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Neuere Erkenntnisse iiber die zeitliche Entstehung der rezenten
Vogelarten

Von PETER BALLMANNY)

Abstract

On the basis of new paleornithological publications, the problem of the
temporal origin of the living species of birds is discussed. The available data
suggest that most of the recent species have originated during the lower Pleistocene.

Grundlagen

MAYR (1963) schirzt, dafl zur Zeit etwa 8600 Arten, bzw. iiber 28 000 Unter-
arten von Vogeln leben. Trotz dieser groflen Vielfalt, mit der sie die Sdugetiere z. B.
bei weitem iibertreffen, sind die einzelnen Arten gut erforscht und ihre Verbrei-
tungsgebiete, meist sogar die threr Unterarten, weitgehend bekannt. Uber die Va-
riationen der Formen hat man — zumindest an Balgen — einen guten Uberblick.

Das fiihrte dazu, dafl der Mechanismus der Artbildung durch geographische
Isolation grofitenteils anhand der Viogel erarbeitet wurde (MaYr 1942) und auch in
neuerer Zeit spielen sie noch eine geradezu beispielhafte Rolle.

Freilich gibt uns die Kenntnis des Vorganges noch keine genaue Vorstellung
vom zeitlichen Rahmen, in dem er stattfindet. Dazu sind erdgeschichtliche Daten
notwendig, die nur in seltenen Fillen zur Verfiigung stehen. Einer dieser Fille sind
die arktoalpinen Disjunktionen. So sind die skandinavische und die alpine Popula-
tion des Alpenschnechuhns (Lagopus mutus) seit dem Ende der letzten Vereisung
voneinander getrennt, spezifische Unterschiede haben sich jedoch noch nicht heraus-
gebildet. Man ist also gezwungen, sich bei der Kldrung der Frage nach der zeitlichen
Entstehung der rezenten Vogelarten weitgehend auf Fossilmaterial zu stiitzen.
Gliicklicherweise sind unsere Kenntnisse von der plio- und pleistozinen Vogelwelt
in den letzten Jahren stark erweitert worden.

Ermoglicht wurden diese Fortschritte nicht zuletzt durch grundlegende Arbei-
ten auf dem Gebiet der Osteologie der rezenten Viogel. Besonders wichtig sind in
diesem Zusammenhang Untersuchungen, wie sie unter der Leitung von BOESSNECK
(Miinchen) durchgefiihrt wurden. WoELFLE (1967) beschiftigte sich mit Enten, Si-
gern und Halbginsen, BACHER (1967) mit Ginsen und Schwinen, ERBERSDOBLER
(1968) und KrarT (1972) mit Hithnervogeln, Fick (1974) mit Tauben. Im Mittel-
punket steht hier die Frage der Unterscheidbarkeit der Arten, um Bestimmungen
von Knochenfunden zu erméglichen. Erfalt werden Mafe, hauptsichlich des post-
kranialen Skeletts, unter Beriicksichtigung des Geschlechtsdimorphismus. Die Aus-
sagen werden durch statistische Methoden gesichert. Diese Fragestellung ist auch
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weitgehend die der Paliornithologie, wenn es darum geht, ob eine fossile Form zu
einer rezenten Art zu rechnen ist oder nicht. Erstere wird dann nicht mehr zu ciner
lebenden Art gehoren, wenn sie sich von ihr in einem oder mehreren der folgenden
Kriterien unterscheiden laft.
1. Morphologische Merkmale
2. Ostcometrische Daten
a) Inter- oder intramembrale Proportionen
b) Mafle an Einzelskelettelementen

Zu dicsen Kriterien ist zu sagen, dafl unter 1. Merkmale verstanden werden,
die sich mittels der Standardmafle nicht ausdriicken lassen. Sie kdnnen nur beschrie-
ben oder graphisch wiedergegeben werden. Unterschiede in solchen Merkmalen sind
zwischen ciner Art und ihrem unmittelbaren Vorfahren nicht zu erwarten.

Zum Nachweis von Proportionsunterschieden sind individuenechte Mafle am
Fossilmaterial erforderlich oder aber eine so grofle Menge an Material, dafl eine
statistische Aussage erfolgen kann. Am hiufigsten werden deshalb osteometrische
Unterschiede an Einzelelementen die Kriterien darstellen, aufgrund derer iiber die
Zugehorigkeit von Fossilien zu rezenten Arten entschieden wird. Bei reichlichem
Vorhandensein von lossil- und Vergleichsmaterial wird man statistische Methoden
anwenden, die es erlauben, Mittelwerte untereinander oder Einzelwerte mit Mittel-
werten zu vergleichen.

Die einfachste Form schlieflich ist es, Mefwerte in Diagrammform gegeniiber-
zustellen, wobei man versucht, Unterschiede zwischen fossiler und rezenter Form
aufzuzeigen. Diese Methode ist, wenngleich anschaulich, in ihrem Aussagewert nicht
immer deutlich.

Bei jedem Vergleich zwischen einer fossilen und einer rezenten Form ergibr sich
die Frage, was man als repriisentativ fiir eine rezente Art ansieht. In der Regel wird
dies ein Querschnitt durch die verschiedenen Varianten sein, um die Variation nicht
zu klein anzusetzen. Fiir homogene Mefireithen an rezenten Bilgen gibt Mayr
(1975) 590 als meist kleiner als 3 an, wobei s*/o die Standardabweichung s ausge-
driickt in /o des Mittelwertes ist. Bei rezenten Arten, die geographische Variation
aufweisen, wird dieser Wert betrichtlich hoher liegen, zumal auch meist ein gewis-
ser Geschlechtsdimorphismus vorhanden ist.

Kritisch wird der Fall aber, wenn die Art ein groffes oder gar disruptes Areal
einnimmt und Unterarten vorhanden sind, die sich groflenmifig stark unterschei-
den. Als Beispiel seien statistische Kennwerte der Fliigellingen einiger australischer
Eulen angefiihre, wobei die Originalmafle aus MEEs (1964) entnommen wurden.

Art Vorkommen n  Fligellinge (mm)
X &
Ninox rufa rufa Nordaustralien 11 365 12.8
Ninox rufa humeralis Neuguinea 14 325 12.2
Tyto tenebricosa tenebricosa Neustidwales 9 305 2116
Tyto tenebricosa multipunctata ~ Nordaustralien 7 252 11.3

Dic Bildung von Mittelwerten aus den Fliigellingen der hier angefiihrten Un-
terarten von Ninox rufa bzw. Tyto tenebricosa erscheint wenig sinnvoll, da die
Grofienunterschiede zu grof sind.

In cinem hnlich gelagerten Fall entschied sich MoOURER-CHAUVIRE (1975a)
dafiir, die kleinwiichsige Unterart Bubo bubo ascalaphus, die in Nordafrika und
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Vorderasien heimisch ist, nicht mit in ithre MeBwerte der Art Bubo bubo einzure:
hen. Zu Recht, wie ich glaube.

Nach einer Uberlegung von Bropkors (1960) kénnte man als Entstehungs-
zeitpunkr der rezenten Arten, gemittelt gesehen den Zeitpunkt werten, an dem 509/¢
der heute lebenden Arten bereits vorkamen. In einer fossilen Avifauna aus dieser
Zeit, miiflte demnach die Hilfte der vorgefundenen Formen, rezenten Arten ent-
sprechen.

Ob das Vorkommen fossiler Unterarten einer rezenten Art als Hinweis auf den
Zeitpunkt der Entstehung der Art gewertet werden darf, ist fraglich. Zwar sind in
der letzten Zeit fossile Unterarten rezenter Arten in zunehmendem Mafle aus dem
Pleistozin beschrieben worden. Welcher Wert allerdings diesen Taxa zukommrt, ist
m. E. noch unsicher. Rein methodisch diirften solche Formen ja nicht mit einem
Querschnitt durch die gesamte rezente Art verglichen werden, sondern mit der No-
minatunterart und ebenso, gesondert, mit allen anderen Unterarten, um auf diesem
Niveau eine Verschiedenheit nachzuweisen. Dies wiirde — wenn man das Problem
der Beschaffung des rezenten Vergleichsmaterials wirklich 18sen konnte — dazu fiih-
ren, dafl man sehr hiufig eine fossile Population als gesonderte Unterart anspre-
chen miifite, was aber nicht immer konsequent durchgefithrt wird.

Beispiel seien die Schnechiihner bei MoURER-CHAUVIRE (1975a):

Art La Fage La Colombi¢re Gigny Rezent Mafle am Tmt
38,1 37,9 39,7 38,7 L (mm)
Lagopus lagopus 3,7 3,6 3,6 3,4 m.B.  (mm)
33,6 31,4 5347 33,1 JE (mm)
Lagopus mutus 3,2 3,2 3,4 3,0 m.B.  (mm)

Hier sind lediglich die Mittelwerte aufgefiihrt, wobei die erste Dezimale gerun-
det wurde. L ist die Linge, m. B. die Breite in der Mitte des Tarsometatarsus. Von
den Fundorten ist La Fage Riss, die beiden anderen Wiirm. Der von MOURER-
CHAUVIRE unter Beriicksichtigung der hier nicht angefiihrten Individuenanzahl
und der Standardabweichung durchgefiihrie t-Test zeigt folgendes: innerhalb der
beiden Arten unterscheiden sich die einzelnen Gruppen groflenteils signifikant. Fiir
die beiden Fundorte aus dem Wiirm, La Colombiére und Gigny, unterscheiden sich
beide Arten jeweils in beiden Mafen signifikant vom rezenten Vergleichsmaterial,
bei einer Sicherheit von 999/. Die Schnechiihner des Fundortes La Fage unterschei-
den sich beide nur in der Breite des Tmt signifikant mit 999/s Sicherheit, von den
entsprechenden rezenten Formen. Dennoch werden sie, im Gegensatz zu den Formen
aus der Wiirmeiszeit, als gesonderte fossile Unterarten betrachter.

Paliornithologische Daten

Aus dem Oberpliozin Nordamerikas sind zwei wichtige Faunen bekannt, die
grofere Mengen an fossilen Végeln geliefert haben. Es handelt sich um die Faunen von
Rexroad (Idaho) und die von Hagerman (Kansas). FEpuccia (1975) gibt einen
Uberblick iiber die bisher aus diesen Fundorten bekannt gewordenen Vogel. Er
weist darauf hin, daf friiher eine Reihe rezenter Arten darunter waren, die aber
weitgehend inzwischen iberarbeitet wurden. Dabei zeigte es sich, dafl die rezenten
Arten in ausgestorbene umbestimmt werden mufiten, wie z. B. die Taube Zenaidura
macroura, fiir die BRODKORB (1969) die Art Zenaidura prior aufstellte. Heute kennt
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man aus beiden Faunen zusammen rd. 35 ausgestorbene Arten, neben einer Reihe
von Formen, die bis zur Gattung bestimmt werden konnten. Die wenigen rezenten
Arten, die in den Faunenlisten noch geblieben sind, werden von FEpuccia (1975)
als fragwiirdig angesehen. Er schlieft sich damit der von Brobkore (1966) und
MurraY (1967) geiuflerten Ansicht an, dafl die zeitliche Entstehung der rezenten
Arten nicht im Pliozén lag.

Aus dem ostlichen Mitteleuropa sind in den letzten Jahren von JANossy
(1974a, 1976) Vogelfaunen neubeschrieben oder tberarbeitet worden, von denen
cinige zum Obersten Pliozin (Csarnota 2, Weze), andere zum Altpleistozin ge-
rechnet werden (Rebielice, Osztramos 7). Besonders reichlich sind Hiihnervogel
(Galliformes) in den Fundorten vertreten, davon sind die Rauhfu8hiihner (Tetrao-
nidae) bereits eingehend bearbeitet und auch im Hinblick auf Evolution gedeutet
worden (JANOSSY 1976).

Aus cinem der oben genannten Fundorte (Rgbielice) ist eine rezente Art ge-
nannt worden, u. zw. Lagopus lagopus mit einer fossilen Unterart atavus JAN.
1974. Die Maflangaben lassen Bedenken aufkommen, da ein proximaler Humerus
einem minnlichen Lagopus lagopus entspricht, wihrend ein distaler Humerus den
kleinsten weiblichen Lagopus mutus bei Krart (1972) gleichkommt. Diese Merk-
wiirdigkeit weist Lagopus lagopus atavus allerdings nicht als gemeinsamen Vorfah-
ren der beiden heutigen Schneehiihner aus, wie JANossy (1976: Fig. 6) andeutet.

Aus Weze und Osztramos 7 ist ein Vertreter der Gattung Tetrao beschrieben
worden. Diese Form, Tetrao conjugens Jan. 1974, soll morphologische Merkmale,
sowohl von Tetrao urogallus als auch von Lyrurus tetrix aufweisen, wie JANOssY
(1976: 15, 16) am Humerus darlegt. Dieser Humerus aus Osztramos 7 gehort aber,
wie aus Mafangaben, Beschreibung und Abbildung hervorgeht, sicher nicht zu den
Tetraoniden, sondern wahrscheinlich zu den Phasianiden.

Art Meflwerte am Humerus in mm
n prox. Breite dist. Breite Q=dB/pB
Tetrao nrogallus 3 11 33,6 24,3 0,72
Q 10 25,5 18,9 0,74
Lyrurus tetrix 3 7 22,0, 16,0 0,73
Q 13 18,2 13,6 0,75
Dendragapus obscurus 1 20,0 14,5 0,72
Centrocercus urophasianus 1 235 17,0 0,72
Canachites canadensis 1 15,0 10,0 0,67
Tympanuchus cupido 1 21,0 14,2 0,68
Lagopus lagopus 3 17 16,1 11,8 0,73
Q 17 15,4 11,4 0,74
Lagopus mutus 3 11 14,9 M1 0,74
o 17 15,0 11,1 0,74
Tetrastes bonasia 3 13 13,4 10,0 0i75
Q 9 13,3 9.9 0,74
Bonasa umbellus 1 16,0 12,0 0,75
»letrao“ conjugens 1 24,5 20,5 0,84

Die Maflangaben der mit mehreren Individuen vertretenen Arten stammen
von ERBERSDOBLER (1968) bzw. KrarT (1972) und sind Mittelwerte, die ibrigen
stammen von JANOssy 1974a, 1976) und sind Einzelangaben. Der distale Humerus
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der morphologisch stark geschlossenen Tetraonidae ist, wie aus der Aufstellung her
vorgeht, wesentlich schlanker als bei der fossilen Art ,,Tetrao® conjugens.

Der ebenfalls aus dem &stlichen Mitteleuropa bekannt gewordene Francolinus
Capeki war bereits von LAMBRECHT (1933) beschrieben worden. Inzwischen haben
bessere Funde das Bild dieses Hithnervogels vervollstindigt (JANossy 1974a) und
auch der Tmt ist jetzt bekannt. Da dieser keine Ansitze von Sporen erkennen lif3t,
wire hier die Frage zu priifen, ob es sich nicht eher um ein Relikt aus der Verwandt-
schaft von Palaeocryptonyx handelt.

Aus den Untersuchungen von JAnossy geht somit hervor, daff an der Plio-
Pleistozangrenze die Galliformes in Europa mit heute hier ausgestorbenen Gattun-
gen vertreten waren, neben denen vielleicht bereits Vertreter rezenter Gattungen
von Rauhfuflhithnern vorkamen. Im jiingeren Alcpleistozin treten letztere stirker
in den Vordergrund, mit Arten wie Tetrao praeurogallus JAN. 1969 oder Lyrurus
partium KRETZOI 1962.

Fiir den Fundort Les Valerots (Frankreich) nennt MOURER-CHAUVIRE (1975a)
bereits aus der Giinzkaltzeit die rezente Art Lagopus lagopus. Noch dlter ist ein
von JUNGE (1953) aus Tegelen beschriebener Seecadler, den er zur Art Haliaeetus
albicilla stellt.

Wesentlich besser sind unsere Kenntnisse von der Vogelwelt aus dem Mittel-
pleistozdn und der Risseiszeit. Besonders in Europa sind in den letzten Jahren um-
fangreiche Faunen aus diesem Zeitraum bearbeiter worden, in denen die rezenten
Arten bereits stark in den Vordergrund treten. Aus der Mindeleiszeit wurde von
MoURER-CHAUVIRE (1975b) ein individuenechtes Skelett eines Adlerbussards, mit
einer Reihe gut erhaltener Einzelknochen beschrieben. Diese Form wird als fossile
Unterart Buteo rufinus jansoni genannt und zeigt gegeniiber den verglichenen re-
zenten Exemplaren der Art Buteo rufinus, nur geringe osteometrisch faflbare Ab-
weichungen.

Obwohl ein zahlenmifliger Vergleich schon aufgrund der schwierigen strati-
graphischen Vergleichbarkeit problematisch ist, sei doch versucht einige quantitative
Angaben zu machen.

Fundort Hundsheim La Fage Arredondo

Bearbeiter JaNossy (1974b) MOURER- Brobkors (1959)
CHAUVIRE (1975¢)

Alter Mittelpleistozin Risskaltzeit [llinoian

Artenzahl 32 105 43

ausgestorbene Arten 4 4 75)

davon zu ausgestorbenen — — 2

Gartungen gehorig

Passeriformes 13 30 11

(aufler Corvidae)

davon ausgestorben — — 2

zu ausgest. Gattung — — 1

gehorig

1) Von Bropkors (1959) waren urspriinglich 8 ausgestorbene Arten genannt worden.
Nach der Revision von STORER (1976) sind es noch 7.
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Es fillt auf, dafl die nicht-corviden Passeriformes einen sehr geringen Anteil an
fossilen Arten aufweisen. Dabei ist dies aber gerade die systematische Gruppe, die
aufgrund ihrer hohen Entwicklungsstufe und ihrer grofien rezenten Artenzahl, ein
jiingeres Alter ihrer Arten erwarten liele. Daf hier das Gegenteil der Fall ist, diirf-
te an der Schwierigkeit der Bestimmung liegen. Ich halte es fiir richtig, mich der
Meinung von JAnossy anzuschliefen, der die Frage nach der Artzugehérigkeit von
Passcriformes vielfach offen lifit.

Auf alle Fille wird aber deutlich, daff in dem zuletzt betrachteten Zeitraum
die rezenten Arten bereits stark iiberwiegen.

In die gleiche Richtung zielt eine Untersuchung von SToRER (1976), der bei
ciner Revision des pleistozinen Materials von Podilymbus (Podicipedidae), unter
Verwendung einer umfangreichen Vergleichssammlung und statistischer Methoden
zu dem Schluf} gelangt, daf die meisten fossilen Stiicke der rezenten Art Podilymbus
podilymbus angehoren.

Ergebnisse

Zusammenfassend kann gesagt werden, dafl in den letzten Jahren bedeutende
fossile Vogelfaunen aus dem Pleistozin, vor allem Europas, bearbeitet worden sind.
Als weitere Fortschritte sind zu werten: grundlegende osteologische Arbeiten, zu-
nehmend vollstindigere rezente Vergleichssammlungen und die Verwendung stati-
stischer Methoden.

In den Faunen aus der Riss- und der Mindeleiszeit iiberwiegen bereits die re-
zenten Arten. Einige von ihnen sind sogar wesentlich frither schon belegt (Giinzeis-
zeit, Tegelen-Warmzeit).

Auf der anderen Seite haben rezente Arten, die aus dem Oberen Pliozin Nord-
amerikas genannt worden waren, der Uberpriifung nicht standgehalten. Auch aus
dem Oberen Pliozin des 6stlichen Mitteleuropas sind keine rezenten Arten bekannt,
sondern Endformen tertidirer Gattungen scheinen hier neben fossilen Vertretern re-
zenter Gattungen vorzukommen. Die Entstehung der rezenten Arten der Vogel
diirfte also hauptsichlich im Altpleistozin stattgefunden haben.
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