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There exist two hypotheses of the evolutionary selection pressure which produced high toe pads in passerines: First, insulation of
the foot soles in cold winter quarters, and second improved locomotion abilities in coniferous needles. In this study, we correlate
the height of the proximal hind toe pad with the temperature in the winter quarter and the proportion of coniferous needles
in the substrate for 88 passerine bird species belonging to 7 genera. Within 2 genera (Carduelis, Carpodacus) the temperature
in the winter quarter is correlated with the height of the hind toe pad. In 3 genera (Parus, Phylloscopus, Sitta) the height of the
hind toe pad is related to the substrate. Finally, in 2 genera (Dendroica, Regulus) both ecological factors are correlated with the
height of the hind toe pad. The two ecological factors are not correlated with each other.

Both the temperature in the winter quarter and the proportion of coniferous needles in the substrate seem to play a role in
the evolution of high toe pads in passerines. The degree to which each of the two ecological factors influenced the morphology
of the hind toe pad seems to vary among the genera.
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1. Einleitung

Uber die Funktion der Zehensohlenballen bei Sing-
vogeln existieren in der Literatur zwei verschiedene
Hypothesen. Blechschmidt (1929), Lennersted (1974,
1975a, b), Leisler & Thaler (1982), Korner-Nievergelt
(2004) und Korner-Nievergelt & Leisler (2004) schlies-
sen aus Zusammenhingen zwischen der Form und
Auspriagung der Zehensohlenballen und dem Subst-
rat (Mikrohabitat) bzw. der Fortbewegungsweise auf
eine lokomotorische Funktion. Lennersted (1985) und
Reichholf (2004) schreiben die Funktion der Zehensoh-
lenballen der Warmeisolation zu. Letztere begriinden
ihre Aussage mit der Beobachtung, dass einige wenige
Vogelarten (Polarbirkenzeisig Carduelis hornemanni
und Wintergoldhdhnchen Regulus regulus), die in ge-
madssigten Breiten tiberwintern, im Vergleich zu nahe
verwandten Arten, die in die Subtropen und Tropen
ziehen, viel stirker ausgepragte Zehensohlenballen be-
sitzen. Das dicke Sohlenpolster soll die Vogel vor dem
Kilteverlust beim Stehen auf kalter Unterlage schiitzen.
Die durch die hohen Fuf$ballen verbesserte Fortbewe-
gung in Nadeln von Koniferen sei nach Reichholf (2004)
sekundir zustande gekommen. In dieser Arbeit wird die
Hohe des grossen Zehensohlenballens der Hinterzehe
von 88 Singvogelarten aus 7 phylogenetischen Linien
(Gattungen) verglichen und sowohl mit der Temperatur
im Winterquartier als auch mit dem Anteil an Konife-
rennadeln im Substrat verglichen. Das Ziel ist es, den
Zusammenhang jeder der beiden Faktoren, Temperatur
im Uberwinterungsgebiet und Substrat, mit der Aus-

pragung der Zehensohlenballen abzuschitzen. Damit
konnen die beiden Hypothesen iiber die Funktion der
Zehensohlenballen, Lokomotionshypothese und War-
meisolationshypothese, iiberpriift und einander gegen-
iber gestellt werden.

2. Material und Methoden

Die 88 Singvogelarten wurden so ausgewihlt, dass sie ein
moglichst breites 6kologisches Spektrum abdecken. Zuerst
suchten wir weltweit nach Singvogeln, die in den dussersten
Zweigen von Nadelbdumen Nahrung suchen (Nadelspezialis-
ten). Dann wahlten wir aus jeder Gattung weitere Vogelarten
(Nicht-Nadelspezialisten) aus, so dass das gesamte 6kologische
Spektrum der betreffenden Gattung inklusive verschiedene
Uberwinterungsgebiete vertreten ist. Von diesen 88 Arten
mass FK an durchschnittlich 7 Museumsbilgen (gesamt 656
Individuen) die Hohe des proximalen Hinterzehensohlenbal-
lens (Messmethode: Korner & Leisler 2004). Die Bilge wurden
uns freundlich zur Verfiigung gestellt von: British Museum
of Natural History Tring, Museum Alexander Koenig Bonn,
Museum fiir Naturkunde Berlin, Naturhistorisches Museum
Bern, Naturhistorisches Museum Basel und Zoologisches
Museum Ziirich.

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

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

Okologisch wurden die Arten einerseits in Nadelspezia-
listen und Nicht-Nadelspezialisten eingeteilt, andererseits in
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Tab. 1: Anzahl Arten pro Gattung je Substrattyp und Temperatur im Uberwinterungsgebiet. Die Gattungen Dendroica
und Parula sind genetisch nicht zu trennen (Lovette & Bermingham 2001), deshalb werden sie zusammen behandelt. -
Number of species per genus and type of substrate as well as temperature in the winter quarter. The genera Dendroica and
Parula are genetically not distinguishable (Lovette & Bermingham 2001). Therefore, they are lumped into one genus for the

analysis in this study.

Gattung Nadelspezialist Nicht-Nadelspezialist | Kaltes Wintergebiet Warmes Wintergebiet
Genus Needle specialist | Non-needle specialist | Cold winter quarter Mild winter quarter
Carduelis 3 10 10 3
Carpodacus 1 8 2
Dendroica, Parula 7 11 2 16

Parus 7 8 13 2
Phylloscopus 4 14 2 16

Regulus 3 1 2 2

Sitta 3 8 6 5

Uberwinterer in kalten Klimaten (gemissigte Breiten) und
Uberwinterer in warmen Klimaten (Tropen, Subtropen,
Mittelmeergebiet). Wir konnten 28 Nadelspezialisten mit 60
Nicht-Nadelspezialisten und 42 Uberwinterer in kalten Ge-
bieten mit 46 Uberwinterer in warmen Gebieten vergleichen
(Tabelle 1).

Mit einem Chi-Test wurde getestet, ob die zwei 6kologi-
schen Faktoren miteinander korrelieren.

Der Einfluss der beiden 6kologischen Faktoren, Substrat
S und Temperatur im Uberwinterungsgebiet T, auf die rela-
tive ,,Zehensohlenballenhohe® (rZSH) wurde mit folgendem
Modell ermittelt:

rZSH=a +a ¢S+a,eT+a, « GAT
Der Faktor GAT (Gattung) wurde in das Modell hinein ge-
nommen, um fiir die Phylogenie zu korrigieren. Der Einfluss
einzelner Faktoren im Modell wurde mittels F-Test ermittelt.
Da die Interaktion ST keinen Einfluss hatte, wurde sie im
Schlussmodell weggelassen. Um die Modellannahmen zu
uberpriifen, betrachteten wir die Verteilung der Residuen.
Die Analyse wurde im Statistikpakte R 2.0. durchgefiihrt (R
Development Core Team 2004).

3. Ergebnisse

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

Tab. 2: Verteilung der Arten auf die zwei 6kologischen
Faktoren Substrat und Temperatur im Uberwinterungsgebiet
(WGQ). - Distribution of the species among the two ecological
factors substrate and temperature in the winter quarter

(WQ).

Warmes WG | Kaltes WG | Summe
Mild WQ | Cold WQ | Sum
Nicht-Nadelspezialist 32 28 60
Non-needle specialist
Nadelspezialist 14 14 28
Needle specialist
Summe 46 42 88

Der Faktor Substrat hat einen signifikanten Einfluss
auf die relative Hohe des Zehensohlenballens. Ein
Zusammenhang mit der Temperatur im Uberwinte-
rungsquartier ist tendenziell vorhanden (Tab. 3). Beide
Faktoren zusammen vermogen unter Beriicksichtigung
der Gattungszugehorigkeit 44% der Variabilitit in der
Zehensohlenballe zu erkldren.

Die Zusammenhinge zwischen Substrat und Tem-
peratur im Uberwinterungsgebiet auf der einen Seite
und Zehensohlenballenhthe auf der anderen Seite sind
innerhalb der Gattungen verschieden ausgepragt (Abb.
1). Innerhalb Carduelis und Carpodacus korreliert die
Temperatur im Uberwinterungsgebiet stirker mit der
Zehensohlenballenhdhe als das Substrat, hingegen ist
dies bei Phylloscopus, Sitta und Parus umgekehrt. Inner-
halb der Dendroica und Regulus- Arten korrelieren beide
Faktoren stark mit der Héhe der Zehensohlenballe.

Tab. 3: Varianzanalyse des Modelles — Analysis of variance
of themodel rZSH=a +a ¢S+aeT+a e GAT

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

Quelle FG | SSQ | RSS AIC | F-Wert p
Intercept 0.17 | -534.02

S 1 0.01 | 0.18 | -530.35 5.26 | 0.025
T 1 0.01 | 0.17 | -532.24 3.47 | 0.066
GAT 6 | 0.07 | 0.24 | -513.64 5.86 | <0.001

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

Die Interaktion S x T wurde mit p = 0.51 nicht signifikant
und deshalb aus dem Modell weggelassen. - The interaction
S x T was not significant (p = 0.51) and, therefore, omitted
from the model.
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4. Diskussion

Die Tatsache, dass die zwei 6kologischen Faktoren Sub-
strat und Temperatur im Uberwinterungsgebiet nicht
miteinander korrelieren, bedeutet, dass die gefundenen
Einfliisse beider Faktoren auf die Zehensohlenballenho-
he unabhingig voneinander vorhanden sind.

Unsere Daten unterstiitzen sowohl die Lokomotions-
hypothese als auch die Wirmeisolationshypothese.
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Beide Faktoren spielen in der Evolution von hohen
Zehensohlenballen eine Rolle, wobei die Wichtigkeit
der einzelnen Faktoren je nach taxonomischer Gruppe
unterschiedlich sein kann.

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

Reichholf (2004) postuliert, dass die Notwendigkeit
von kleinen Singvogeln, sich gegen Wirmeverlust zu
schiitzen, der urspriingliche Selektionsfaktor war, der
die Zehensohlenballen von Singvogeln hoher werden
liess. Das verbesserte Zugreifen an Nadeln von Koniferen
sei ein sekundérer Vorteil gewesen. Dem widerspricht
die Tatsache, dass die zwei 6kologischen Faktoren kei-
nen Zusammenhang aufweisen und dass in 3 Gattun-
gen (Parus, Phylloscopus, Sitta) nur das Substrat mit
der Hohe des Zehensohlenballens korreliert, aber kein
Zusammenhang zwischen Temperatur im Uberwinte-
rungsgebiet und Ausprigung des Zehensohlenballens
besteht. Unsere Ergebnisse deuten eher daraufhin, dass
beide Faktoren gleichzeitig, unabhidngig voneinander
eingewirkt haben.

Einige Untersuchungen tber die lokomotorische
Funktion der Zehensohlenballen bei Singvogeln fanden
Zusammenhinge zwischen der Morpholgie der Zehen-
sohlenballen und dem Fortbewegungsverhalten oder
Substrat (Blechschmidt 1929; Lennersted 1974, 1975a,
b; Korner-Nievergelt 2004; Korner-Nievergelt & Leis-
ler 2004). In einem Vergleich von 37 Vogelarten aus 4
Gattungen (Carduelis, Dendroica, Regulus, Parus) fand
Korner-Nievergelt (2004), dass Nadelbewohner und Vo-
gel, die sich oft seitwirts an Zweigen halten, signifikant
weniger, aber dafiir grofiere Papillen besitzen als andere
Vogel. Zehensohlenballen, die aus wenigen grossen Pa-
pillen aufgebaut sind, erscheinen gross und hervorste-
hend, wihrend solche aus vielen kleinen Papillen der
Zehensohle flach anliegen. Eine weitere Eigenschaft von
grossen Papillen ist die starke Verzahnung zwischen der
durchbluteten Dermis und der verhornten Epidermis.
Eine solche Verzahnung trifftt man dort an, wo die
Haut starken mechanischen Belastungen ausgesetzt ist
(Krittli 2001). Dies ist ein Hinweis auf eine mechanische
Funktion der Zehensohlenballen. Filmaufnahmen von
Erlenzeisigen Carduelis spinus, welche in Fichtennadeln
klettern, zeigen, dass die Erlenzeisige beim seitwirts
Hingen, einzelne Fichtennadeln zwischen Zehensoh-
lenballen einklemmen (Korner-Nievergelt 2003). Weiter
wird ersichtlich, dass die Fiisse wahrend der Fortbewe-
gung relativ offen gehalten werden. Die Vogel verlassen
sich darauf, dass die Zehensohlenballen zwischen die
Nadeln greifen und Halt geben. Erlenzeisige brauchen
die Zehensohlenballen fir die Fortbewegung also ef-
fektiv.

Die wirmeisolatorische Funktion der Zehensohlen-
ballen ist noch nicht gut untersucht. Die Warmeisolation-
hypothese stiitzte sich bisher auf Beobachtungen an ein
paar wenigen Arten (Wintergoldhdhnchen Regulus
regulus, Reichholf 2004, Polarbirkenzeisig Carduelis
hornemanni, Lennersted 1985). Mit dieser Arbeit ist die
Hypothese breiter abgestiitzt. Bereits subtile morpholo-
gische Merkmale am Fuf3, wie z.B. die Farbe des Tarsus,
konnen grosse Effekte auf den Temperaturhaushalt im

Vogelkorper ausiiben (Burtt 1986). Deshalb ist es leicht
vorstellbar, dass ein minimales Abheben durch erhéhte
Zehensohlenballen vom kalten Substrat eine starke Ver-
besserung der Wirmeisolation mit sich bringt.

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

Die beiden 6kologischen Faktoren, Substrat und Tem-
peratur im Uberwinterungsgebiet, spielen vermutlich
in allen untersuchten Gattungen beide, unabhingig
voneinander eine Rolle in der Evolution von hohen
Zehensohlenballen. Je nach Gattung wird auf beide
Faktoren reagiert (Regulus, Dendroica), stirker auf die
Temperatur im Uberwinterungsgebiet (Carduelis, Car-
podacus) oder starker auf das Substrat (Phylloscopus,
Sitta, Parus).

5. Zusammenfassung

Die Funktion der Zehensohlenballen bei Singvogeln wird
einerseits der Lokomotion anderseits der Wirmeisolation
zugeschrieben. In dieser Arbeit untersuchen wir die Bezie-
hung zwischen Hohe des proximalen Zehensohlenballens
der Hinterzehe von 88 Singvogelarten aus 7 Gattungen mit
der Temperatur im Uberwinterungsgebiet und dem Anteil an
Koniferennadeln im Substrat, auf dem sich die Vogel wihrend
der Nahrungssuche fortbewegen. In 2 Gattungen (Carduelis,
Carpodacus) korrelierte die Temperatur im Uberwinterungs-
gebiet mit der Hohe des Zehensohlenballens. In 3 Gattungen
(Parus, Phylloscopus, Sitta) zeigte das Substrat einen starken
Zusammenhang mit der Zehensohlenballenhéhe. Und in 2
Gattungen (Dendroica, Regulus) korrelierten beide 6kolo-
gischen Faktoren mit der Héhe des Zehensohlenballens. Die
beiden okologischen Faktoren sind nicht miteinander kor-
reliert.

Sowohl die Temperatur im Uberwinterungsgebiet als auch
der Anteil an Koniferennadeln im Substrat scheinen einen
evolutiven Einfluss auf die Ausbildung von hohen Zehen-
sohlenballen auszuiiben. Der Einfluss jeder der 6kologischen
Faktoren ist pro Gattung unterschiedlich ausgepragt.
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