubersicht (iber die cyt-b-Haplotypen von Pyrrhula und Pinicola.

Haplotyp | Taxon Herkunft Probennr.
HPT-1 Pyrrhula pyrrhula Faroer, Norwegen, Finnland, Schweden, | Ppyr1, 8, 9, 13, 17, 19, 20, 21, 25,
Sibirien (Tomsk), GroRbritannien, 26, 28, 29, 34 - 39, 41, 42, 47, 50,
Deutschland, Tschechische Republik 59, 63
HPT-2 Pyrrhula pyrrhula Faroer Ppyr27
HPT-3 Pyrrhula pyrrhula Tschechische Republik Ppyr24
HPT-4 Pyrrhula pyrrhula Tschechische Republik Ppyr23
HPT-5 Pyrrhula pyrrhula Frankreich Ppyr22
HPT-6 Pyrrhula (p.) cineracea Gefangenschaft Pcin5
HPT-7 Pyrrhula pyrrhula Tschechische Republik Ppyrd5
HPT-8 Pyrrhula pyrrhula Danemark Ppyr5
HPT-9 Pyrrhula pyrrhula GroRbritannien Ppyr4
HPT-10 Pyrrhula p. iberiae Spanien Pibe1
HPT-11 Pyrrhula p. pileata GrofRbritannien Ppyr55, 61
HPT-12 Pyrrhula p. pyrrhula Sibirien, Tomsk Ppyr2
HPT-13 P. (p.) griseiventris Sibirien, Wladiwostok Pgri1
HPT-14 P. pyrrhula GenBank (wohl China) Ppyr30
HPT-15 P. (p.) griseiventris Beijing, China Pgri5
HPT-16 P. (p.) griseiventris Gefangenschaft Pgri3, 4
HPT-17 Pyrrhula (p.) cineracea Baikalsee, Gefangenschaft Pcin2, 3,6, 7
HPT-18 Pyrrhula (p.) cineracea Sibirien, Nowosibirsk Pcin4
HPT-19 Pyrrhula (p.) murina Azoren Pmur1, 7, 8, 11, 12, 14
HPT-101 | Pyrrhula erythaca Taibai Shan, Lianhua Shan, China; Gef. | Pery2, 4, 8, 21
HPT-102 | Pyrrhula erythaca Taibai Shan, Lianhua Shan, China Pery9, 22
HPT-103 | Pyrrhula erythaca Beijing, China Pery5
HPT-104 | Pyrrhula erythaca Tibet Pery25
HPT-105 | Pyrrhula erythaca Lianhua Shan, China Pery20
HPT-106 | Pyrrhula erythaca Lianhua Shan, China Pery23
HPT-107 | Pyrrhula erythaca Tibet; Gefangenschaft Pery6, 24
HPT-108 | Pyrrhula erythrocephala | Nepal Perc3
HPT-109 | Pyrrhula erythaca Gefangenschaft Pery3
HPT-110 | Pyrrhula erythaca Taiwan Pery13, 15, 17
HPT-111 | Pyrrhula erythaca Taiwan Pery16
HPT-112 | Pyrrhula erythrocephala | NW-Indien Perc5
HPT-113 | Pyrrhula erythrocephala | NW-Indien Perc6
HPT-114 | Pyrrhula erythrocephala | Nepal Perc2
HPT-201 | Pyrrhula nipalensis Gefangenschaft Pnip4, 6
HPT-202 | Pyrrhula nipalensis Myanmar Pnip13
HPT-203 | Pyrrhula nipalensis Taiwan Pnip7, 9
HPT-204 | Pyrrhula nipalensis Taiwan Pnip3
HPT-205 | Pyrrhula nipalensis Tibet Pnip11
HPT-206 | Pyrrhula nipalensis Bhutan Pnip10
HPT-207 | Pyrrhula nipalensis Nepal Pnip2
HPT-208 | Pyrrhula nipalensis Nepal Pnip5
HPT-209 | Pyrrhula leucogenis Philippinen, Luzon Pleu2b
HPT-210 | Pyrrhula leucogenis Philippinen, Mindanao Pleu4
HPT-301 | Pyrrhula aurantiaca Indien, Kaschmir Paur6
HPT-302 | Pyrrhula aurantiaca Indien, Kaschmir Paur2
HPT-303 | Pyrrhula aurantiaca Indien, Kaschmir Paur3
HPT-401 | Pinicola e. enucleator Schweden Pine3, 4, 6
HPT-402 | Pinicola e. enucleator Schweden Pine2
HPT-403 | Pinicola e. enucleator Schweden Pine5
HPT-404 | Pinicola e. enucleator Sibirien, Nowosibirsk Pine7
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Abb. 8: Geographische Verteilung der cyt-b-Hapllotypen von Pyrrhula.

Stammbaum-Gruppierungen. Allen cyt-b-basierten Stammb&umen ist unabhangig von den
zugrundeliegenden Rekonstruktionsverfahren (Neighbor-Joining, Bayesian Inference, Maximum
Likelihood) die gleiche grundsatzliche Topologie eigen (Abb. 9). Trotz im Detail
unterschiedlicher Substrukturierungen und Bootstrap-Absicherungen bleibt die grundlegende
Dreiteilung der Gattung Pyrrhula in die Hauptverwandtschaftsgruppen Sidostasiatische Gimpel,
Himalyagimpel und Eurasische Gimpel stets erhalten. Auch die Schwestergruppenposition der

Gattung Pinicola bleibt in allen Stammbaumen erhalten.
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P. aurantiaca HPT-301 Kaschmir, Indien
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P. erythaca owstoni HPT-110 Taiwan
P. erythaca owstoni HPT-111 Taiwan
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P. erythrocephala HPT-112 NW-Indien

F. erythrocephala HPT-113 NW-indien
P. arythrocephala HPT-114 Nepal
55710057 P. a. erythaca HPT-109 Gefangenschaft

P. . erythaca HPT-103 Beljing, China

Himalayagimpel

P. erythrocephala HPT-108 Nepal
P. e. erythaca HPT-107 Tibet

611,00/87

P P. e, erythaca HPT-105 Lianhua Shan, China
P. g. erythaca HPT-106 Lianhua Shan, China

P. 8. erythaca HPT-101 Taibai & Lianhua Shan, China
P. 8. erythaca HPT-102 Taibai & Lianhua Shan, China
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P. |. leucogenis HPT-209 Luzon

P. I steeri HPT-210 Mindanao

B50.06188) P. nif is HPT-201 Gef; haft

P. nipalensis ricketti HPT-202 Myanmar
P. nipalensis uchidal HPT-203 Taiwan
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P. nipalensis uchidai HPT-204 Talwan
P. n. nipalensis HFT-205 Tibet
P. n. nipalensis HFT-208 Nepal

Siidostasiatische Gimpel

T81100/*
P. n. nipalensis HPT-206 Bhutan

P. n. nipalensis HPT-207 Nepal

[a17100775| Finicola enucleator HPT-404 Nowosibirsk, Sibirien
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Coccothraustes coccothraustes MTD C 61158
"12‘ - (LETEETE) I . - K B 236206
Uragus sibiric DaQ 782782
Loxia curvirostra GenBank AF 343876

661054160

Serinus me b GenBank L 76265

AuBengruppen

Carduelis cannabina GenBank L 76298
Carpodacus erythrinus AF 342883

B6/052/62

Carduelis chioris MTD C 62175
Carduelis chion's GenBank AY 485384

Fringilla ifrirsgill; Bank AY 495380
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Abb. 9: Neighbor-Joining-Stammbaum der Gattung Pyrrhula (cyt-b) und ausgewéhlter Aullengruppen mit
Bootstrapwerten (NJ/Bayes/ML, 1000 Replikationen, * Verzweigung fehlt beim diesen Verfahren). Die Hauptver-
wandtschaftsgruppen sind gekennzeichnet.
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Der cyt-b-Stammbaum (Abb. 9) ist insgesamt klar strukturiert. Die Gattung Pyrrhula ist ein
Bestandteil der Familie Fringillidae, die eine monophyletische Gruppe darstellt, innerhalb derer
die Gattung Pyrrhula wiederum eine sehr gut abgesicherte monophyletische Gruppe bildet. Im
Stammbaumabschnitt der Fringillidae stellen die beiden Vertreter der Gattung Fringilla die
Schwestergruppe zu den anderen Finkengattungen dar. Innerhalb letzterer Gruppe sind die
Gattungen Pyrrhula und Pinicola klar differenziert, wobei Pinicola die statistisch recht gut
abgesicherte  Schwestergruppe zu  Pyrrhula  darstellt. Dagegen missen  die
Verwandtschaftsverhaltnisse der restlichen Gattungen untereinander und gegentber Pyrrhula
und Pinicola als unaufgeldst angesehen werden, wie die jeweiligen geringen Bootstrapwerte

zeigen.

Innerhalb der Gattung Pyrrhula bilden die Sidostasiatischen Gimpel P. nipalensis und P.
leucogenis die Schwestergruppe zu allen anderen Gimpeltaxa. Diese Gruppe ist statistisch sehr
gut abgesichert, wie auch die beiden in enthaltenen Taxa jeweils Gruppen mit hdchstmdglicher
statistischer Absicherung darstellen. Innerhalb des P. nipalensis-Astes gibt es erneut eine
Verzweigung, die eine nordwestliche Verwandtschaftsgruppe mit Vertretern der Nominatform
aus dem Himalayaraum (HPT-205 bis HPT-207) von einer Studostgruppe (HPT-201 bis 204) mit
den kontinentale sldasiatischen und taiwanesischen nipalensis-Vertreter voneinander trennt.
Allerdings ist die genetische Distanz zwischen diesen Gruppen gering, sie sind daher statistisch

schlecht unterstitzt.

Die restlichen Pyrrhula-Taxa sind in zwei Gruppen aufgeteilt, namlich in die Eurasischen Gimpel
P. pyrrhula s.I. und in die Himalayagimpel P. aurantiaca, P. erythaca und P. erythrocephala.
Beide reprasentieren monophyletische Gruppen, allerdings mit sehr verschiedener statistischer
Unterstlitzung. Wahrend die Eurasischen Gimpel sehr gut abgesichert sind, weisen die
Himalyagimpel relativ schlechte Bootstrapwerte auf. Innerhalb letztgenannter Gruppe stellt P.
aurantiaca mit ziemlich guter statistischer Absicherung die Schwestergruppe zu P. erythaca und
P. erythrocephala dar. Die restlichen Verzweigungen dieser Gruppe sind allerdings meist nur
schwach abgesichert, sodass sowohl P. erythaca als auch P. erythrocephala als
paraphyletische Gruppen zu betrachten sind. Der taiwanesische erythaca-Vertreter (P. e.
owstoni) bildet dabei eine eigene von den kontinentalen Vertretern abgesetzte Gruppe. Zudem
stellen zwar die P. erythrocephala-Haplotypen HPT-112 bis 114 eine ziemlich gut gesicherte
Gruppe dar, interessanterweise tritt aber P. erythrocephala (HPT-108 = Perc3) ebenso inmitten

der kontinentalen P. erythaca-Gruppe auf.

Auch innerhalb von P. pyrrhula s.|. gibt es deutliche, allerdings zum Teil nur schlecht
abgesicherte Untergruppierungen. So bildet P. murina mit recht guter Absicherung die

Schwestergruppe zu samtlichen anderen Taxa.
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Die restlichen Formen sind nicht klar von einander abgegrenzt. Zwar bilden die P. griseiventris-
Haplotypen HPT-14 bis 16 eine sehr gut gesicherte Subgruppierung, griseiventris muss jedoch
wegen der abweichenden Position von HPT-13 (Pgri1) als paraphyletisch angesehen werden.
Die P. cineracea-Haplotypen HPT-17 und 18 nehmen wiederum eine separate Position
gegenlber den verbleibenden Taxa ein. Dennoch ist cineracea ebenfalls eine paraphyletische

Gruppe, denn der HPT-6 (Pcin5) ist inmitten anderer pyrrhula-Subspezies gruppiert.

Vergleich der cyt-b- und der 16S-Stammbaume. Obwonhl die beiden herangezogenen Gene
stark verschiedene Substitutionsraten aufweisen, zeigt sich im Vergleich eine klare
Ubereinstimmung in der grundlegenden Topologie der jeweiligen Stammb&ume (Abb. 7, 9). Alle
prinzipiellen  Gruppierungen stimmen Uberein, sowohl in den intragenerischen
Verwandtschaftsverhaltnissen, als auch zwischen der Gattung Pyrrhula und den
Aulengruppen-Gattungen. Pyrrhula nipalensis und P. leucogenis stellen die Schwestergruppe
zu allen anderen Pyrrhula-Taxa dar. Die drei Formen P. aurantiaca, P. erythrocephala und P.
erythaca bilden eine distinkte Gruppierung, die den eurasischen Gimpeln P. pyrrhula s.l.
gegeniibersteht. Diese drei Hauptverwandtschaftsgruppen sind in beiden Stammbaumen gut

unterstutzt.

Haplotypen-Netzwerke. Die im Stammbaum gezeigten Verhaltnisse innerhalb der drei
Hauptverwandtschaftsgruppen, die jeweils relativ geringe interne genetische Distanzen
aufweisen, lassen sich mit Hilfe von Haplotypen-Netzwerken (Abb. 10-12) veranschaulichen.
Allen Haplotypen-Netzwerken ist eine sternformige bzw. sterndhnliche Grundstruktur eigen, bei
der sich ausgehend von einem zentralen (tatsachlich nachgewiesenen oder hypothetischen)

Haplotypen mehrere differenzierte Haplotypen oder Haplotyp-Linien ableiten lassen.

So ist die Zweiteilung der Slidostasiatischen Gimpel in der groRen Zahl der Substitutionsschritte
zwischen P. nipalensis und P. leucogenis wiederzuerkennen (Abb. 10). Ebenso ist die
Unterteilung von P. nipalensis in eine Nordwest- und eine Stdostgruppe klar zu ersehen. Jeder
der nipalensis-Haplotypen ist durch maximal vier Substitutionen vom gemeinsamen Grundtyp
entfernt, wahrend die kirzeste Verbindung zwischen den Haplotypen der beiden Untergruppen
mindestens funf Substitutionsschritte erfordert. Der Grundtyp der Siidostasiatischen Gimpel
befindet sich sequenzbezogen zwar im Bereich der P. nipalensis-Haplotypen, ist aber
gleichzeitig der Anknipfungspunkt fir den P. leucogenis-Ast. Der Philippinengimpel-Ast gabelt
sich nach einer betrachlichen Zahl von Basensubstitutionen in die zwei Subspezies-Aste von P.
I. leucogenis und P. |. steeri. Diese haben wiederum einen hypothetischen Haplotypen als
Ausgangspunkt, von dem sie allerdings eine sehr verschiedene Zahl von Basensubstitutionen

trennt (zwei bzw. sechs Schritte).
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. Pyrrhula nipalensis Nordwestgruppe
D Pyrrhula nipalensis Slidostgruppe

I:] Pyrrhula leucogenis leucogenis

D Pyrrhula leucogenis steeri

Abb. 10: Cyt-b-Haplotypen-Netzwerk der Stidostasiatischen Gimpel (P. nipalensis, P. leucogenis). Die Zahlen
bezeichnen die Haplotypen-Nummern, die Kreisdurchmesser entsprechen etwa der Probenanzahl. Jeder
Knotenpunkt stellt eine Basensubstitution dar. Die Anzahl ausgelassener Substitutionsschritte ist mit ,n“ angeben.

Das Netzwerk der Himalayagimpel (Abb. 11) ist etwas komplizierter aufgebaut. Die drei Arten
trennen sich zunachst recht gut auf. Auffallig ist die recht groRe Haplotypendiversitat innerhalb
von P. erythaca und die enorme Distanz von 28 Basensubsititutionen, die P. aurantiaca und P.
erythaca bzw. P. erythrocephala trennt. AuRerdem ist die Position von HPT-108 auffallend,
denn dieser gehort P. erythrocephala an, ist aber durch nur zwei Substitutionsschritte vom
nachsten P. erythaca-Haplotypen getrennt, wahrend der nachste erythrocephala-Haplotyp 12
Basensubstitutionen entfernt ist. Unter den P. erythaca-Haplotypen fallt die Trennung zwischen
denen des asiatischen Kontinents (P. e. erythaca) und jenen von Taiwan (P. e. owstoni) auf.
Diese morphologisch schwach differenzierte Subspezies unterschiedet sich durch nur vier bzw.
funf Substitutionssschritte vom nachsten kontinentalen Haplotyp HPT-107, dem Grundtyp der

ganzen Hauptverwandtschaftsgruppe.

38



[] Pyrrhuta erythaca ssp. Festiand
. Pyrrhula erythaca owstoni

. Pyrrhula erythrocephala

|:| Pyrrhula aurantiaca

Abb. 11: Cyt-b-Haplotypen-Netzwerk der Himalayagimpel (P. erythaca, P. erythrocephala und P. aurantiaca). Details
wie in Abb. 10.

Das klar aufgebaute Haplotypen-Netzwerk der Eurasischen Gimpel P. pyrrhula s.l. ist relativ
dicht verzweigt (Abb. 12). Den Grundtyp bildet dabei HPT-1, um den sich im Abstand von nur
ein bis vier Basensubstitutionen mehrere geringfligig differenzierte Haplotypen sternférmig
gruppieren. Diese gehdren zu verschiedenen europaischen Unterarten von P. pyrrhula s. str.,
wobei hinsichtlich ihrer geographischen Verteilung kein bestimmtes Differenzierungmuster
erkennbar ist. Von HPT-1 gehen aullerdem die drei deutlich voneinander getrennten
Haplotypenaste der Untergruppierungen griseiventris, cineracea und murina aus. Mit Ausnahme
von HPT-6 (s. 4.1.3.) unterscheiden sich die Haplotypen dieser drei Aste um mindestens fiinf,
sieben bzw. acht Substitutionsschritte vom nachsten P. pyrrhula s. str.-Haplotypen. HPT-6 lasst

sich aus verschiedenen (realen und hypothetischen) Haplotypen ableiten.

Die drei Untergruppierungen sind intern unterschiedlich differenziert. P. (p.) griseiventris ist
dabei am starksten substruktiert, er beinhaltet zwei recht friih getrennte Aste, die mit Proben
aus Wladiwostok (HPT-13) bzw. Beijing (HPT-15) belegt sind. Die zwei anderen Haplotypen
des ostchinesischen Astes sind geographisch nicht klar einzuordnen, da einer nur bei
Gefangenschaftsvogeln vorkommt (HPT-16) und der andere (HPT-14) eine lediglich als ,P.

pyrrhula“ bezeichnete Datenbanksequenz reprasentiert.’

8 Allerdings sprechen Indizien fiir eine chinesische Herkunft der fraglichen Haplotypen. Zum einen handelt es sich bei
den Gefangenschaftsvogeln um Wildfange oder zumindest um Nachzuchten in recht junger Generationsfolge. Zum
anderen wurde wurde die Probe Ppyr30 (HPT-14) von einer Arbeitsgruppe des College of Wildlife Resources in
Harbin bearbeitet (MA et al., GenBank-Direkteinreichung 2005), so dass ein nordostchinesischer Fundort méglich ist.
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Der P. (p.) cineracea-Ast ist unverzweigt, die beiden Haplotypen jedoch durch betrachliche
sechs Basensubstitutionen voneinander getrennt. Interessanterweise ist der starker
differenzierte HPT-18 von Novosibirsk den nachstverwandten P. pyrrhula s. str.-Vertretern
geographisch naher als der viel weniger von ihnen differenzierte HPT-17 vom Baikalsee, ohne
dass aus der relativ geringen Stichprobenzahl (darunter viele Gefangenschaftsvogel)

weitreichende Schlussfolgerungen gezogen werden kdnnen.

Der unverzweigte Haplotypen-Ast von P. (p.) murina ist vor allem deshalb bemerkenswert, weil
er nur einen einzigen Haplotypen (HPT-19) beinhaltet (Probenumfang n= 6). Dieser ist von den
drei Untergruppierungen mit acht Substitutionsschritten noch dazu am weitesten von den

nachsten P. pyrrhula s. str.-Haplotypen entfernt.

. Pyrrhula pyrrhula ssp. I:l Pyrrhula (p.) griseiventris |:| Pyrrhula (p.) cineracea I:l Pyrrhula (p.) murina

Abb. 12: Cyt-b-Haplotypen-Netzwerk der Eurasischen Gimpel (P. pyrrhula s.l.). Details wie in Abb. 10. Beachte die
eigenartige Position von HPT-6 (siehe 4.1.3.).

Genetische Distanzen. Die genetischen Distanzen wurden sowohl zwischen Einzelproben als
auch zwischen Probengruppen (als Mittelwertvergleich) berechnet (Tab. 10). Bei der Gattung
Pyrrhula bewegt sich die mittlere genetische Distanz innerhalb der Verwandtschaftsgruppen
(Haplotypengruppen der Spezies und Subspezies) zwischen Werten von null bis 1,2 Prozent.
Die Variationsbreite der genetischen Distanzwerte innerhalb dieser Gruppen ist zwar weiter,
bleibt aber zumeist deutlich unterhalb von zwei Prozent Sequenzdivergenz. Lediglich bei sehr
weit gefassten Gruppengrenzen steigt die genetische Distanz auf Uber zwei Prozent, wie bei
den drei Hauptverwandtschaftsgruppen, innerhalb derer die maximale Distanz bis zu 4,7
Prozent erreicht. Bei den Eurasischen Gimpeln Pyrrhula pyrrhula s.|. betragt die hochste
Distanz 2,4 Prozent. Die einbezogenen Proben von Pinicola e. enucleator bewegen sich mit 0,4
Prozent mittlerer Distanz bei einer Variationsbreite von 0,1 bis 0,8 Prozent in einem mit Pyrrhula

vergleichbaren Bereich.
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Taxon Mittel \' n Tab. 10: Mittlere genetische Distanz und Distanz-
P. pyrrhula s.l. 1,0 0,0-2,4 | 52 variation (V) innerhalb der cyt-b-Haplotypen-Gruppen
P. pyrrhula s.str. 0,5 0,0-0,9 | 36 (p-Distanz, in %). Hinsichtlich der Untergruppierungen
P. (p.) griseiventris 1,2 0,5-1,4 | 4 bezieht sich ,P. pyrrhula s.l.“ (= ,Eurasische Gimpel*)
P. (p.) cineracea 1,1 0,8-1,7 | 6 auf sdmtliche Taxa, die bei weit gefasster Konzeption
P. (p.) murina 0,0 - 6 als P. pyrrhula-Unterarten angesehen werden kénnen
P. aurantiaca 0,3 0,1-0,4 | 3 (inkl. cineracea, griseiventris und murina); ,P. pyrrhula
P. erythrocephala 1,0 0,1-1,5| 4 s.str.” entsprechend ohne die o.a. Subspezies.
P. erythaca 0,5 0,0-1,0 | 18 AuBerdem sind die Distanzen der drei Hauptverwandt-
P. erythaca Kontinent 0,4 0,1-0,8 | 14 schaftsgruppen (,Eurasische Gimpel*, ,Himalayagim-
P. erythaca Taiwan 0,0 - 4 pel” und ,Slidostasiatische Gimpel“) und vom Haken-
P. nipalensis 0,5 0,1-0,8 | 10 gimpel Pinicola e. enucleator noch einmal gesondert
P. nipalensis Nordwestgruppe 0,6 0,5-0,6 | 4 angegeben.

P. nipalensis Stdostgruppe 0,2 0,1-0,3 | 6

P. leucogenis 1,0 - 2

.Eurasische Gimpel“ (EUR) 1,0 0,0-24 | 52

~Himalayagimpel“ (HIM) 2,0 0,0-47 | 24

~Sudostasiatische Gimpel“ (SOA) 1,3 0,1-32 | 12

Pinicola e. enucleator 0,4 0,1-08 | 6

Die mittleren genetischen Distanzen zwischen einzelnen Haplotypen-Gruppen lbersteigen das
Ausmald der Sequenzdivergenzen innerhalb der Gruppen deutlich (Tab. 11, 12). Die grofite
intragenerische Sequenzdivergenz besteht zwischen P. (p.) cineracea und der Nordwestgruppe
von P. nipalensis (7,8%), die geringste zwischen letzterer und ihren nachsten Verwandten, der
P. nipalensis-Sudostgruppe (0,6%). Wie bereits aus dem Stammbaum ersichtlich, sind auch
hier die drei Hauptverwandtschaftsgruppen (,Stidostasiatische Gimpel“, ,Himalaya-Gimpel,
.Eurasische Gimpel“) durch ihre intern Gberwiegend kleineren Distanzwerte durch quantitative

Distanzwertstufungen gut voneinander abgrenzbar.

Die mittlere genetische Distanz zwischen den beiden sudostasiatischen Taxa P. nipalensis und
P. leucogenis betragt 2,7 Prozent, die beiden Gruppierungen innerhalb von P. nipalensis
(Nordwest- und Sludostgruppe) unterscheiden sich um 0,6 Prozent voneinander. Bei den drei
Himalaya-Gimpeln spiegelt sich die Differenzierung des Stammbaums auch in den
Distanzwerten wider. Dabei trennt Pyrrhula aurantiaca eine viel groRere Distanz von den beiden
anderen Taxa P. erythrocephala und P. erythaca (4,6 bzw. 4,3 Prozent) als jene, die zwischen
beiden letztgenannten auftritt (1,3 Prozent). Diese vergleichsweise geringe Distanz ist auch
insofern bemerkenswert, als dass die taiwanesischen P. erythaca owstoni durch immerhin 0,8
Prozent Distanz von den festlandischen P. erythaca-Subspezies getrennt sind. Zwischen den
Untergruppierungen der eurasischen Gimpel P. pyrrhula s.l. sind die Distanzunterschiede mit
1,1 bis 1,6 Prozent relativ gering. Dabei ist anzumerken, dass die sowohl im Stammbaum als
auch im Haplotypen-Netzwerk differenzierten Untergruppen cineracea, griseiventris und murina
sich nur um wenige Prozentpunkte von den restlichen P. pyrrhula-Formen unterscheiden (1,1
bis 1,3 Prozent) und dass die Sequenzdivergenz zwischen ihnen auch nur Werte von 1,5 bis

1,6 Prozent erreicht.
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Die Differenzierung zwischen den Gattungen Pyrrhula und Pinicola drickt sich in wesentlich
gréBeren Distanzwerten aus, als sie innerhalb der Gattungen auftreten: Pinicola e. enucleator
besitzt zu keiner der herangezogenen Pyrrhula-Gruppierungen eine geringere genetische
Distanz als 7,8 Prozent. Auch die AuBengruppen-Taxa Carduelis chloris und Coccothraustes
coccothraustes sind durch relativ hohe Sequenzdivergenzen von Pyrrhula abgesetzt, zudem
sind die genetischen Distanzen zwischen ihnen zum Teil geringer als zu Pyrrhula (z.B.

Coccothraustes - Pinicola oder Coccothraustes - Carduelis).

Tab. 11: Mittlere genetische Distanz zwischen den Haplotypen-Gruppen (cyt-b, p-Distanz, in %). ,Ppyr s.l.“ bezieht
sich auf sdmtliche Taxa, die bei weit gefasster Konzeption als P. pyrrhula-Unterarten angesehen werden kénnen
(inkl. cineracea, griseiventris und murina); ,,Ppyr s.str.“ entsprechend ohne die genannten Subspezies. ,Pery Kont*
kennzeichnet die kontinentalen P. erythaca, ,Pery Tai die P. erythaca von Taiwan, ,Pnip NW* bzw. ,Pnip SO die
Nordwest- bzw. Sidost-Gruppen von P. nipalensis. Weitere Abkiirzungen: Pgri - P. (p.) griseiventris, Pcin - P. (p.)
cineracea, Pmur - P. (p.) murina, Paur - P. aurantiaca, P. ery - P. erythaca, Pnip - P. nipalensis, Pleu - P. leucogenis,
Pine - Pinicola e. enucleator, Cchl - Carduelis chloris, Cocc - Coccothraustes coccothraustes. Die Kasten markieren
die Distanzen innerhalb der drei Hauptverwandtschaftsgruppen (EUR - Eurasische Gimpel, HIM - Himalayagimpel,
SOA - Siidostasiatische Gimpel).

Ppyr Ppyr Pgri Pcin Pmur Paur Perc Pery Pery Pery Pnip Pnip Pnip Pleu Pine Cchl
s.l.  s.str. Kont  Tai NW SO

Pyr s.str. -

Pgri - 1,2

Pcin - 1,1 1,6

Pmur - 1,3 1,6 1,5

Paur 6,0 59 6,1 64 5,6

Perc 54 53 56 5,6 4,8 4,6

Pery 5,0 4,9 52 52 4,4 4,3 1,3

Pery Kont 5,0 5,0 52 5.2 4,5 4,3 1,2 -

Pery Tai 4,6 4,6 48 438 41 3,9 1,4 - 0,8

Pnip 7,3 7,2 75 76 66 69 7,1 68 69 67

Pnip NW 71 7,0 73 7,5 6,5 6,8 7,0 6,5 6,8 6,6 -

Pnip SO 7.4 7,3 76 7.8 6,8 7,0 7,2 6,7 7,0 6,8 - 0,6

Pleu 7,1 6,9 74 75 66 70 69 67 67 65 |27 28 26

Pine 9,1 9,0 92 94 8,8 8,9 8,3 8,0 8,1 7,8 8,4 8,6 8,3 8,7

Cchl 10,0 9,9 10,1 10,0 9,7 9,8 9,3 9,6 9,6 96 10,5 105 10,5 11,0 10,1

Cocc 10,7 05 11 108 10,3 106 103 102 10,2 100 105 106 104 109 93 9.1
EUR HIM SOA Pine Cchl _ Tab. 12: Mittlere genetische Distanz zwischen den Haplo-

HIM 5,0 typen-Hauptverwandtschaftsgruppen (cyt-b, p-Distanz, in

SOA 7,2 6,9 %) und den AuBengruppen. Abkiirzungen wie in Tab. 11.

Pine 9,1 8,1 8,5

Cchl 9,9 9,5 10,6 10,1

Cocc 10,6 10,2 10,6 9,3 9,1

DNA-Sequenzpolymorphismen. Der paarweisen Sequenzvergleich ergab verschiedene
»mismatch distributions* (Abb. 13), deren Kurvenverlauf mit der Modell-Verteilung fiir schnelle
Ausbreitungsereignisse verglichen wird. Die Parameter der Sequenzpolymorphismen-Verteilung

(Tab. 13) geben zusatzliche Hinweise auf die Art und Weise der genetischen Differenzierungen.

Der zweigipfelige Kurvenverlauf bei P. nipalensis (Abb. 13a) ergibt sich aus den paarweisen
Unterschieden zwischen den Angehdrigen der Nordwest- und der Siddostgruppe (vgl.
Stammbaum und HPT-Netzwerk). Vergleichsweise hohe Hd- und t-Werte (Tab. 13)

kennzeichnen die Nepalgimpel als eine Gruppe mit langsamer Arealexpansion.
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Die zerkllftete Kurve bei den Himalayagimpeln P. erythrocephala und P. erythaca (Abb. 13b)
spiegelt deren umfangreiche Substrukturierungen wider. Enfernt man schrittweise P.
erythrocephala (Abb. 13c) und P. erythaca owstoni (Abb. 13d) aus dem Datensatz, so wird der
Kurvenverlauf zwar glatter, entspricht aber immer noch nicht der erwarteten Verteilung bei einer

rezenten und schnellen Arealexpansion.

Der linke Gipfel in Abb. 13b (bei 5 Substitutionen) ist auf Differenzierungen innerhalb der
festlandischen P. e. erythaca zurlckzufiihren, der folgende (bei 7 Substitutionen) auf die
Differenzierung zwischen den Festlands-erythaca und den taiwanesischen P. e. owstoni. Die
beiden rechten Gipfel (bei 11 bzw. 13 Substitutionen) resultieren aus den Distanzen zwischen
P. erythrocephala und den festlandischen erythaca bzw. aus jenen zwischen P. erythrocephala
und P. e. owstoni. Dies wird in Abb. 13c deutlich, die nur noch die Gipfel der internen erythaca-
Substrukturierungen (1 bzw. 5 Substitutionen) sowie den Distanzgipfel zwischen P. e. erythaca
und P. e. owstoni (7 Substitutionen) aufweist. Nach Ausschluss von owstoni (Abb. 13d) bleiben
nur die internen Differenzierungen der Nominatform in Form zweier Gipfel (bei 1 und 3

Substitutionen) erhalten.

Das komplizierteste vielgipflige Kurvenmuster zeigt sich dagegen bei den Eurasischen Gimpeln
P. pyrrhula s.. (Abb. 13e). Innerhalb dieser weit verbreiteten Gruppe gibt es viele
Einzeldifferenzierungen, von denen zumindest die ausgepragtesten bestimmten Gruppen
zugeordnet werden kdnnen. Der linke Gipfelkomplex reprasentiert die Differenzierungen
innerhalb der P. pyrrhula s.l.-Gruppe, die drei rechten Gipfelkomplexe die Differenzierungen von
P. (p) murina gegenuber den anderen Eurasischen Gimpeln. Entfernt man hingegen P. (p.)
murina aus dieser Betrachtung, so wird der tatsachliche Kurvenverlauf viel flacher und nahert
sich der modellierten Erwartungsverteilung flr schnelle Expansion starker an (Abb. 13f). Es sind
nun noch drei Gipfel bzw. Gipfelkomplexe erkennbar (Maxima bei 1, 3 bzw. 8 und 14
Substitutionen), die wiederum den internen Differenzierungen von P. pyrrhula s.str. bzw. den
paarweisen Unterschieden zwischen diesen und P. (p.) griseiventris (Gipfel 8) sowie P. (p.)
cineracea (Gipfel 14) zuzuordnen sind. Die Sequenzparameter (Tab. 13) unterschieden sich
allerdings nicht klar von denen der Verteilung in Abb. 13e. Erst mit dem Ausschluss von
griseiventris und cineracea entspricht der tatsachliche Kurvenverlauf der erwarteten Verteilung
bei einer jungen und schnellen Ausbreitung (Abb. 13g), der zudem noch durch einen signifikant

negativen Tajima-D-Wert gestltzt wird (Tab. 13).
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Tab. 13: Parameter der cyt-b-Sequenzpolymorphismen. n: Anzahl der Haplotypen, Hd: Haplotypendiversitat, r:
Nukleotiddiversitét, 8: 2Nf.u, Tajima’s D:Tajima-D-Index, p: statistische Signifikanz.

Taxon n Hd L 0 Tajima’s D p
P. nipalensis 8 0,972 0,00457 0,00623 -1,2797 >0,1; n.s.
P. erythaca & P. erythrocephala 13 0,933 0,00729 0,00863 -0,84648 >0,1; n.s.
P. erythaca 9 0,897 0,0046 0,00536 - 0,53746 >0,1; n.s.
P. e. erythaca 8 0,897 0,00291 0,00428 - 1,29368 >0,1; n.s.
P. pyrrhula s.I. 18 0,765 0,0067 0,01161 -1,44303 >0,1; n.s.
P. pyrrhula s.I. (ochne murina) 17 0,713 0,00532 0,01084 -1,75516 | > 0,05; n.s.
P. pyrrhula s.str. 10 0,506 0,00149 0,00535 -2,4274 <0,01; **
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Abb. 13: Paarweiser Vergleich (mismatch distribution)
0.2 - ausgewdhlter cyt-b-Daten von Pyrrhula (X-Achse: An-
zahl der paarweisen Unterschiede (Substitutionen), Y-
01 4 Achse: Hé&ufigkeit, durchgezogene Linie: erwartete Ver-
teilung, gestrichelte Linie: tatsachliche Verteilung). a - P.
o | S nipalensis, b - P. erythaca & P. erythrocephala, ¢ - P.
o 5 10 15 20 | erythaca, d - P. erythaca (exkl. owstoni), e - P. pyrrhula
Pairwise Differences s.l, f- P. pyrrhula s.I. (exkl. murina), g - P. pyrrhula s.str.
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3.2. Morphologie

Die in diesem Kapitel zugrundegelegten Messwerte sind in den Anhangen | und Il im Detail

verzeichnet.

3.2.1. Differenzierungen im Fliigelbau

Grundsatzlich trifft die von BUSCHING (1997: 63ff.) getroffene Verallgemeinerung Uber die
Anordnung und den Bau der Schwungfedern auch fiir die Gimpel zu. Die Fligelfedern besitzen
Uberwiegend gebogene Kiele und sind zumeist asymmetrisch aufgebaut, wobei die
AuRenfahnen haufig relativ schmaler sind als die Innenfahnen. Die Breite der AuRenfahnen
nimmt dann zum Korper hin stetig zu. Wahrend also die aufersten Handschwingen die im
Verhaltnis schmalsten AufRlenfahnen aufweisen, sind bei den inneren Armschwingen beide
Fahnenbereiche nahezu gleichgrols. Durch die insgesamt flachigere Ausbildung der
Fahnenbereiche der Armschwingen dbernimmt der Armfligel somit eine groliere
Tragflachenfunktion als der Handflligel.

Die mittleren Fllgelldngen der Pyrrhula-Gimpel variieren zwischen 78,4 mm (P. erythrocephala
& P. pyrrhula pileata 99) und 95,4 mm (P. pyrrhula cassinii 33). Dabei zeigt sich, dass keine
grundsatzliche Beziehung zwischen Fligellange und verwandtschaftlicher Beziehung
herstellbar ist. Lediglich die groflen Flugellangen von > 87,1 mm sind ausschlie3lich bei
Vertretern von P. pyrrhula s.l. zu finden (Abb. 14), von denen andere aber ebenfalls kleine und
mittlere Flugelldngen aufweisen. Die Sudostasiatischen Gimpel besitzen kleine und mittlere

Flugellangen, wahrend samtliche Himalayagimpel nur kleine Fligelldngen aufweisen.

Abb. 14: Mittlere Fliigelléngen einzelner
Pyrrhula-Taxa (in mm, 33 & $9). Die Balken-
farbe entspricht den drei Hauptverwandtschafts-
gruppen (schwarz: Siidostasiatische Gimpel,
grau: Himalaya-Gimpel, leer: P. pyrrhula s.l.).
Die Pfeile markieren die drei genetisch differen-
zierten pyrrhula-Untergruppierungen, ‘“pyrrhula-
Sk.“ bzw. ,pyrrhula-Sib“ kennzeichnet skandina-
vische bzw. sibirische P. p. pyrrhula.
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Der grundséatzliche Fligelbau ist unabhangig von den absoluten Grélienunterschieden bei allen
Pyrrhula-Gimpeln sehr dhnlich (Abb. 38-60). Auch zwischen den Geschlechtern bestehen keine
Formunterschiede im Fligelbau. Die absoluten GroRRenunterschiede zeigen aber einen
ausgepragten Geschlechtsdimorphimus mit kleineren Weibchen. Die generalisierte Flugelformel

lautet:

A9<AB8<A7<A6sA5=A4=A3=A22A1<H1<H2<H3<H4<H5<H6<H7=H8>H9

Die Form des Handfligels wird durch die grélReren Federlangenunterschiede viel starker
akzentuiert als die des Armflligels, zwischen dessen inneren Schwingen kaum
Langenunterschiede bestehen. Dadurch weist der Armflligel eine sanft geschwungene Kontur
auf, die sich auch zwischen den Taxa nur geringfiigig unterscheidet. Diese Formunterschiede
spiegeln sich auch in den verschiedenen HI wieder, wobei die Flligellange zumeist von der H7-
Lange bestimmt wird. Die Taxa mit hohem HI besitzen daher einen spitzen Handfligel, jene mit

geringem HI einen flach geschwungenen, ,runden® Handflligel (Abb. 15).

A9 A8 A7 A6 A5 A4 A3 A2 A1 H1 H2 H3 H4 H5 H6 H7 H8 H9 A9 A8 A7 A6 A5 A4 A3 A2 A1 H1 H2 H3 H4 H5 H6 H7 H8 H9

Abb. 15: Beispiele fiir gerundete und spitze Fliigelformen bei Pyrrhula (33, MaRBe in mm, gleiche Skalierung,
Handfliigel grau, Armfiiigel schwarz). a - P. erythrocephala (HI= 20,7%), b - P. p. cassinii (HI= 27,5%). Die Fliigelform
wird v.a. von den Ldngen der Handschwingen bestimmt, wéhrend die Armschwingenlédngen viel weniger variieren.

Dabei besteht ein genereller positiver Zusammenhang zwischen Flugellange und Fllgelspitze
(r’=0,8264), d.h. die Fliigelspitze ist umso hoher, je lidnger der Fligel ist. Dieser
Zusammenhang ist allerdings bei den einzelnen Hauptverwandtschaftsgruppen sehr
unterschiedlich ausgepragt (Abb. 16). Wahrend bei den sudostasiatischen Gimpeln noch eine
starke lineare Korrelation feststellbar ist (?=0,8757), ist diese bei der P. pyrrhula s.|.-Gruppe viel

schwacher (r?=0,6879) und bei den Himalayagimpeln quasi nicht nachweisbar (r*=0,2971).
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20 | ° % o °© Abb. 16: Beziehung zwischen mittlerer Fliigel-
o’ ldnge und mittlerer Fliigelspitze (in mm, 33 &
18 1 o %o T QQ). Die Punktfarben entsprechen den drei
16 - o ® Hauptverwandtschaftsgruppen (schwarz: Sid-
ostasiatische Gimpel, grau: Himalaya-Gimpel,
leer: P. pyrrhula s.l.). Die Pfeile markieren die
drei genetisch differenzierten pyrrhula-Unter-
gruppierungen (o.v.l.: griseiventris, cineracea,
u.: murina).
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Anhnlich wie bei der Fligellange lasst sich auch hinsichtlich der Fligelspitze kein eindeutiger
Bezug zu verwandtschaftlichen Gruppierungen herstellen. Die langsten Fligelspitzen weisen
zwar auch hier wiederum die langflligeligen Vertreter der P. pyrrhula s.l.-Gruppe auf, die
gleichzeitig aber auch recht kurz- und rundfliigelige Taxa beinhaltet (Abb. 17). Obwohl zwischen
der Flugelspitze und dem HI grundsatzlich ein starker linearer Zusammenhang besteht
(r*=0,9213), resultiert aus dieser Heterogenitat der Langenverhaltnisse im Fliigel zwischen den
Taxa ein recht uneinheitliches Bild. Insbesondere bei P. pyrrhula s.l. tritt eine grofle

Vielgestaltigkeit zutage.

Abb. 17: Mittlere Fliigelspitze (Balken, in mm)
und mittlerer HI (Linie, in %) einzelner Pyrrhula-
Taxa (bei gleicher Skalierung, 33 & 9%). Die
Balkenfarbe entspricht den drei Hauptverwandt-
schaftsgruppen  (schwarz:  Slidostasiatische
Gimpel, grau: Himalaya-Gimpel, leer: P. pyrrhula
s.l.). Die Pfeile markieren die drei genetisch
differenzierten pyrrhula-Untergruppierungen.
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Die Vertreter der drei genetisch differenzierten P. pyrrhula-Untergruppierungen stellen keine
ausgesprochenen Sonderformen dar. So besitzt P. (p.) griseiventris nur eine mittlere
Fligellange, wahrend P. (p.) murina hinsichtlich seiner Fligellange zwar zu den grofieren
Gimpeln gehort, jedoch genau wie der noch langfliigeligere P. (p.) cineracea keine Extremform
darstellt. Dazu kommt der Umstand, dass murina nur eine vergleichsweise geringe Fllgelspitze
besitzt, weshalb dessen HI entsprechend gering ausféllt. Demgegenuber hat griseiventris eine
groBe Flugelspitze, woraus ein recht hoher HI resultiert, cineracea liegt mit unauffalligen

Propoprtionen inmitten anderer P. pyrrhula-Subspezies.

Unter den Inselformen lasst sich ebenfalls kein einheitlicher Trend ausmachen. Die
Philippinengimpel P. . leucogenis und P. I. steeri gehdren generell zu den kurzfligeligsten

Pyrrhula-Formen und weisen sehr niedrige HI auf.
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Dabei besitzt der kurzfligeligere steeri einen héheren HI als der langfligeligere leucogenis
(21,4 vs. 20,3%). Innerhalb der sudostasiatischen Gimpel nimmt P. nipalensis uchidai von
Taiwan bei diesen Werten eine mittlere Position ein. Im Gegensatz dazu ist der taiwanesische
P. erythaca owstoni sogar langfligeliger als der festlandische P. e. erythaca (82,4 vs. 81,5 mm),
weist aber einen deutlich niedrigeren HI auf (20,8 vs. 22,1%). Unter den Gimpeln der P.
pyrrhula s.|.-Gruppe besitzt murina von den Azoren eine mittlere Fligelldnge und einen recht

niedrigen HI.

Der Hakengimpel Pinicola e. enucleator ist im Durchschnitt deutlich langfligeliger als alle
Pyrrhula-Formen (109,5 mm) und besitzt aufgrund seiner groRen Fllgelspitze (33,4 mm) auch

einen viel hoheren HI von 30,4%.

3.2.2. Differenzierungen im Schwanzbau

Die Steuerfedern sind bei Pyrrhula recht einheitlich aufgebaut und zeigen einen flachigen
Gesamtaufbau mit ungefahr gleichbreiten Fahnen und maRig gebogenen Kielen (BUSCHING
1997: 90ff.).

Innerhalb der Gattung Pyrrhula bewegen sich die mittleren Schwanzlangen zwischen 58,0 mm
(P. aurantiaca 99) und 75,7 mm (P. n. nipalensis 4J), wobei keine bestimmten
verwandtschaftlichen Taxa-Gruppierungen erkennbar sind. Unter fast allen Vertretern der drei
genetischen Hauptverwandtschaftsgruppen befinden sich jeweils Taxa mit relativ kurzen,
mittleren und langen Schwanzen. Lediglich die Himalayagimpel besitzen keine sehr

langschwanzigen Formen (Abb. 18).

26 | Abb. 18: Mittlere Schwanzléngen einzelner
54 - Pyrrhula-Taxa (in mm, 33 & 99). Die Balken-
i farbe entspricht den drei Hauptverwandtschafts-
gruppen (schwarz: Siidostasiatische Gimpel,
grau: Himalaya-Gimpel, leer: P. pyrrhula s.l.).
Die Pfeile markieren die drei genetisch differen-
zierten pyrrhula-Untergruppierungen.
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Dabei unterscheiden sich die Langen der einzelnen Schwanzfedern entweder kaum oder sie
nehmen vom innersten Schwanzfederpaar nach auf’en zu. Daraus resultieren entweder fast
gerade oder unterschiedlich tief gegabelte Schwanze (Abb. 19). Stufenschwanze, bei denen die
Federlangen vom innersten Steuerfederpaar nach auften hin abnehmen, kommen bei Pyrrhula

offenbar nicht vor.
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Beim Vergleich der Schwanzformen zeigt sich, dass schwach oder fast ungegabelte Schwanze
bei allen Taxa der P. pyrrhula s..-Gruppe vorkommen, wahrenddessen ausgepragte
Gabelschwanze fur die anderen beiden Gruppen typisch sind. Zwischen den Geschlechtern
besteht bei den meisten Pyrrhula-Taxa ein ausgepragter Geschlechtsdimorphismus, wobei die
Weibchen durchschnittlich kleiner sind, die Schwanzformen jedoch anndhernd den gleichen
Verlauf zeigen (Abb. 38-60).
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Abb. 19: Beispiele fiir gerade, mittlere und tief gegabelte Schwanzformen bei Pyrrhula (33, MaRe in mm). a - P. p.
cassinii, b - P. erythrocephala, ¢ - P. n. nipalensis. Die gleiche Skalierung zeigt auBerdem, dass gattungsintern gro3e
Schwanzldngen nicht zwangsldufig mit tiefen Schwanzstufungen einhergehen miissen.

Die Schwanzstufung deckt bei Pyrrhula einen Bereich von -20,9 mm (P. nipalensis ricketti 33)
bis -0,1 mm (P. pyrrhula rossikowi $%) ab. Intragenerisch ist sie zwar nicht mit der
Schwanzlange korreliert (r’= 0,1965), jedoch sind die einzelnen Wertpaare nicht zuféllig,
sondern entsprechend der Verwandtschaftsgruppen angeordnet, zwischen denen wiederum
klare interne Beziehungen bestehen (Abb. 20). Bei den sidostasiatischen und den Himalaya-
Gimpeln bestehen starke lineare Korrelationen zwischen Schwanzldnge und -stufung (r’=
0,8118 bzw. r’= 0,9991): Lange Schwanze sind also hier mit tiefen Schwanzgabelungen
verknupft und umgekehrt. Demgegeniber sind bei den nahezu ungegabelten Schwanzen von

P. pyrrhula s.l. keine solchen Korrelationen festzustellen (r?= 0,0011).

22 -
20 1 o
18 4 °
16 - *o 4
E E i Abb. 20: Beziehung zwischen mittlerer
8 10 © o Schwanzldange und mittlerer Schwanzstufung (in
2 4 mm, 33 & 99Q). Die Punktfarben entsprechen
¢ 64 l den drei Hauptverwandtschaftsgruppen
4 ° l o (schwarz:  Siidostasiatische  Gimpel, grau:
2 Y L Himalaya-Gimpel, leer: P. pyrrhula s.l.). Die
0 : . ® %09 o % o , . | Pfeile markieren die drei genetisch differenzier-
56 58 60 62 64 66 68 70 72 74 76 | ten pyrrhula-Untergruppierungen (v.l.: griseiven-
Schw anzlénge tris, murina, cineracea).

Im Gegensatz zur Schwanzlange zeigt sich bei den Stufungsverhaltnissen also ein deutlicher
verwandtschaftlicher Zusammenhang (Abb. 21), der entsprechend auch am Sl ablesbar ist

(lineare Korrelation Schwanzstufung & Sl: r’= 0,9959).
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Lediglich die recht langschwanzigen P. n. nipalensis besitzen eine verhaltnismalig geringe
Schwanzstufung, die sich im vergleichsweise geringem Sl von 23,7% ausdrickt. Die nahezu
ungegabelten Schwanze sind samtlich bei P. pyrrhula s.l. zu finden, unter denen murina noch
die deutlichste Schwanzgabelung besitzt (SI= 4,5%). Unter den gabelschwanzigen Gimpeln hat
der kurzschwéanzige aurantiaca auch die geringste Schwanzgabelung (Sl= 6,4%).
Interessanterweise  gehdren die verbleibenden gabelschwanzigen Gimpeln zwei
Untergruppierungen mit mitteltief bzw. tief gegabelten Schwéanzen an, die jeweils aus Taxa der
stidostasiatischen und der Himalayagimpel-Gruppe gebildet werden. Das bedeutet aullerdem,
dass die Himalayagimpel den heterogensten Schwanzbau innerhalb der Gattung Pyrrhula

aufweisen.

Abb. 21: Mittlere Schwanzstufung (Balken, in
mm) und mittlerer S| (Linie, in %) einzelner
Pyrrhula-Taxa (bei gleicher Skalierung, 33 &
QQ). Die Balkenfarbe entspricht den drei
Hauptverwandtschaftsgruppen (schwarz: Siid-
ostasiatische Gimpel, grau: Himalaya-Gimpel,
leer: P. pyrrhula s.l.). Die Pfeile markieren die
drei genetisch differenzierten pyrrhula-Unter-
gruppierungen.
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Die Differenzierungen der Schwanzstruktur bei den Pyrrhula-Inselformen sind im Vergleich zu
inren nachsten Festlandsverwandten kaum ausgepragt. Die beiden Philippinengimpel
leucogenis und steeri sind die kurzschwanzigsten Vertreter der siidostasiatischen Gimpel und
besitzen die geringsten Schwanzstufungen. Interessanterweise ist steeri bei nahezu gleicher
Schwanzstufung (-10,6 bzw. -10,8 mm) deutlich kurzschwanziger als leucogenis (64,7 vs. 66,1
mm, S| 16,7 vs. 15,9 mm). Die taiwanesischen Formen sind im Schwanzbau kaum von ihren
Festlandsvertretern differenziert, so dass P. nipalensis uchidai und P. erythaca owstoni weder
in der Schwanzlange noch im Schwanzbau eigenstandige Entwicklungen erkennen lassen.
Dagegen stellt der merklich gegabelte Schwanz des Azorengimpels murina innerhalb der P.
pyrrhula s.l.-Gruppe eine recht deutliche Differenzierung gegenuber allen anderen Taxa mit
kaum gegabelten Schwanzen dar. Die beiden anderen genetisch differenzierten Linien
griseiventris und cineracea sind im Schwanzbau unauffallig und zeigen ebenso wie murina auch

in der Schwanzlange keine besondere Differenzierung.
Pinicola e. enucleator besitzt durchschnittlich einen viel langeren Schwanz (88,9 mm) als die

Pyrrhula-Gimpel. Dieser ist mit einem Sl von 6,4% aber nur maRig tief gegabelt (Abb. 60). Auch

beim Hakengimpel sind die Weibchen das durchschnittlich kleinere Geschlecht.
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3.2.3. Beziehungen zwischen Fliigel- und Schwanzbau

Obwohl fur die gesamte Gattung Pyrrhula keine allgemeingultige Korrelation zwischen Fligel-
und Schwanzlangen ermittelt werden kann (r?=0,3111), sind diese GroRgefiederdimensionen
innerhalb der Hauptverwandtschaftsgruppen linear korreliert (Abb. 22). Eine Ausnahme bildet P.
aurantiaca, der sich aufgrund seiner extremen Kurzschwanzigkeit weit abseits der anderen
Pyrrhula-Taxa befindet. Lasst man ihn aus der Berechnung des BestimmtheitsmaRes r? heraus,
dann unterscheiden sich die Regressionsgeraden der sidostasiatischen und Himalaya-Gimpel
kaum noch voneinander und zeigen einen klaren linearen Zusammenhang (r*=0,9586). Die
Gruppe von P. pyrrhula s.l. bildet demgegeniiber eine gut abgrenzbare Einheit, deren interne
MaRverhaltnisse ebenfalls gut abgesichert sind (r?=0,9472).

769 y =1,1189x - 22,901

74 rmoess l Abb. 22: Beziehung zwischen mittlerer Fliigel-
721 o lange und mittlerer Schwanzlénge (in mm, 33 &
701 Q). Die Punktfarben entsprechen den drei
68 1 Hauptverwandtschaftsgruppen (schwarz: Siid-
66 1 ostasiatische Gimpel, grau: Himalaya-Gimpel,
64 4 leer: P. pyrrhula s.l.). Die Pfeile markieren die
62 - drei  genetisch differenzierten  pyrrhula-

Schwanzlange

60 § =0.9232x - 13,707 Untergruppierungen (o.v.l.: murina, cineracea,
58 ® r=09472 u.: griseiventris). Beachte die Position von P.
56 ; ; ‘ ‘ ‘ ‘ ‘ : : . | aurantiaca (links unten, grau). Obere Regres-
76 78 80 8 84 8 8 9 92 94 96 | sionsgerade bezieht sich auf Sidostasiatische
Fligellange und Himalaya-Gimpel (ohne P. aurantiaca), die

untere auf P. pyrrhula s.1..

Diese verwandtschaftsbezogenen Konstellationen finden sich auch bei den SFI (Abb. 23).
Wahrend aurantiaca wiederum den Minimalwert vertritt (72,4%), weisen andere Vertreter der
Himalaya-Gimpel hohe bis sehr hohe SFI auf (P. e. erythaca: 85,4%). Gleichfalls hohe Werte
sind bei allen Siidostasiatischen Gimpeln zu finden, wahrend samtliche P. pyrrhula s.l.-Taxa
eine gemeinsame Gruppe mit kleinen bis mittleren SFI bilden. Von deren genetisch
abgrenzbaren Untergruppierungen treten murina und cineracea mit den héchsten SFI hervor,

wahrenddessen griseiventris nur mittlere Werte zeigt.
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74 | Abb. 23: Mittlere SFI einzelner Pyrrhula-Taxa
72 | (in mm, 33 & 92). Die Balkenfarbe entspricht
70 | , den drei Hauptverwandtschaftsgruppen

(schwarz: Siidostasiatische Gimpel, grau: Hima-
laya-Gimpel, leer: P. pyrrhula s.l.). Die Pfeile
markieren die drei genetisch differenzierten
pyrrhula-Untergruppierungen.
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Bei den Inselformen unterscheiden sich die Philippinengimpel P. I. leucogenis und P. |. steeri
untereinander nicht wesentlich, durch deutlich geringere SFI aber von den anderen
Sudostasiatischen Gimpeln. Unter diesen zeigt der taiwanesische P. n. uchidai keinen
bemerkenswert abweichenden SFI. Der ebenfalls in Taiwan beheimatete P. erythaca owstoni ist
dagegen gegeniber dem festlandischen P. e. erythaca durch einen geringeren SFI
gekennzeichnet (84,6 vs. 85,4%). Der bereits angesprochene Azorengimpel murina hat unter

den Eurasischen Gimpeln den zweithdchsten SFI (79,0%).

Der in den absoluten GroRgefiederdimensionen viel groliere Hakengimpel Pinicola e.

enucleator weist hingegen nur einen mittleren SFI-Wert von 81,1% auf.

3.2.4. Differenzierungen im Schnabelbau

Veranderungen im Schnabelbau dricken sich durch Unterschiede in den Messstrecken
Schnabellange, -breite und -hohe aus. Da sich nicht alle drei Strecken in gleichem Male
verandern, sind Gestaltunterschiede im Einzelvergleiche kaum sinnvoll beschreibbar. Um die
verschiedenen Schnabelproportionen annahernd gegenuberstellen zu kdnnen, werden im
Folgenden die Schnabellange und das Schnabelvolumen analysiert. Diese Vorgehensweise hat
den Vorteil, dass unterschiedliche Proportionierungen mit Hilfe des ,dreidimensionalen®
Volumens sichtbar gemacht werden, diese aber gleichzeitig anhand der Schnabellange

relativiert werden konnen.

Hinsichtlich der Schnabelgestalt gibt es keine direkte Beziehung zu den einzelnen
Verwandtschaftsgruppen, obwohl sich pauschalisieren lasst, dass grof’e und volumindse
Schnabel vor allem bei den Sidostasiatischen Gimpeln vorkommen, wahrend die
Himalayagimpel vornehmlich kleine bis mittelstarke Schnabel besitzen (Abb. 24, 25). Die P.
pyrrhula s.|.-Gruppe deckt demgegeniiber das gesamte GroRenspektrum ab, wobei P. (p.)
murina einen extrem volumindsen Schnabel besitzt. Hinsichtlich des Schnabelvolumens ist in
vielen Fallen der Schnabel der Manchen gréRer als der der Weibchen, auller bei P. nipalensis
victoriae, P. aurantiaca, P. erythrocephala, P. p. pyrrhula (Skandinavien), P. p. iberiae und P. p.

kurilensis, bei denen die Weibchen die starkeren Schnabel aufweisen.

52



- 700

N
N
(6]

\|‘—

-+ 650
-~ 600
-+ 550

1500 | Abb. 24: Mittlere Schnabellénge (Balken, in
T450 | mm, linke Skala) und mittleres Schnabel-
400 | volumen (Linie, in mms, rechte Skala) einzelner
1350 | Pyrrhula-Taxa (38 & 2%). Die Balkenfarbe
| 300 | €Ntspricht den drei Hauptverwandtschafts-
gruppen (schwarz: Siidostasiatische Gimpel,
grau: Himalaya-Gimpel, leer: P. pyrrhula s.l.).
Die Pfeile markieren die drei genetisch differen-
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Interessanterweise bestehen bei den Eurasischen und den Himalaya-Gimpeln recht starke
lineare Korrelationen zwischen Schnabellinge und Schnabelvolumen (r?=0,8711 bzw.
r’=0,9984), wihrend bei den Siidostasiatischen Gimpeln kein solch starker Zusammenhang
auszumachen st (r’=0,4025). Beziiglich des Schnabelbaus gibt es ausgesprochene
Extremformen. Dazu gehdrt der nur mittelgroRe, aber sehr voluminése Schnabel von P.
pyrrhula cassinii. Als Gegenstlick kann der recht lange, aber vergleichsweise zierliche Schnabel
von P. nipalensis uchidai gelten, der in der Gestalt dem Schnabel von P. pyrrhula kurilensis
ahnelt, der nur wenig kirzer als der voluminése von P. p. cassinii ist. Auch die pyrrhula-
Nominatform weist in beiden Vorkommensgebieten recht voluminése Schnabel bei nur mittlerer
Schnabellange auf.

Abb. 25: Beispiel fiir die unterschiedlichen
Schnabelproportionen bei Pyrrhula. Links der
recht gro8schnéblige P. n. nipalensis, rechts der
extrem kleinschnéblige P. aurantiaca. (Foto: T.
TOPFER)

Von den drei genetisch differenzierten P. pyrrhula-Untergruppen tritt eigentlich nur murina mit
seiner extremen Schnabelform hervor; cineracea und griseiventris haben vergleichsweise kleine

Schnabel, die innerhalb der anderen pyrrhula-Subspezies keine Sonderstellung einnehmen.

Die Schnabelform der Inseltaxa weicht zum Teil drastisch von jener der Festlandsverwandten
ab. Als Extrem ist hierbei wieder P. (p.) murina zu sehen, der nicht nur den absolut I&ngsten,
sondern auch volumindsesten Schnabel besitzt, an dessen Dimensionen selbst die Schnabel

der Sldostasiatischen Gimpel nicht heranreichen.
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Innerhalb letztgenannter Gruppe ist auffallig, dass die beiden Philippinengimpel-Unterarten als
nachstverwandte und auch geographisch benachbarte Formen sowohl das Minimum (steeri) als
auch das Maximum (leucogenis) des Schnabelldangen- und Volumenspektrums einnehmen.
AuRerdem besitzt unter den Siidostasiatischen Gimpeln der taiwanesische P. nipalensis uchidai
zwar die gleiche (maximale!) Schnabelldange wie P. . leucogenis, dafur aber nur ein viel
geringes Schnabelvolumen, das nur vom extrem kurzschnabligen P. I. steeri unterboten wird.
Demgegenuber verhalt sich der deutlich langere und volumindsere Schnabel des

taiwanesischen P. erythaca owstoni proportional zu jenen der Festlandsverwandten.

Sowohl die mittlere Schnabellange als auch das mittlere Schnabelvolumen von Pinicola e.
enucleator ist mit 16,1 mm bzw. 901,0 mm?® deutlich gréler als bei Pyrrhula. Diese
Groflienzunahme wird jedoch nur durch die héhere Schnabellange bewirkt, denn die basale

Schnabelgrundflache ist ungefahr dieselbe wie bei den groRen Pyrrhula-Formen.
3.2.5. Differenzierungen im Tarsusbau

Die Variation der Tarsuslangen bei Pyrrhula reicht von 14,8 mm (P. n. waterstadti 33 & 29, P.
n. uchidai 99 bis 19,6 mm (P. (p.) murina 43). Allerdings zeigt sich in der Langenverteilung
keine klare Beziehung zum Verwandtschaftsgrad der einzelnen Taxa (Abb. 26). Es lasst sich
lediglich verallgemeinern, dass die Eurasischen Gimpel um P. pyrrhula s.l. die langbeinigere
Gruppe darstellen, wahrend die Sudostasiatischen und die Himalaya-Gimpel eher geringe und
mittlere Tarsusldngen aufweisen. Eine Ausnahme sind die beiden P. leucogenis-Unterarten,

deren relativ groRe Tarsuslangen inmitten der P. pyrrhula s.l.-Gruppe liegen.

2 - l 32

Abb. 26: Mittlere Tarsuslénge (Balken, in mm,
T22 | linke Skala) und mittleres Tarsusvolumen (Linie,
120 | in mm?® rechte Skala) einzelner Pyrrhula-Taxa
L1g | (33 & 22). Die Balkenfarbe entspricht den drei
16 | Hauptverwandtschaftsgruppen (schwarz: Sid-
ostasiatische Gimpel, grau: Himalaya-Gimpel,
leer: P. pyrrhula s.l.). Die Pfeile markieren die
drei genetisch differenzierten pyrrhula-Unter-
gruppierungen.
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Neben der Lange des Tarsus’ tragt natirlich auch dessen Querschnitt zur eigentlichen
Laufgestalt bei. Aus Lauflange und Querschnittsflache lasst sich nun ndherungsweise das
Tarsusvolumen berechnen (Abb. 26).
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Auch hierbei lasst sich kein direkter Bezug zu den Verwandtschaftgruppen herstellen,
aullerdem ist bei keiner der drei Hauptverwandschaftsgruppen eine starke Korrelation zwischen
Tarsusldnge und Tarsusvolumen feststellbar (Siidostasiatische Gimpel: r*=3017, Himalaya-
Gimpel: r’=6147, P. pyrrhula s.|.: ’=0446). Vielmehr gibt es innerhalb jeder Gruppe Vertreter

mit relativ kraftig bzw. zart gebauten Tarsi.

Bezlglich der Geschlechtsunterschiede im Tarsusbau haben die Mannchen vielfach die
langeren und kraftigeren Laufe, jedoch ist das Gesamtbild etwas komplizierter. So weisen bei P.
aurantiaca die Weibchen klar die langeren und kraftigeren Tarsi auf, wahrenddessen die P.
pyrrhula europoea- und P. (p.) griseiventris-Weibchen zwar kraftigere, daflr aber kiirzere Laufe
haben als deren Mannchen. Umgekehrt haben die Weibchen von P. erythaca, P. p. pyrrhula
(Skandinavien), P. p. iberiae und P. p. cassinii zwar langere Tarsi, nur sind diese zarter gebaut
als jene der Mannchen. Zudem unterscheiden sich zwischen den Geschlechtern die Lauflangen
von P. nipalensis waterstradti, P. p. europoea und P. (p.) cineracea nicht, wohl aber besitzen

die Weibchen dieser Formen die kraftigeren Tarsi.

Unter allen Gimpeln sticht der Azorengimpel P. (p.) murina hinsichtlich seiner Laufproportionen
deutlich heraus, denn er besitzt nicht nur ausgesprochen lange, sondern auch sehr kraftige
Tarsi. Die Vertreter der anderen beiden genetisch differenzierten Verwandtschaftgruppen
cineracea und griseiventris besitzen unauffallige mittlere Lauflangen und -volumina. Aus der
gleichen Verwandtschaftsgruppe besitzen dagegen iberia und pileata bei kleiner bzw. mittlere

Lauflange extrem zart gebaute Tarsi.

Neben der extrem groRe Tarsi besitzenden Inselform P. (p.) murina haben auch die beiden
leucogenis-Subspezies recht kraftige Laufe. Innerhalb der Slidostasiatischen Gimpel hebt sich
auch der zwar kurzbeinige, aber daflir mit sehr kraftigen Tarsi ausgestattete taiwanesische P.
nipalensis uchidai von den nachstverwandten Festlandsformen deutlich ab. Auffallig ist
aullerdem, dass P. erythaca owstoni von Taiwan gegentber dem festlandischen P. e. erythaca

bei gleicher Lauflange viel kraftigere Tarsi aufweist.
Der Hakengimpel Pinicola e. enucleator hat mit durchschnittlich 19,8 mm Lauflange zwar nur

etwas langere Tarsi als P. (p.) murina (19,5 mm), jedoch wesentlich kraftigere Tarsi mit

entsprechend grofRer Querschnittsflache.
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3.2.6. Diskriminanzanalyse

Weil aufgrund des Erhaltungszustandes der Praparate nicht immer alle zehn fir die
Diskriminanzanalyse mafigeblichen Messstrecken erhoben werden konnten, verringert sich die

Zahl der verfugbaren kompletten Datensatze um etwa 40% (Tab. 14).

Pyrrhula & Pinicola Pyrrhula P. pyrrhulas.l. Tab. 14: Fallstatistik der Diskriminanz-
Datensatze 856 832 452 analysen. Die Spalte ,davon qliltig”
Davon giiltig 519 (60,6%) 496 (59,6%) 281 (62,2%) kennzeichnet die Anzahl der in die
Verw.gruppen 10 9 4 Analysen einbezogenen Datensétze.

Die Qualitat der Diskriminanzanalyse lasst sich anhand verschiedener Parameter (Tab. 18, 19)
beurteilen. Fir die Bewertung der Zuordnungsgenauigkeit der Individuen zu den einzelnen Taxa
werden alle Diskriminanzfunktionen mit einem Eigenwert > 1,0 berlcksichtigt. Dabei wurden
innerhalb der Gruppe Pyrrhula & Pinicola 97,9% aller Individuen den entsprechenden Taxa
korrekt zugeordnet, innerhalb von Pyrrhula 96,1% und innerhalb von P. pyrrhula s.l. immerhin
noch 85,8% (vgl. Tab. 18).

Die stufenweise Verringerung des Datensatzes um ausgewahlte Verwandtschaftsgruppen
fihrte zu dem erwlinschten Resultat einer schrittweisen Gruppierung der morphometrischen
Daten. Die Verhaltnisse zwischen naher verwandten Gruppen lassen sich dabei umso besser

darstellen, je fokussierter die Auswahl des Ausgangsdatensatzes ist.

Bei Betrachtung der kombinierten Daten von Pyrrhula und Pinicola fallt die strikte Trennung
zwischen beiden Gattungen auf (Abb. 27). Die starkste Korrelation der Funktion 2 besteht dabei
in der Schnabellange (Tab. 19). Die ausgepragten Grolienunterschiede zwischen den beiden
Gattungen unterstreichen auflerdem die morphologische Geschlossenheit von Pyrrhula sehr
deutlich. Diese Konstellation ist gut unterstitzt, erklaren doch die beiden dargestellten
Funktionen mit hohen Eigenwerten und Korrelationskoeffizienten 86,7% der Variation des

Gesamtdatensatzes (Tab. 18).

Aulerdem ist eine Zweiteilung des Pyrrhula-Punkteschwarms erkennbar. Diese setzt sich
einerseits aus den Angehorigen der Eurasischen Gimpel P. pyrrhula s.|. und P. aurantiaca
sowie aus den verbleibenden Pyrrhula-Taxa zusammen. Erzeugt wird sie durch die starkste
Korrelation von Funktion 1 mit der Schwanzstufung (Tab. 19). Innerhalb erstgenannter Gruppe
I&sst sich mittels Diskriminanzanalyse neben P. aurantiaca nur noch P. (p.) murina als separate
Punktewolke ausmachen, alle anderen Taxa sind nicht zu differenzieren. Die Angehdrigen des
zweiten Punkteschwarms (P. nipalensis, P. leucogenis, P. erythrocephala, P. erythaca) lassen
sich hingegen recht gut auseinanderhalten, auch wenn betrachtliche Uberschneidungsbereiche

existieren.
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=
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(i 81
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0 3 - P. aurantiaca
o 2- P, leucogenis Abb.  27:  Diskriminanzanalyse  der
Gattungen Pyrrhula und Pinicola. Die
o 1-P. nipalensis zugrundeliegenden Messstrecken umfas-
-10 7 " sen Fliigellinge und -spitze, Schwanz-
-1 20 ldnge und -stufung, Oberschnabelldnge
Funktion 1 und -breite, Schnabelhéhe, Tarsusldnge
sowie sagittale und laterale Tarsusdicke.

Berlcksichtigt man fur die Diskriminanzanalyse die Gattung Pyrrhula allein, so lassen sich die
einzelnen Taxa etwas anschaulicher differenzieren (Abb. 28). Die dargestellten beiden
Diskriminanzfunktionen erkldren dabei immerhin 91,3% der Gesamtvariation (Tab. 18). Es ist
nun eine Dreiteilung erkennbar, die den Datensatz in P. (p.) murina, in die restlichen P. pyrrhula
s.l.-Taxa und P. aurantiaca sowie in die vier verbleibenden Taxa untergliedert. Die Funktion 1
ist dabei am starksten mit der Schwanzstufung korreliert (Tab. 19). P. leucogenis zeigt die
Tendenz, sich deutlicher von den anderen Taxa seiner Gruppe (P. nipalensis, P.
erythrocephala, P. erythaca) abzutrennen als diese untereinander. Interessanterweise erfolgt
dies in Richtung der zweiten Diskriminanzfunktion, die auch fir die Separierung von P. (p.)
murina verantwortlich ist. Sie weist die héchste Korrelation mit der Tarsuslange auf (Tab. 19).
Trotzdem bestehen innerhalb dieser Gruppe nach wie vor deutliche Uberschneidungsbereiche,
besonders von P. nipalensis mit P. erythaca. Weiterhin lassen sich mit Ausnahme von murina

die Taxa innerhalb der P. pyrrhula s.l.-Gruppe nicht differenzieren.
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Funktion 1 Gattung Pyrrhula. Messstrecken wie in
Abb 27.

Erst mit der ausschlielllichen Betrachtung der Eurasischen Gimpel P. pyrrhula s.l. lassen sich
feinere Unterscheidungen vornehmen (Abb. 29). Die dabei auftretende Dreiteilung ist wiederum
durch hohe Eigenwerte und Korrelationskoeffizienten gesichert (Tab. 18), wobei die beiden
dargestellten Diskriminanzfunktionen 94% der gesamten Variation erklaren. Neben den
erwartungsgemal separierten murina ist nun auch cineracea differenzierbar. Dieser bildet
allerdings keine so deutlich distinkte Punktewolke wie murina, nimmt aber entlang der zweiten
Funktion exklusiv den oberen Bereich der Datenverteilung ein. Demgegenuber lasst sich
griseiventris morphometrisch auch per Diskriminanzanalyse nicht von den restlichen P.

pyrrhula-Subspezies unterscheiden.

Die abgesetzte Position von murina ist auf die starkste Korrelationen von allein sechs der zehn
Messparameter mit Funktion 1 zurickzufuhren (s. Tab. 19). Der Azorengimpel ist daher anhand
der Flugelspitze, der Schwanzstufung, der Schnabellange und samtlichen Tarsusmerkmalen als
eigenstandig charakterisiert. Die unterscheidbare Position von cineracea beruht dagegen auf
der starksten absoluten Korrelation von Schwanzlange und Schnabelhéhe mit Funktion 2. Diese
bietet allerdings einen wesentlich geringeren Erklarungsgehalt als Funktion 1, was durch
niedrige Eigenwerte und durch das Fehlen starkster Korrelationen dieser Funktion mit
irgendeinem der Messparameter im Vergleich zu den beiden anderen Funktionen unterstrichen
wird (Tab. 18, 19).
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Funktion 1 Abb. 29: Diskriminanzanalyse der Eurasi-

schen Gimpel Pyrrhula pyrrhula s.I.. Mess-
strecken wie in Abb 27.

3.2.7. Morphologische Charakterisierungen

Entsprechend der Ergebnisse der obigen Kapitel lassen sich die morphologischen
Charakteristika der durch unterschiedliche Analysewege ermittelten Pyrrhula-Gruppierungen
Hinsichtlich

zusammenfassende Beschreibungen festzuhalten:

zusammenfassen. der  Hauptverwandtschaftsgruppen  sind  folgende

Die Suidostasiatischen Gimpel stellen eine Gruppe mittelgroRer Vogeln dar, bei denen sich
die Trennung zwischen den Nepalgimpeln und den Philippinengimpeln z.T. recht deutlich
manifestiert. Sie weisen kleine bis mittlere Flugellangen und Flugelspitzen auf, was in runden
bis maRig spitzen Handfligeln (kleine bis mittlere HI) resultiert. Diese Gimpel decken ein breites
Langenspektrum von kurzen bis sehr langen Schwanzen ab, wobei sie aufgrund mittlerer und
grolier Schwanzstufungen und Sl die am starksten ausgepragten Gabelschwanze aufweisen.
Die klare Korrelation zwischen Fligel- und Schwanzlange entspricht etwa jener der
Himalayagimpel, folgt aber einem anderen inneren Zusammenhang als bei den Eurasischen
Gimpeln. Die SFI sind grundsatzlich sehr hoch. Diese Verwandtschaftsgruppe ist auRerdem
generell durch grofle und volumindse Schnabel gekennzeichnet. Aulerdem sind die Laufe in
dieser Gruppe zwar nur kurz oder daflr aber sehr

mittellang, kraftig ausgebildet

(Uberproportional stark bei den kurzbeinigen Formen).
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Die Himalyagimpel setzen sich aus vergleichsweise kleinen Vertretern zusammen, von denen
P. aurantiaca als der insgesamt zierlichste aller Pyrrhula-Gimpel angesehen werden kann.
Diese rundfligelige Gruppe kennzeichnen kleine Fligellangen und -spitzen mit entsprechend
geringen HI. Hinzu kommen kleine und mittlere Schwanzlangen bei ebenfalls geringen bis
mittleren Schwanzstufungen und Sl, was die intermediar gegabelten Schwanzen erklart. Der
Verlauf des Zusammenhangs zwischen Fligel- und Schwanzlange ist jener der
Sldostasiatischen Gimpel sehr dahnlich und auch die SFI sind gro3 (aul3er bei P. aurantiaca mit
extrem geringem SFI!). Die Schnabel sind klein bis mittelstark, ebenso wie die Tarsi von

geringer bis mitterer Lange und Starke sind.

Die Eurasischen Gimpel (P. pyrrhula s.l.) ist eine morphologisch sehr heterogene Gruppe, die
sowohl sehr kleine als auch sehr grof3e Vertreter in sich vereint. Der Flligelbau dieser Gimpel
deckt das gesamte Groélenspektrum der Flligellangen und Fllgelspitzen ab, wobei es sich in
der Mehrzahl um ziemlich spitzfligelige Végel handelt. Ebenso ist die gesamte Spanne der
Schwanzlangen vertreten, wobei die Schwanze durchweg kaum gegabelt sind, was in
entsprechend geringen Sl resultiert. Die lineare Beziehung zwischen Fliigel- und Schwanzlange
folgt einem eigenen inneren Zusammenhang, die SFI-Werte sind vergleichsweise niedrig oder
von mittlerem Ausmall. Die Schndbel decken ebenfalls samtliche GréRenbereiche ab, wobei
mittlere Schnabelstarken vorherrschen. Die Tarsi sind von mittlerer bis grofler Lange und
Starke.

Innerhalb der Eurasischen Gimpel P. pyrrhula s.l. lassen sich die drei molekulargenetisch
abgrenzbaren Untergruppen P. (p.) murina, P. (p.) cineracea und P. (p.) griseiventris

folgendermalen einordnen:

Der Azorengimpel P. (p.) murina stellt in mancherlei Hinsicht eine Extremform innerhalb der
Gattung dar, trotzdem ist seine verwandtschaftliche Anbindung an P. pyrrhula s.l. auch
morphologisch gut nachvollziehbar. Insgesamt gesehen handelt es sich bei ihm um einen der
grolden Pyrrhula-Vertreter. Er weist eine recht groRe Fligellange auf, besitzt aber wegen seiner
nur mittleren Fligelspitze (mittlerer HI) einen deutlich gerundeteren Fligel als die anderen
grollen und spitzfliigeligen P. pyrrhula-Subspezies. Der Schwanz ist ebenso nur von mittlerer
Lange, weist jedoch mit seiner schwachen Gabelung die ausgepragteste Schwanzstufung unter
den Eurasischen Gimpeln auf. Gattungsbezogen ist der Sl jedoch als nur gering zu werten.
Dafir ergibt sich aus den Langenverhaltnissen des GroRRgefieders ein innerhalb der P. pyrrhula
s.l.-Gruppe sehr hoher SFI, der gattungsintern wiederum nur eine mittlere Position einnimmt.
Dafur ist murina eine extrem groRschnablige Form, die aulerdem noch extrem lange und
kraftige Laufe besitzt. Sowohl die Schnabel- als auch die Tarsusproportionen liegen deutlich

oberhalb samtlicher von anderen Pyrrhula-Gimpeln erreichten Werte.
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Charakteristisch flir murina ist die vornehmlich braungraue Gefiederfarbung (ohne Rot beim J),
die stark an die Weibchenfarbung der P. pyrrhula-Unterarten erinnert und sich zudem zwischen

den Geschlechtern kaum unterscheidet.

Der Graue Gimpel P. (p.) cineracea ist ebenfalls einer der gro3en Pyrrhula-Formen mit klarem
Bezug zur P. pyrrhula s.1.-Gruppe, jedoch ohne eine so ausgepragte Extreme wie bei murina. Er
besitzt eine ziemlich groRRe Flligelldange und anders als murina eine recht grof3e Fllgelspitze
(groRRer HI), woraus seine spitze Handflligelform resultiert. Er weist auch einen langen Schwanz
auf, dieser ist allerdings kaum gegabelt (geringer SI). Der SFI ist innerhalb der
Hauptverwandtschaftgruppe der allergréf3te, nimmt aber innerhalb der Gattung nur eine mittlere
Stellung ein. Dafiir ist cineracea recht kurzschnablig und besitzt auch keinen besonders
voluminésen Schnabel. Die Lauflange und -starke belegen mittlere Werte. Die namensgebende
Gefiederfarbung des Mannchens weist keinerlei Rot auf der Brust auf und unterscheidet die
Form (im Gegensatz zur typischen braunen Farbung des Weibchens) deutlich von anderen P.

pyrrhula-Subspezies (Abb. 30).

Der Graubauchgimpel P. (p.) griseiventris ist von den drei molekular abgegrenzten P. pyrrhula
s.l.-Untergruppen der wohl in geringstem Malle differenzierte Vertreter. Er ist eher mittelgrol3
und passt sich harmonisch in die Merkmalsverldufe der Eurasischen Gimpel ein. Die
Flugellange nimmt nur mittlere Werte an, dafur ist die Flugelspitze noch etwas langer als bei
cineracea. Auch der hohe HI bestatigt seine Spitzflugeligkeit. Seine Schwanzlange ist ziemlich
gering und auch die Schwanzstufung ist kaum ausgepragt (geringer Sl). Aus den
Groligefiederproportionen leitet sich sein innerhalb der P. pyrrhula s.l.-Gruppe nur mittlerer SFI
ab, der gattungsbezogen eher im unteren Bereich rangiert. Zudem ist er relativ kleinschnablig
und durch eine mittlere Lauflange und -starke gekennzeichnet. Wahrend sich auch bei ihm die
Gefiederfarbe des Weibchens nicht von anderen P. pyrrhula-Weibchen unterscheidet, variiert
die Intensitat des roten Farbtones der Brustfarbung beim Mannchen von fast grau tber rosa (,P.
rosacea“) zu nahezu komplett rot (Abb. 30). Dieser Umstand unterscheidet die
Verwandtschaftsgruppe deutlich von anderen im mannlichen Geschlecht stets rotbristigen P.

pyrrhula-Vertretern.
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Abb. 30: Die Bauchgefiederférbung ménnlicher P. pyrrhula s.l.-Gimpel reicht von rein grau (cineracea, 1. & 2. v.l.)
liber verschiedene Rosa-Intensitdten (griseiventris, 3. & 4. v.l. bzw. rosacea, 2. & 3. v.r.) bis hin zu komplett rot
(pyrrhula, rechts). (Foto: T. TOPFER)

Die Pyrrhula-Inselformen sind untereinander nicht in gleichem Ausmalf} verschieden und weisen
auch keine identischen Differenzierungstrends auf. Ihre morphologischen Charakteristika

werden am besten im Verhaltnis zu den nachsten Festlandsverwandten dargestellt:

Die beiden Philippinengimpel-Unterarten P. I. leucogenis und P. |. steeri kdbnnen mangels
echter Festlandsvertretern nur ihren nachsten Verwandten, den Nepalgimpeln P. nipalensis,
gegenubergestellt werden. Die P. leucogenis-Subspezies unterscheiden sich in der Farbung
ihres Kleingefieders (Abb. 31). Sie gehdren zu den kurzfligeligsten Gimpeln Uberhaupt und
weisen nur eine geringe Flugelspitze auf, weshalb sie nicht nur ihr geringer HI als sehr
rundfliigelige Formen ausweist. Auch die Schwanzlangen sind vergleichsweise gering, wobei
steeri kurzschwanziger als leucogenis ist und daher trotz fast gleicher Schwanzstufung den
groBeren Sl besitzt. Von den Sudostasiatischen Gimpeln haben sie die geringste
Schwanzstufung, gattungsintern dennoch deutlich gegabelte Schwanze mittlerer Stufung. Aus
diesen GroRgefiederproportionen leiten sich mittlere SFI ab, die wiederum die geringsten unter
den Sudostasiatischen Gimpeln sind. Der gréf3te morphometrische Unterschied zwischen den
Subspezies besteht im Schnabelbau, denn steeri hat innerhalb dieser
Hauptverwandtschaftsgruppe den kiirzesten und zierlichsten Schnabel, wahrend der lange und

volumindse Schnabel von leucogenis das gruppeninterne Maximum darstellt.
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Damit kann der Schnabel von steeri gattungsbezogen nur als mittelgro} beschrieben werden,
wahrend der von leucogenis klar zu den gro3en Schnabeln gehdrt. Ihre Laufe sind recht lang
und deutlich langer als bei P. nipalensis, dabei ziemlich kraftig. Die Philippinengimpel sind
aullerdem durch viele eigenstandige gefiederfarbliche Merkmale gekennzeichnet und besitzen

ebenso wie P. nipalensis nur einen geringfligigen farblichen Geschlechtsdimorphismus.

| Abb. 31: Je zwei Vertreter der beiden
| Subspezies des Philippinengimpels. Links
Pyrrhula leucogenis steeri von Mindanao,
rechts P. |. leucogenis von Luzon. Die
Végel von Mindanao zeigen eine dunklere
Riicken- und Bauchférbung als jene von
Luzon, auBerdem ist bei ersteren der Anteil
heller (im Leben silbergrauer) Schnabel-
partien viel geringer als bei letzteren. (Foto:
T. TOPFER)

Die zweite Inselform aus der Gruppe der Sidostasiatischen Gimpel, P. nipalensis uchidai von
Taiwan, fugt sich in vielen Kdrperproportionen harmonisch zwischen den anderen Taxa der
Gruppe ein und erscheint morphologisch wenig eigenstandig. Er weist eine mittlere Fligellange
und Fligelspitze auf, woraus ein ebenfalls mittlerer HI resultiert. Er besitzt einen recht langen
Schwanz und eine ebensolche Schwanzstufung mit entsprechend groRem Sl. AulRerdem ist
auch sein SFI recht grof3. Einzig sein Schnabel ist vergleichsweise lang, dabei aber ziemlich
hoch und schmal, was sich in einem viel geringeren Schnabelvolumen als bei anderen P.
nipalensis-Taxa auldert. Zudem ist er wie diese kurzbeinig, daflir aber mit bedeutend kraftigeren

Laufen als die festlandischen P. nipalensis ausgestattet.

Der taiwanesische Vertreter der Himalayagimpel, P. erythaca owstoni, hat innerhalb dieser
Gruppe die langsten Flugel, die gattungsbezogen allerdings nur eine mittlere Position
einnehmen. Die Fligelspitze und der HI ist recht gering und kleiner als bei den P. erythaca des
Festlands. P. e. owstoni hat den langsten Schwanz unter den Himalyagimpeln, auch wenn
dieser gattungsintern nur von mittlerer Lange ist. Dagegen ist die recht grole Schwanzstufung

und der grofRe Sl ebenso wie die Schwanzlange kaum vom Festlands-erythaca verschieden.
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Der SFl ist ebenfalls recht grof3, jedoch kleiner als bei den festlandischen erythaca, wohingegen
sowohl Schnabelldange als auch -volumen bei den Taiwanesen deutlich gréRer sind
(intragenerisch nur mittlere Werte). Auch die Lauflange ist im Gattungsvergleich nur mittelgrof3,
daflir hat P. e. owstoni bei fast identischer Lauflange deutlich kraftigere Tarsi als die Vogel des

Festlands.

Der extrem eigenstandige Azorengimpel P. (p.) murina wurde bereits besprochen (s.o.).

Interessant ist au’erdem die morphometrische Beziehung zwischen den Eurasischen Gimpeln
P. pyrrhula s.I. und dem Goldriickengimpel P. aurantiaca. Dabei nimmt P. aurantiaca sowohl bei
der Gegenuberstellung von Fligel- und Schwanzlangen (Abb. 20, beachte: dort nur Mittelwerte
dargestellt) als auch in der Diskriminanzanalyse eine ahnliche Position ein. Er stellt somit quasi
die untere Verlangerung der P. pyrrhula-Gruppe dar, anstatt der Punktewolke der
nachstverwandten Himalayagimpel anzugehdren. Diese Positionierung hat aber in erster Linie
mit den geringen Grolgefiederdimensionen und den abweichenden Proportionen von P.

aurantiaca zu tun, der verwandtschaftlich zweifelsfrei ein Himalayagimpel ist.

Anhand dieser Charakterisierungen lassen sich die intragenerischen morphologischen
Differenzierungen zwar nach Verwandtschaftsverhaltnissen anordnen, sie sind aber stark von
geographischen Mustern Uberlagert. Dabei verlauft die morphologische Musterbildung innerhalb
der Gattung Pyrrhula nicht gerichtet in einer gleichmaligen Abfolge, sondern in Form sich
Uberschneidender Merkmalsreihungen, innerhalb derer einzelne Formen ganz unterschiedliche
Positionen einnehmen kénnen (Abb. 32, 62-65).

Tarsusvol. Fl.sp. Tarsusvol. Fl.sp. Tarsusvol.

Tarsusl. HI Tarsusl. HI Tarsusl.

Schnabelvol. Schw .. Schnabelvol. Schw . Schnabelvol.

Schn.h. Schw .st. Schn.h. Schw .st. Schn.h.

Schn.br. SI Schn.br.

SFI Schn.l.

S| Schn.br.

Schn.l. SFI Schn.l.

Abb. 32: Beispiele fiir morphologische Differenzierungsmuster bei Pyrrhula, bestimmte Kérpermerkmale bzw.
Proportionsverhéltnisse werden unterschiedlich betont. Grundlage bildet lediglich die Reihenfolge (Rangstufen 1 bis
22) der an den Achsenenden bezeichneten Merkmale der jeweiligen Gimpelform. a - P. n. nipalensis, b - P.
erythrocephala, c - P. p. pyrrhula (Sibirien).

Daraus ist auf eine enge Verflechtung von phylogenetischen, geographischen und dkologischen
Einflissen zu schliel3en, die letztendlich den Phanotyp eines Individuums bzw. einer Population
formen. Dabei wirken sie offenbar auf Festlands- und Inselformen verschieden (s.u.). Diese
Effekte kdnnen andererseits aber die rein stammesgeschichtliche Analyse erschweren. Bei den
Pyrrhula-Gimpeln sind diese aber nicht so gravierend ausgepragt, dass der phylogenetische

Zusammenhalt der einzelnen Verwandtschaftsgruppen verschleiert wirde.
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Erleichternd kommt hinzu, dass anhand der molekularen ,Gerust‘-Daten sowohl
phylogeographische Entwicklungen interpretierbar werden als auch morphologische
Extremformen (z.B. P. (p.) murina) als solche erkannt und in den richtigen

stammesgeschichtlichen Zusammenhang gestellt werden kénnen.

3.2.8. Morphometrische Differenzierungen bei den Himalyagimpeln

In den vorangegangenen Kapiteln wurden die morphologischen Charakteristika der
Himalayagimpel P. aurantiaca, P. erythrocephala und P. erythaca im Vergleich zu anderen
Pyrrhula-Taxa dargestellt. Weil die genetischen Daten keine eindeutige Trennung von P.
erythrocephala und P. erythaca erlauben (s. 3.1.2.), sollen hier die morphologischen

Differenzierungen der Taxa im Detail behandelt werden.

Der Fllugelbau ist zwischen den drei Formen grundsatzlich recht ahnlich, wobei erythrocephala
durchschnittlich die niedrigste (78,8 mm) und erythaca die grote Fligellange (81,5 mm)
aufweist, aurantiaca hat eine intermediare Fligellange (80,8 mm). Dieser Grolienstaffelung folgt
der gesamte Armfliigel und die H1 bis H3, ab der H4 kehrt sich das Verhaltnis zwischen
erythrocephala und erythaca um (Abb. 33a). Damit besitzt erythrocephala nicht nur den
kirzesten Fligel, sondern auch den am flachsten verlaufenden Flagelhinterrand mit den am
starksten gerundeten Handfliigel. Demgegeniber besitzt aurantiaca mit seinem relativ stark
geschwungene Flugelhinterrand den profiliertesten Fligel unter den Himalayagimpeln, die
Flugelform von erythaca ist trotz der absoluten GréRendominanz intermediar (HI aurantiaca >
erythaca > erythrocephala: 23,1%, 22,1%, 20,2%).

Alle drei Taxa besitzen einen Gabelschwanz, der jedoch sehr unterschiedlich ausgeformt ist
(Abb. 33b) und verallgemeinert der Staffelung erythaca > erythrocephala > aurantiaca folgt.
Dabei besitzt erythaca den langsten (69,5 mm) und aurantiaca (58,4 mm) den kirzesten
Schwanz, der von erythrocephala ist wiederum intermediar (65,0 mm). Die Schwanzlange ist
klar positiv mit der Schwanzstufung korreliert (-16,0 mm, -10,8 mm bzw. -3,7 mm; Sl: 23,0%,
16,6% bzw. 6,4%). Ahnlich wie beim Fllgel gibt es auch im Schwanzbau eine Umkehrung der
Langenverhaltnisse: So sind die S1 bei aurantiaca von allen drei Taxa am langsten und bei
erythaca am kirzesten; die S2 sind bei erythrocephala am langsten und bei aurantiaca schon
am kirzesten, wahrend sich die Staffelung erythaca > erythrocephala > aurantiaca von den S3
bis zu den S6 fortsetzt.
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Abb 33: Fliigel- (a) und Schwanzdiagramme (b) von P. aurantiaca (leer), P. erythrocephala (schwarz) und P. e.

erythaca (grau) im Vergleich (beide Geschlechter). Mal3e in mm.

Hinsichtlich der Groligefiederproportionierungen bestehen interessante Differenzierungen.
Aufgrund seiner ausgesprochen geringen Schwanzlange bildet aurantiaca im Streudiagramm
eine eigene Gruppe, wahrend die Malverhaltnisse von erythrocephala und erythaca fast
gleitend ineinander Ubergehen (Abb. 34a). Daran ist erkennbar, dass aurantiaca andere
Groligefiederproportionen als die beiden verbleibenden Taxa besitzt, wahrend sich diese
hauptsachlich in den Absolutmallen unterscheiden. Das erklart auch den Anschluss von P.
aurantiaca an die Eurasischen Gimpel in der Diskriminanzalyse (Abb. 28). Diese
Zusammenhange finden sich natlrlich auch im SFI (aurantiaca 72,4%, erythrocephala 82,4%,
erythaca 85,2%), der ebenfalls die grofle Nahe von erythrocephala und erythaca belegt.
Uberprift man den Zusammenhang der Messwerte mit Hilfe einer linearen Regression, so
zeigen sich diese zwar nur maRig gestitzt (Abb. 34b), sind aber etwas besser abgesichert,
wenn man die Werte von erythrocephala und erythaca zusammenfasst. Damit unterstreicht
auch diese gemei