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Aus dem Zoologischen Institus und Zoologischen Museum der Universitit Hamburg.

Chemotaxonomische Untersuchungen zur Systematik der Réhrennasen (Pro-
cellariiformes)

Von Jiirgen Jacob und Heinrich Hoerschelmann
Herrn Prof. Dr. Wilhelm Meise zum 80. Geburtstag gewidmet

Einleitung

Die Procellariiformes sind durch ein gemeinsames Merkmal, die Nasenrshren auf
dem Oberschnabel, so gut gekennzeichnet, um in ihnen eine einheitliche, monophyleti-
sche Vogelordnung zu sehen. Zusitzlich verbinden sie noch zahlreiche morphologi-
sche, physiologische und ethologische Gemeinsamkeiten. An ihrer verwandtschaftli-
chen Zusammengehorigkeit wird daher auch kaum gezweifelt. Weitgehend unbestrit-
ten ist auch ihre Einteilung in vier Familien — Diomedeidae (Albatrosse), Procellari-
idae (Sturmvogel), Hydrobatidae (Sturmschwalben) und Pelecanoididae (Lummen-
sturmvogel; ALEXANDER et al., 1965, Worters, 1975). Weniger sicher sind dagegen die
Beziehungen dieser Familien zueinander und die Anordnung der Genera und Spezies
innerhalb einiger Familien. Die Albatrosse und Lummensturmvégel, die beide Formen
extremer 6kologischer Anpassung darstellen, sind erwartungsgemif uniform. Auch die
Sturmschwalben bilden aufgrund ihrer geringen Grofle sowie ihrer Lebens- und Erndh-
rungsweise mit den entsprechenden morphologischen Ubereinstimmungen eine weitge-
hend homogene Gruppe. Im Gegensatz hierzu umfassen die Procellariidae all jene
Gruppierungen und Arten, die sich durch die Kombination von Gestalt, Okologie und
Verhalten nicht zwangsliufig als Einheit ausweisen. Hier sind denn auch im System die
meisten Unsicherheiten und Gegensitze zu finden.

Allgemein gesehen, und mit manchen anderen Vogelordnungen verglichen, sind die
Unstimmigkeiten innerhalb der Ordnung Procellariiformes allerdings gering. SiBLEY &
AHLQuIST (1972) fassen die wichtigsten taxonomischen Untersuchungen zusammen, so
daR auf die dlteren Arbeiten hier nicht mehr eingegangen werden mufl. In neuerer Zeit
haben Kuropa (1954, 1955) durch einen detaillierten morphologischen Vergleich, Trv-
MERMANN (1965) durch umfangreiche parasitologische Studien und Harrer (1978)
durch elekirophoretische Untersuchungen der Plasmaproteine von 29 Arten das bis
dahin bestehende Bild schirfer gefafit und erginzt. Als Synthese der bisherigen Vor-
stellungen kann die durch Jouanin & Moucin (1979) vorgenommene Reihung gelten.

Gerade weil die R6hrennasen schon mehrfach untersucht worden sind, eignen sie
sich in besonderem Mafe fiir methodisch neue Verfahren. Die von uns durchgefiihrte
Analyse der Biirzelwachskompositionen hat zwar schon in zahlreichen Fillen ihre
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taxonomische Eignung bewiesen (Jacos 1978 a, b), durch den intensiven Vergleich mit
den Ergebnissen anderer Arbeitsrichtungen konnen ihre Grenzen aber noch genauer
bestimmt werden. Gegeniiber anderen Methoden der Chemotaxonomie bietet dieses
Verfahren den Vorteil, dafl die tatsichliche molekulare Struktur der untersuchten che-
mischen Verbindungen und nicht nur qualitative Zustandsprofile von Proteinen oder
indirekt gemessene Nukleinsiure-Identititen verglichen werden kénnen. Diese Genau-
igkeit wird allerdings fiir den Preis einer eingeschrinkten allgemeinen Vergleichbarkeit
des Merkmals erkauft. Wie die Biirzelwachse der Viégel zeigen jedoch auch die Kuti-
kularlipide zumindest einiger Arthropoden (Jacos 1979; Jacos & Hanssen 1979) in
der qualitativen Komposition eine hohe Artkonstanz; andererseits variieren diese
aber im Vergleich hoherer Taxa signifikant. Bei der quantitativen Zusammenset-
zung ergibt sich zwar eine gewisse individuelle Variabilitit, die aber niemals so weit
geht, dal das Mengenverhiltnis der Einzelkomponenten intraspezifisch wesentlich ver-
schoben wiirde. Unter qualitativen Unterschieden werden hierbei die Varianz der che-
mischen Strukturmerkmale, also z.B. der Grad der Verzweigung (unverzweigt,
mono-, di-, tri-, tetra- oder hoher alkylverzweigt), der Verzweigungsort (Verzwei-
gung am Kohlenstoffatom 2, 3, 4 etc.) oder dic Art des Substituenten (z. B. Methyl-,
Athyl-, Hydroxyl-Substituent etc.) verstanden, fiir die jeweils unterschiedliche Enzyme
oder Enzymkombinationen vorausgesetzt werden miissen. Da keine exogene wie z. B.
didtetische Beeinflussung der letzteren bislang nachgewiesen werden konnte, kann das
Profil der Endprodukte, in diesem Fall Wachse bzw. deren Bestandteile (Fettsiuren
und Alkohole), als direktes Maf fiir die genetische Kodierung des Merkmals ,Biirzel-
wachs“ angesehen werden. Obgleich die Funktion dieser Wachse immer noch gréfiten-
teils ungeklirt ist, muf} ihr eine besondere Bedeutung fir den Vogel zukommen, da
sonst die hohe Artkonstanz schwerlich zu erkliren wire. In der vorliegenden Arbeit
sind 37 (s. Tab. 1 und 2) der insgesamt 99 (Jouanin & MouciN 1979) bzw. 101 rezen-
ten Procellariiformes-Arten (Worters 1975) analysiert worden, wobei alle Familien
reprisentiert sind.

Material und Methode

Die Biirzeldriisen von adulten Tieren der in Tab. 1 aufgefithrten Arten wurden aus frischem
bzw. tiefgefrorenem Material pripariert und bis zur Aufarbeitung unter bidestilliertem Aceton bei
—20 °C aufbewahrt. Die Details der Aufarbeitung der Lipide, deren methanolytische Spaltung in
Fettsauremethylester und Alkohole sowie die Techniken der Strukturaufklirung (Gaschromato-
graphie und Massenspektrometrie) wurden bereits friher ausfithrlich beschrieben (Jacos 1977;
Jacos & HoerscHELMANN 1981). Fiir die gaschromatographische Trennung der Fettsauremethyl-
ester wurden sowohl 10 m Glassdulen mit Supelcoport als Trigermaterial und 3 % OV 101 als
stationdre Phase als auch 25 m Glaskapillaren mit CP(tm)sil 5 als stationirer Phase eingesetzt. Im
Fall der Kopplung mit der Massenspektrometrie (Gerit: Varian MAT 111/GNOM) wurde fir die
Gaschromatographie ein Temperaturprogramm von 120—260 °C mit 2 °C/min gewihlt.

Dem Wildlife Service, New Zealand, ohne dessen Unterstiitzung die Beschaffung des biologi-
schen Materials nicht méglich gewesen wire, méchten wir ebenso herzlich danken wie zahirei-
chen Neuseeldndischen Freunden, durch deren tatkriftige Hilfe unsere Arbeit in Neuseeland sehr
erleichtert wurde. Unser besonderer Dank gilt Dr. 1. A. C. MacDonaip, Dr. G. WiLLIAMS,
Dr. J. WarHAM, Mr. R. ScariLeTT, Mr. J. A. BArRTLE, Mr. P. FisHER, and Mr. A. WriGHT, sowie der
Hamburgischen Wissenschaftlichen Stiftung, die diese Arbeit unterstiitzt und gefordert hat.
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Ergebnisse

Die hier untersuchten Biirzeldriisensekrete bestehen so gut wie ausschlieflich aus
sehr kompliziert zusammengesetzten Monoesterwachsen. Entsprechend zeigen auch
ihre Bestandteile (Fettsiuren und Alkohole) eine typenreiche Komposition. Neben der
Kettenlinge variiert der Verzweigungsgrad sowie die Position der Verzweigung. So
werden bei den Fettsiuren neben meistens nur in geringen Mengen vorkommenden
unverzweigten, sowohl mono-, di- tri- als auch tetramethyl-substituierte homologe
Reihen béobachtet. Andererseits lassen sich auch unterschiedliche primire Verzwei-
gungspositionen, ndmlich 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-).

Fiir die Alkohole wurden hnliche Strukturen nachgewiesen; auch hier finden sich
sowohl homologe Reihen mit Methylverzweigungen an ausschliefilich geradzahligen
bzw. an ausschlieBlich ungeradzahligen C-Atomen. Allerdings dominieren hier hiufig
unverzweigte Alkohole (n-Alkanole; quantitative Zusammensetzung der Fettsiuren
und Alkohole in kondensierter Form s. Tab. 1 und 2). Dariiber hinaus wurden die Ketten-
lingen sowie auch alle vorkommenden Isomeren registriert, die hier jedoch aus Platz-
griinden unberiicksichtigt bleiben. Sie stehen dem Leser auf Anfrage zur Verfiigung.
Abb. 1 und 2 zeigen die Verhiltnisse nach Ahnlichkeiten geordnet als Strichschemata
und lassen chemotaxonomische Entsprechungen, wie sie weiter unten diskutiert wer-
den, besser erkennen.

Diskussion

Bei der Bearbeitung der Pinguine (Jacos & HorerscHELMANN 1981) wurde die Tren-
nung groferer Einheiten nach dem Auftreten bzw. Fehlen von 3-methyl-substituierten
Fettsiuren vorgenommen. Wollte man die Ergebnisse der vorliegenden Arbeit ohne die
Beriicksichtigung des durch andere Untersuchungen vorgegebenen und begriindeten
Systems der Procellariiformes schematisch in dieser Weise interpretieren, so ergibe
sich ein vollig neues und sicher nicht ganz zutreffendes Bild. Die Trennungslinie zwi-
schen den Arten, bei denen die 3-Methylfettsiuren vollstindig fehlen oder nur in sehr
geringen Mengen nachweiflbar waren und denjenigen, die einen hohen Mengenanteil
dieser Verbindungen besitzen, wiirde z. B. durch die Genera Puffinus und Prerodroma
verlaufen. Einige der Puffinus- und Prerodroma-Arten wiirden mit den Albatrossen,
andere mit den iibrigen Procellariidae, den Sturmschwalben und Lummensturmvégeln
verbunden. Sicher zeigt dieser Versuch, dafl die Genera Puffinus und Pterodroma keine
homogenen Gebilde darstellen. Er weist aber auch eindriicklich auf die begrenzte Aus-
sagefihigkeit isoliert betrachteter Merkmale hin. Bei den Pinguinen handelt es sich um
eine klar definierte Einheit, die dadurch ausgedriickt wird, dafl alle Arten einer einzi-
gen Familie zugerechnet werden. An der ausgesprochen uniformen Gattung Spheniscus
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lief sich hier zeigen, dafl im engsten Verwandtschaftskreis neben Arten mit erhebli-
chem Anteil an 3-Methylfettsduren auch solche ohne diese auftreten kénnen.

Die R6hrennasen sind in sich aber weit weniger geschlossen als die Pinguine. Ahnli~
che Entwicklungen wie bei den Spheniscidae und bei Spheniscus kénnen 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 mdglich, wo identische oder doch fast gleiche Verzweigungsmuster auftreten.
Eine so hohe Ubereinstimmung ist aber nur auf der Artebene zu erwarten. Die Grup-
pierung der hoheren Taxa mufl zwangsliufig mehr Unsicherheiten enthalten. Es soll
daher hier gepriift werden, inwieweit sich unsere Ergebnisse mit denen anderer Auto-
ren (Kuropa 1954; TiMmMERMANN 1969; Harrer 1978; Jouanin & MoucGin 1979) in
Einklang bringen lassen. Dabei sollen zunichst die internen Verhiltnisse der Familien
und Genera und dann die moglichen Beziehungen der erkennbaren Gruppierungen
zueinander betrachtet werden. Die Aussagen werden bewufft nur auf die von uns
untersuchten Arten beschrinkt.

A. Familieninterne Beziehungen.

Diomedeidae

Zumeist werden zwei Genera, Diomedea und Phoebetria, unterschieden. Diomedea
exulans und D. epomophora werden entweder zu einem gesonderten Genus (TIMMER-
MANN 1965) oder einer Superspezies (JouaNin & Moucin 1979) zusammengefafit. D.
melanophris erhilt allgemein eine Sonderstellung. Harrer (1978), der nur diese eine
Art der Mollymauks untersucht hat, vermutet engere verwandtschaftliche Beziehungen
aller ,southern mollymawks“. TiMMERMANN (1965) beziebt D. melanophris, D. cauta
und D. chrysostoma in das Genus Thalassarche ein. Jouanin & Moucin (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 Biirzelwachse 48t zunichst deutlich erkennen, dafl die
Albatrosse von den iibrigen Rohrennasen klar abgesetzt sind. Bei allen Arten treten
bevorzugt 2-Methylfeusiuren auf. Die Hauptmengen stellen 2,x,y-trimethyl-ver-
zweigte Fettsiuren. Bei den Alkoholen tiberwiegen 4-/6-monomethyl-, 4,x-/6,x-dime-
thyl- und 4,x,y-trimethyl-substituierte Alkanole in dhnlichen Mengenanteilen.

Phoebetria palpebrata unterscheidet sich von den Arten des Genus Diomedea durch
das Vorhandensein von 4-Methylfettsduren und das Fehlen von 2-Methylalkanolen.

Wihrend die Fettsiuren von D. epomophora, D. exulans und D. cauta nur wenig ver-
schieden sind, treten bei D.melanophris und D. chrysostoma in geringen Mengen
3-Methylfettsiduren auf. Nach den Alkoholen ist diese Sonderung nicht méglich. Hier
fallt lediglich auf, dafl D. melanopbris das breiteste qualitative Spektrum besitzt.

Die Ergebnisse der Wachsanalysen bestitigen also die Unterscheidung von Phoebe-
tria und Diomedea. Sie unterstiitzen weiterhin die engeren Beziehungen der Molly-
mauks, wobei aber eine Sonderstellung von D. melanophris kaum gerechtfertigt
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erscheint. Zwischen dem Mollymauk und dem Graukopfalbatros besteht sicher eine
verwandtschaftliche Bindung. Es wire allenfalls moglich, D. melanophris als die gene-
ralisierte Form der Mollymauk-Gruppe anzusehen. Die nach der Grofle und anderen
Merkmalen naheliegende Zusammenfassung des Kénigs- und des Wanderalbatrosses in
einer Superspezies witrde weitgehend identische Wachsmuster vermuten lassen. Die bei
allen untersuchten Albatrossen vorhandenen n-Alkohole fehlen aber bei D. epomo-
phora. Dies deutet daher auf eine stirkere Trennung der beiden Arten hin.
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Procellariidae

Die Procellariidae sind die am wenigsten einheitliche Familie der R6hrennasen. Das
hat zu verschiedenen Zuordnungen und Reihungen gefiihrt. 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. Pulmarus-Gruppe:

Die hier untersuchten Arten Fulmarus glacialis, F. glacialoides, Thalassoica antarctica,
Macronectes giganteus und M. halli werden allgemein als zu einer Einheit gehorig
betrachtet, wenn daraus auch nicht immer die nomenklatorische Konsequenz gezogen
wurde. Die morphologische und o6kologische Differenzierung rechtfertigen aber
durchaus, die verschiedenen Gattungen beizubehalten. Die Wachskompositionen
bestidtigen die engere Zusammengehorigkeit der Gattungen und Arten zur Fulmarus-
Gruppe. Der Anteil an 2-Methylfettsduren ist allgemein gering. 4- und 3-Methylfett-
sduren treten in dhnlichen Zusammensetzungen und Mengen auf. Die Wachsmuster
vom Riesen- und vom Hallsturmvogel sind erwartungsgemifl sehr dhnlich. Zwischen
Thalassoica antarctica und den Fulmarus-Arten bestehen auch nur geringe Unterschiede,
wobei auffillt, daf die geographisch weit getrennte Art F. glacialis von den beiden siid-
polaren Arten F glacialoides und Thalassoica antarctica stirker 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 Fulmarus sicher nahe verwandt.

2. Pterodroma (Hakensturmtaucher):

Obgleich durch einige gemeinsame Merkmale miteinander verbunden, bestehen an
der Zusammengehorigkeit der in der Gattung Pterodroma zusammengefafiten Arten
doch Zweifel. Harper (1978) driickt diesen aligemeinen Eindruck, der durch seine
Untersuchung bestirke wird, dadurch aus, daf er die Hakensturmtaucher als ,hetero-
genous assemblage of highly differentiated birds“ bezeichnet. Neben einer moglichen
engeren Verbindung der groferen Arten, kann er aus seinem Material nur noch eine
Sonderstellung der ,,Cookilaria®, Pt cookii und Pt. longirostris (pycrofti) ableiten. Auch
TiMMeErMANN (1963) fithrt das schon frither unterschiedene Subgenus Cookilaria
(BoNAPARTE 1857) wieder ein. Seine weitere Gliederung der Hakensturmtaucher ist
aber schon aus Materialgriinden nicht sonderlich stichhaltig. Jouanin & MouaciN
(1979) verbinden Pt lessoni mit weiteren, grofieren 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 von uns untersuchten Arten fordern eine deutliche Abtren-
nung von Pt cookii. Wihrend bei Pt. inexpectata, Pt brevirostris und Pt. lessoni keine
3-Methylfettsduren in den Biirzelwachsen enthalten sind, bilden sie beim Cooksturm-
vogel den dominierenden.Anteil. Eine ghnlich scharfe Trennung wird auch durch die
Alkoholzusammensetzung dieser Arten indiziert. Das Wachsmuster des Cooksturmvo-
gels ist also von dem der anderen untersuchten Arten bemerkenswert verschieden. Eine
Sonderung aus dem Genus Pterodroma erscheint daher durchaus gerechtfertigt. Im
Vergleich zu Pt. lessoni sind die Fettsiuren von Pt inexpectata und Pt brevirostris quali-
tativ stirker strukturiert. Bei einer entsprechenden Untersuchung weiterer Arten kénn-
ten sich daraus feinere Untergliederungen ergeben.

3. Halobaena:

Halobaena caerulea ist entweder in die Nihe von Prerodroma oder Pachyptila gestellt
worden. Fiir beide Ansichten lassen sich belegende Merkmale finden. Die morphologi-
schen Untersuchungen von Kuropa (1954) lassen eine engere Bindung zu den gadfly
petrels vermuten. Ohne Halobaena selbst untersucht zu haben, folgt auch Harrer
(1978) dieser Meinung. TIMMERMANN (1965) stellt Halobaena zu Pachyptila. Jouanin &
Movuein (1979) geben mit ihrer Einordnung von Halobaena den allgemeinen Trend
wieder, der in dieser Art ein Zwischen- oder Bindeglied zwischen den Hakensturmtau-
chern und den Walvégeln sieht.

Das Wachsmuster von Halobaena ist mit dem der weniger spezialisierten Walvogel
weitgehend identisch. Diese Ubereinstimmung ist so grof, daf 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 grofer als bei den anderen Walvogeln.

4. Pachyptila (Walvogel):

Seit der Bearbeitung des Genus Pachyptila durch FLeminG (1941) haben sich keine
neueren Vorstellungen ergeben. Die von ihm noch zur Benennung der einzelnen Ver-
wandtschaftsgruppen genutzten Namen bzw. die Unterscheidung von Subgenera sind
zwar inzwischen aufgegeben worden, an der Gruppierung der Arten hat sich dadurch
aber wenig geindert. In einer Reihung absteigender Spezialisation behalten Jouanin &
Moucin (1979) die Vorstellungen FLeminGs grundsitzlich bei. Danach ist P. vittata als
die hochstentwickelte Art anzusehen. P salvini wird als Subspezies von P. vittata
gefihre; P. desolata und P. belcheri folgen. P. turiur und P. crassirostris werden zu einer
Superspezies zusammengefafit. Harper (1978) kann durch seine Untersuchung zu den
internen Verhiltnissen dieser Gattung lediglich beitragen, dafl P. desolata in der Kom-
position der Serumproteine von P. vittata, P. crassirostris und P. turtur geringfiigig
abweicht. Allgemein stellen sich bei ihm die Walvogel als Arten sehr enger Verwandt-
schaft dar. '
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Auch die Biirzelwachse lassen deutlich eine qualitative Ahnlichkeit erkennen. Die
breitschnibeligen Arten P. vittata und P desolata sind von den Arten mit schmalen
Schnibeln durch das Fehlen der 4-Methylfettsiuren abgesetzt. P. desolata stimmt aber
in den Alkoholen weitgehend mit P, belcheri tiberein. Ebenso werden P. turtur und
P, crassirostris durch identische Alkoholmuster vereint. Zusammenfassend ergeben sich
aus unseren Ergebnissen folgende Zusammenhinge: P. vittata und P. desolata scheinen
niher verwandt zu sein oder weisen als Formen vergleichbar hoher Spezialisation die
gleiche evolutive Tendenz auf. P. belcheri hat zu P. desolata eine engere Bezichung als
zu den iibrigen dinnschnibeligen 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 (Wor-
TERS 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-
GIN (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 grauweiflen P. cinerea unterschieden werden sollten.
Hareer (1978) findet zwischen P. parkinsoni und P. westlandica eine grofere Uberein-
stimmung als zwischen diesen Arten und P. aeguinoctialis.

Die Biirzeldriisenwachse sind bei allen vier Arten ausgesprochen ihnlich zusam-
mengesetzt. Sie zeichnen sich durch einen ungefihr gleichen Anteil von 2- und
3-Methylfettsiuren aus. Das qualitative Spektrum ist allgemein reichhaltig. Zwischen
P. parkinsoni und P. cinerea besteht in den Fettsiuren ein hohes Mafl an Ubereinstim-
mung; 4-methyl-verzweigte Fettsiuren fehlen bei beiden Arten. Bei P. aeginoctialis und
P. westlandica sind sie in geringen Mengen nachweisbar. Die Alkohole lassen eine sol-
che Differenzierung nicht zu. P. aequinoctialis ist durch ein stark komplexes Wachsmu-
ster ausgezeichnet, was auf einen weniger fortgeschrittenen Entwicklungsstand hin-
deuten kénnte. P. cinerea wird von den anderen Arten durch die Wachskomposition
nicht getrennt. Ob zwischen den duflerlich recht differenten Arten P. parkinsoni und
P. cinerea eine engere Bindung bestehen kénnte, muff durch erginzende Untersuchun-
gen geklirt werden.

6. Puffinus (Sturmtaucher):

Die Uneinheitlichkeit des Genus Puffinus wird u. a. dadurch dokumentiert, daf§
auch Jouanin & Mouain (1979) die frithere Untergliederung in mehrere Subgenera
weitgehend beibehalten. Die von uns untersuchten Arten gehoren demnach zum Sub-
genus Puffinus mit P. gavia/buttoni (Superspezies) und P. assimilis und zum Subgenus
Neonectris mit P. griseus, P. tenuirostris. Auch Kurona (1954) unterscheidet in dem von
thm weiter gefaflten Subgenus Puffinus eine Puffinus- und eine Grisens-Gruppe. Ebenso
stimmen die parasitologischen Befunde TimmerMaNNS (1965) mit dieser Gliederung
iberein. HarpEer (1978) kann dagegen nach den elektrophoretischen Plasmaproteinmu-
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stern zwischen P. griseus und P. gavia sowie P. buttoni keine wesentlichen Unterschiede
feststellen. P. assimilis divergiert in diesem Merkmalskomplex so stark, dafi Harper
eine Ausgliederung in ein gesondertes Genus erwigt.

Wie bei Pterodroma ist auch bei Puffinus das aus der Analyse der Biirzelwachse
gewonnene Bild deutlich uneinheitlich. Bei P. gavia, P. buttoni und P. assimilis fehlt in
den Fettsiuren die Komponente der 3-methyl-substituierten Fettsiuren vollig. 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 durch die Stel-
lung in verschiedene Subgenera wiedergegeben werden kann. In der ,Puffinus-Gruppe
sind P. gavia und P. buttoni sicher ganz nahe miteinander verwandt. Bei der weitgehen-
den qualitativen wie auch der quantitativen Identitit threr Wachsmuster ist zumindest
die Vereinigung zu einer Superspezies gerechtfertigt, wenn sie nicht sogar, wie vielfach
angenommen, einer einzigen Spezies angehdren. Durch die stirkere 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 Griin-
den hier nach Puffinus behandelt. Thre enge Anlehnung an die Sturmtaucher wird
dadurch kenntlich, dafl Murrny (1936) sie in diese einbezieht. Kuropa (1954) fafit
beide Genera in seinem ,Supergenus’ Puffinus zusammen. Er stellt aber auch Beziehun-
gen zwischen Procellaria und Calonectris her, so daf} letztere den Rang eines Bindeglie-
des zwischen den beiden groferen Gattungen Procellaria und Puffinus erhalten. Tu-
MERMANN (1965) sieht Calonectris aufgrund seiner Federlingsbefunde von Puffinus
deutlich getrennt.

Nach der Zusammensetzung der Biirzelwachse mtifite Calonectris diomedea mit Puf-
finus gaviafbuttoni und P. assimilis vereinigt werden. Sowohl die Fettsiuren als auch die
Alkohole stimmen weitgehend mit denen der vorgenannten Arten tberein. Auf alle
Fille ist nach unseren Befunden dieser Zusammenhang enger als der von Puffinus gri-
seus und P. tenuirostris mit den iibrigen untersuchten Puffinus-Arten. Die morphologi-
schen wie parasitologischen Ergebnisse werden durch die chemotaxonomischen also
nur begrenzt bestitigt.

Hydrobatidae

Die Einteilung der Sturmschwalben in eine ,Oceanodroma-Gruppe® mit den nordli-
chen, langbeinigen Arten und eine , Oceanites-Gruppe* mit den siidlichen, kurzbeinigen
Axten, die schon auf BonararTe (1857) zuriickgeht, ist in der Folgezeit immer wieder
neu erwogen worden. Durch die Arbeiten von Kuropa (1954) und TiMMERMANN (1965)
wird diese Ansicht zwar gestiitzt, wenn auch ALEXANDER et al. (1965) die nomenklatori-
sche Trennung ablehnen. Die Abfolge der Genera bei Jouanin & Mouain (1979) folgt
ebenfalls einer solchen Anordnung. Harrer (1978) findet bei Fregetta, Garrodia und
Pelagodroma ihnliche Plasmaproteinmuster.
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Wie bei Harrer (1978) gehoren auch die von uns untersuchten Arten alle nur der
»Qceanites-Gruppe® an. In der Komposition der Biirzelwachse soliten sie daher auch
weitgehend iibereinstimmen. Fregetta graflaria und F tropica sind erwartungsgemifl
auch sehr dhnlich. Garrodia nereis gehort nach unseren Befunden sicher auch in diesen
engeren Verwandtschaftskreis. Oceanites oceanicus unterscheidet sich von den drei erst-
genannten Arten jedoch in den Fettsduren recht erheblich. Wihrend bei Fregetta und
Garrodia ein weites, qualitatives Spektrum erkennbar ist, sind bei O. oceanicus nur noch
4- und 3-Methylfettsiuren nachweisbar. Die Alkohole sind aber bei allen vier Arten
vergleichbar zusammengesetzt. Erst die Bearbeitung einer grofleren Artenzahl kénnte
iber mogliche Untergruppierungen der Hydrobatidae Aufschluff geben. Diese Mog-
lichkeit deutet sich bei den wenigen untersuchten Arten aber bereits an.

Pelecanoididae

Die Lummensturmvdgel mit dem einzigen Genus Pelecanoides sind untereinander so
dhnlich, dafl es wenig sinnvoll erscheint, hier noch weitere Untergliederungen vorzu-
nehmen.

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

B. Beziehungen der Familien und Gattungen zueinander

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 Rohrennasen durch Avexanper 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 grofiten Unsicherheiten. Uber die Beziehungen der einzelnen
Gattungen zueinander bestehen recht unterschiedliche Ansichten. Zwischen diesen
Gattungen und Gruppierungen und den iibrigen in sich mehr geschlossenen Familien
werden verschiedene Verbindungen hergestellt.

Die ,, Fulmarus-Gruppe® mit Macronectes, Fulmarus, Thalassoica, Daption und Pago-
droma steht fiir gewshnlich recht isoliert am Anfang der Procellariidae. Pterodroma,
Halobaena und Pachyptila bilden eine immer wiederkehrende Abfolge. Gleiches gilt
auch fiir Procellaria und Puffinus. Kuropa (1954, 1955) verbindet die ,,Fulmarus-
Gruppe” mit Pachyptila und Prerodroma-Halobaena. Seine zweite Untereinheit umfafit
Puffinus und Procellaria-Adamastor. TiMMERMANN (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 Selbstindigkeit. Uber die
Gruppierung innerhalb der Procellariidae hinaus sieht Kuropa (1954) eine Affinitit
der Wasserscherer und Sturmtaucher, insbesondere von Calonectris, zu den Albatros-
sen. Ebenso stellt er Beziehungen der Sturmschwalben zu der , Fulmarus-Gruppe® und
den Hakensturmtauchern her. Auch die Lummensturmvégel zeigen Anklinge an die
Sturmschwalben und die Sturmvbgel.

Aus den Ergebnissen Hareers (1978) ist es kaum moglich, eine lineare Abfolge zu
konstruieren. Es ergibt sich aber eine Reihe recht interessanter und teilweise iiberra-
schender Zusammenhinge. Das Genus Procellaria wird von ihm als die altertiimlichste
Gruppe der Sturmvogel 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 ausgeprigte Affinitiaten von Procella-
ria bestehen hiernach zu den Sturmtauchern und den Lummensturmvégeln. Auch die
»fulmarine petrels werden als urtiimlich betrachtet. Sie zeigen mit den Walvégeln,
deren Herkunft daher von kleinen ,fulmarine ancestors® angenommen wird, eine gute
Ubereinstimmung. In den Plasmaproteinmustern bestehen aber auch Ahnlichkeiten der
Hfulmarine petrels* mit den Lummensturmvégeln und, weniger deutlich, auch mit den
Sturmschwalben. Die Lummensturmvégel riicken so allgemein niher an die Procellari-
idae heran. Die Sturmschwalben werden von ihm als sehr frithzeitig abgetrennte Ent-
wicklungslinie angesehen; sie zeigen aber immer noch deutliche Anklinge an die ,, Ful-
marus-Gruppe und die Sturmtaucher. Zwischen Puffinus und Procellaria findet HarpEr
nur wenige Gemeinsamkeiten. Die Unterschiede sind so grof}, daff die Ansicht, die Pro-
cellaria-Arten seien nur grofle Sturmtaucher in keiner Weise gestiitzt werden kann. Das
heterogene Genus Pterodroma erscheint weitgehend isoliert.

In shnlicher Weise wie die Ergebnisse Harpers ergeben auch unsere Untersuchun-
gen kein zweifelsfreies, leicht durchschaubares Bild der Verwandtschaftsverhiltnisse
der groferen Gruppierungen bei den Procellariiformes. Dennoch soll hier eine Zuord-
nung versucht werden, die wir bewuflt ohne Spekulationen zur Phylogenese nur auf
unsere Ergebnisse griinden.

Da Wachse aus Fettsduren und Alkoholen zusammengesetzt sind, diese aber keines-
wegs immer #hnliche Strukturen zeigen, handelt es sich bei der vorliegenden Untersu-
chung strenggenommen um zwei Merkmalskomplexe. Uber die Biogenese und Ver-
kniipfung von Feusiuren und Alkoholen in der Biirzeldriise ist bisher nur wenig Siche-
res bekannt. Die teilweise erheblichen strukrurellen Differenzen beider Teilkomponen-
ten deuten auf eine zumindest grundsitzlich moégliche und offenbar in manchen Ord-
nungen und Familien realisierte unabhiingige Biosynthese hin. Dieses kann durch ein
hypothetisches Schema illustriert werden (Abb. 3).

Nimmt man mindestens zwei unterschiedliche, zur Biosynthese von Fettsiuren
befihigte Kompartimente an, eines, in dem Fettsiuren auch zu Alkoholen reduziert
werden konnen, und eines, in dem dieses nicht méglich ist, so lassen sich bei unter-
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Primirsubstrat ™

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

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

(Malonyl-CoA; Methylmalonyl-CoA;
héhere Alkylmalonyl-CoA)

— > . Feusduresynthetase

Fettsduren

Entweder (2) unspezifisch
Fettsiure-Reduktase oder (b) auf bestimmte Sub-
strattypen beschrinkt

Alkohole _/

Esterase

Wachse

Abb. 3. Mégliche Biosynthesewege der Biirzelwachskomponenten (Fettsiuren und Alkohole)

schiedlichen Fettsiuresynthetasen daraus leicht qualitativ differente Kompositionen fiir
die Fettsiuren und Alkohole herleiten. Es ist aber ebenso méglich, daf aufgrund einer
Substratspezifitit der Fettsiurereduktasen aus dem primir entstehenden Fettsiurege-
misch in manchen. Arten nur bestimmte Strukturen, in anderen dagegen alle durch
Reduktasen in Alkohole iiberfithrt werden kénnen. So hat sich bei der Untersuchung
der Pinguine, einem sicher sehr engen Verwandtschaftskreis, gezeigt, dafl der Haupt-
unterschied zwischen den Genera und Arten in den Fettsiuren besteht. Die Alkohole
sind dagegen durchweg sehr dhnlich zusammengesetzt. Vergleichbare Verhiltnisse fin-
den sich auch bei den Anseriformes (Jacos & Graser 1975), Charadriiformes (Jacos &
Porrz 1973; Jacos 1978 ¢) und Gruiformes (Jacos & Porrz 1975; Jacos et al. 1979;
Jacos & Zeman 1971). Zur Beurteilung der niederen Taxa der Procellariiformes wur-
den bevorzugt die Fettsiuren herangezogen. Die Alkohole sind auch hier weit weniger
art- bzw. genusspezifisch. Ahnliche Strukturen sind also hier vielfach anzutreffen. Ein
Grundmuster trite auffillig gehiuft auf. Es besteht aus einem hohen Anteil von unver-
zweigten und 4-Methyl-, kleineren 2-Methyl- und geringen Mengen 3-Methyl-alkano-



Chemotaxonomie der Procellariiformes 79

Heft 1
1982

len. Dieses Alkoholmuster ist bei der , Fulmarus-Gruppe®, Pterodroma (mit Ausnahme
von Pt. cookii), Halobaena, Pachyptila, den untersuchten Hydrobatidae und Pelecano-
ides ausgebildet. Zwischen Procellaria und den Diomedeidae besteht eine gewisse Uber-
einstimmung, da hier die 4-Methylalkanole vorherrschen. Puffinus, mit annihernd glei-
chem Anteil von 2- und 4-Methylalkanolen zeigt zwar Anklinge an Procellaria, eine
direkte Zuordnung ist aber nicht moglich.

Der Vergleich der Fettsduremuster ergibt nur zwischen der ,, Fulmarus-Gruppe® und
Pachyptila-Halobaena eine grofere Ubereinstimmung. Unter der Voraussetzung, daf
sich fiir die aufgrund bisheriger Analysen durchaus wahrscheinlichen Annahme, daf§
die Alkoholmuster eine tiefere und die Fettsiuren eine hohere Differenzierungsstufe
wiedergeben, weitere Belege ergeben, kénnten zwei Grofigruppen unterschieden wer-
den. Die erste umfaflt Kuropas Subfamilie Fulmarinae mit Fulmarus-Thalassoica-
Macronectes, Pachyptila-Halobaena und Pterodroma, wobei die , Cookilaria“ als weitere
Einheit aus dem Genus Pterodroma ausgegliedert werden mifiten. Zwischen der Fulma-
rus-Gruppe und den Walvégeln bestehen, wie auch Hareer (1978) vermutet, engere
Beziechungen. Die von uns untersuchten Hydrobatidae, Fregetta, Garrodia, Oceanites
und die Pelecanoididae haben zu dieser Gruppe entferntere, aber doch gut erkennbare
Beziehungen.

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

Unsere Ergebnisse bestitigen die eingangs zitierten Resultate fritherer Autoren,
wenn auch nicht in allen Einzelheiten, so doch im Gesamtrahmen. So stehen die Pele-
canoididae und Hydrobatidae den Procellariidae niher als bisher angenommen. Die
Procellariidae ihrerseits stellen keine einheitliche Familie dar. Weitere chemotaxonomi-
sche Untersuchungen werden sehr wahrscheinlich zu einer stirkeren Aufteilung der
Familie Procellariidae fiihren.

C. Beziechungen der Procellariiformes zu anderen Vogelordnungen

Schon FURBRINGER (1888) hatte erkannt, dafl zwischen den Rohrennasen und Pin-
guinen engere Beziehungen bestehen. In den allgemein gebriuchlichen Klassifikatio-
nen der Vogel, die durch WerMore (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 (BErnpT & MEISE 1962; WoOLTERS
1975; Mayr & CotTRELL 1979 u. a.). In ihrer Zusammenfassung der Ansichten ilterer
Autoren vermerken SiBLEy & AHLQUIST (1972) neben der mehrfach wiederkehrenden
Verbindung der Proceilariiformes und Sphenisciformes auch Affinititen der Réhren-
nasen zu den Alcidae, Laridae, Gaviiformes und Podicipediformes. Ihre eigenen, ver-
gleichenden Untersuchungen der Eiweiflproteine bestitigen die Beziehung zu den Pin-
guinen, zeigen aber auch Ahnlichkeiten mit den Gaviiformes und Pelecaniformes
(Phaeton, Fregata, Pelecanus) auf. TimMERMANN (1965) sieht parasitologisch die Rshren-
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nasen und Pinguine nicht verbunden. Seine Mallophagenbefunde sprechen aber fiir
Bezichungen der Procellariiformes zu den Charadriiformes und noch deutlicher zu
Phaeton.

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

Bei der recht erheblichen Variabilitidc der Fettsiurekompositionen und den immer-
hin noch bedeutenden Unterschieden der Atkohole 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 Stiitze bisheriger Anschauungen anzusehen. Die Pinguine und Réhrenna-
sen haben das Auftreten 3-methyl-substituierter neben an geradzahligen Kohlenstoff-
atomen substituierter Fettsiuren (iberwiegend an C-2 und C-4) gemeinsam. Lediglich
den Albatrossen und den Pierodroma-Arten fehlen 3-Methylfettsduren. Der Anteil
unverzweigter Siuren ist in beiden Ordnungen gering. Athyl-substituierte Fettsiuren
treten nur bei einigen Pinguinarten auf. Auch die Alkohole sind gut vergleichbar. Bei
den Pinguinen und Réhrennasen 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 nur Gawvia stellata untersucht werden (Jacos,
unverdff.). Hier fehlen die 3-substituierten Fettsiuren. Die Hauptmenge wird von tri-
methyl-substituierten Fettsduren mit geradzahligen Verzweigungsstellen gestellt (2-;
4-; 2,%-; 4,%- vor allem aber 2,4,x-). Thre Komposition zeigt grofe Ahnlichkeit mit dem
Fettsauremuster 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 Fettsdu-
ren der bislang untersuchten Podicipediformesarten (Jacos 1978 d) tiberwiegend
3-methyl- und 2-dthyl-substituiert, doch werden auch 2-methyl-verzweigte Siuren, 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 Birzelwachse besitzen (Jacos, unverdff)), unterscheidet sich Phaethon durch
seine einfache Komposition; hier werden nur 2- und 4-monomethyl-substituierte Fett-
siuren beobachtet, wihrend die Alkohole prakeisch ausschlieflich unverzweigt sind.
Bei den bislang untersuchten Pelecanus-Arten (P. crispus, P. onocrotalus) kommen dage-
gen neben hochverzweigten 2- und 3-methyl- auch 2-ithyl-substituierte Sduren vor.
Die Wachse der Phalacrocoracidae bestehen vornchmlich aus hochverzweigten
3-methyl-substituierten Komponenten. Die Podicipediformes ihneln den Pelecanifor-
mes. Beide Ordnungen zeigen aber nur begrenzte Ahnlichkeiten mit den hier diskutier-
ten Procellariiformes. ‘
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Die Alcidae und Laridae besitzen ausschlielich unverzweigte und an geradzahligen
C-Atomen substituierte Fettsduren und Alkohole. Zwischen den Alken und Mowen
bestehen dabei lediglich quantitative Unterschiede, ihre nahe Verwandtschaft ist also
auch an den Biirzelwachsmustern gut erkennbar. Wihrend bei den Alken unverzweigte
und monomethyl-substituierte Fettsiuren und Alkohole iiberwiegen, findet man bei
den Moéwen zusitzlich groflere Mengen di- und trimethyl-verzweigter Komponenten.

Nach der einleitenden Bewertung der chemischen Strukturmerkmale, muf eine nahe
Beziehung der Procellariiformes zu den Podicipediformes wie auch zu den Pelecani-
formes (ausgenommen Phaethon) zweifelhaft erscheinen. Phaethon, Gavia, die Alcidae
und Laridae zeigen zwar gewisse strukturelle Gemeinsamkeiten mit den Rohrennasen.
Da bei ihnen aber die 3-Methylfettsiuren und 3-Methylalkanole fehlen, kann dieser
Bezug nicht sehr eng sein. Fiir die Procellariiformes und Sphenisciformes wiire es aber
durchaus méglich, eine hypothetische Grundkomposition der Biirzelwachse zu entwer-
fen, von der aus die Radiation innerhalb der Ordnungen ausgegangen sein kénnte.

Diese Radiation wirft die Frage nach der Funktion der Wachse auf. Eine der Aus-
gangshypothesen bei der Bearbeitung der Pinguine und Réhrennasen war, dafl mit der
unterschiedlichen Beanspruchung des Federkleides bei vorwiegend fliegenden und bei
vorwiegend schwimmenden wie tauchenden Arten auch verschiedene Wachszusam-
mensetzungen erkennbar werden sollten. Ein Vergleich der Extreme bei den Réhren-
nasen, von Albatrossen und Lummensturmvégeln, konnte diese Vermutung auch
bestirken. Die dynamisch segelnden Albatrosse und die wie Alken tauchend jagenden
Lummensturmvogel zeigen in der Zusammensetzung der Fettsduren jeweils die am
weitesten gehende, entgegengesetzte Vereinfachung (Diomedea fast nur 2,x-/2,x,y-;
Pelecanoides fast nur 3-/3,x-). Die erwarteten Zwischenformen, etwa die Arten der Ful-
marus-Gruppe und die Sturmtaucher, zeigen aber keinerlei wertbare Ansdtze in die
eine oder andere Richtung. Da auch die in ihrer Lebensweise einseitigen Pinguine eine
den Rohrennasen vergleichbar breite Variation der Wachsmuster besitzen (Jacos &
HorrscHELMANN 1981), scheint sich, zumindest in den hier erfafiten Grenzen, die Was-
serbeanspruchung des Gefieders nicht auf das Merkmal Biirzelwachs auszuwirken. Es
gibt dagegen Hinweise fiir eine bakterizide und fungizide Potenz alkylsubstituierter
Fettsiuren und Alkohole (Jacos 1974). Damit kénnten Struktureigenschaften der Biir-
zelwachse in den evolutiven Prozef von Parasit-Wirtsbeziehungen eingebunden sein.
Nach Arbeiten von Pucn (1966, 1971, 1972; Pucn & Evans 1970 a, b) haben Gefie-
derwachse einen Einfluff auf das Wachstum von Dermatophyten, so daff ihnen mog-
licherweise eine Funktion in der Regulation der Gefiederflora zukommt.

Wenn auf dem Gebiet der Funktion der Biirzelwachse auch die meisten Fragen
noch unbeantwortet sind, so bleibt doch ihre erwiesene Eigenschaft als gut faflbares
chemisches Merkmal mit hoher systematischer Konstanz. Die Gegeniiberstellung der
durch ihre Strukturanalyse gewonnenen Ergebnisse mit den vergleichend morpholo-
gisch (Kuropa 1954, 1955), parasitologisch (TtMMERMANN 1965) und an Serumprotei-
nen (Harrer 1978) erarbeiteten Befunden hat vielfache Ubereinstimmungen aufge-
zeigt. In einigen, bisher strittigen Fillen konnte aber auch zur weiteren Klirung beige-
tragen werden.
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Zusammenfassung

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

A. Familien-interne Verhiltnisse

Diomedeidae (Albatrosse): Die Albatrosse sind von den tibrigen Rohrennasen deutlich abge-
setzt, zeigen zu ihnen aber doch auch klare Bindungen. Die Gattungen Diomedea und Phoebetria
sind gut unterscheidbar. Die groflen Arten D. epomophora und D. exulans siehen einander ferner
als duflere Merkmale vermuten lassen. D. melanophris nimmt unter den ,siidlichen Mollymauks®
keine Sonderstellung ein.

Procellariidae (Sturmvogel): Die Procellariidae erweisen sich auch in dem hier gepriiften
Merkmal als ausgesprochen heterogene Familie, in der mehrere Untergruppierungen erkennbar
sind, die nur teilweise den Gattungen entsprechen.

1., Fulmarus-Gruppe® (Fulmarus, Thalassoica, Macronectes): Wihrend Macronectes eigenstindige
Wachszusammensetzungen besitzt, sind Fulmarus und Thalassoica nicht sicher trennbar.

2. Pierodroma: Von den tibrigen untersuchten Arten (Pt lessoni, Pt brevirostris, Pl inexpectata) ist
Pt. cookii deutlich verschieden. Es wird daher eine Ausgliederung aus der Gattung empfohlen.

3. Halobaena: H.caerulea mifite nach der Wachszusammensetzung eindeutig zu Pachyptila
gestellt werden.

4. Pachyptila: Die bisherigen Vorstellungen tiber die Beziehungen der Walvogel-Arten zueinander
werden bestitigt.

5. Pracellaria: P. (Adamastor) cinerea ist mit den anderen Arten der Gattung eng verwandt.

6. Puffinus: P. griseus und P. tenuirostris bilden eine Verwandtschaftseinheit. Sie sind von den
anderen untersuchten Arten (P. gavia/buttoni, P. assimilis) stark verschieden.

7. Calonectris: C. diomedea gehodrt nach den Burzelwachsen zu Puffinus (P. gavialbuttoni; P. assi-
milis).

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

Pelecanoididae (Lummensturmvogel): Die beiden untersuchten Arten P georgicus und
P. urinatrix besitzen identische Wachsmuster.

B. Beziechungen der Familien und Gattungen zueinander.

Da die Muster der Alkohole weit weniger variieren als die der Fettsiuren, wird die Reprisen-
tation unterschiedlicher evolutiver Differenzierungsstufen angenommen und diskutiert. Danach
ergeben sich bei den Procellariidae zwei Gruppierungen. 1. Fulmarus-Gruppe — Pachyptila —
Halobaena — Pterodroma (ausgenommen Pt cookii) und 2. Procellaria und Puffinus mit weniger
enger Bindung. Die Hydrobatidae und Pelecanoididae zeigen Affinititen zur ersten Gruppe. Zwi-
schen Procellaria und den Diomedeidae ist ein Zusammenhang moglich.

C. Beziehungen der Procellariiformes zu anderen Vogelordnungen.

Die Wachsmuster legen einen gemeinsamen Ursprung der Procellariiformes und Spheniscifor-
mes nahe. Weniger enge Beziehungen kénnen zu den Charadriiformes (Laridae, Alcidae), Phae-
thon und den Gaviiformes bestehen. Die Biirzelwachszusammensetzungen der tibrigen Pelecani-
formes (Pelecanidae, Phalacrocoracidae) und der Podicipediformes deuten nicht auf eine enge
Verwandtschaft zu den Réhrennasen hin.

Aus dem Vergleich von Arten unterschiedlicher, skologischer Anpassung (vorwiegend flie-
gend — vorwiegend tauchend) 148t sich keine adaptive Beeinflussung der Wachskompositionen
ableiten.
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Summary

Chemotaxonomical investigations on the systematics of the Tubenoses
(Procellariiformes)

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. Family-internal relations.

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 (. gavia/buttoni, P. assimilis).

7. Calonectris: According to the preen wax composition C. diomedea belongs to Puffinus (P. gavia/
buttoni, P. assimilis).

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

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

B. Interrelationships of families and genera.

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 cookii) 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. Relationships between Procellariiformes and other orders.

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 (Gawia 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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