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Chemotaxonomische Untersuchungen zur Systematik der R~ihrennasen (Pro- 
cellariiformes) 

Von Jiirgen Jacob und Heinrich Hoerschelmann 

Herrn Prof. Dr. Wilhelm Meise zurn 80. Geburtstag gewidmet 

Einleitung 

Die Procellariiformes find durch ein gemeinsames Merkmal, die Nasenrt3hren auf 
dern Oberschnabel, so gut gekennzeichnet, urn in ihnen eine einheitliche, monophyleti- 
sche Vogelordnung zu sehen. Zus~itzlich verbinden sie noch zahlreiche morphologi- 
sche, physiologische und ethologische Gemeinsamkeiten. An ihrer verwandtschaftli- 
chen Zusammengeh6rigkeit wird daher auch kaum gezweifelt. Weitgehend unbestrit- 
ten ist auch ihre Einteilung in vier Familien -- Diomedeidae (Albatrosse), Procellari- 
idae (Sturmv6gel), Hydrohatidae (Sturmschwalben) und Pelecanoididae (Lummen- 
sturrnv~Sgel; ALEXANDER et al., 1965, WOLT~RS, 1975). Weniger sicher sind dagegen die 
Beziehungen dieser Familien zueinander und die Anordnung der Genera und Spezies 
innerhalb einiger Familien. Die Albatrosse und Lummensturmv6gel, die beide Formen 
extremer Okologischer Anpassung darstellen, sind erwartungsgem~fl uniform. Auch die 
Sturmschwalben bilden aufgrund ihrer geringen Gr6t~e sowie ihrer Lebens- und Ern~th- 
rungsweise mit den entsprechenden morphologischen Obereinstimmungen eine weitge- 
hend homogene Gruppe. Im Gegensatz hierzu umfassen die Procellariidae all jene 
Gruppierungen und Arten, die sich durch die Kombination yon Gestalt, Okologie und 
Verhalten nicht zwangsl~ufig als Einheit ausweisen. Hier sind denn auch im System die 
meisten Unsicherheiten und Gegens~tze zu finden. 

Allgemein gesehen, und mit manchen anderen Vogelordnungen verglichen, sind die 
Unstimmigkeiten innerhalb der Ordnung Procellariiformes allerdings gering. SmLEY & 
AHLQUIST (1972) fassen die wichtigsten taxonomischen Untersuchungen zusammen, so 
dal~ auf die ~tlteren Arbeiten bier nicht mehr eingegangen werden muff. In neuerer Zeit 
haben KURODA (1954, 1955) durch einen detaillierten morphologischen Vergleich, TIM- 
MERMANN (1965) durch umfangreiche parasitologische Studien und HARPER (1978) 
durch elektrophoretische Untersuchungen der Plasmaproteine yon 29 Arten das bis 
dahin bestehende Bild sch~irfer gefal~t und erg~nzt. Als Synthese der bisherigen Vor- 
stellungen kann die durch JOUAMN & MOUGIN (1979) vorgenommene Reihung gelten. 

Gerade well die R6hrennasen schon mehrfach untersucht worden sind, eignen sie 
sich in besonderem Matte for methodisch neue Verfahren. Die yon uns durchgeftihrte 
Analyse der Btirzelwachskompositionen hat zwar schon in zahlreichen F~llen ihre 
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taxonomische Eignung bewiesen (jAcoB 1978 a, b), durch den intensiven Vergleich mit 
den Ergebnissen anderer Arbeitsrichtungen k6nnen ihre Grenzen aber noch genauer 
bestimmt werden. Gegentiber anderen Methoden der Chemotaxonomie bietet dieses 
Verfahren den Vorteil, daft die tats~ichliche molekulare Struktur der untersuchten che- 
mischen Verbindungen und nicht nur qualitative Zustandsprofile von Proteinen oder 
indirekt gemessene Nukleins~ture-Identit~iten verglichen werden k6nnen. Diese Genau- 
igkeit wird allerdings for den Preis einer eingeschr~inkten allgemeinen Vergleichbarkeit 
des Merkmals erkauft. Wie die Btirzelwachse der V6gel zeigen jedoch auch die Kuti- 
kularlipide zumindest einiger Arthropoden (JAcoB 1979; JAcoB & HANSSEN 1979) in 
der q u a l i t a t i v e n  Komposition eine hohe Artkonstanz; andererseits variieren diese 
aber im Vergleich h6herer Taxa signifikant. Bei der q u a n t i t a t i v e n  Zusammenset- 
zung ergibt sich zwar eine gewisse individuelle Variabilit~it, die aber niemals so weit 
geht, daft das Mengenverh~tltnis der Einzelkomponenten intraspezifisch wesentlich ver- 
schoben wtirde. Unter qualitativen Unterschieden werden hierbei die Varianz der che- 
mischen Strukturmerkmale, also z.B. der Grad der Verzweigung (unverzweigt, 
mono-, di-, tri-, tetra- oder h6her alkylverzweigt), der Verzweigungsort (Verzwei- 
gung am Kohlenstoffatom 2, 3, 4 etc.) oder die Art des Substituenten (z. B. Methyl-, 
fi~thyl-, Hydroxyl-Substituent etc.) verstanden, ftir die jeweils unterschiedliche Enzyme 
oder Enzymkombinationen vorausgesetzt werden mtissen. Da keine exogene wie z. B. 
di~itetische Beeinflussung der letzteren bislang nachgewiesen werden konnte, kann das 
Profil der Endprodukte, in diesem Fall Wachse bzw. deren Bestandteile (Fetts~iuren 
und Alkohole), als direktes Marl ftir die genetische Kodierung des Merkmals ,,Btirzel- 
wachs" angesehen werden. Obgleich die Funktion dieser Wachse immer noch gr6flten- 
teils ungekkirt ist, muf~ ihr eine besondere Bedeutung for den Vogel zukommen, da 
sonst die hohe Artkonstanz schwerlich zu erkkiren w~tre. In der vorliegenden Arbeit 
sind 37 (s. Tab. 1 und 2) der insgesamt 99 (JouANIN & MOUGIN 1979) bzw. 101 rezen- 
ten Procellariiformes-Arten (WOLTERS 1975) analysiert worden, wobei alle Familien 
repr~isentiert sind. 

Material und Methode 

Die Btirzeldrtisen von adulten Tieren der in Tab. 1 aufgeftihrten Arten wurden aus frischem 
bzw. tiefgefrorenem Material pr~ipariert und bis zur Aufarbeitung unter bidestilliertem Aceton bei 
--20 °C aufbewahrt. Die Details der Aufarbeitung der Lipide, deren methanolytische Spaltung in 
Fetts~iuremethylester und Alkohole sowie die Techniken der Strukturaufkl~irung (Gaschromato- 
graphie und Massenspektrometrie) wurden bereits frtiher ausftihrlich beschrieben (JAcoB 1977; 
JAcoB & HOERSCHELMANN 1981). Ftir die gaschromatographische Trennung der Fetts~.uremethyl- 
ester wurden sowohl 10 m Glass~iulen mit Supelcoport als Tr~igermaterial und 3 % OV 101 als 
station~tre Phase als auch 25 m Glaskapillaren mit CP(tm)sil 5 als station~trer Phase eingesetzt. Im 
Fall der Kopplung mit der Massenspektrometrie (Ger~t: Varian MAT 111/GNOM) wurde for die 
Gaschromatographie ein Temperaturprogramm von 120--260 °C mit 2 °C/rain gew~ihlt. 

Dem Wildlife Service, New Zealand, ohne dessen Untersttitzung die Beschaffung des biologi- 
schen Materials nicht m6glich gewesen w~ire, m&hten wir ebenso herzlich danken wie zahlrei- 
chen Neuseel~tndischen Freunden, durch deren tatkr~iftige Hilfe unsere Arbeit in Neuseeland sehr 
erleichtert wurde. Unser besonderer Dank gilt Dr. I.A.C. MAcDoNALD, Dr. G. WxLLIAMS, 
Dr. J. WARnAM, Mr. R. SCARLEt% Mr. J. A. BARTLE, Mr. P. FISHER, and Mr. A. WRlOHT, sowie der 
Hamburgischen Wissenschaftlichen Stiftung, die diese Arbeit untersttitzt und gef(Srdert hat. 
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Ergebnisse 

Die hier untersuchten Btirzeldriisensekrete bestehen so gut wie ausschliet~lich aus 
sehr kompliziert zusammengesetzten Monoesterwachsen. Entsprechend zeigen auch 
ihre Bestandteile (Fetts~iuren und Alkohole) eine typenreiche Komposition. Neben der 
Kettenl/inge variiert der Verzweigungsgrad sowie die Position der Verzweigung. So 
werden bei den Fetts/iuren neben meistens nut in geringen Mengen vorkommenden 
unverzweigten, sowohl mono-, di- tri- als auch tetramethyl-substituierte homologe 
Reihen beobachtet. Andererseits lassen sich auch unterschiedliche prim/ire Verzwei- 
gungspositionen, n/imlich Methylverzweigungen am Kohlenstoffatom 2, 3, 4, sowie in 
geringeren Konzentrationen an C-6 und C-10 finden. Befindet sich der erste Substitu- 
ent an einem geradzahligen C-Atom, so sind auch alle weiteren Substitutenten an 
einem geradzahligen C-Atom lokalisiert (z. B. 2-; 2, 4-; 2, 4, 6-; 2, 6, 10-; 2, 4, 6, 8-). 
Entsprechendes gilt fiir Substituenten an ungeradzahligen C-Atomen (3-; 3, 7-; 
3, 7, 9-; 3, 7, 11-). 

Ftir die Alkohole wurden ~ihnliche Strukturen nachgewiesen; auch hier finden sich 
sowohl homologe Reihen mit Methylverzweigungen an ausschliet~lich geradzahligen 
bzw. an ausschliei~lich ungeradzahligen C-Atomen. Allerdings dominieren hier h/iufig 
unverzweigte Alkohole (n-Alkanole; quantitative Zusammensetzung der Fetts/iuren 
und Alkohole in kondensierter Form s. Tab. 1 und 2). Dartiber hinaus wurden die Kettenz 
1/ingen sowie auch alle vorkommenden Isomeren registriert, die hier jedoch aus Platz- 
grtinden unberticksichtigt bleiben. Sie stehen dem Leser auf Anfrage zur Verftigung. 
Abb. 1 und 2 zeigen die Verh/ilmisse nach Ahnlichkeiten geordnet als Strichschemata 
und lassen chemotaxonomische Entsprechungen, wie sie welter unten diskutiert wer- 
den, besser erkennen. 

Diskussion 

Bei der Bearbeitung der Pinguine (JAcob & HOE~SCttECM~NN 1981) wurde die Tren- 
nung grOt~erer Einheiten nach dem Auftreten bzw. Fehlen von 3-methyl-substituierten 
Fetts/iuren vorgenommen. Wollte man die Ergebnisse der vorliegenden Arbeit ohne die 
Berticksichtigung des durch andere Untersuchungen vorgegebenen und begriindeten 
Systems der Procellariiformes schematisch in dieser Weise interpretieren, so erg/ibe 
sich ein vollig neues und richer nicht ganz zutreffendes Bild. Die Trennungslinie zwi- 
schen den Arten, bei denen die 3-Methylfetts/iuren vollst~indig fehlen oder nur in sehr 
geringen Mengen nachweit~bar waren und denjenigen, die einen hohen Mengenanteil 
dieser Verbindungen besitzen, wOrde z. B. dutch die Genera Pu/finus und Pterodroma 
verlaufen. Einige der Pu/finus- und Pterodroma-Arten wtirden mit den Albatrossen, 
andere mit den iibrigen Procellariidae, den Sturmschwalben und Lummensturmv6geln 
verbunden. Sicher zeigt dieser Versuch, daft die Genera Puffinus und Pterodroma keine 
homogenen Gebilde darstellen. Er weist aber auch eindriicklich auf die begrenzte Aus- 
sagef/ihigkeit isoliert betrachteter Merkmale bin. Bei den Pinguinen handelt es sich um 
eine klar definierte Einheit, die dadurch ausgedriickt wird, da~ alle Arten einer einzi- 
gen Familie zugerechnet werden. An der ausgesprochen uniformen Gattung Spheniscus 
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lieg sich hier zeigen, dag im engsten Verwandtschaftskreis neben Arten mit erhebli- 
chem Anteil an 3-Methylfetts~iuren auch solche ohne diese auftreten konnen. 

Die R6hrennasen sind in sich aber weit weniger geschlossen als die Pinguine. )/lhnli- 
che Entwicklungen wie bei den Spheniscidae und bei Spheniseus k6nnen hier in Fami- 
lien und Genera mehrfach eingetreten sein. Die Deutung der Wachsmuster erfordert 
daher in diesem Fall mehr Vorsicht. Eindeutige Aussagen erscheinen eigentlich nur 
dort m6glich, wo identische oder doch fast gleiche Verzweigungsmuster auftreten. 
Eine so hohe Ubereinstimmung ist aber nur auf der Artebene zu erwarten. Die Grup- 
pierung der h6heren Taxa mug zwangsl~ufig mehr Unsicherheiten enthalten. Es soil 
daher hier gepraft werden, inwieweit sich unsere Ergebnisse mit denen anderer Auto- 
ren (KuRoDA 1954; TIMMERMaNN 1969; HARrER 1978; JOUAMN & MOUGIN 1979) in 
Einklang bringen lassen. Dabei sollen zun~ichst die internen Verh~flmisse der Familien 
und Genera und dann die m6glichen Beziehungen der erkennbaren Gruppierungen 
zueinander betrachtet werden. Die Aussagen werden bewugt nur auf die yon uns 
untersuchten Arten beschr~/nkt. 

A. F a m i l i e n i n t e r n e  B e z i e h u n g e n .  

Diomedeidae 

Zumeist werden zwei Genera, Diomedea und Phoebetria, unterschieden. Diomedea 
exulans und D. epomophora werden entweder zu einem gesonderten Genus (TI~MER- 
MANN 1965) oder einer Superspezies (JouANIN & MOUG~N 1979) zusammengefai~t. D. 
melanophris erh~ilt allgemein eine Sonderstellung. HARrER (1978), dernur  diese eine 
Art der Mollymauks untersucht hat, vermutet engere verwandtschaftliche Beziehungen 
aller ,,southern mollymawks". TIMMERMANN (1965) bezieht D. melanophris, D. cauta 
und D. chrysostoma in das Genus Thalassarche ein. JOUANIN & MOtJOIN (1979) unter- 
scheiden ein monotypisches Subgenus Thalassarche mit D. melanophris und ein weiteres 
Subgenus Thalassogeron u. a. mit D. cauta und D. chrysostoma. 

Die Zusammensetzung der Barzelwachse l~ii~t zun~ichst deutlich erkennen, dalg die 
Albatrosse yon den iibrigen R6hrennasen klar abgesetzt sind. Bei allen Arten treten 
bevorzugt 2-Methylfetts~iuren auf. Die Hauptmengen stellen 2,x,y-trimethyl-ver- 
zweigte Fetts~iuren. Bei den Alkoholen aberwiegen 4-/6-monomethyl-, 4,x-/6,x-dime- 
thyl- und 4,x,y-trimethyl-substituierte Alkanole in ~ihnlichen Mengenanteilen. 

Phoebetria palpebrata unterscheidet sich yon den Arten des Genus Diomedea dutch 
das Vorhandensein yon 4-Methylfetts~iuren und das Fehlen von 2-Methylalkanolen. 

W~/hrend die Fetts~iuren yon D. epomophora, D. exulans und D. cauta nur wenig ver- 
schieden sind, treten bei D. melanophris und D. chrysostoma in geringen Mengen 
3-Methylfetts~uren auf. Nach den Alkoholen ist diese Sonderung nicht m6glich. Hier 
f~illt lediglich auf, daf~ D. melanophris das breiteste qualitative Spektrum besitzt. 

Die Ergebnisse der Wachsanalysen best~itigen also die Unterscheidung von Phoebe- 
tria und Diomedea. Sie unterstiitzen weiterhin die engeren Beziehungen der Molly- 
mauks, wobei aber eine Sonderstellung yon D. melanophris kaum gerechtfertigt 
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erscheint. Zwischen dem Mollymauk und dem Graukopfalbatros besteht sicher eine 
verwandtschaftliche Bindung. Es w~ire allenfalls m~sglich, D. melanophris als die gene- 
ralisierte Form der Mollymauk-Gruppe anzusehen. Die nach der Gr(si~e und anderen 
Merkmalen naheliegende Zusammenfassung des K~3nigs- und des Wanderalbatrosses in 
einer Superspezies wtirde weitgehend identische Wachsmuster vermuten lassen. Die bei 
allen untersuchten Albatrossen vorhandenen n-Alkohole fehlen aber bei D. epomo- 
phora, Dies deutet daher auf eine st/irkere Trennung der beiden Arten hin. 

Procellariidae 

Die Procellariidae sind die am wenigsten einheitliche Familie der RtShrennasen. Das 
hat zu verschiedenen Zuordnungen und Reihungen gef/,ihrt. Die Durchsicht der bishe- 
rigen Vorstellungen ergibt aber doch neben einigen strittigen Fragen mehrere fester 
umrissene Einheiten, die in der Mehrzahl den unterschiedenen Genera entsprechen. 

1. Fulmarus-Gruppe : 

Die hier untersuchten Arten Fulmarus glacialis, F. glacialoides, Thatassoica antarctica, 
Macronectes giganteus und M. halli werden allgemein als zu einer Einheit geh~srig 
betrachtet, wenn daraus auch nicht immer die nomenklatorische Konsequenz gezogen 
wurde. Die morphologische und ~skologische Differenzierung rechtfertigen aber 
durchaus, die verschiedenen Gattungen beizubehalten. Die Wachskompositionen 
best~ttigen die engere Zusammengeh6rigkeit der Gattungen und As:ten zur Fulmarus- 
Gruppe. Der Anteil an 2-Methylfetts~iuren ist allgemein gering. 4- und 3-Methylfett- 
sliuren treten in ~ihnlichen Zusammensetzungen und Mengen auf. Die Wachsmuster 
vom Riesen- und yore Hallsturmvogel sind erwartungsgem~if~ sehr ~ihnlich. Zwischen 
Thalassoica antarctica und den Fulmarus-Arten bestehen auch nur geringe Unterschiede, 
wobei auff~illt, daft die geographisch welt getrennte Art E glacialis yon den beiden siid- 
polaren Arten F. glacialoides und Thalassoica antarctica st~trker getrennt erscheint, als 
diese voneinander. In der Fulmarus-Gruppe ergeben sich auf diese Weise mit Macronec- 
tes in der einen und Fulmarus-Thalassoica in der anderen zwei Untergruppierungen. 
Thalassoica ist mit Fulrnarus sicher nahe verwandt. 

2. Pterodroma (Hakensturmtaucher): 

Obgleich durch einige gemeinsame Merkmale miteinander verbunden, bestehen an 
der Zusammengeh6rigkeit der in der Gattung Pterodroma zusammengefat~ten Arten 
doch Zweifel. HaReER (1978) drtickt diesen allgemeinen Eindruck, der durch seine 
Untersuchung best~irkt wird, dadurch aus, daft er die Hakensturmtaucher als ,,hetero- 
genous assemblage of highly differentiated birds" bezeichnet. Neben einer m6glichen 
engeren Verbindung der grtSt~eren Arten, kann er aus seinem Material nur noch eine 
Sonderstellung der ,,Cookilaria", Pt, cooleii und Pt. longirostris (pycro/ti) ableiten. Auch 
TIMMERMANN (1963) ftihrt das schon fr~iher unterschiedene Subgenus Cookilaria 
(BoNAeaRTE 1857) wieder ein. Seine weitere Gliederung der Hakensturmtaucher ist 
abet schon aus Materialgrtinden nicht sonderlich stichhaltig. JOUANIN & MOUOIN 
(1979) verbinden Pt. lessoni mit weiteren, gr~Sfleren Arten zu einer Superspezies. 
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Pt. brevirostris und Pt. inexpectata bleiben ohne weitere Verbindungen. Pt. cookii wird 
mit Pt. longirostris und weiteren kleinen Arten in einer Superspezies vereinigt. 

Die Ergebnisse an den yon uns untersuchten Arten fordern eine deutliche Abtren- 
nung yon Pt. cookii. W~ihrend bei Pt. inexpectata, Pt. brevirostris und Pt. lessoni keine 
3-Methylfetts~iuren in den Btirzelwachsen enthalten sind, bilden sie beim Cooksturm- 
vogel den dominierenden Anteil. Eine ~ihnlich scharfe Trennung wird auch durch die 
Alkoholzusammensetzung dieser Arten indiziert. Das Wachsmuster des Cooksturrnvo- 
gels ist also yon dem der anderen untersuchten Arten bemerkenswert verschieden. Eine 
Sonderung aus dem Genus Pterodroma erscheint daher durchaus gerechtfertigt. Im 
Vergleich zu Pt. lessoni sind die Fetts~turen yon Pt. inexpectata und Pt. brevirostris quali- 
tativ starker strukturiert. Bei einer entsprechenden Untersuchung weiterer Arten k/Snn- 
ten sich daraus feinere Untergliederungen ergeben. 

3. Halobaena: 

Hatobaena caerulea ist entweder in die N~ihe yon Pterodroma oder Pachyptila gestellt 
worden. FOr beide Ansichten lassen sich belegende Merkmale finden. Die rnorphologi- 
schen Untersuchungen yon KURODA (1954) lassen Pine engere Bindung zu den gadfly 
petrels vermuten. Ohne Halobaena selbst untersucht zu haben, folgt auch HARPER 
(1978) dieser Meinung. TIMMERMANN (1965) stellt Halobaena zu Pachyptila. JOUANIN & 
MOUOIN (1979) geben mit ihrer Einordnung yon Halobaena den allgemeinen Trend 
wieder, der in dieser Art ein Zwischen- oder Bindeglied zwischen den Hakensturmtau- 
chern und den Walvogeln sieht. 

Das Wachsmuster yon Halobaena ist mit dem der weniger spezialisierten Walvogel 
weitgehend identisch. Diese Ubereinstimmung ist so grog, dag uns eine engere ver- 
wandtschaftliche Beziehung sicher erscheint. Daneben besteht in der qualitativen 
Zusammensetzung der Wachse auch eine gewisse Ahnlichkeit zu Pt. cookii; sie ist aber 
bei Halobaena nicht grOger als bei den anderen Walv~sgeln. 

4. Pachyptila (Walv~sget): 

Seit der Bearbeitung des Genus Pachyptila dutch FLEMING (1941) haben sich keine 
neueren Vorstellungen ergeben. Die yon ihm noch zur Benennung der einzelnen Ver- 
wandtschaftsgruppen genutzten Namen bzw. die Unterscheidung yon Subgenera sind 
zwar inzwischen aufgegeben worden, an der Gruppierung der Arten hat sich dadurch 
abet wenig ge~tndert. In einer Reihung absteigender Spezialisation behalten JOUANIN & 
MOUGIN (1979) die Vorstellungen FLEMINGS grunds~ttzlich bei. Danach ist 1°. vittata als 
die h6chstentwickelte Art anzusehen. P. salvini wird als Subspezies yon P. vittata 
geftihrt; P. desolata und P. belcheri folgen. P. turtur und P. crassirostris werden zu einer 
Superspezies zusammengefagt. HARPER (1978) kann durch seine Untersuchung zu den 
internen Verh~iltnissen dieser Gattung lediglich beitragen, dag P. desolata in der Kom- 
position der Serumproteine yon P. vittata, P. crassirostris und P. turtur geringftigig 
abweicht. Allgemein stellen sich bei ihm die Walv6gel als Arten sehr enger Verwandt- 
schaft dar. 
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Auch die Btirzelwachse lassen deutlich eine qualitative Ahnlichkeit erkennen. Die 
breitschn~tbeligen Arten P. vittata und P. desolata sind yon den Arten mit schmalen 
Schn~ibeln durch das Fehlen der 4-Methylfettsliuren abgesetzt. P. desolata stimmt abet 
in den Alkoholen weitgehend mit 1°. belcheri tiberein. Ebenso werden P. turtur und 
1°. crassirostris durch identische Alkoholmuster vereint. Zusammenfassend ergeben sich 
aus unseren Ergebnissen folgende Zusammenh~tnge: P. vittata und 1°. desolata scheinen 
n~iher verwandt zu sein oder weisen als Formen vergleichbar hoher Spezialisation die 
gleiche evolutive Tendenz auf. P. belcheri hat zu P. desolata eine engere Beziehung als 
zu den ttbrigen dtinnschn~ibeligen Arten. P. turtur und P. crassirostris bilden eine Einheit 
engerer Verwandtschaft. Das so entwickelte Bild der Beziehungen der Arten im Genus 
Pachyptila zueinander entspricht also weitgehend den bisherigen Anschauungen (WoL- 
T~RS 1975). 

5. Procellaria (Wasserscherer): 

Wie die Arten des Genus Pachyptila sind auch die vier Wasserscherer durch mor- 
phologische Merkmale gut gekennzeichnet. Fraglich ist nur, ob, wie JOUANIN & Mou- 
tIN (1979) sowie andere Autoren vorschlagen, die schwarzen Arten P. aequinoctialis, 
P. parkinsoni und P. westlandica als Subgenus Procellaria von einem monotypischen 
Subgenus Adamastor mit dem grauweil~en P. cinerea unterschieden werden solhen. 
HARPER (1978) findet zwischen P. parkinsoni und P. westlandica eine gr6i~ere ljberein- 
stimmung als zwischen diesen Arten und P. aequinoctialis. 

Die Btirzeldrtisenwachse sind bei allen vier Arten ausgesprochen ~/hnlich zusam- 
mengesetzt. Sie zeichnen sich dutch einen ungef~thr gleichen Anteil yon 2- und 
3-Methylfetts~iuren aus. Das qualitative Spektrum ist allgemein reichhaltig. Zwischen 
1°. parkinsoni und 1°. cinerea besteht in den Fettsauren ein hohes Marl an Ubereinstim- 
mung; 4-methyl-verzweigte Fetts~turen fehlen bei beiden Arten. Bei 1°. aeqinoctialis und 
1°. westlandica sind sie in geringen Mengen nachweisbar. Die Alkohole lassen eine sol- 
che Differenzierung nicht zu. P. aequinoctialis ist dutch ein stark komplexes Wachsmu- 
ster ausgezeichnet, was auf einen weniger fortgeschrittenen Entwicklungsstand hin- 
deuten k6nnte. P. cinerea wird von den anderen Arten dutch die Wachskomposition 
nicht getrennt. Ob zwischen den ~iuflerlich recht differenten Arten P. parkinsoni und 
P. cinerea eine engere Bindung bestehen konnte, muf~ dutch erg~inzende Untersuchun- 
gen gekl~irt werden. 

6. Puffinus (Sturmtaucher): 

Die Uneinheitlichkeit des Genus Puffinus wird u.a. dadurch dokumentiert, daft 
auch JOUANLN & MOUGIN (1979) die frtihere Untergliederung in mehrere Subgenera 
weitgehend beibehalten. Die yon uns untersuchten Arten geh~Sren demnach zum Sub- 
genus Puffinus mit P. gavia/huttoni (Superspezies) und P, assimilis und zurn Subgenus 
Neonectris mit P. griseus, P. tenuirostris. Auch KURODA (1954) unterscheidet in dem yon 
ibm welter gefaf~ten Subgenus Puffinus eine Puffinus- und eine Griseus-Gruppe. Ebenso 
stimmen die parasitologischen Befunde TIMMERMANNS (1965) mit dieser Gliederung 
tiberein. HAReEr~ (1978) kann dagegen nach den elektrophoretischen Plasmaproteinmu- 
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stern zwischen P. griseus und P. gavia sowie P. huttoni keine wesentlichen Unterschiede 
feststellen. P. assimilis divergiert in diesem Merkmalskomplex so stark, dag HAReER 
eine Ausgliederung in ein gesondertes Genus erw~tgt. 

Wie bei Pterodroma ist auch bei Puffinus das aus der Analyse der Btirzelwachse 
gewonnene Bild deutlich uneinheitlich. Bei P. gavia, P. huttoni und P. assimilis fehlt in 
den Fetts~turen die Komponente der 3-methyl-substituierten Fetts~turen v~511ig. Sie stellt 
dagegen bei P. griseus und P. tenuirostris den dominierenden Anteil. Auch die Alkohole 
sind, wenn auch nicht so deutlich, unterschiedlich. Das von uns herangezogene chemi- 
sche Merkmal weist also auf eine noch weitere Trennung hin, als das dutch die Stel- 
lung in verschiedene Subgenera wiedergegeben werden kann. In der ,Puffinus-Gruppe' 
sind P. gavia und P. huttoni sicher ganz nahe miteinander verwandt. Bei der weitgehen- 
den qualitativen wie auch der quantitativen Identit~it ihrer Wachsmuster ist zumindest 
die Vereinigung zu einer Superspezies gerechtfertigt, wenn sie nicht sogar, wie vielfach 
angenommen, einer einzigen Spezies angeh~Sren. Dutch die st~trkere Vereinfachung 
der Wachskomposition erscheint P. assimilis als abgeleitete Form. P. griseus und P. tenu- 
irostris stehen sicher in engster Beziehung zueinander. 

7. Calonectris: 

Die nur zwei Arten umfassende Gattung Calonectris wird aus methodischen Grtin- 
den hier nach Puffinus behandelt. Ihre enge Anlehnung an die Sturmtaucher wird 
dadurch kenntlich, dag Mu~e~Y (1936) sie in diese einbezieht. KURODA (1954) fat~t 
beide Genera in seinem ,Supergenus' Puffinus zusammen. Er stellt aber auch Beziehun- 
gen zwischen Procellaria und Calonectris her, so dat~ letztere den Rang eines Bindeglie- 
des zwischen den beiden gr~5t~eren Gattungen Procellaria und Puffinus erhalten. TIM- 
MER~aANN (1965) sieht Calonectris aufgrund seiner Federlingsbefunde yon Pu[finus 
deutlich getrennt. 

Nach der Zusammensetzung der Btirzelwachse mtit~te Calonectris diomedea mit Pu/- 
finus gavia/huttoni und P. assimilis vereinigt werden. Sowohl die Fetts~turen als auch die 
Alkohole stimmen weitgehend mit denen der vorgenannten Arten tiberein. Auf alle 
F~.lle ist nach unseren Befunden dieser Zusammenhang enger als der von Puffinus gri- 
seus und P. tenuirostris mit den tibrigen untersuchten Puf/inus-Arten. Die morphologi- 
schen wie parasitologischen Ergebnisse werden durch die chemotaxonomischen also 
nur begrenzt best~itigt. 

Hydrobatidae 

Die Einteilung der Sturmschwalben in eine ,Oceanodroma-Gruppe' mit den n~3rdli- 
chen, langbeinigen Arten und eine , Oceanites-Gruppe' mit den siidlichen, kurzbeinigen 
Arten, die schon auf BONAeARTE (1857) zurtickgeht, ist in der Folgezeit immer wieder 
neu erwogen worden. Dutch die Arbeiten yon KURODA (1954) und TIM~aeRMANN (1965) 
wird diese Ansicht zwar gesttitzt, wenn auch ALEXANDER et al. (1965) die nomenklatori- 
sche Trennung ablehnen. Die Abfolge der Genera bei JOUANIN & MOUGIN (1979) folgt 
ebenfalls einer solchen Anordnung. HA~eER (1978) findet bei Fregetta, Garrodia und 
Pelagodroma ~thnliche Plasmaproteinmuster. 
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Wie bei HARV~R (1978) geh6ren auch die yon uns untersuchten Arten alle nur der 
,,Oceanites-Gruppe" an. In der Komposition der Btirzelwachse sollten sie daher auch 
weitgehend tibereinstimmen. Fregetta grallaria und F. tropica sind erwartungsgem~ifl 
auch sehr ~thnlich. Garrodia nereis geh~Srt nach unseren Befunden sicher auch in diesen 
engeren Verwandtschaftskreis. Oceanites oceanicus unterscheidet sich yon den drei erst- 
genannten Arten jedoch in den Fetts~iuren recht erheblich. W~ihrend bei Fregetta und 
Garrodia ein weites, qualitatives Spektrum erkennbar ist, sind bei O. oceanicus nur noch 
4- und 3-Methylfetts~iuren nachweisbar. Die Alkohole sind abet bei allen vier Arten 
vergleichbar zusammengesetzt. Erst die Bearbeitung einer gr~Sgeren Artenzahl k~snnte 
tiber rn~sgliche Untergruppierungen der Hydrobatidae Aufschlul~ geben. Diese M6g- 
lichkeit deutet sich bei den wenigen untersuchten Arten abet bere.its an. 

Pelecanoididae 

Die Lummensturmv/Sgel mit dem einzigen Genus Pelecanoides sind untereinander so 
~ihnlich, dag es wenig sinnvoll erscheint, hier noch weitere Untergliederungen vorzu- 
nehmen. 

Die beiden untersuchten Arten P. urinatrix und P. georgicus sind nach ihrer Btirzel- 
wachszusammensetzung praktisch nicht unterscheidbar. Bei den Fetts~iuren ergaben 
sich geringe, quantitative Unterschiede. Die Alkohole sind identisch. Das chemische 
Merkmal gibt also den ~iufleren Eindruck gut wieder. 

B. B e z i e h u n g e n  der  Famil ien  und Ga~tungen  z u e i n a n d e r  

Bei der Besprechung der Genera und Arten sind wir der von JOUANIN & MOUCIN 
(1979) vorgegebenen Reihung gefolgt. Die Mehrzahl der herangezogenen Autoren 
behalten auch die Einteilung der Procellariiformes in die vier Familien -- Diomedei- 
dae, Procellariidae, Hydrobatidae und Pelecanoididae -- bei, die nach der Bereinigung 
der Klassifikation und Nomenklatur der R6hrennasen durch ALeXaNDER et al. (1965) 
allgemein anerkannt wird. Nur TIMMERMANN (1965) bezieht die Hydrobatidae in die 
Procellariidae ein. 

Wie einleitend und in der bisherigen Diskussion schon angedeutet, ergeben sich bei 
den Procellariidae die gr6gten Unsicherheiten. Uber die Beziehungen der einzelnen 
Gattungen zueinander bestehen recht unterschiedliche Ansichten. Zwischen diesen 
Gattungen und Gruppierungen und den tibrigen in sich mehr geschlossenen Familien 
werden verschiedene Verbindungen hergestellt. 

Die ,,Fulmarus-Gruppe" mit Macronectes, Fulmarus, Thalassoica, Daption und Pago- 
droma steht far gewohnlich recht isoliert am Anfang der Procellariidae. Pterodroma, 
Halobaena und Pachyptila bilden eine immer wiederkehrende Abfolge. Gleiches gilt 
auch ftir Procellaria und Puffinus. KURODA (1954, 1955) verbindet die ,Fulmarus- 
Gruppe" mit Pachyptila und Pterodroma-Halobaena. Seine zweite Untereinheit umfagt 
Pu/finus und Procellaria-Adamastor. TI.U~a¢~MANN (1965) unterscheidet zwei Familien, 
Fulmaridae und Procellariidae. Die Fulmaridae entsprechen der ,,Fulmarus-Gruppe". 
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Die Procellariidae gliedert er in weitere Subfamilien: (1) Puffinae mit Procellaria-Ada- 
mastor, Puffinus und Pterodroma; (2) Pachyptilinae mit Halobaena und Pachyptila und 
(3) Hydrobatinae. Die Pelecanoididae behalten hier ihre Selbst~tndigkeit. 1Jber die 
Gruppierung innerhalb der Procellariidae hinaus sieht KURODA (1954) eine Affinit~tt 
der Wasserscherer und Sturmtaucher, insbesondere von Calonectris, zu den Albatros- 
sen. Ebenso steltt er Beziehungen der Sturmschwalben zu der ,,Fulmarus-Gruppe" und 
den Hakensturmtauchern her. Aueh die Lummensturmv6gel zeigen Ankl~tnge an die 
Sturmschwalben und die Sturmv6gel. 

Aus den Ergebnissen HARPERS (1978) ist es kaum m/3glich, eine lineare Abfolge zu 
konstruieren. Es ergibt sich aber eine Reihe recht interessanter und teilweise tiberra- 
schender Zusammenh~tnge. Das Genus Procellaria wird yon ihm als die alterttimlichste 
Gruppe der Sturmvtsgel angesehen. Aus dem Vergleich der Plasmaproteinmuster fol- 
gert er eine Beziehung zwischen Procellaria und den Albatrossen, die er durch weitere 
Belege untermauert. Andere, wenn auch weniger ausgepr~igte Affinit~tten yon Procella- 
ria bestehen hiernach zu den Sturmtauchern und den Lummensturmvt~geln. Auch die 
,,fulmarine petrels" werden als urttimlich betrachtet. Sie zeigen mit den Walv6geln, 
deren Herkunft daher yon kleinen ,,fulmarine ancestors" angenommen wird, eine gute 
Obereinstimmung. In den Plasmaproteinmustern bestehen aber auch _Ahnlichkeiten der 
,,fulmarine petrels" mit den LummensturmvtSgeln und, weniger deutlich, auch mit den 
Sturmschwatben. Die Lummensturmv6gel rticken so allgemein n~iher an die Procellari- 
idae heran. Die Sturmschwalben werden yon ihm als sehr frtihzeitig abgetrennte Ent- 
wicklungslinie angesehen; sie zeigen aber immer noch deutliche Ankl~inge an die ,,Ful- 
marus-Gruppe und die Sturmtaucher. Zwischen Puffinus und Procellaria findet HARPER 
nur wenige Gemeinsamkeiten. Die Unterschiede sind so grog, daft die Ansicht, die Pro- 
celtaria-Arten seien nur groge Sturmtaucher in keiner Weise gesttitzt werden kann. Das 
heterogene Genus Pterodroma erscheint weitgehend isoliert. 

In ~thnlicher Weise wie die Ergebnisse HARPERS ergeben auch unsere Untersuchun- 
gen kein zweifelsfreies, leicht durchschaubares Bild der Verwandtschaftsverhaltnisse 
der gr6fleren Gruppierungen bei den Procellariiformes. Dennoch soil hier eine Zuord- 
nung versucht werden, die wir bewut~t ohne Spekulationen zur Phylogenese nur auf 
unsere Ergebnisse grtinden. 

Da Wachse aus Fetts~turen und Alkoholen zusammengesetzt sind, diese aber keines- 
wegs immer ahnliche Strukturen zeigen, handelt es sich bei der vorliegenden Untersu- 
chung strenggenommen um zwei Merkmalskomptexe. Ober die Biogenese und Ver- 
kntipfung yon Fettsauren und Alkoholen in der Btirzeldrtise ist bisher nut wenig Siche- 
res bekannt. Die teilweise erheblichen strukturellen Differenzen beider Teilkomponen- 
ten deuten auf eine zumindest grundsatzlich m/3gliche und offenbar in manchen Ord- 
nungen und Familien realisierte unabhangige Biosynthese hin. Dieses kann durch ein 
hypothetisches Schema illustriert werden (Abb. 3). 

Nimmt man mindestens zwei unterschiedliche, zur Biosynthese von Fetts~iuren 
befahigte Kompartimente an, eines, in dem Fetts~iuren auch zu Alkoholen reduziert 
werden k6nnen, und eines, in dem dieses nicht moglich ist, so lassen sich bei unter- 
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Prim~irsubstrat 

(Acetyl-CoA; Propionyl-CoA; 
h0here Alkanoyl-CoA) 

Carboxylase 

Synthetasesubstrat 

(Malonyl-CoA; Methylmalonyl-CoA; 
h~Shere Alkylmalonyl-CoA) 

Fetts~uren 

,[ 
Alkohole 

) ~ [ ~ Esterase 

Wachse 

Fetts~iuresynthetase 

Fetts~iure-Reduktase 

Entweder (a) ein Pool, oder 
(b) zwei unterschiedlich 
kompartimentierte Pools 

Entweder (a) unspezifisch 
oder (b) auf bestimmte Sub- 
strattypen beschr~inkt 

Abb. 3. M•gliche Biosynthesewege der Btirzelwachskomponenten (Fetts~.uren und Alkohole) 

schiedlichen Fetts~iuresynthetasen daraus leicht qualitativ differente Kompositionen far 
die Fetts~iuren und Alkohole herleiten. Es ist abet ebenso m~sglich, daft aufgrund einer 
Substratspezifit~it der Fettsaurereduktasen aus dem prim~ir entstehenden Fetts~iurege- 
misch in manchen Arten nut bestimmte Strukturen, in anderen dagegen alle durch 
Reduktasen in Alkohole iiberftihrt werden MSnnen. So hat sich bei der Untersuchung 
der Pinguine, einem sicher sehr engen Verwandtschaftskreis, gezeigt, dai~ der Haupt- 
unterschied zwischen den Genera und Arten in den Fetts~iuren besteht. Die Alkohole 
sind dagegen durchweg sehr ~ihnlich zusammengesetzt. Vergleichbare Verh~iltnisse fin- 
den sich auch bei den Anseriformes (jACOB & GLASER 1975), Charadriiformes (JAcoB & 
POLTZ 1973; JAcoB 1978 c) und Gruiformes (JAcoB & PoLTz 1975; JACOB et al. 1979; 
JACOB & ZEMAN 1971). Zur Beurteilung der niederen Taxa der Procellariiformes wur- 
den bevorzugt die Fetts~iuren herangezogen. Die Alkohole sind auch hier weit weniger 
art- bzw. genusspezifisch. Ahnliche Strukturen sind also hier vielfach anzutreffen. Ein 
Grundmuster tritt auff~illig geh~tuft auf. Es besteht aus einem hohen Anteil yon unver- 
zweigten und 4-Methyl-, kleineren 2-Methyl- und geringen Mengen 3-Methyl-alkano- 
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len. Dieses Alkoholmuster ist bei der ,,Fulmarus-Gruppe", Pterodroma (mit Ausnahme 
von Pt. cookie), Halobaena, Pachyptila, den untersuchten Hydrobatidae und Pelecano- 
ides ausgebildet. Zwischen Procellaria und den Diomedeidae besteht eine gewisse 13ber- 
einstimmung, da hier die 4-Methylalkanole vorherrschen. Puffinus, mit ann~ihernd glei- 
chem Anteil von 2- und 4-Methylalkanolen zeigt zwar Ankl~inge an Procellaria, eine 
direkte Zuordnung ist aber nicht mOglich. 

Der Vergleich der Fetts~iuremuster ergibt nur zwischen der ,,Fulmarus-Gruppe" und 
Pachyptila-Halobaena eine gr/~t~ere Ubereinstimmung. Unter der Voraussetzung, dat~ 
sich fiir die aufgrund bisheriger Analysen durchaus wahrscheinlichen Annahme, dat~ 
die Alkoholmuster eine tiefere und die Fetts~iuren eine hohere Differenzierungsstufe 
wiedergeben, weitere Belege ergeben, k~snnten zwei Groggruppen unterschieden wer- 
den. Die erste umfai~t KURODAS Subfamilie Fulmarinae mit Fulmarus-Thalassoica- 
Macronectes, Pachyptila-Halobaena und Pteroclroma, wobei die ,, Cookilaria" als weitere 
Einheit aus dem Genus Pterodroma ausgegliedert werden maflten.Zwischen der Fulma- 
rus-Gruppe und den Walv6geln bestehen, wie auch HARVER (1978) vermutet, engere 
Beziehungen. Die von uns untersuchten Hydrobatidae, Fregetta, Garrodia, Oceanites 
und die Pelecanoididae haben zu dieser Gruppe entferntere, abet doch gut erkennbare 
Beziehungen. 

Die zweite, weniger gut abgrenzbare Gruppe wiirde yon KuRooAs Subfamilie Puffi- 
nae mit Procellaria und Puffinus gebildet. Dabei sind, wie auch I-IARvZR (1978) fest-  
stellt, die Beziehungen zwischen den beiden Genera nicht sonderlich eng. Zwischen 
Procellaria und den Diomedeidae sind aber fiihnlichkeiten erkennbar. 

Unsere Ergebnisse best~itigen die eingangs zitierten Resultate friiherer Autoren, 
wenn auch nicht in allen Einzelheiten, so doch im Gesamtrahmen. So stehen die Pele- 
canoididae und Hydrobatidae den Procellariidae n~iher als bisher angenommen. Die 
Procellariidae ihrerseits stellen keine einheitliche Familie dar. Weitere chemotaxonomi- 
sche Untersuchungen werden sehr wahrscheinlich zu einer st~irkeren Aufteilung der 
Familie Procellariidae ftihren. 

C. B e z i e h u n g e n  der  P r o c e l l a r i i f o r m e s  zu a n d e r e n  V o g e l o r d n u n g e n  

Schon FORBmNCER (1888) hatte erkannt, dai~ zwischen den ROhrennasen und Pin- 
guinen engere Beziehungen bestehen. In den allgemein gebr~iuchlichen Klassifikatio- 
nen der Vogel, die dutch W~'rMORE (1930, 1951, 1960) bestimmt waren, wurde aber 
den Pinguinen lange eine extreme Sonderstellung zugedacht. Erst in neuerer Zeit setzt 
sich die alte Erkenntnis wieder allgemein durch (BERNDT & MEISE 1962; WOLT~RS 
1975; MaYR & CO~RELL 1979 U. a.). In ihrer Zusammenfassung der Ansichten ~ilterer 
Autoren vermerken SIBLEY & AHLQUIST (1972) neben der mehrfach wiederkehrenden 
Verbindung der Procellariiformes und Sphenisciformes auch Affinitaten der R6hren- 
nasen zu den Alcidae, Laridae, Gaviiformes und Podicipediformes. Ihre eigenen, ver- 
gleichenden Untersuchungen der Eiweif~proteine best~/tigen die Beziehung zu den Pin- 
guinen, zeigen aber auch Ahnlichkeiten mit den Gaviiformes und Pelecaniformes 
(Phaeton, Fregata, Pelecanus) auf. TIMMERMANN (1965) sieht parasitologisch die ROhren- 
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nasen und Pinguine nicht verbunden, Seine Mallophagenbefunde sprechen aber fClr 
Beziehungen der Procellariiformes zu den Charadriiformes und noch deutlicher zu 
Phaeton. 

WOLTERS (1975) vereinigt in seinem hypothetischen Stammbaumdiagramm der von 
ihm angenommenen Vogelordnungen die Lariformes, Alciformes, Gaviiformes, Sphe- 
nisciformes, Procellariiformes und Pelecaniformes, wobei die R6hrennasen und Pingu- 
ine auch hier nah aneinander gertlckt werden. 

Bei der recht erheblichen Variabilitst der FettsSurekompositionen und den immer- 
bin noch bedeutenden Unterschieden der Alkohole kann ein Vergleich auf der Ebene 
der Ordnungen nicht die gleiche Wahrscheinlichkeit der Aussage wie bei den niederen 
Taxa beanspruchen. Qualitative Ahnlichkeiten in den Wachsmustern sind aber sicher 
auch hier als Sttitze bisheriger Anschauungen anzusehen. Die Pinguine und ROhrenna- 
sen haben das Auftreten 3-methyl-substituierter neben an geradzahtigen Kohlenstoff- 
atomen substituierter FettsSuren (tlberwiegend an C-2 und C-4) gemeinsam. Lediglich 
den Albatrossen und den Pterodroma-Arten fehlen 3-Methylfetts~turen. Der Anteil 
unverzweigter S~turen ist in beiden Ordnungen gering. Kthyl-substituierte Fetts~iuren 
treten nut bei einigen Pinguinarten auf. Auch die Alkohole sind gut vergteichbar. Bei 
den Pinguinen und R6hrennasen herrschen hier neben unverzweigten die geradzahlig 
mono-, di- und in geringen Mengen trimethyl-substituierten Alkohole vor. Mehrere 
Procellariiformes-Arten haben daneben aber auch 3-methyl-verzweigte Alkohole (3-; 
3,x-; 3,x,y-) die zwar bei einigen Pinguinen ebenfalls, jedoch nur in sehr geringen 
Mengen aufgefunden wurden. 

Von den Gaviiformes konnte bisher nut Gavia stellata untersucht werden (JACOB, 
unverOff.). Hier fehlen die 3-substituierten Fetts~iuren. Die Hauptmenge wird yon tri- 
methyl-substituierten Fetts~turen mit geradzahligen Verzweigungsstellen gestellt (2-; 
4-; 2,x-; 4,x- vor allem aber 2,4,x-). Ihre Komposition zeigt grot~e Ahnlichkeit mit dem 
FettsSuremuster der Albatrosse. Neben einem hohen Anteil unverzweigter, werden nur 
monomethyl-substituierte Alkohole beobachtet. Dieses Muster zeigt eher Ahnlichkei- 
ten mit dem bei Charadriiformes beobachteten. Im Unterschied hierzu sind die Fetts~tu- 
r e n d e r  bislang untersuchten Podicipediformesarten (JAcoB 1978 d) tiberwiegend 
3-methyl- und 2-~tthyl-substituiert, doch werden auch 2-methyl-verzweigte Ssuren, in 
geringeren Konzentrationen beobachtet. Die Alkohole sind hier dagegen an C-2, und 
C-4, mono-, di-, tri- bzw. tetramethyl-substituiert. Von den bisher untersuchten Pele- 
caniformes (Phaethon, Pelecanus, Phalacrocorax), die recht verwickelt zusammenge- 
setzte Bt~rzelwachse besitzen (JAcoB, unverOff.), unterscheidet sich Phaethon durch 
seine einfache Komposition; bier werden nur 2- und 4-monomethyl-substituierte Fett- 
s~iuren beobachtet, w~ihrend die Alkohole praktisch ausschlietflich unverzweigt sind. 
Bei den bistang untersuchten Pelecanus-Arten (P, crispus, P. onocrotalus) kommen dage- 
gen neben hochverzweigten 2- und 3-methyI- auch 2-/ithyl-substituierte Ssuren vor. 
Die Wachse der Phalaerocoracidae bestehen vornehmlich aus hochverzweigten 
3-methyl-substituierten Komponenten. Die Podicipediformes 5hneln den Pelecanifor- 
rues. Beide Ordnungen zeigen aber nut begrenzte _~hnlichkeiten mit den bier diskutier- 
ten Procellariiformes. 
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Die Alcidae und Laridae besitzen ausschliei~lich unverzweigte und an geradzahligen 
C-Atornen substituierte Fetts~iuren und Alkohole. Zwischen den Alken und M6wen 
bestehen dabei lediglich quantitative Unterschiede, ihre nahe Verwandtschaft ist also 
auch an den Btirzelwachsmustern gut erkennbar. W~ihrend bei den Alken unverzweigte 
und monornethyl-substituierte Fetts~iuren uhd Alkohole Uberwiegen, findet man bei 
den M6wen zus~itzlich grOi~ere Mengen di- und trimethyl-verzweigter Komponenten. 

Nach der einleitenden Bewertung der chemischen Strukturmerkmale, muff eine nahe 
Beziehung der Procellariiformes zu den Podicipediformes wie auch zu den Pelecani- 
formes (ausgen°mmen ~Phaethon) zweifelhaft erscheinen. Phaethon, Gavia, die Alcidae 
und Laridae zeigen zwar gewisse strukturelle Gemeinsamkeiten mit den ROhrennasen. 
Da bei ihnen aber die 3-Methylfetts~iuren und 3-Methylalkanole fehlen, kann dieser 
Bezug nicht sehr eng sein. FUr die Procellariiformes und Sphenisciformes w~ire es aber 
durchaus mOglich, eine hypothetische Grundkomposition der Burzelwachse zu entwer- 
fen, vonder  aus die Radiation innerhalb der Ordnungen ausgegangen sein k6nnte. 

Diese Radiation wirft die Frage nach der Funktion der Wachse auf. Eine der Aus- 
gangshypothesen bei der Bearbeitung der Pinguine und ROhrennasen war, daf~ rnit der 
unterschiedlichen Beanspruchung des Federkleides bei vorwiegend fliegenden und bei 
vorwiegend schwimmenden wie tauchenden Arten auch verschiedene Wachszusarn- 
mensetzungen erkennbar wel:den sollten. Ein Vergleich der Extreme l~ei den R6hren- 
nasen, yon Albatrossen und LurnmensturmvOgeln, k6nnte diese Vermutung auch 
best~irken. Die dynamisch segelnden Albatrosse und die wie Alken tauchend jagenden 
LumrnensturmvOgel zeigen in der Zusammensetzung der Fetts~iuren jeweils die arn 
weitesten gehende, entgegengesetzte Vereinfachung (Diomedea fast nut 2,x-/2,x,y-; 
Pelecanoides fast nut 3-/3,x-). Die erwarteten Zwischenforrnen, etwa die Arten der Ful- 
marus-Gruppe und die Sturmtaucher, zeigen abet keinerlei wertbare Ans~itze in die 
eine oder andere Richtung. Da auch die in ihrer Lebensweise einseitigen Pinguine eine 
den ROhrennasen vergleichbar breite Variation der Wachsmuster besitzen (JAcoB & 
HOERSCHELMANN 1981), scheint sich, zumindest in den hier erfat~ten Grenzen, die Was- 
serbeanspruchung des Gefieders nicht auf das Merkmal BUrzelwachs auszuwirken. Es 
gibt dagegen Hinweise fur eine bakterizide und fungizide Potenz alkylsubstituierter 
Fetts~iuren und Alkohole (JACOB 1974). Damit k6nnten Struktureigenschaften der BUr- 
zelwachse in den evolutiven Prozel~ yon Parasit-Wirtsbeziehungen eingebunden sein. 
Nach Arbeiten von PUGH (1966, 1971, 1972; P~oH & EVANS 1970 a, b) haben Gefie- 
derwachse einen Einfluf~ auf das Wachsturn von Dermatophyten, so daft ihnen m6g- 
licherweise eine Funktion in der Regulation der Gefiederflora zukomrnt. 

Wenn auf dern Gebiet der Funktion der Biirzelwachse auch die rneisten Fragen 
noch unbeantwortet sind, so bleibt doch ihre erwiesene Eigenschaft als gut faflbares 
chemisches Merkmal rnit hoher systernatischer Konstanz. Die Gegeniiberstellung der 
dutch ihre Strukturanalyse gewonnenen Ergebnisse mit den vergleichend morpholo- 
gisch (KuRoDA 1954, 1955), parasitologisch (TIMMERMANN 1965) und an Serurnprotei- 
nen (HARPER 1978) erarbeiteten Befunden hat vielfache Ubereinstimmungen aufge- 
zeigt. In einigen, bisher strittigen F~illen konnte aber auch zur weiteren Kl~irung beige- 
tragen werden. 
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Zusammenfassung 

Bei 37 Arten aus 15 Gattungen und allen Familien der Proceilariiformes wurde als Bmtrag zur 
Klassifikation die Komposition der Btirzelwachse untersucht. Die Ergebnisse werden mit denen 
anderer Untersuchungen zu den Verwandtschaftsbeziehungen der Rohrennasen verglichen. 

A. F a m i l i e n - i n t e r n e  Verh~.ltnisse 

Diomedeidae (Albatrosse): Die Albatrosse sind yon den tibrigen ROhrennasen deutlich abge- 
setzt, zeigen zu ihnen aber doch auch klare Bindungen. Die Gattungen Diomedea und Phoebetria 
sind gut unterscheidbar. Die grogen Arten D, epomophora und D. exulans stehen einander ferner 
als ~.uflere Merkmale vermuten lassen. D. melanophris nimmt unter den ,,sadlichen Mollymauks" 
keine Sonderstellung ein. 

Procellariidae (Sturmvogel): Die Procellariidae erweisen rich auch in dem bier geprtiften 
Merkmal als ausgesprochen heterogene Familie, in der mehrere Untergruppierungen erkennbar 
sind, die nur teilweise den Gattungen entsprechen. 
1. ,Fulmarus-Gruppe" (Fulmarus, Thalassoica, Macronectes): W~_hrend Macronectes eigenst~ndige 
Wachszusammensetzungen besitzt, sind Fulmarus und Thalassoica nicht sicher trennbar. 
2. Pterodroma: Von den abrlgen untersuchten Arten (Pt. lessoni, Pt. brevirostris, Pt. inexpectata) ist 
Pt, cookii deutlich verschieden. Es wird daher eine Ausgliederung aus der Gatmng empfohlen. 
3. Halobaena: EL. caerulea mtiflte nach der Wachszusammensetzung eindeutig zu Pachyptila 
gestellt werden. 
4. Pachyptila: Die bisherigen Vorstellungen tiber die Beziehungen der Walvogel-Arten zueinander 
werden bestlitigt. 
5. Procellaria: P. (Adamastor) cinerea ist mit den anderen Arten der Gattung eng verwandt. 
6. Puffinus: P. griseus und P, tenuirostris bilden eine Verwandtschaftseinheit. Sie sind yon den 
anderen untersuchten Arten (1°. gavia/huttoni, P. assimilis) stark verschieden. 
7. Calonectris: C. diomedea geh6rt nach den Btirzelwachsen zu Puffinus (P. gavia/huttoni; P. assi- 
milis). 

Hydrobatidae (Sturmschwalben): Nut Arten aus 3 Gatmngen konnten untersucht werden. 
Fregetta und Garrodia zeigen eine hohe Ubereinstimmung. Oceanites oceanicus unterscheidet sich 
yon diesen Arten deutlich. 

Pelecanoididae (Lummensturmv6gel): Die beiden untersuchten Arten P. georgicus und 
P. urinatrix besitzen identische Wachsrnuster. 

B. Bez iehungen  der Fami | i en  und G a t t u n g e n  z ue i na nde r .  

Da die Muster der Alkohole welt weniger variieren als die der Fetts~iuren, wird die ReprO, sen- 
ration unterschiedlicher evolutiver Differenzierungsstufen angenommen und diskutiert, Danach 
ergeben sich bei den Procellariidae zwei Gruppierungen. 1. Fulmarus-Gruppe -- Pachyptila -- 
Halobaena -- Pterodroma (ausgenommen Pt. cookiz) und 2. Procellaria und Pu/finus mit weniger 
enger Bindung. Die Hydrobatidae und Pelecanoididae zeigen Affinit~ten zur ersten Gruppe. Zwi- 
schen Procellaria und den Diomedeidae ist ein Zusammenhang m6glich. 

C. Bez iehungen  der P roce l l a r i i fo rmes  zu anderen  V o g e l o r d n u n g e n .  

Die Wachsmuster legen einen gemeinsamen Ursprung der Procellariiformes und Spheniscifor- 
mes nahe. Weniger enge Bezlehungen k6nnen zu den Charadriiformes (Laridae, Alcidae), Phae- 
thon und den Gaviiformes bestehen. Die Barzelwachszusammensetzungen der abrigen Pelecani- 
formes (Pelecanidae, Phalacrocoracidae) und der Podicipediformes deuten nicht auf eine enge 
Verwandtschaft zu den R6hrennasen hin. 

Aus dem Vergleich von Arten unterschiedlicher, 6kologischer Anpassung (vorwiegend flie- 
gend -- vorwiegend tauchend) l~igt sich keine adaptive Beeinflussung der Wachskompositionen 
ableiten. 
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Summary 

C h e m o t a x o n o m i c a l  i n v e s t i g a t i o n s  on the s y s t e m a t i c s  of the T u b e n o s e s  
( P r o c e l l a r i i f o r m e s )  

The chemical composition of the uropygial gland waxes from 37 species of 15 genera and of 
all procellariiform families has been analysed for classification reasons. The results were com- 
pared with those of other investigations on the relationships of tubenoses. 

A. F a m i l y - i n t e r n a l  r e l a t i o n s .  

Diomedeidae (albatrosses): Although albatrosses show significant relationships to other tube- 
noses they are clearly separated from them. The genera Diomedea and Phoebetria can be clearly 
distinguished. The large species D. epomophora and D. exulans are more distant from one another 
than can be supposed from outer characters. Diomedea melanophris does not take a special posi- 
tion within the southern mollymawks. 

Procellariidae (petrels): According to the characters analysed in this study the Procellariidae 
were found to be a markedly heterogenous family in which several subunits can be distinguished 
which only in parts correspond to the genera. 
1. Fulmarus-group (Fulmarus, Thalassoica, Macronectes): Macronectes exhibits a typical wax compo- 
sition, whereas Fulmarus and Thalassoica cannot be separated positively. 
2. Pterodroma: Pt. cookii is definitely different from the other species investigated (Pt. lessoni, 
Pt. brevirostris, Pt. inexpectata). Thus, a separation of Pt. cookii from this genus is recommended. 
3. Halobaena: According to the wax composition, H. caerulea should be placed undoubtedly to 
Pachyptila. 
4. Pachyptila: The present opinion about the relationship within the prions is confirmed. 
5. Procellaria: P. (Adamastor) cinerea is closely related to other species of this genus. 
6. Puffinus: P. griseus and P. tenuirostris form a closely related unit. They differ, however, signifi- 
cantly, from the other species investigated (P. gavia/huttoni, P. assimilis). 
7. Calonectris: According to the preen wax composition C. diomedea belongs to Puffinus (P. gavia/ 
huttoni, 1°. assimilis). 

Hydrobatidae (storm petrels) : Species of only 3 genera were investigated. Fregetta and Garro- 
dia exhibit high conformity. Oceanites oceanicus differs significantly from these species. 

Pelecanoididae (diving petrels) : The two species investigated P. georgicus and P, urinatrix pos- 
sess identical wax patterns. 

B. I n t e r r e l a t i o n s h i p s  of f ami l i e s  and g e n e r a .  

Since the patterns of the alcohols vary less than those of the fatty acids, a representation of 
different evolutive steps of differentiation is supposed and discussed. Accordingly, two groups can 
be distinguished within the Procellariidae: (1) Fulmarus-Group -- Pachyptila -- Halobaena -- 
Pterodroma (except Pt. cookiO and (2) Procellaria and Puffinus which are less closely linked. 
Hydrobatidae and Pelecanoididae show affinities to the first group. A relationship between Pro- 
cellaria and Diomedeidae seems to be possible. 

C. R e l a t i o n s h i p s  b e t w e e n  P r o c e l l a r i i f o r m e s  and  o t h e r  o rde r s .  

The wax patterns suggest a common origin of the procellariiform and sphenisciform birds. 
Less significant relationships could exist between them and the charadriiform (Laridae, Alcidae), 
the gaviiform birds (Gavia stellata), and to Phaethon. The preen wax composition of other pele- 
caniform (Pelecanidae, Phalacrocoracidae) and podicipediform species do not indicate a particu- 
larly close relationship to the tubenoses. 

No adaptive influence on the wax composition can be deduced from a comparison of species 
with different ecological differentiation (predominantly flying -- predominantly diving). 
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