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1. Einleitung

Über die Funktion der Zehensohlenballen bei Sing-
vögeln existieren in der Literatur zwei verschiedene 
Hypothesen. Blechschmidt (1929), Lennersted (1974, 
1975a, b), Leisler & Th aler (1982), Korner-Nievergelt 
(2004) und Korner-Nievergelt & Leisler (2004) schlies-
sen aus Zusammenhängen zwischen der Form und 
Ausprägung der Zehensohlenballen und dem Subst-
rat (Mikrohabitat) bzw. der Fortbewegungsweise auf 
eine lokomotorische Funktion. Lennersted (1985) und 
Reichholf (2004) schreiben die Funktion der Zehensoh-
lenballen der Wärmeisolation zu. Letztere begründen 
ihre Aussage mit der Beobachtung, dass einige wenige 
Vogelarten (Polarbirkenzeisig  Carduelis hornemanni 
und Wintergoldhähnchen  Regulus regulus), die in ge-
mässigten Breiten überwintern, im Vergleich zu nahe 
verwandten Arten, die in die Subtropen und Tropen 
ziehen, viel stärker ausgeprägte Zehensohlenballen be-
sitzen. Das dicke Sohlenpolster soll die Vögel vor dem 
Kälteverlust beim Stehen auf kalter Unterlage schützen. 
Die durch die hohen Fußballen verbesserte Fortbewe-
gung in Nadeln von Koniferen sei nach Reichholf (2004) 
sekundär zustande gekommen. In dieser Arbeit wird die 
Höhe des grossen Zehensohlenballens der Hinterzehe 
von 88 Singvogelarten aus 7 phylogenetischen Linien 
(Gattungen) verglichen und sowohl mit der Temperatur 
im Winterquartier als auch mit dem Anteil an Konife-
rennadeln im Substrat verglichen. Das Ziel ist es, den 
Zusammenhang jeder der beiden Faktoren, Temperatur 
im Überwinterungsgebiet und Substrat, mit der Aus-
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prägung der Zehensohlenballen abzuschätzen. Damit 
können die beiden Hypothesen über die Funktion der 
Zehensohlenballen, Lokomotionshypothese und Wär-
meisolationshypothese, überprüft  und einander gegen-
über gestellt werden.

2. Material und Methoden

Die 88 Singvogelarten wurden so ausgewählt, dass sie ein 
möglichst breites ökologisches Spektrum abdecken. Zuerst 
suchten wir weltweit nach Singvögeln, die in den äussersten 
Zweigen von Nadelbäumen Nahrung suchen (Nadelspezialis-
ten). Dann wählten wir aus jeder Gattung weitere Vogelarten 
(Nicht-Nadelspezialisten) aus, so dass das gesamte ökologische 
Spektrum der betreff enden Gattung inklusive verschiedene 
Überwinterungsgebiete vertreten ist. Von diesen 88 Arten 
mass FK an durchschnittlich 7 Museumsbälgen (gesamt 656 
Individuen) die Höhe des proximalen Hinterzehensohlenbal-
lens (Messmethode: Korner & Leisler 2004). Die Bälge wurden 
uns freundlich zur Verfügung gestellt von: British Museum 
of Natural History Tring, Museum Alexander Koenig Bonn, 
Museum für Naturkunde Berlin, Naturhistorisches Museum 
Bern, Naturhistorisches Museum Basel und Zoologisches 
Museum Zürich. 

Die Gewichte wurden Dunning (1992) entnommen. Wenn 
vorhanden, nahmen wir das durchschnittliche Januargewicht.

Die Höhe des proximalen Hinterzehensohlenballens wurde 
für die Analyse auf die Körpergrösse korrigiert, indem sie 
durch die dritte Wurzel des Gewichtes geteilt wurde (Leisler 
& Winkler 1991). 

Ökologisch wurden die Arten einerseits in Nadelspezia-
listen und Nicht-Nadelspezialisten eingeteilt, andererseits in 
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Überwinterer in kalten Klimaten (gemässigte Breiten) und 
Überwinterer in warmen Klimaten (Tropen, Subtropen, 
Mittelmeergebiet). Wir konnten 28 Nadelspezialisten mit 60 
Nicht-Nadelspezialisten und 42 Überwinterer in kalten Ge-
bieten mit 46 Überwinterer in warmen Gebieten vergleichen 
(Tabelle 1).

Mit einem Chi-Test wurde getestet, ob die zwei ökologi-
schen Faktoren miteinander korrelieren. 

Der Einfl uss der beiden ökologischen Faktoren, Substrat 
S und Temperatur im Überwinterungsgebiet T, auf die rela-
tive „Zehensohlenballenhöhe“ (rZSH) wurde mit folgendem 
Modell ermittelt: 
   rZSH = a

0
 + a

1
 • S + a

2 
• T + a

3  
• GAT

Der Faktor GAT (Gattung) wurde in das Modell hinein ge-
nommen, um für die Phylogenie zu korrigieren. Der Einfl uss 
einzelner Faktoren im Modell wurde mittels F-Test ermittelt. 
Da die Interaktion S • T keinen Einfl uss hatte, wurde sie im 
Schlussmodell weggelassen. Um die Modellannahmen zu 
überprüfen, betrachteten wir die Verteilung der Residuen. 
Die Analyse wurde im Statistikpakte R 2.0. durchgeführt (R 
Development Core Team 2004).

3. Ergebnisse

Die Faktoren Substrat und Temperatur im Überwinte-
rungsgebiet sind nicht miteinander korreliert (Chi-Wert 
= 0.085, FG = 1, p = 0.77, Tab. 2).

Der Faktor Substrat hat einen signifi kanten Einfl uss 
auf die relative Höhe des Zehensohlenballens. Ein 
Zusammenhang mit der Temperatur im Überwinte-
rungsquartier ist tendenziell vorhanden (Tab. 3). Beide 
Faktoren zusammen vermögen unter Berücksichtigung 
der Gattungszugehörigkeit 44% der Variabilität in der 
Zehensohlenballe zu erklären.

Die Zusammenhänge zwischen Substrat und Tem-
peratur im Überwinterungsgebiet auf der einen Seite 
und Zehensohlenballenhöhe auf der anderen Seite sind 
innerhalb der Gattungen verschieden ausgeprägt (Abb. 
1). Innerhalb Carduelis und Carpodacus korreliert die 
Temperatur im Überwinterungsgebiet stärker mit der 
Zehensohlenballenhöhe als das Substrat, hingegen ist 
dies bei Phylloscopus, Sitta und Parus umgekehrt. Inner-
halb der Dendroica und Regulus-Arten korrelieren beide 
Faktoren stark mit der Höhe der Zehensohlenballe. 

Gattung
Genus

Nadelspezialist
Needle specialist

Nicht-Nadelspezialist
Non-needle specialist

Kaltes Wintergebiet
Cold winter quarter

Warmes Wintergebiet
Mild winter quarter

Carduelis 3 10 10 3

Carpodacus 1 8 7 2

Dendroica, Parula 7 11 2 16

Parus 7 8 13 2

Phylloscopus 4 14 2 16

Regulus 3 1 2 2

Sitta 3 8 6 5

Tab. 1: Anzahl Arten pro Gattung je Substrattyp und Temperatur im Überwinterungsgebiet. Die Gattungen Dendroica 
und Parula sind genetisch nicht zu trennen (Lovette & Bermingham 2001), deshalb werden sie zusammen behandelt. – 
Number of species per genus and type of substrate as well as temperature in the winter quarter. Th e genera Dendroica and 
Parula are genetically not distinguishable (Lovette & Bermingham 2001). Th erefore, they are lumped into one genus for the 
analysis in this study. 

Warmes WG
Mild WQ

Kaltes WG
Cold WQ

Summe
Sum

Nicht-Nadelspezialist
Non-needle specialist

32 28 60

Nadelspezialist
Needle specialist

14 14 28

Summe 46 42 88

Tab. 2: Verteilung der Arten auf die zwei ökologischen 
Faktoren Substrat und Temperatur im Überwinterungsgebiet 
(WG). – Distribution of the species among the two ecological 
factors substrate and temperature in the winter quarter 
(WQ).

Quelle FG SSQ RSS AIC F-Wert p

Intercept 0.17 -534.02

S 1 0.01 0.18 -530.35 5.26 0.025

T 1 0.01 0.17 -532.24 3.47 0.066

GAT 6 0.07 0.24 -513.64 5.86 < 0.001

Tab. 3: Varianzanalyse des Modelles – Analysis of variance 
of the model   rZSH = a

0
 + a

1
 • S + a

2 
• T + a

3  
• GAT

rZSH: relative height of the toe pad, S: substrate, T: tempe-
rature, GAT: genus

Gesamttest des Modelles:
Multiples R-S2: 0.4895, korrigiertes R2 = 0.44
F-Wert = 9.468, FG = 8 und 79, p < 0.001 

Die Interaktion S x T wurde mit p = 0.51 nicht signifi kant 
und deshalb aus dem Modell weggelassen. – Th e interaction 
S x T was not signifi cant (p = 0.51) and, therefore, omitted 
from the model.
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4. Diskussion

Die Tatsache, dass die zwei ökologischen Faktoren Sub-
strat und Temperatur im Überwinterungsgebiet nicht 
miteinander korrelieren, bedeutet, dass die gefundenen 
Einfl üsse beider Faktoren auf die Zehensohlenballenhö-
he unabhängig voneinander vorhanden sind. 

Unsere Daten unterstützen sowohl die Lokomotions-
hypothese als auch die Wärmeisolationshypothese. 

Beide Faktoren spielen in der Evolution von hohen 
Zehensohlenballen eine Rolle, wobei die Wichtigkeit 
der einzelnen Faktoren je nach taxonomischer Gruppe 
unterschiedlich sein kann. 

Hohe Zehensohlenballen ermöglichen einerseits ein 
besseres Zugreifen bei der Fortbewegung in Konife-
rennadeln (Leisler & Th aler 1982; Korner-Nievergelt 
2004), anderseits fungieren hohe Zehensohlenballen 
vermutlich als Isolationsschicht, um den Kälteverlust 
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Abb. 1: Boxplot der relativen Zehensohlenballenhöhe pro Gattung für Nicht-
Nadelspezialisten, Nadelspezialisten, Überwinterer in warmen Gebieten und 
Überwinterer in kalten Gebieten. – Boxplot of the relative height of the toe 
pads per genus for needle specialists, non-needle specialists, and species that 
winter in cold and mild temperatures.
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auf vereistem Substrat zu reduzieren (Lennersted 1985; 
Reichholf 2004). 

Reichholf (2004) postuliert, dass die Notwendigkeit 
von kleinen Singvögeln, sich gegen Wärmeverlust zu 
schützen, der ursprüngliche Selektionsfaktor war, der 
die Zehensohlenballen von Singvögeln höher werden 
liess. Das verbesserte Zugreifen an Nadeln von Koniferen 
sei ein sekundärer Vorteil gewesen. Dem widerspricht 
die Tatsache, dass die zwei ökologischen Faktoren kei-
nen Zusammenhang aufweisen und dass in 3 Gattun-
gen (Parus, Phylloscopus, Sitta) nur das Substrat mit 
der Höhe des Zehensohlenballens korreliert, aber kein 
Zusammenhang zwischen Temperatur im Überwinte-
rungsgebiet und Ausprägung des Zehensohlenballens 
besteht. Unsere Ergebnisse deuten eher darauf hin, dass 
beide Faktoren gleichzeitig, unabhängig voneinander 
eingewirkt haben. 

Einige Untersuchungen über die lokomotorische 
Funktion der Zehensohlenballen bei Singvögeln fanden 
Zusammenhänge zwischen der Morpholgie der Zehen-
sohlenballen und dem Fortbewegungsverhalten oder 
Substrat (Blechschmidt 1929; Lennersted 1974, 1975a, 
b; Korner-Nievergelt 2004; Korner-Nievergelt & Leis-
ler 2004). In einem Vergleich von 37 Vogel arten aus 4 
Gattungen (Carduelis, Dendroica, Regulus, Parus) fand 
Korner-Nievergelt (2004), dass Nadelbewohner und Vö-
gel, die sich oft  seitwärts an Zweigen halten, signifi kant 
weniger, aber dafür größere Papillen besitzen als andere 
Vögel. Zehensohlenballen, die aus wenigen grossen Pa-
pillen aufgebaut sind, erscheinen gross und hervorste-
hend, während solche aus vielen kleinen Papillen der 
Zehensohle fl ach anliegen. Eine weitere Eigenschaft  von 
grossen Papillen ist die starke Verzahnung zwischen der 
durchbluteten Dermis und der verhornten Epidermis. 
Eine solche Verzahnung trifft   man dort an, wo die 
Haut starken mechanischen Belastungen ausgesetzt ist 
(Krättli 2001). Dies ist ein Hinweis auf eine mechanische 
Funktion der Zehensohlenballen. Filmaufnahmen von 
Erlenzeisigen  Carduelis spinus, welche in Fichtennadeln 
klettern, zeigen, dass die Erlenzeisige beim seitwärts 
Hängen, einzelne Fichtennadeln zwischen Zehensoh-
lenballen einklemmen (Korner-Nievergelt 2003). Weiter 
wird ersichtlich, dass die Füsse während der Fortbewe-
gung relativ off en gehalten werden. Die Vögel verlassen 
sich darauf, dass die Zehensohlenballen zwischen die 
Nadeln greifen und Halt geben. Erlenzeisige brauchen 
die Zehensohlenballen für die Fortbewegung also ef-
fektiv.

Die wärmeisolatorische Funktion der Zehensohlen-
ballen ist noch nicht gut untersucht. Die Wärmeisolation-
hypothese stützte sich bisher auf Beobachtungen an ein 
paar wenigen Arten (Wintergoldhähnchen  Regulus 
regulus, Reichholf 2004, Polarbirkenzeisig  Carduelis 
hornemanni, Lennersted 1985). Mit dieser Arbeit ist die 
Hypothese breiter abgestützt. Bereits subtile morpholo-
gische Merkmale am Fuß, wie z.B. die Farbe des Tarsus, 
können grosse Eff ekte auf den Temperaturhaushalt im 

Vogelkörper ausüben (Burtt 1986). Deshalb ist es leicht 
vorstellbar, dass ein minimales Abheben durch erhöhte 
Zehensohlenballen vom kalten Substrat eine starke Ver-
besserung der Wärmeisolation mit sich bringt. 

Die Frage, ob der primäre Selektionsfaktor das Sub-
strat oder die Temperatur im Überwinterungsgebiet 
gewesen ist, lässt sich allenfalls mit vergleichenden Me-
thoden beantworten, die unter Berücksichtigung mole-
kulare Phylogenien ursprüngliche Merkmale berechnen 
können (zum Beispiel Pagel et al. 2004). Dazu fehlen 
aber zum heutigen Zeitpunkt Gensequenzen einiger in 
dieser Arbeit bearbeiteten Arten.  

Die beiden ökologischen Faktoren, Substrat und Tem-
peratur im Überwinterungsgebiet, spielen vermutlich 
in allen untersuchten Gattungen beide, unabhängig 
voneinander eine Rolle in der Evolution von hohen 
Zehensohlenballen. Je nach Gattung wird auf beide 
Faktoren reagiert (Regulus, Dendroica), stärker auf die 
Temperatur im Überwinterungsgebiet (Carduelis, Car-
podacus) oder stärker auf das Substrat (Phylloscopus, 
Sitta, Parus).

5. Zusammenfassung

Die Funktion der Zehensohlenballen bei Singvögeln wird 
einerseits der Lokomotion anderseits der Wärmeisolation 
zugeschrieben. In dieser Arbeit untersuchen wir die Bezie-
hung zwischen Höhe des proximalen Zehensohlenballens 
der Hinterzehe von 88 Singvogelarten aus 7 Gattungen mit 
der Temperatur im Überwinterungsgebiet und dem Anteil an 
Koniferennadeln im Substrat, auf dem sich die Vögel während 
der Nahrungssuche fortbewegen. In 2 Gattungen (Carduelis, 
Carpodacus) korrelierte die Temperatur im Überwinterungs-
gebiet mit der Höhe des Zehensohlenballens. In 3 Gattungen 
(Parus, Phylloscopus, Sitta) zeigte das Substrat einen starken 
Zusammenhang mit der  Zehensohlenballenhöhe. Und in 2 
Gattungen (Dendroica, Regulus) korrelierten beide ökolo-
gischen Faktoren mit der Höhe des Zehensohlenballens. Die 
beiden ökologischen Faktoren sind nicht miteinander kor-
reliert. 

Sowohl die Temperatur im Überwinterungsgebiet als auch 
der Anteil an Koniferennadeln im Substrat scheinen einen 
evolutiven Einfl uss auf die Ausbildung von hohen Zehen-
sohlenballen auszuüben. Der Einfl uss jeder der ökologischen 
Faktoren ist pro Gattung unterschiedlich ausgeprägt.   
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