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Vergleichend morphologische Untersuchungen am Verdaunungstrakt
einheimischer Rabenvogel (Corvidae)®

Maria G.Oelhafen

Die Familie Corvidae bildet innerhalb der
Singvogel eine iiber die ganze Erde verbrei-
tete, durch einen Komplex von gemeinsa-
men Merkmalen definierte Verwandt-
schaftsgruppe (Amadon 1944). Trotz zahl-
reicher Untersuchungen verschiedener Au-
toren (Amadon 1944, Goodwin 1976, Jol-
lie 1978, Leach 1914, Sibley 1970) beste-
hen in bezug auf ihre taxonomische Stel-
lung und Feingliederung noch Unsicherhei-
ten und Meinungsverschiedenheiten.

Der Verdauungstrakt ist ein Organsy-
stem von bedeutendem systematischem
Wert, liefert er doch einerseits mit seinen
erndhrungsadaptiven Merkmalen Indizien
zur Aufdeckung von Evolutionstrends,
wahrend andere seiner Strukturen eine ho-
he Merkmalskonstanz aufweisen und somit
taxonomisch-diagnostischen Wert besitzen
(Ziswiler 1967a, b, Ziswiler et al. 1972).
Das vorhandene Schrifttum iiber den Ver-
dauungstrakt der Corviden (Clara 1934,
Miiller 1922, Schreiner 1900) ist sparlich
und von élterer Provenienz, zum Teil auch
auf reine Beschreibung beschriankt (Gre-
schick 1914).

Ich mé6chte mit dieser Untersuchung ei-
nerseits Zusammenhinge zwischen mor-
phologischer Abwandlung des Verdauungs-
traktes und Erndhrungsspezialisation auf-
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zeigen, anderseits die taxonomische Stel-
lung und Feingliederung der Familie im
Licht meiner Befunde neu diskutieren.

Weil die meisten européischen Corviden
in der Schweiz vorkommen und auch die
meisten Artenkreise mindestens durch eine
Art vertreten sind, konnte ich mich fiir
meine Untersuchungen auf die einheimi-
schen Arten beschrianken. Die Gattung
Corvus bot mir Gelegenheit zu einem Ver-
gleich nahe verwandter Arten. Fiir die sy-
stematische Gliederung habe ich mich an
die Monographie iiber die Corviden von
Goodwin (1976) gehalten.

1. Material und Methoden

Fiir histologische Untersuchungen, Beob-
achtungen der Innenstrukturen und elek-
tronenmikroskopische Aufnahmen (REM)
fixierte ich Verdauungstrakte von frisch ge-
toteten Tieren in Formol, Glutaraldehyd
oder Bouin’scher Fliissigkeit. Fiir die ma-
kroskopischen Messungen bendtigte ich
eine grofere Anzahl von Individuen. Ich
verwendete dafiir sowohl frisch getétete als
auch tiefgefrorene Individuen (Tab.1).
Diese wurden mir freundlicherweise von
der schweizerischen Vogelwarte Sempach
zur Verfligung gestellt.

a) Makroskopische Priparation und Ver-
messung

Von jedem Vogel wurden das Korperge-
wicht und das Gewicht des Muskelmagens
bestimmt. Am ausgebreiteten Verdauungs-
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kanal wurden die einzelnen Abschnitte ver-
messen, wie in den speziellen Kapiteln er-
ldutert wird.

b) Herstellung von Ubersichtspriparaten fiir
die Beobachtung von Oberflichenstrukturen
Fiir die rasterelektronenmikroskopischen
(REM) Untersuchungen wurden fixierte
Abschnitte des Verdauungstraktes in aus-
gebreitetem Zustand gefriergetrocknet und
mit Gold bedampft.

Um eine grofere Anzahl von Beobach-
tungen rasch durchfithren zu kénnen und
um Frisch- oder Formolpréparate direkt zu
untersuchen, entwickelte ich eine eigene
Methode der Methylenblaufirbung zur
Oberflachenbetrachtung. Darmstiicke wer-
den in einem Wachsschélchen mit physiolo-
gischer Losung ausgebreitet und mit Na-
deln fixiert, die iberstehende Fliissigkeit
abgeschiittet oder abgesogen. Eine 1%
wisserige Methylenblaulosung wird darauf
getropft, bis die Praparatfliche zugedeckt
ist und, nach 20 bis 30 Sek. Einwirkung,
unter einem der Konsistenz des Gewebes
angepafiten Wasserstrahl abgewaschen.
Auf diese Weise werden vor allem die ober-
flachlichen Partien blau gefdrbt, wihrend
der in den Vertiefungen enthaltene Schleim
eine Farbung der tiefer liegenden Struktu-
ren verhindert. Beim Auswaschen wird der
Schleim teilweise mitentfernt, so daB die
tiefer liegenden Strukturen hell erscheinen.
So zeichnen sich die Oberflichenstrukturen
kontrastreich ab und kénnen mit der Bino-
kularlupe beobachtet und photographiert
werden. Allerdings sehen die entsprechen-

den Photographien wie Negativbilder aus,
da die tiefer liegenden, hellen Partien als
Spitzen, die angefdrbten Spitzen hingegen
als beschattete Vertiefungen erscheinen.
Fiir eine miihelose Interpretation werden
deshalb mit Vorteil Papierabziige von um-
gekehrten Negativen (Negativ-Aufnah-
men) angefertigt.

¢} Mikroskopische Priparation und Ver-
messung

Von je ein bis drei Exemplaren jeder Art
wurden histologische Schnittserien des
Oesophagus, des Driisenmagens und des
Darmrohres hergestellt.

Die untersuchten Spezies innerhalb der
Corvidae unterscheiden sich erheblich in
ihrer Grofie und damit in ihrem Korperge-
wicht. Um eine bessere Vergleichbarkeit
der Resultate zu erreichen, ist eine Trans-
formation der linearen MeBwerte unum-
ganglich. Als giinstige Transformations-
grdfe erweist sich die «Gewichtslinge»
(Rensch 1946), die Kubikwurzel aus dem in
Grammen gemessenen Korpergewicht
(Tab. 1), durch welche die in mm gemesse-
nen AuBlenwerte (transformierte mm-MeB-
werte: tmm) und die in y gemessenen Lin-
genmafle der histologischen Strukturen
(transformierte u-MeRwerte: tu) dividiert
werden.

2. Oesophagus

Im leeren Zustand ist der Oesophagus ein
Rohr von rundem bis elliptischem Quer-

Tab.1. Untersuchte Arten, Korpergewichte (g) und «Gewichtsldngen» (\3/ Korpergewicht). N = Anzahl

Individuen.

Art (Rasse) N Gewicht Gewichtsldnge
Dohle Corvus monedula 20 219+£8 6,02
Rabenkrihe Corvus corone corone 20 51212 8,00
Nebelkrahe Corvus corone cornix 2 444+ 49 7,62
Saatkrihe Corvus frugilegus 14 444 £18 7,62
Kolkrabe Corvus corax 6 1147+ 60 10,47
Alpendohle Pyrrhocorax graculus 20 229+6 6,12
Tannenhéher Nucifraga caryocatactes 20 1704 5,54
Elster Pica pica 20 199+8 5,83
Eichelhdher Garrulus glandarius 20 157%2 5,39
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schnitt, das sich nur rostral etwas erweitert.
Meine Untersuchungen konzentrieren sich
auf den mittleren Bereich.

2.1. Qualitativer Vergleich (Tab.2)

Alle untersuchten Arten besitzen im Innern
des Oesophagus 10-12 Lingsfalten, unge-
achtet der Korpergrofe. Beobachtungen
am REM, an Methylenblau gefarbten Pra-
paraten, sowie an histologischen Schnitten
lassen Unterschiede in der Beschaffenheit
des Faltenriickens erkennen. Der Rand des
Faltenriickens kann abgerundet oder
scharfkantig in das Lumen ragen, wobei die
Seitenwidnde mehr oder weniger parallel
oder konvergent verlaufen kénnen.

Die Driisenmiindungen sind gleichmifBig
auf die ganze Oberfldche der Falten ver-
teilt, oder sie konnen nur in den Tiefen und
an den Seitenwinden vorkommen, an der
Kante des Faltenriickens hingegen weitge-
hend fehlen (Abb.1a, b). Die Lamina pro-
pria greift oft mit papillenartigen Ausbuch-
tungen in die Lamina epithelialis. Diese Pa-
pillen enthalten sehr viele kollagene Fasern
und konnen an den Faltenrlicken besonders
angereichert vorkommen (Abb.1c). Sie
sind mit der darunterliegenden Langsmus-
kelschicht verbunden.

Die Driisen (Abb.1a, b) kbnnen tubults
oder tubulo-alveoldr, einfach, zusammen-
gesetzt oder doppelt zusammengesetzt sein.
Im unteren Abschnitt gegen den Driisen-

magen zu werden sie bei allen Formen ein-
fach, tubulds und ihre Dichte nimmt zu, bis
sie in die Schleimdriisen des Driisenmagens
iibergehen. Immer befinden sich die Drii-
senendstiicke in der Lamina propria, sie
verdriangen aber die Lamina epithelialis, so
daB diese in ihrer Néhe viel diinner er-
scheint. Das Driisenendstiick ist mit hoch-
prismatischem, der kurze Ausfithrgang mit
isoprismatischem sezernierendem Epithel
bedeckt. Die Muskulatur ist schwach ent-
wickelt.

Auf der Suche nach dem Mechanismus,
der dem Oesophagus von Garrulus erlaubt,
sich um das Mehrfache seines Durchmes-
sers zu dehnen, fixierte ich einen Oesopha-
gus in gedehntem Zustand. Die histologi-
schen Schnitte zeigen folgende Situation
(Abb.1d): Die kollagenen Fasern, welche
in schlaffem Zustand radial gegen das Lu-
men gerichtet sind, legen sich flach an die
Wand. Die Faserbiindel der Muscularis mu-
cosae, in schlaffem Zustand mehrschichtig,
erscheinen nun einschichtig aufgereiht
langs der Muscularis propria. Die Falten
der Epithelialis und der Propria werden
flach, nur noch die Bindegewebspapilien
ragen, wenn auch flacher, in die Lamina
epithelialis hinein. Die Driisen werden kiir-
zer, alveolir,

2.2. Quantitativer Vergleich

In Tabelle 3 sind die Resultate der ver-
schiedenen Messungen zusammengefaf3t.

Tab.2. Oesophagus: qualitative Unterschiede. Faltenriicken: a = abgerundet, s = scharfkantig. Driisen-
miindungen: h = homogen verteilt, n=nur auf den Falten-Seitenwinden vorhanden. Driisentypen:
t = tubulds, ta = tubulo-alveoldr, e = einfach, z = zusammengesetzt, dz = doppelt zusammengesetzt.

L.epith. = Lamina epithelialis. + + = sehr zahlreich, + = zahlreich, * = vereinzelt, — = fehlend.
Falten- Driisen- Driisentypen Papillen der
riicken mindungen L.epith.

t ta e z dz

C.monedula a h ++ - ++ - - +

C. corone a h + + * ++ - +

C. frugilegus a h + + + + — +

C.corax a h ++ = + — - +

Pyrrhocorax s n + - - ++  + + -+

Nucifraga s h + + + + — +

Pica a h + + + ++ - *

Garrulus s n + - - + ++ ++
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2.3. Diskussion

Histologische Beschreibungen des Verdau-
ungstraktes von Corviden (Schreiner 1900,
Greschick 1914) geben gute Ubersichten,
aber die Verwendungsméglichkeit des Oe-
sophagus als taxonomisches Unterschei-
dungsmerkmal wurde bisher nicht in Be-
tracht gezogen. Die vorliegenden Befunde
miissen vor einer taxonomischen Interpre-
tation in erster Linie auf ihren funktionel-
len Zusammenhang mit den Erndhrungsge-
wohnheiten untersucht werden.

2.3.1. Strukturtypen
Der Oesophagus der Corviden, der sich auf

Abb. 1. Oesophagus;
Querschnitt. a. Falten
und Driisen bei Corvus
monedula, H.E.-Firbung.
—b. Falten und Driisen
bei Garrulus, H.E.-Far-
bung. — ¢. Bindegewebs-
papillen der Lamina pro-
pria bei Garrulus, Azan-
féarbung. — d. Oesopha-
guswand in gedehntem
Zustand bei Garrulus,
H.E-Férbung.

der ganzen Linge — auBler in den Uber-
gangszonen zum Pharynx und zum Magen —
wenig verdndert, gleicht am ehesten der
pars thoracica des Oesophagus anderer
Passeres. In der Struktur der Driisen, z.B.
im Hinblick auf das sezernierende Gang-
epithel, gleichen die Corvidae am meisten
den Ploceidae und Estrildidae. Der Diffe-
renzierungsgrad der Driisen ist dabei von
Art zu Art verschieden.

Garrulus und Pyrrhocorax erreichen mit
den zusammengesetzten, multilobuldren
Driisen den gleich hohen Differenzierungs-
grad wie Passer (Ploceidae). Auch die Tat-
sache, daf} die Muskulatur selbst im Spei-
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Tab.3. Oesophagus: quantitative Unterschiede. Oesophagusldnge (A) und -durchmesser (B); Streckung
(C) und Michtigkeit (D) der Lamina epithelialis; Machtigkeit (D) der Lamina propria (L.propr.), der
Lamina muscularis mucosae (L. musc. muc.) und der Tunica muscularis (Tun. musc.). tmm = transformierte
mm-MeBwerte, ty = transformierte p-MeBwerte (vgl. Kap. 1c).

Oesophagus Lamina epithelialis L.propr. L.musc. Tun. Driisen-
muc. musc. zahl pro
A (tmm) B (tu) C(tw) D (tw) D (tw) D (tw) D (tw) mm Wand
C. monedula 9,6 580 2420 16,9 50,9 28,9 30,4 14,0
C.corone 13,1 560 2540 14,5 19,4 23,7 25,0 10,3
C. frugilegus 12,4 590 9.8
C.corax 13,1 430 2020 10,1 30,9 30,1 20,3 10,3
Pyrrhocorax 13,9 570 2310 16,9 491 53,1 32,7 9,3
Nucifraga 13,9 630 2500 17,9 80,7 30,2 30,0 6,2
Pica 12,0 600 2200 20,0 38,7 29,8 35,3 7,5
Garrulus 14,0 740 3580 23,5 37,8 25,0 33,4 4,0

cheroesophagus von Garrulus schwach ent-
wickelt ist, erinnert unter allen von Ziswiler
(1967) untersuchten Familien am ehesten
an die Verhiltnisse beim Speicherkropf der
Ploceidae. Gesamthaft gesehen lassen sich
innerhalb der Corvidae zwei extreme
Strukturtypen des Oesophagus mit dazwi-
schenliegenden Ubergangsstufen unter-
scheiden.

Typ «Corvus»: Dicht stehende, tiberwie-
gend einfache, tubulo-alveolidre Driisen,
die auf der ganzen Faltenfliche miinden;
abgerundeter Faltenriicken und fast paral-
lele Faltenwinde; sehr geringe Dicke der
Oesophaguswand, der Lamina epithelialis
und der Lamina propria; wenige Bindege-
websfasern und geringe Papillenbildung.
Diesem Typ entsprechen Corvus corone,
C. frugilegus und C. corax, wihrend C.mo-
nedula einerseits mit einer dicken Oesopha-
guswand, anderseits mit ausschlieBlich ein-
fachen, extrem dicht stehenden Driisen
eine Sonderstellung einnimmt.

Typ «Garrulus»: Hochst differenzierte
ausschlieSlich zusammengesetzte, multilo-
buldre Driisen, welche wenig dicht stehen
und selten auf dem Faltenriicken miinden;
kantige Faltenriicken und konvergente Fal-
tenwinde; mit sehr vielen kollagenen und
elastischen Fasern und zahlreichen, ausge-
prigten Papillen vor allem in den Falten-
riicken; dicke Oesophaguswand. Diesem
Typ entspricht, auller Garrulus, weitgehend
Pyrrhocorax, der aber neben hochdifferen-

zierten, zusammengesetzten immer noch
einzelne einfache Driisen hat.

Picaund Nucifraga nehmen zwischen den
erwihnten Typen eine Mittelstellung ein,
indem sie Merkmale von beiden zeigen: bei
Picg Falten sowie Driisenform und Vertei-
Iung vom Typ «Corvuss, Wanddicke und
Schichtenverhiltnis vom Typ «Garrulus»;
bei Nucifraga Falten vom Typ «Garrulus»
und Driisen vom Typ «Corvus». Alle klei-
neren Formen, sowohl Garrulus, Pyrrhoco-
rax, Pica und Nucifraga, als auch Corvus
monedula, zeichnen sich durch die grofle
Michtigkeit der Oesophaguswand aus,
woran vor allem die Lamina propria und
die L.epithelialis beteiligt sind.

2.3.2. Oesophagus und Diiit

Viele Corviden neigen zur Omnivorie und
verhalten sich in bezug auf ihren Nahrungs-
erwerb sehr plastisch. Goodwin (1976) gibt
eine umfassende Ubersicht iiber die Ernih-
rungsweisen samtlicher Rabenvogelarten.
Es kommen dabei praktisch alle animali-
schen und vegetabilischen Nahrungsbe-
standteile vor, von Gemiise, Friichten, Kor-
nern, lebenden Tieren, Eiern bis zu Aas
und menschlichen Abféllen. Omnivorie und
bevorzugte Nahrung bewegen sich bei den
Corviden innerhalb artspezifischer Schran-
ken, die 6kologisch und jahreszeitlich be-
dingt sind (Groebbels 1932, Coombs
1978). Vorzugsnahrung sind z.B. Eicheln
fir den Eichelhdher, Koniferensamen fir
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den Tannenhiher, Beeren fiir die Alpen-
dohle, Aas von Sdugern fiir den Kolkraben,
Insekten fiir die Dohle, wihrend das weni-
ger spezifische Nahrungsspektrum von Ra-
ben-, Saatkridhe und Elster sehr viel harte
Gramineenkorner und -fasern enthilt.

Ein Vergleich mit den Merkmalen ausge-
sprochen insektivorer und granivorer For-
men (Ziswiler 1967a, Balla & Ziswiler
1979) 148t die Corviden, wie erwartet, in
einer Zwischenstellung erscheinen. Im Ge-
gensatz zu den Granivoren fehlt ihnen ein
Kropf; wie die Fruchtfresser zeigen sie
einen hohen, fiir alle Arten konstanten Fal-
tungsgrad und eine ziemlich groe Dehn-
barkeit der Oesophaguswand; wie die in-
sektivoren Vogelformen besitzen sie eine
dicke Epithelschicht ohne Verhornung, je-
doch mit starkem Abplattungsgrad, der
wohl dem starken Anteil von Insekten- und
harter Gramineennahrung zuzuschreiben
ist. Der vermehrt aasfressende Corvus co-
rax besitzt eine diinne Epithelschicht mit
extrem starker Abplattung; direkt darunter
ist die Lamina propria sehr dicht mit
Lymphfollikeln besetzt. Auch Pyrrhiocorax,
welcher als Nahrung Beeren bevorzugt, und
Nucifraga deren Nahrung zu einem grofien
Teil aus enthiilsten Koniferensamen be-
steht, haben eine diinne Epithelialis.

2.3.3. Oesophagus als Speicherorgan
Manche Corvidenarten haben funktionelle
Anpassungen, die sich fiir den Transport
und die Speicherung von Futter eignen.
Solche sind beispielsweise bei den Corvus-
Arten, Picaund Garrulus die antelingualen
Erweiterungen der Mundhdhle, die eine
Verdnderung der Zungenmuskulatur und
des Hyoids (Eigelis & Nekrasov, in Turcek
& Kelso 1968) bedingen. Bei extremer an-
gepafiten Arten kennen wir noch speziali-
siertere Einrichtungen, so den dehnbaren
Oesophagus von Garrulus (Ich fand im Ei-
chelhaheroesophagus bis zu 6 Eicheln),
oder die Einrichtung zum Nufinacken im
Unterkiefer (L6hrl 1970) und die sublin-
guale Tasche zum Speichern bei Nucifraga
(Bock et al. 1973).

Da die Kehlkopftaschen zur Geniige un-

tersucht wurden, beschranke ich mich auf
die Oesophagusuntersuchung. In diesem
Zusammenhang fallt der Speicheroesopha-
gus von Garrulus speziell auf. Wie beim
Speicherkropf granivorer Singvogel (Ziswi-
ler 1967) treten auch hier Merkmale auf
wie vergroferter Durchmesser, erhohte
Dehnbarkeit der Lamina epithelialis und
geringe Dichte der Oesophagusdriisen,
kompensiert durch deren starke Verzwei-
gung. Das Fehlen von Driisenmiindungen
auf dem Faltenriicken steht wahrscheinlich
in Zusammenhang mit den volumindsen
und kompakten Nahrungspartikeln wie Ei-
cheln, welche die Ausfiihrgidnge an erhéh-
ten Stellen verstopfen und beschidigen
wiirden. Die extrem lange, tubuldse Form
der Driisen 148t sich funktionell dadurch
begriinden, daB in gespanntem Zustand der
Wand die Driisen eine alveolére bis azindse
Form annehmen konnen und dadurch
einem nicht allzu hohen Zug ausgesetzt
sind. Auch die vermehrten kollagenen und
elastischen Fasern in der Lamina propria
und die Einteilungen der Muskulatur ste-
hen mit der Dehnungs- und Kontraktions-
fahigkeit des Oesophagus in Zusammen-
hang.

Die hier genannten Merkmale, jedoch
ohne eine Vergroferung des Oesophagus-
durchmessers und der Epithelialis-Dehn-
barkeit, treten auch bei Pyrrhocorax gracu-
lus auf. Ob die Alpendohle auch einen
Speicher-Oesophagus besitzt, konnte ich
weder feststellen noch aus der Literatur
entnehmen. Goodwin (1976) schreibt: «Es
ist méglich, daf solche dehnbare Mundhoh-
len und/oder SpeiserShren bei den meisten
Corviden vorhanden sind». Da die Corvi-
den Gewdlle produzieren, ist die Dehnbar-
keit ihres Oesophagus sicher erhéht.

3. Driisenmagen

3.1. Qualitativer Vergleich (Tab.4)

Die Zusammengesetzten Driisen (ZD),
welche nur bei Vogeln vorkommen und in
Form und Struktur ziemlich stark variieren,
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Tab.4. Driisenmagen: qualitative Unterschiede und AuBenmaBe (tmm). Schlauchdriisen (SD): Form (Fo)
e = einfach, z = zusammengesetzt, Verlauf (V), g = gerade, w = gewunden. Zusammengeseizte Driisen
(ZD): zentrale Ausfilhrkammer A = kurz und breit, B = lang und schmal. Lamellen (1.): Schieimhaut-
muster C = in rundlichen Linien, D = in kantigen Linien verlaufend. AuBenmafle (AM): Lg = Linge,

Dm = Durchmesser.

SD ZD L AM

Fo \'% Lg Dm
C.monedula e g A C 2,2 1,7
C.corone etz g A D 2,3 1,6
C. frugilegus e g A D 2,9 1,6
C.corax e+z w B C 2,9 1,6
Pyrrhocorax etz g B C 2,6 1,3
Nucifraga etz g B D 1,8 1,3
Pica etz g A D 2,8 1,5
Garrulus etz g B C 3,2 1,8
sind bei den Corviden eher einheitlich aus- A B

geprégt. Thre hochovalen bis zylindrischen
Driisenkorper liegen einschichtig nebenein-
ander. Das Ausfithrsystem der ZD besteht
aus der zentralen Ausfithrkammer und aus
den Nebenkammern, welche bis zu dreifach
unterkammert sein konnen. In sie miindet
das multilobuldre Endstiicksystem mit bis
dreifach unterteilten Lobuli. Der Bau des
Ausfiihrsystems zeigt folgende Unterschie-
de (Abb. 2a): die zentrale Ausfithrkammer
kann breit und kurz, weniger als halb so
lang als die Gesamtdriise sein (A) oder sie
kann schmiler und mehr als halb so lang als
die Gesamtdriise sein (B). In diesem Falle
sind die Nebenkammern kiirzer.

Um die Miindungen der ZD und zwi-
schen ihnen ist ein System von Lamellen
gruppiert, die ins Magenlumen hineinragen.
Es handelt sich um Epithelfalten mit einem
Bindegewebsstroma. In ihrer Anordnung
lassen sich zwei Muster unterscheiden, das
eine mit mehr kantigen, rhombischen For-
men (Abb.2b: D), das andere mit eher
rundlichen, rosettenartigen Formen (C).

Zwischen den Lamellen sind in der Tiefe
rohrenformige Schlauchdriisen (SD) in die
Magenwand eingesenkt. Sie sind kurz, tu-
bulds, einfach oder selten zweiteilig und
konnen gerade oder leicht gewunden ver-
laufen. Lamellen und Innenfliche der SD
sind mit dem gleichen, -einschichtigen,
hochprismatischen Epithel bedeckt, dessen

b

Abb.2. Driisenmagen; schematische Darstellung
der Driisen und Lamellen. a. Driisentypen: A =
zentrale Ausfithrkammer (z) kiirzer, B = zentrale
Ausfithrkammer lédnger als die Hilfte der Zusam-
mengesetzten Drisen. — b. Schleimhautmuster: C
= rundliches, D = kantiges Muster. - L. = Lamel-
len, SD = Schlauchdriisen, ZD = Zusammenge-
setzte Driisen, a = Ausfiihroffnung der ZD, z =
zentrale Ausfithrkammer, n = Nebenkammer, e =
Endstiicksystem.
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Tab.5. Driisenmagen: histologische Strukturen. SD = Schlauchdriisen, L = Lamelien, ZD = Zusammen-
gesetzte Driisen, M. muc. = Muscularis mucosae, T.musc. = Tunica muscularis, Mafe in tu, Haufigkeiten in

Anzahl pro mm Wand.

g g . .
g g = g 3 .
= £ . ¢ T E E Alf 4
L o =] = ; N
= 8 2 "E S 3 S = = N % NN
T < S S an M < 2 2 volo o8
o < o] ) <8 Sio
) a a a ) 2 .2 clio o 8
172} 17 w1 = N N N @) ) T Tim
C.monedula 19,1 8,4 73 9,6 250 127 18 11 21 2,7 2,0
C. corone 14,3 10,4 69 13,2 212 55 3,0 11 23 2,6 3,9
C.corax 7,9 7,8 25 9,0 152 91 1,8 12 22 4,6 1,7
Pyrrhocorax 10,1 9,2 42 11,4 243 103 2,0 13 29 4.6 2,4
Nucifraga 17,8 54 32 8,4 234 104 1,8 15 36 4,7 2,3
Pica 17,6 7,0 49 12,0 220 75 2,7 11 25 3,3 2,9
Garrulus 10,6 3,3 48 13,2 257 94 3,0 13 30 4.4 2,7

Zellen gegen den Fundus der SD immer fla-
cher werden und kleinere, kompakte Kerne
enthalten. Im Gegensatz zum isoprismati-
schen Epithel des ZD-Ausfiihrsystem las-
sen sich diese Epithelzellen und ihre Sekre-
te mit Alciangelb intensiv farben.

3.2. Quantitativer Vergleich

In Tab.4 sind Liange und Durchmesser des
Driisenmagens zusammengefaf3t. Relevan-
te Mef3werte ergeben die Anzahl Driisen
pro mm Wand, die Hohe der Schlauchdrii-
sen und der Lamellen, die Anzahl, die Ho-
he und die Breite der ZD, die Michtigkeit
der Muscularis propria und der Muscularis
mucosae. Zu Vergleichszwecken verwende-
te ich auch Verhéltniszahlen: Quotient Ho-
he zu Breite der ZD und Quotient Hohe
der ZD zur Summe der Hohen von SD und
Lamellen (Tab.5).

3.3. Diskussion

Der Driisenmagen ist hochspezialisiert und
wurde schon von vielen Autoren beschrie-
ben (Clara 1934, Groebbels 1932, Schrei-
ner 1900, Swenander 1902). Ziswiler
(1967) erkannte seine taxonomische Be-
deutung und konnte auferdem bei granivo-
ren Singvogeln einen funktionellen Zusam-
menhang zwischen der Voluminositdt der
Vorzugsnahrung und den Dimensionen des

Driisenmagens feststellen. Unter den Cor-
viden zeigt sich ein breites Spektrum von
verschiedenen =~ Merkmalskombinationen
der Abmessungen des Driisenmagens und
der Driisendichte. Wenn man sich vor Au-
gen hilt, daBl die ZD Pepsinogen und Salz-
sdure sezernieren, so wird verstandlich, daff
ihre Ausbildung mit der Erndhrungsweise
in Zusammenhang steht.

Schon innerhalb der Gattung Corvus tre-
ten zahlreiche Varianten auf. Corvus corax
mit der ausgeprigtesten Carnivorie, wel-
cher kleine Vogel und Sauger ganz oder in
grof3en Stiicken hinunterwiirgt, weist einen
voluminésen Driisenmagen auf, doch sind
seine Driisen kleiner und weniger dicht als
bei den anderen Arten. Der hohe Protein-
gehalt der Vorzugsnahrung geht tiber den
Bedarf des Baustoffwechsels hinaus, so daf3
schon eine geringere Menge Fermente die
ndtige Proteolyse gewihrleistet. Bei den
anderen Spezies von Corvus hat der Drii-
senmagen ein geringes Volumen, dabei fallt
C.monedula durch besonders grofie, aber
wenig zahlreiche ZD auf; C.corone zeigt
hingegen sehr schmale, aber zahlreiche ZD.
Garrulus zeichnet sich durch seinen extrem
voluminésen, mit zahlreichen, groBen ZD
dicht besetzten Magen aus, was sicher mit
der aus Eicheln bestehenden, stirkerei-
chen, aber eiweilarmen Vorzugsnahrung
zusammenhingt. Auch Ziswiler (1967) in-
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terpretiert dhnliche Befunde mit der An-
nahme, daB Vogel mit einem grofen Anteil
an proteinarmer Kornernahrung gezwun-
gen sind, den geringen Proteingehalt der
Nahrung durch eine moglichst effiziente Fi-
weiflverdauung zu kompensieren. Pyrrio-
corax und Nucifraga zeigen wie Garrulus
verhéltnismiBig volumindse ZD, deren
Dichte jedoch gering ist. Nucifraga weist
den kleinsten Magen auf, was gut mit dem
hoheren Ol- und Eiweigehalt der Konife-
rensamen lbereinstimmt.

Ein Vergleich der ZD der Corviden mit
denen anderer Singvogelfamilien ergibt,
daB sie in bezug auf ithre Anordnung in
einer einzigen Schicht und den Differenzie-
rungsgrad des  Endstiicksystems  mit
schlauchformigen, bis zu dreifach verzweig-
ten Lobuli mit den Verhaltnissen bei den
Ploceidae, den Estrildidae (Ziswiler 1967)
und den Paridae (Balla & Ziswiler 1979)
weitgehend iibereinstimmen. Das Ausfiihr-
system der ZD weist innerhalb der Corvi-
den einheitlich eine bis zu dreifach ver-
zweigte Kammerung auf, hingegen treten in
der Grofie der zentralen Ausfithrkammer
Artunterschiede auf: bei C monedula,
C.corone, C. frugilegus und Pica ist die zen-
trale Ausfilhrkammer weniger als halb so
lang als die gesamte ZD (Abb.2a: A), wih-
rend sie bei C.corax und den anderen Ar-
ten bis ins duBerste Drittel der Driise hin-
einragt (Abb.2a: B).

Die Schlauchdriisenschicht, die von meh-
reren Autoren schon frither beschrieben
wurde (Groebbels 1930, Stresemann 1934,
Swenander 1902), erreicht bei insekten-
fressenden Vogeln die stdrkste Entwick-
lung. Da die Lamellen und die SD nicht
scharf gegeneinander abzugrenzen sind und
beide vom gleichen schleimbildenden Epi-
thel bedeckt werden, habe ich fiir Ver-
gleichszwecke ihre Hohen addiert. Diese
sind bei Corvus monedula am grofiten: ver-
mutlich ist die Vermehrung des schleimbil-
denden Gewebes dazu bestimmt, die Ma-
genwinde vor Beschiddigungen durch die
harte, kantige Insektennahrung zu schiit-
zen. Auch bei Corvus corone und Pica mit
ihrer harten, faserigen Nahrung sind die

Lamellen und SD hoéher, wihrend bei Gar-
rulus, Nucifraga und Pyrrhocorax die ent-
sprechende Schicht verhéltnisméBig diinn
1st.

Die verschiedenen Muster der Lamellen-
anordnung heben sich wediger deutlich
voneinander ab als die Darmfaltenmuster.
Immerhin zeichnen sich zwei Gruppen ab:
Vorwiegend kantige Muster (Abb.2b: D)
haben Corvus corone, C.frugilegus, Pica
und Nucifraga, wébrend die iibrigen Arten
das rundliche Muster (Abb.2b: C) zeigen.

4. Muskelmagen

Eine eingehende Voruntersuchung des
Muskelmagens bei den verschiedenen Ar-
ten ergab, daf} seine unterschiedliche Ge-
stalt und sein Gewicht von der Stédrke der
Muskulatur abhéngen. Diese steht im en-
gen Zusammenhang mit der Erndhrungs-
weise und 128t sich sogar individuell leicht
beeinflussen. Fiittert man junge Rabenkra-
hen mit stark eiweiBhaltiger Nahrung, so
wird ihr Magen sehr #Zhnlich demjenigen
des Kolkraben, dessen Nahrung auch be-
sonders eiweifireich ist. Der Muskelmagen
erscheint deshalb als ungeeignetes Objekt
fiir die Beurteilung systematischer Bezie-
hungen bei Corviden.

5. Darm

5.1. Aufere Gliederung

Der Darm der Vogel 148t sich duflerlich in
zwei gut unterscheidbare Abschnitte glie-
dern, den Diinndarm, vom Pylorus bis zur
Miindungsstelle der Blindddrme reichend,
und den Enddarm, der sich von der Miin-
dung der Blindddrme bis zum Kloakenaus-
gang erstreckt. In bezug auf die Anordnung
der Darmschlingen entsprechen die Corvi-
den dem cyclocoelen Grundschema der
Passeres (Mitchell 1901, Gadow 1889). In
Tab. 6 sind die Abmessungen der verschie-
denen Darmteile zusammengefalBt.
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Tab.6. Darm: Vergleich der einzelnen Abschnitte in tmm.

Diinndarm Enddarm Blinddédrme

Lénge Lénge

Linge Breite

C.monedula 80 2,7 1,7 0,35
C. corone 129 3,0 1,6 0,30
C.frugilegus 122 2,8 2,1 0,36
C.corax 108 2,8 1,7 0,31
Pyrrhocorax . 58 2,2 1,5 0,34
Nucifraga 72 2,2 1,3 0,36
Pica 95 3,6 1,5 0,40
Garrulus 95 3,8 1,7 0,46

5.2. Diinndarm

Auf Grund seiner histologischen Struktur
kann man den Diinndarm in einen Duoden-
alteil und einen Ileumteil gliedern; diese
sind aber nicht scharf voneinander abgeho-
ben, sondern gehen allméhlich ineinander
iiber. Der typische Duodenalaufbau reicht
viel weiter caudal als bis zur Einmiindung
der Gallengédnge. Bei den Corviden umfaf3t
der Duodenalteil ungefahr das erste Drittel
bis die Halfte der Diinndarmlénge.

Die histologischen Darmstrukturen sind
bei allen Corvidenarten dhnlich und unter-
scheiden sich nicht grundsitzlich von de-
nen, welche Hodges (1974) fiir das Haus-
huhn beschrieben hat. Zwischen den Saum-
zellen des Epithels sind schleimbildende
Becherzellen eingestreut, die sich mit Al-
ciangelb anfdarben lassen. IThre Anzahl
nimmt bei den Corviden caudalwirts zu.
Auch reichen die Saum- und Becherzellen
in die Kryptenschlduche hinein, jedoch
nicht in die Kryptenendstiicke, deren Epi-
thel keinen Stdbchensaum aufweist. Der
Ileumteil zeigt dem Duodenalteil gegen-
iiber keine prinzipiellen qualitativen Struk-
turunterschiede. In der Regel sind samtli-
che Strukturen der Lamina propria im
Ileumteil weniger stark entwickelt.

Qualitative Artunterschiede lassen sich
nicht feststellen, wohl aber solche in der
Menge der Muskelfasern und der kollage-
nen Fasern im Zottenstroma. Verschiedene
Strukturen des Duodenalteils, des Ileum-
teils und des Enddarms eigenen sich fiir
einen quantitativen Vergleich zwischen den

Arten; die MeBresultate sind in Tab.7 auf-
gefiihrt.

5.3. Enddarm

Der Enddarm, zwischen der Caeca-Ein-
miindung und der Kloake, bildet ein kurzes,
gerades, sehr dehnbares Rohr. Seine histo-
logischen Strukturen sind ein getreues, aber
zunehmend flacher werdendes Abbild des
Diinndarmes. Im Epithel finden sich Be-
cherzellen bis in die Kryptenendstiicke. In
der Lamina propria sind Lymphozytenan-
sammlungen haufiger. Die Ringmuskel-
schicht ist ziemlich stark ausgeprdgt und
stellenweise stark durch Bindegewebe un-
terteilt. Weiter caudal im Coprodaeum ver-
andert sich die bishrige Anordnung der
Muskulatur, und es treten grobe Querfalten
auf (Greschick 1914). Alle von mir unter-
suchten Corviden-Arten weisen die glei-
chen Verhiltnisse auf.

5.4. Blinddirme

Bei den Corviden sind die Blindddrme klein
und rudimentér, grobmorphologisch zeigen
sie geringfiigige Unterschiede in Lange und
Durchmesser (Tab.6).

Nahe bei der Miindung entspricht ihre
Wand, obwohl diinner, der Darmwand.
Falten umschliefen ein schmales Lumen.
Einige Krypten mit schwach ausgebildeten
Schlduchen finden sich in der Lamina pro-
pria, welche sehr stark von Lymphocyten
infiltriert ist. Um das Lumen ist das Epithel
hochprismatisch mit Saum- und Becherzel-
len; diese kommen auch in den wenig zahl-
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Tab.7. Darm, histologische MeBwerte (tu). A = Darmabschnitt (a = Duodenalabschnitt, b = Ileum-
abschnitt, ¢ = Enddarm), B = groBter Durchmesser, C = mittlere Faltenhdhe, D = mittlere Faltenbreite,
E = Anzahl Falten pro Querschnitt, F = Dicke der Kryptenschicht, G = Durchmesser des Kryptenend-
stiickes, H = Dicke der inneren Langsmuskelschicht, I = Dicke der Ringmuskelschicht, K = Dicke der

dufleren Lingsmuskelschicht.

A B C D E F G H I K
C. monedula a 1196 166 19 45 83 16 4.5 22 3,3
b 747 97 8 62 47 14 1,2 11 2,1
c 1238 66 11 58 49 11 49 11 4,5
C. corone a 775 167 8 86 48 13 2,1 13 4.1
b 625 52 6 84 31 10 3.4 13 3,4
c 1187 31 6 88 42 8 6,3 13 6,3
C. frugilegus a 986 179 13 66 70 12 2,2 13 4,3
b 815 66 7 64 33 11 43 13 4,1
c 1315 26 7 68 44 9 6,6 26 8,8
Ccorax a 840 127 13 64 79 8 2,6 10 4,8
b 1050 23 6 50 48 7 3,2 10 3,2
c 649 119 16 56 67 8 1,9 9 31
Pyrrhocorax a 1143 218 16 68 95 14 1,6 19 4.4
b 1013 122 11 54 49 8 3,3 16 3,3
c 1013 143 14 56 41 10 5,4 16 5,4
Nucifraga a 972 120 15 38 90 12 2,9 17 4,6
b 900 120 15 49 80 9 3,0 11 3,6
c 1081 90 15 49 30 11 5,9 12 5,9
Pica a 1355 177 20 48 80 12 2,9 17 4,6
b 772 86 14 46 43 12 4.6 24 6,8
c 789 28 12 46 68 7 2,9 12 3,9
Garrulus a 1576 216 19 42 93 15 3,7 19 7,4
b 1335 92 15 42 46 12 3,7 29 7,2
c 1012 71 14 42 28 11 3,9 29 5,7

reichen Krypten vor. Die Muskulatur ist
verhiltnismiBig schwicher als in der Darm-
wand.

Weiter distal von der Miindung erschei-
nen immer grofere Lymphfollikel, welche
das Lumen zu einer feinen Spalte verengen
und allmahlich alle Darmwandstrukturen
der Lamina propria verdringen. Die Kryp-
ten werden immer seltener. Die Muskulatur
ist sehr diinn und meistens auf die Ring-
schicht reduziert. Fine gut entwickelte Se-
rosa umfafit die Blinddérme und befestigt
sie am Darmrohr.

Ich fand diese Situation bei allen unter-
suchten Corvidenarten, wobei das Lumen
und die Wandstrukturen bald mehr, bald
weniger distal zugunsten des Lymphgewe-
bes verdringt sind. Das steht aber wahr-
scheinlich mit dem Alter und Gesundheits-
zustand der betreffenden Individuen in Zu-
sammenhang.

5.5. Schleimhautmuster

Die Notwendigkeit der Oberfldchenvergré-
Berung bedingt auf der Innenfliche des
Darmes die Entwicklung eines Schleim-
hautreliefs, das je nach Art ein bestimmtes,
regelmiBiges Muster zeigt. Bei den von mir
untersuchten Formen lassen sich folgende
Relieftypen feststellen (Abb. 3):

(E) Zickzackfalten: Die Léngsfalten lau-
fen parallel zueinander in Zickzacklinien
(Abb.4c).

(F) Verstrebte Zickzackfalten: Auf der
Auflenseite der Winkel entstehen verstre-
bungsartige Wandverlingerungen gegen
die Nachbarfalten.

(G) Netzfalten: Die Zickzackfalten sind
mehr oder weniger regelmiBig miteinander
durch Querwinde verbunden (Abb.4b).
(H, I) Unterteilte Netzfalten: 1 bis 3 zu-
satzliche lamellire Querwinde unterteilen
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die Kammern der Netzfalten. Es entsteht so
ein Muster von rechteckigen, sechseckigen

oder quadratischen Kémmerchen, das
man als Wabenmuster bezeichnen kann
(Abb.7d).

(X) Alle drei Typen konnen, vor allem im
Duodenalteil, zusitzliche Strukturen zur
Oberflichenvergroferung aufweisen, in-
dem sich mehr oder weniger breite, lamel-
len- oder fingerformige Lappen iiber jedem
Segmentstiick der Falten erheben. Sie er-

Abb. 3. Darm; halbsche-
matische Darstellung des
Schleimhautreliefs. E =
Zickzackfalten, F = ver-
strebte Zickzackfalten, G =
Netzfalten, H == einfach-,

I = mehrfachunterteilte
Netzfalten, K = tiberstehen-
de Lappen in schlaffem und
gedehntem Zustand; die
Pfeile zeigen die Richtungen
der Entwicklung des Musters.

zeugen Oberflichenbilder, die von fritheren
Autoren als Rundzotten oder als versetzte
Lamellen bezeichnet worden sind (Abb.4a,
Abb.7b, c).

Da der Darm der von mir untersuchten
Arten relativ grof ist, war es moglich, so-
wohl histologische Schnitte als auch unter
der Binokularlupe sezierte, mit Methylen-
blau angefirbte Totalprdparate in die
Untersuchung einzubeziehen. Nach der er-
sten Untersuchung eines Totalpriparates

Tah.8. Darm: Vergleich des Schleimhautmusters. Faltentyp (nach Abb.3): E = Zickzackfalten, F = ver-
strebte Zickzackfalten, G = Netzfalten, H = einfach unterteilte Netzfalten, I = mehrfach unterteilte Netz-
falten, K = iiberstehende halbkreisformige Zotten, g = gleichméBig erhohtes Muster; + -+ = hoch,

+ = miBig hoch, * = niedrig, — = flach. C.corone-EW = ausschlieBlich mit Proteinnahrung gefiitterte
Rabenkrihen.
Duodenalteil Tleumteil Enddarm
Falten- herausragende  Falten- herausragende  Falten- herausragende
typ Strukturen Strukturen typ Strukturen
Form  Hohe Form  Hohe Form  Hohe
C. monedula #H),G K)g ++ (G),F g + E g +
C. corone corone I g ++ LG) g + 1 —
C. corone-EW I g ++ L(G) ¢ + I -
C. corone cornix I g ++ L(G) g + I -
C. frugilegus G,(E) K ++ F g + E g +
C.corax G X + (FL,E g + E g +
Pyrrhocorax G g ++ G,(F) g + E g +
Nucifraga G K + G,(F) g + E g +
Pica G XK),g + g + F,E g +
Garrulus G K ++ K + L(E) g +
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Abb.4. Darm; Schleimhautmuster. a. Duodenum bei Nucifraga, REM-Aufnahme. — b. Ileum bei Pica,
ungefdrbt. — ¢. Enddarm bei Nucifraga, REM-Aufnahme.

konnte ich die Lamina epithelialis entfer-
nen, welche auch im fixierten Zustand sehr
zart bleibt, und so die viel widerstandsfahi-
gere Lamina propria freilegen. Diese Pri-
parate zeigen dann viel prégnanter die
Form des Musters, wihrend der hochpris-
matische Epitheliibberzug im Normalzu-
stand keine Sicht in die Tiefe gestattet. In
Tab. 8 sind die Schleimhautmuster der ver-
schiedenen Corvidenarten zusammenge-
stellt.

Es ist zu beachten, daf je nach Stirke
und Richtung der Spannung in der Darm-
wand sich die Muster in typischer Weise
verformen konnen. Durch Phenoxetolbe-
handlung (Steinmann 1975) konnte ich die
Elastizitit der Préparate erhGhen und die
Verformung der Muster bei unterschiedli-
chem Dehnungszustand und unterschiedli-
cher Zugrichtung vergleichen, z.B. beim
einfach unterteilten Netzfaltenmuster von
Corvus monedula (Abb.5). In entspanntem
Zustand ist das Zickzackmuster sehr ausge-
prigt, die Grundrisse der Kammern sind
Parallelogramme (a). Bei schwacher Deh-
nung in Léngsrichtung strecken sich
die Zickzacklinien, die Kammern werden
rechteckig und bleiben diagonal gestellt (b).

Wenn der Zug in Langs- und Querrichtung
stark ist, so entsteht ein Wabenmuster mit
sechseckigen Kammern (c). Erfolgt die
Dehnung aber in Querrichtung, so entste-
hen rechteckige Kammern, die quer gestellt
sind und deren Ecken nicht mehr den ur-
spriinglichen Eckpunkten entsprechen (d).
Dies hat vor allem insofern eine Bedeu-
tung, als beim iiberhdhten Faltentyp mit
Lamellen auf den Lingswinden die Rich-
tung der Lamellen je nach Dehnungsgrad
und -richtung verschieden sein kann.

Die Netzfalten zeigen bei den verschie-
denen Arten nicht immer das gleiche Mu-
ster. Bei Pica iiberwiegen geradlinige For-
men: scharf spitzwinklige, rhombische
Kistchen (Abb.4b). Bei Pyrrhocorax hin-
gegen herrschen runde Formen vor: in
schlaffem Zustand sind die Késtchen S-for-
mig, in gedehntem werden sie spindelfor-
mig. Im Ileum wird das Muster weniger
hoch und ist meistens im Enddarm auf
Zickzackfalten reduziert. Fine Ausnahme
macht Corvus corone, bei welchem sich das
Wabenmuster iiber den ganzen Darm er-
streckt, nur im caudalen Tleumdrittel wird
es oft flach und unregelmiBig. Die gleichen
Befunde gelten auch fiir C.corone cornix.
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Abb. 5. Darm; schematische
Darstellung des Verhaltens von
Netzfalten in verschiedenen
Dehnungszustinden bei Corvus
monedula. a. Entspannter Zu-
stand; b. Dehnung in Léngsrich-
tung; ¢. Dehnung in Langs- und
Querrichtung; d. Dehnung in

Querrichtung.

Bemerkenswert ist auch die Tatsache, dafl
dieses Muster unabhingig von der Ernih-
rung ausgebildet wird: Mit reiner Protein-
nahrung aufgezogene Exemplare von Cor-
vus corone zeigen das gleiche Wabenmuster
wie die wildlebenden Individuen (Tab. 8).

5.6. Ontogenie des Schleimhautmusters

Die Feststellung, daf die Darmschieimhaut
im untern Ileum Zickzackfalten bildet,
wihrend im oberen Darmabschnitt Netzfal-
ten und Wabenmuster auftreten, bestitigt
das Postulat des «von caudal nach rostral
zunehmenden Differenzierungsgradienten»
von Ziswiler (1967). Nur Corvus corone,
bei welchem das Zickzackmuster fehlt,
wirft die Frage auf: Konnte nicht doch Cla-
ra (1926b) recht gehabt haben, als er mein-
te, ein Wabenmuster sei primér, indem sich
Lamellen rund um die Kryptenéffnungen
erhoben hitten, und das Zickzackmuster
leite sich sekundédr von diesem «primitiven
Netz-Grundrelief» ab? Zur Abklarung die-
ser Frage untersuchte ich die Ontogenese
des Wabenmusters von Corvus corone.

Es stand mir dafiir eine Serie von Em-
bryonen und Jungtieren zur Verfiigung.
Zum Vergleich wihlte ich drei Embryonal-
stadien, ein frischgeschliipftes Tier und fiinf
Jugendstadien nach dem Schliipfen bis zum
Alter von ca. ¥ Jahr. Da das Alter der Em-

bryonen nicht genau in Tagen nach dem
Brutbeginn festzustellen war, wihlte ich als
Altersmerkmal die Scheitel-Steiflinge
(Sch-St) und den Darmdurchmesser im
Duodenalabschnitt (Darm@). Fiir die
Jungvogel wurde das Alter in Tagen nach
dem Schliipfen angegeben. Es wurden Ab-
schnitte aus der Duodenalschlinge, aus ver-
schiedenen Ileumhdhen und aus dem End-
darm untersucht.

Abb.6 zeigt halbschematisch die Ent-
wicklung des Darmmusters in acht repri-
sentativen Altersstadien. — Im kleinsten
Embryo (Nr.1: Sch-St 45 mm, Darm @ 0,5
mm) ist die ganze Darminnenfldche von ge-
raden, parallel verlaufenden Léangsfalten
iiberzogen. — Ein etwas grofierer Embryo
(Nr.2: Sch-St 65 mm, Darm@ 1,5 mm)
zeigt iiber die ganze Darmlénge regelmifi-
ge, parallele Zickzackfalten (Abb.7a). In
einem Zwischenstadium zwischen diesen
beiden Embryonen erstreckt sich das Zick-
zackmuster noch nicht tiber den ganzen
Darm, sondern tritt erst im rostralen Teil
des Duodenums und im caudalen Teil des
Tleums bei der Einmiindung der Blinddéar-
me auf, wihrend der mittlere Darmteil
noch mit gestreckten Falten besetzt ist. —
Im Stadium kurz vor dem Schliipfen (Nr.3:
Sch-St 85 mm, Darm,? 2,5 mm) sind im
Duodenum die Segmente der Zickzackfal-
ten bereits stark durch fingerférmige Lap-
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Abb. 6. Darm; Ontogenie des a b
Schleimhautmusters bei Corvus du if du il

corone, halbschematische Dar-

stellung. a. Embryonalstadien:

1 == Scheitel-Steiflldnge 45 mm,

2 = Sch-S8t 65 mm, 3 = Sch-St 1
85 mm, 4 = frisch geschliipft. —

b. Jungvogel: 5 = 4tigiger, 6 = 12t4-

giger, 7 = 20tégiger Nestling, 8 =
vierteljahriger Vogel. — du = Duoden-

alteil, il = Ileumteil.

pen erhéht (Abb.7b). Oberflachlich be-
trachtet erweckt dieses Relief den Eindruck
von versetzten Rundzotten. Im Ileum fin-
den sich nur leichte, halbmondférmige Lap-
pen auf den Zickzackfalten. — Im frischge-
schliipften Individuum (Nr.4) zeigen sich
im Duodenum die gleichen Strukturen wie
im letzten Stadium, doch hat ihre Hohe zu-
genommen. Im Ileum haben sich durch
Nachwachsen an den Winkeln die Faltener-
héhungen ausgeglichen, und an den Ecken
erscheinen Wandverstrebungen. — Beim 4
Tage alten Nestling (Nr.5) zeigt die Innen-
fliche des Duodenums nicht mehr finger-
formige, sondern stumpfe, rundliche,
versetzte Lappen (Abb. 7c). Im Ileum errei-
chen die Verstrebungen die benachbarten
Falten, so daf} allmihlich ein Netzfaltenmu-
ster entsteht, dessen Zickzackfalten dicker,
deren Querwinde diinner sind. ~ Beim 12

Tage alten Nestling (Nr.6) sind im Duo-
denum die Falten sehr hoch, die vorstehen-
den Lappen rundlich. In der Tiefe treten
Querwinde auf. Das lleum ist durch zusétz-
liche Querwinde unterteilt; diese sind noch
sehr diinn, doch 148t sich in der Tiefe ein
Wabenmuster erkennen. — Beim 20té4gigen
Nestling (Nr.7) entspricht das Darmmuster
weitgehend demjenigen des Adulttieres;
die Unterteilungen der Kammern sind ho-
her und stidrker geworden, im Duodenum
erreichen sie aber den oberen Rand der
Lingstalten noch nicht, so daB oberflidch-
lich der Eindruck lappenférmig erhéhter
Zickzackfalten entsteht. Im Ileum sind die
Unterteilungen deutlicher, wenn auch
manchmal noch nicht iiberall gleich hoch,
so dal3 das Muster nicht {iberall regelmifBig
erscheint. — Zirka %Jahr alte Krdhen
haben das definitive Muster der Erwachse-
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nen: im Duodenum wie im Ileum ein Wa-
benmuster aus rohrenartigen, stark erhdh-
ten Kammerchen (Nr.8, vgl. Abb.7d).

5.7. Diskussion

Die Gliederung des Vogeldarmes und die
duReren Proportionen sind gut bekannt und
wurden vielfach in ihrem funktionellen und
taxonomischen Zusammenhang diskutiert
(Bujard 1906, 1909, Clara 1925, Eber
1956, Gadow 1879, 1889, Hesse 1935,
Magnan 1910, Mitchell 1901, Rensch
1946, Schumacher 1922, Ziswiler 1967).

Abb.7. Darm; Ontogenie
des Schleimhautmusters
bei Corvus corone.

a. Embryonalstadium 2,
Ileum. — b. Embryonal-
stadium 3, Duodenum. —
¢. Jungvogel Stadium 5,
Duodenum. — d. Altvo-
gel, Duodenum. —a, b, ¢,
Methylenblauférbung,
Negativ-Aufnahmen, d
REM-Aufnahme. Num-
mern der Entwicklungs-
stadien wie in Abb. 6.

Die Feststellung, daf der Diinndarm her-
bivorer und granivorer Formen relativ lang,
derjenige carnivorer, insectivorer und fruc-
tivorer Vogel hingegen kiirzer ist (Ziswiler
& Farner 1972), gilt auch fiir die Corviden-
arten, wenn man ihre verschiedene Vor-
zugsnahrung beriicksichtigt. Trotz der deut-
lichen funktionellen Anpassung gestatten
die unterschiedlichen AufenmaBe und hi-
stologischen MaBe eine gute taxonomische
Gruppierung, wobei sich zwei Haupttypen
abzeichnen:

Typ «Corvus»: langer, schmaler und
gleichmiBig verlaufender Diinndarm; rela-
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tiv kurzer Enddarm, der weiter ist als das
Ileumendstiick; relativ niedrige, schmale
Schleimhautfalten, welche gegen den End-
darm zu ausgesprochen niedrig werden;
diinne Kryptenschicht mit schmalen Kryp-
tenendstiicken. Diesem Typ entsprechen
Corvus corone, C.frugilegus und C.corax,
wihrend C. monedula in der Form des End-
darms diesem Typ zugehort, in den anderen
Merkmalen aber dem anderen Typ gleicht.

Typ «Garruluss: kurzer, weiter, gegen
den Enddarm sich allmihlich verschma-
lernder Diinndarm; langer und breiter
Enddarm, der aber schmiler ist als das
Ileumendstiick; hohe, breite Schleimhaut-
falten, welche gegen den Enddarm nur we-
nig niedriger werden; dicke Kryptenschicht
und breite Kryptenendstiicke. Diesem Typ
entsprechen Garrulus und Pyrrhocorax, mit
einigen Abweichungen auch Pica (niedrige
Falten im caudalen Abschnitt des Diinndar-
mes) und Nucifraga (relativ niedrige Falten
im Duodenalteil).

Auch das Schleimhautmuster des Vogel-
darmes wurde schon von vielen Autoren
beschrieben (Bujard 1909, Clara 1926b,
Miiller 1922, Ziswiler 1967). Bujard
(1909) postulierte einen Zusammenhang
zwischen Darmrelief und Erndhrungsweise.
Jakobshagen (1915, 1920) hingegen kam
auf Grund seiner Untersuchungen an Fi-
schen, Amphibien und Reptilien zur An-
sicht: «Morphologische Reliefreihen kniip-
fen sich an Verwandtschaftsgruppen und
nicht an Erndhrungskategorien.» Ziswiler
(1967) gibt eine einleuchtende Interpreta-
tion des Musters: «Man kann den von cau-
dal nach rostral zunehmenden Differenzie-
rungsgradienten als Rekapitulation der
phyletischen Differenzierung betrachtens.

Meine ontogenetischen Untersuchungen
am Darm von Corvus corone bestitigen
diese Auffassung. Wie Jakobshagen (1915,
1920) an Reptilien und Amphibien fest-
stellte, erwiesen sich gestreckte, parallele
Falten als urspriinglich. Sehr junge Krahen-
embryonen zeigen diese Faltenform iiber
die ganze Darmlinge (Abb.6: 1). Den ge-
streckten Falten folgen die Zickzackfalten
(Abb.6: 2), das einfachste Muster, das bei

adulten Corviden nur im caudalen Darmteil
vorkommt. Von hier aus lieBen sich grund-
satzlich drei Moglichkeiten der Weiterent-
wicklung denken: erstens konnten Zick-
zackfalten durch Einsenkungen unterbro-
chen werden, so dafl nur noch finger- oder
lappenformige Zotten iibrig blieben, zwei-
tens konnten die Faltenrander partiell oder
gleichmaBig in die Hohe wachsen und drit-
tens konnten sich zwischen den Zickzack-
falten zusatzliche Querwinde bilden.

Nach meinen Beobachtungen scheinen
sich bei den Corviden, je nach Art gleich-
zeitig oder unabhingig voneinander, nur
die beiden letzteren Differenzierungsvor-
ginge abgespielt zu haben. Einerseits fiih-
ren zuerst die Wanderhohungen zu einem
System von halbkreisférmigen oder — nur
embryonal — fingerformigen Zotten
(Abb.6: 2, 3; Abb.7b, ¢). Anderseits wird
die OberflichenvergroBerung durch die
Bildung von Querwinden (Abb.3 G) er-
reicht, deren erste Ansidtze Verstrebungen
an den Ecken der Zickzackfalten (F) sind,
wie sie auch Miiller (1922) fiir Turdus ilia-
cus beschreibt. Der nichste Differenzie-
rungsschritt besteht in der einfachen (H)
oder mehrfachen (I) Unterteilung der
Kammern. Ob diese Kammern Rauten-,
Rechteck- oder Hexagonalform aufweisen,
hingt einerseits von der Stellung der Quer-
wande, anderseits vom Dehnungszustand
des Darmes ab (Abb.5). Eine weitere
OberflichenvergroBerung kann aber wie-
derum auch bei Netzfalten durch vorste-
hende Lappen und Zotten erreicht werden
(Abb.4c). Wenn iltere Autoren oft wider-
spriichliche Angaben iiber das Darmrelief
machten, so beruht dies vermutlich darauf,
dafl wegen der iiberstehenden Lappen das
Grundmuster in der Tiefe nur nach speziel-
ler Préparation erkennbar ist.

Ein Vergleich der Differenzierungsstufen
des Darmmusters der von mir untersuchten
Corviden ergibt folgende Artunterschiede:
Bei Garrulus findet sich ein primitives Mu-
ster mit Netzfalten und vorstehenden Lap-
pen im gréBten Teil des Darmes. Das glei-
che Muster besteht bei Nucifraga im vorde-
ren Darmteil, es geht aber im Ileum in ein
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gleichmiBig hohes Netzmuster iiber. Bei
Pica und Pyrrhocorax tritt die Lappenbil-
dung noch stirker zuriick, dafiir werden
nun die Wiande verstirkt. Die beiden Gat-
tungen unterscheiden sich aber durch die
mehr eckige oder rundliche Form der
Kammern.

Den geringsten Differenzierungsgrad
treffen wir bei Corvus corax und C. frugile-
gus mit iberwiegend gleichmiBig hohen
Zickzackfalten. Nur im Duodenum treten
iiber eine kurze Strecke Netzfalten mit vor-
stechenden Lappen wie bei Garrulus auf.

Die héchste Differenzierung wird bei
Corvus corone mit der mehrfachen Unter-
teilung der Netzfalten zu einem feingliedri-
gen Wabenmuster iiber die ganze Darmlén-
ge erreicht.

Corvus monedula zeigt zu Beginn des
Duodenums eine einfache Unterteilung des
Netzmusters, das gelegentlich durch halb-
kreisformige Lappen erhéht ist. Dann geht
dieses Muster in einfache Netzfalten iiber
und schlielich in Zickzackfalten. Es ist un-
wahrscheinlich, daB dieser Typ eine Zwi-
schenstufe zwischen den beiden vorherigen
Differenzierungstypen ist, da bei C.corone
auch in der Ontogenie eine einfache Unter-
teilung der Netzfalten nie sichtbar wird,
sondern gleichzeitig alle Zwischenwinde
der mehrfach unterteilten Netzfalten ent-
stehen.

Aus der ontogenetischen Untersuchung
wird ersichtlich, daf3 sich das Schleimhaut-
muster aus einfachen geometrischen For-
men durch fortschreitende Unterteilung
entwickelt. Die einzelnen Muster werden
sich aber bei verschiedenen Ernahrungs-
weisen unterschiedlich bewéhren. So kénn-
ten die Querwinde im Schleimhautrelief
nicht nur der Oberfldchenvergroferung
dienen, sondern auch dadurch vorteilhaft
sein, daB sie den Durchflufl nihrstoffarmer,
schwerverdaulicher  Vegetabiliennahrung
verlangsamen und damit eine ausreichende
Verweildauer im Darm gewahrleisten. Der
unterschiedliche Bau der Falten 183t sich in
bezug auf die verschiedenartige Konsistenz
der Nahrung wie folgt interpretieren:

1. Das Netzfaltensystem mit seinen in
verengtem Zustand rhomboidalen, schma-
len, in gedehntem Zustand aber breiten,
rechteckigen Kammern (Abb.5) — Bsp.
Corvus monedula — saugt durch diese For-
miénderung den homogenen, halbfliissigen
Nahrungsbrei in die Kammern und prefit
ihn wieder aus. Dadurch ist eine gute
Durchmischung von Nahrung und Sekreten
gewahrleistet.

2. Das mehrfach unterteilte Netzfalten-
muster — Bsp. Corvus corone — bewihrt sich
vor allem bei harter, faseriger Nahrung wie
Gramineenteilen. Bei Verdnderungen der
Wanddehnung bleiben die festen Bestand-
teile im Darmlumen und nur der fliissige
Anteil der Darmfiillung wird mit den gel6-
sten Nahrstoffen bald eingesogen, bald wie-
der mit den Darmsekreten ausgepref3t.

3. Die vorstehenden Lappen— Bsp. Gar-
rulus — bilden mit ihrer grofien Oberfliche,
die vom Darminhalt umspiilt wird, giinstige
Voraussetzungen bei homogenem, flissi-
gem Darminhalt wie z.B. Eichelbrei.

Die Ausbildung des Schieimhautmusters
solite jedoch nicht blof als funktionelle
Adaptation interpretiert werden. Dies zeigt
sich darin, dafl Formen mit gleicher Vor-
zugsnahrung wie Pica und Corvus corone
verschiedene Schleimhautmuster haben,
deren einzige Gemeinsamkeit in einem
ghnlichen Verlauf der Faltenhéhe besteht.
Die Reliefmuster bei Corviden lassen sich
vielmehr als Stufen einer Differenzierungs-
reihe, ausgehend von den verschiedenen
Ontogenesestadien, deuten.

6. AbschlieBende Diskussion

Die Familie Corvidae wurde in den letzten
Jahren von vielen Autoren mit den ver-
schiedensten Methoden untersucht. Ama-
don (1944) definiert sie als eine monophy-
letische Gruppe von miteinander in enger
Beziehung stehenden Gattungen. Osteolo-
gische (Ashley 1941), myologische (Hud-
son & Lanzillotti 1955) und biochemische
Untersuchungen (Sibley 1970) bestitigen
diese Ansicht. Auch meine Befunde am
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Verdauungstrakt, sowohl in bezug auf die
qualitativen als auch auf die quantitativen
Merkmale, lassen die Familie als eine ge-
schlossene Gruppe erscheinen.

Die Corviden werden meistens als eine
eigene Familie (Blake 1962) betrachtet.
Amadon (1944} schlédgt eine erweiterte Fa-
milie Corvidae vor, in welcher als Subfami-
lien die Rabenvigel (Corvinae) mit den Pa-
radiesvogeln, Pirolen, Drongos und Floten-
vogeln vereinigt wiren. Mayr & Amadon
(1951) stellen die Familie Corvidae mit den
australischen rabendhnlichen Grallinidae,
Callacidae, Cracticidae, Ptilonorhynchidae
und Parasidaeidae zusammen auf die hoch-
ste Differenzierungsstufe unter den Passeri-
formes, wobei sie eine Parallelentwicklung
nicht fiir ausgeschlossen halten. Bei Sibley
(1970) findet man eine Zusammenstellung
der Argumente verschiedener Autoren,
welche auf Grund von Befunden der Myo-
logie, Osteologie und Pterylosis (Leach
1914, Stonor 1938, Berger 1956, Beecher
1953, Jollie 1958, Bock 19624, b, 1963) zu
verschiedenen Ansichten tiber die ver-
wandtschaftlichen Beziehungen der Corvi-
den zu anderen Familien kommen. Serolo-
gische Vergleiche von Stallcup (1961) zei-
gen Ahnlichkeiten der Corviden mit La-
nius, und McFarlane (1963) fand Ahnlich-
keiten zwischen den Spermatozoen der
Corviden und der Laniiden. Durch Analy-
sen von Albumenproteinen kommt Sibley
(1970) zur Uberzeugung, daB die Corvidae
wohl gewisse Ahnlichkeiten mit den Cracti-
cidae und Paradisaeidae haben, dafl jedoch

nur zu Lanius eine eindeutige Verwandt-
schaft besteht. In bezug auf die Verwandt-
schaft der Corviden mit benachbarten Fa-
milien sind meine Beobachtungen nicht von
Bedeutung, da der Verdauungstrakt bei
diesen Familien nicht untersucht ist. Wie
ich bereits frither erwdhnt habe, kann ich
gewisse Ahnlichkeiten zu den von Ziswiler
(1967) untersuchten Singvogelfamilien Plo-
ceidae und Pyrrhuloxiidae feststellen, wel-
che aber mehr auf einem dhnlichen Diife-
renzierungsgrad als auf naher Verwandt-
schaft zu beruhen scheinen. Untersuchun-
gen der Verdauungssysteme von Corviden-
ghnlichen Familien konnten hier vermehrst
Klarheit schaffen.

Meine Resultate zeigen, dafl es moglich
ist, auf Grund von Strukturmerkmalen des
Verdauungstraktes relevante Argumente
fiir die Feingliederung einer Vogelfamilie
zu finden. Ich versuchte, die Merkmale so
zu wihlen, dal sie die drei von Ziswiler
(1967) postulierten Hauptvoraussetzungen
erfiillen: gute Unterscheidbarkeit, mit an-
deren Merkmalen nicht korrelierte Variabi-
litdt und erkennbare Funktionalitdt. Von
den hier untersuchten 84 gut unterscheid-
baren qualitativen und quantitativen Merk-
malen erfiillten 73 diese Anforderungen:
11 Merkmale des Muskelmagens erwiesen
sich als zu stark voneinander abhingig und
wurden von der systematischen Argumen-
tation ausgeschlossen (Tab.9).

Fiir die Beurteilung verwandtschaftlicher
Bezichungen scheinen mir neben dem
quantitativen Vergleich der Ubereinstim-

Tab.9. Ubereinstimmungsgrad der Merkmale. Die Anzahl iibereinstimmender Merkmale zweier Arten ist
in % der Gesamtzahl der 73 beriicksichtigten Merkmale ausgedriickt.

C.mone- C.corone C.frugi- C.corax Pyrrho-  Nuci- Pica Garrulus
dula legus corax fraga
C.monedula 106 32 46 43 29 43 41 36
C. corone 32 100 57 37 25 27 31 22
C. frugilegus 46 57 100 50 40 35 40 10
C.corax 43 37 50 100 31 38 39 25
Pyrrhocorax 29 25 40 31 100 51 34 36
Nucifraga 43 27 35 38 51 100 37 44
Pica 41 31 46 39 34 37 100 38
Garrulus 36 22 10 25 36 44 38 100
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mungen jene Merkmale besonders beach-
tenswert, die feinste morphologische Diffe-
renzierungen zeigen und deren Phylogenie
durch ontogenetische Untersuchungen er-
helit werden kann. In unserem Fall ist dies
das Schleimhautrelief des Darmes. Das von
mir beobachtete Mustersystem ist nicht ex-
klusiv fir die Corviden, sondern kommt
auch in vielen anderen Familien vor; inner-
halb der Passeriformes etwa bei Ploceidae
(Bujard 1909), bei Alaudidae und Sturni-
dae (Miiller 1922), bei Pyrrhuloxiidae (Zis-
wiler 1967) und auch auBerhalb dieser
Ordnung z.B. bei den Gruidae (Zoppi &
Shmerling 1969). Taxonomische Beziehun-
gen zwischen diesen Familien lassen sich
zwar anhand dieses Merkmales kaum fin-
den, hingegen kann es innerhalb der Fami-
lie als Maf fiir den Differenzierungsgrad
der verschiedenen Arten angesehen wer-
den. Dabei ist zu bedenken, daf} dhnliche
Strukturen auf gemeinsamer Abstammung
beruhen, aber auch als funktionelle Anpas-
sung an dhnliche Lebensverhaltnisse entste-
hen konnen. Aber selbst in diesem Falle ist
zu beachten, daf} es sich bei allen Corviden
um relativ nahe verwandte Arten handelt,
daB es also auf Grund des dhnlichen Ge-
noms bei gleichartigem Selektionsdruck
leicht zu Parallelentwicklungen kommen
kann, die nicht unter den iiblichen Konver-
genzbegriff fallen, der ja eine duBlere An-
gleichung  grundsitzlich  verschiedener
Stammformen umschreibt.

In bezug auf Oesophagus-, Driisenma-
gen- und Darmstruktur liefen sich zwei Ex-
tremtypen «Corvus» und «Garrulusy un-
terscheiden. Zum ersten gehoren vor allem
die Arten der Gattung Corvus, mit Ausnah-
me von C.monedula, welche gleichviel
Ahnlichkeiten zum ersten wie zum zweiten
Typ zeigt. Die ibrigen Arten zeigen mehr
oder weniger Affinititen zum Typ «Garru-
lus». Die einigermaflen homogene Vertei-
lung der einzelnen Arten im Intermediar-
bereich zwischen den beiden Extremtypen
sprechen gegen eine Aufteilung der Familie
in zwei Unterfamilien, Garrulinae und Cor-
vinae, wie es frihere Ornithologen vor-
schlugen. Meine Resultate unterstiitzen

Goodwin (1976), welcher diese Zweitei-
lung der Familie fiir unnotig hilt.

Hingegen ergeben sich gute Argumente
fur die Biindelung einzelner Arten. Die
Gattung Garrulus wird als primitive Grup-
pe der Corviden aufgefaBt, nicht nur auf
Grund der morphologischen Merkmale,
sondern auch ihres Verhaltens, welches
«eine gewisse Ahnlichkeit mit gebiischbe-
wohnenden Singvbgeln zeigt» (Heinroth
1924). Bei meinen Untersuchungen am
Verdauungstrakt fand ich bei Garrulus
glandarius zwar einen hochspezialisierten
Speicher-Oesophagus, hingegen ist das
Schleimhautmuster des Darmes — fiir unse-
re Argumentation das wichtigere Merkmal
— sehr urspriinglich.

Nucifraga und Garrulus stimmen in 44 %
der Merkmale iiberein, auch das Schleim-
hautmuster des Darmes ist bei beiden Ar-
ten sehr dhnlich.

Trotz Ahnlichkeiten im Oesophagusbe-
reich ist die Merkmalsiibereinstimmung
zwischen Pyrrhocorax und Garrulus mit
36% geringer, hingegen stimmen Nucifraga
und Pyrrhocorax in 51% der Merkmale
iiberein. Das Pyrrhiocorax-Schleimhautmu-
ster 146t sich auch leicht von Nucifraga ab-
leiten. Phyrrhocorax steht also in ndherer
Verwandtschaft zu Nucifraga. Ich kann so-
mit der Behauptung von Amadon (1944)
zustimmen, der in Nucifraga einen «umge-
wandelten Altwelthiher» (a transformed
Old World jay) sieht, wahrend Pyrrhocorax
als «eine Weiterspezialisierung des Nuci-
fraga-Astes» (a further specialisation of
Nucifraga-like stock) zu deuten ist.

Pica zeigt etwa gleiche Merkmalsiiber-
einstimmungen zu Corvus frugilegus (40%)
und C.corax (39%), Garrulus (38%) und
Nucifraga (37%). Ich halte Pica als einen
frihen Abkommling des urspriinglichen
Garrulus-Astes, welcher sich im Gegensatz
zu Nucifraga und parallel zu Corvus auf das
Leben im offenen Feld und auf Granivorie
eingestellt hat. Auch Amadon (1944) sieht
in Pica eine eigenstdndige, vorwiegend alt-
weltliche Gattung mit hdherdhnlichen Ver-
wandten in der Neuen Welt.

Der Ableitung von Corvus aus Nucifra-
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ga-dhnlichen Vorfahren (Amadon 1944)
kann ich ebenfalls zustimmen: C.corax und
C.frugilegus zeigen etwa gleich starke
Ubereinstimmung von Merkmalen mit Nu-
cifraga (38%, 35%) wie mit Pica (40%,
39%), ihr Darmschleimhautmuster ist aber,
dhnlich wie bei Nucifraga, noch primitiv,
wihrend dasjenige von Pica differenzierter
ist. Die vielen Ahnlichkeiten mit Pica sind
eher als Parallelentwicklung dhnlicher An-
lagen zu erkldren. Auch eine nahe Ver-
wandtschaft zwischen Pyrrhocorax und
Corvus (Pyrrhocorax-C. frugilegus: 40%
Ubereinstimmung) ist wahrscheinlich, doch
ist Pyrrhocorax zu hoch differenziert, um
als Stammform fiir Corvusin Frage zu kom-
men. Da zudem Pyrrhocorax von Nucifra-
ga-dhnlichen Vorfahren abzuleiten ist, deu-
ten wir die groBe Ubereinstimmung von
Pyrrhocorax und Corvus am besten als Pa-
rallelentwicklung einander sehr nahe ste-
hender Linien, die beide auf Nucifraga zu-
riickgehen. Die Vermutung Goodwins
(1976), daB die Ahnlichkeit zwischen Cor-
vus und Pyrrhocorax mit gleicher Wahr-
scheinlichkeit auf Konvergenz nicht naher
verwandter Arten zuriickzufiihren sei, er-
scheint mir unhaltbar.

Mit Jollie (1978) bin ich der Ansicht, dafl
Corvus corax, C.frugilegus und C.corone
einer geschlossenen Verwandtschaftsgrup-
pe angehoren. Dabei erreicht C. corone (co-
rone und cornix) in bezug auf das Schleim-
hautmuster die hochste Entwicklungsstufe,
wihrend C.corax und C.frugilegus dhnlich
primitive Muster zeigen. Auf Grund des
Schleimhautmusters muf8 man C. frugilegus
eindeutig in nédchste Nahe von C. corax stel-
len. Dem scheint die Tatsache zu wider-
sprechen, dal C.frugilegus mit C.corone
ausgesprochen viel iibereinstimmende
Merkmale aufweist (57%), mehr als mit
C.corax (50%). Ich halte dies jedoch als
Parallelentwicklung zufolge ahnlicher Er-
nihrungsweise. Nach meinem Dafiirhalten
ist C.frugilegus die jlingere Art, was auch
dadurch bestitigt wird, daB sie im Gegen-
satz zu C. corone kaum Rassenbildung auf-
weist.

Corvus monedula steht in vieler Hinsicht

abseits von der Corvus-Gruppe; er zeigt
gleich starke Merkmalsiibereinstimmung
mit den urspriinglichen Corvusarten (mo-
nedula-corax: 43%, monedula-frugilegus
46%), mit Nucifraga (43%) und Pica
(41%), etwas weniger mit Garrulus (36%).
Sein Schleimhautmuster zeigt eine hohere
Differenzierung als bei C.corax und C. fru-
gilegus. Auch Jollie (1978) sieht bei C.mio-
nedula allzu grofle Unterschiede im Nist-
verhalten, in der Farbe der Augen und der
Eier, in der Stimme usw., als da3 man ihn
bei der Gattung belassen konnte, und
schldgt vor, die Gattung Coloeus Kaup,
1829, wiederherzustellen. Ich bin gleicher
Meinung und glaube aus meinen Resultaten
schlieBen zu konnen, dafl Coloeus, dhnlich
wie Corvus und Pyrrhocorax, sich aus
einem Ast der Nucifraga-dhnlichen Vorfah-
ren separat entwickelt hat.

Untersuchungen an weiteren Arten au-
Berhalb Europas kénnten wahrscheinlich in
die verwandtschaftlichen Beziehungen gro-
Bere Klarheit bringen.
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lieBen. In erster Linie mochte ich hier meinen Dank
Herrn Prof. Dr. V.Ziswiler abstatten, der mir das
Thema iiberlieB und meine Arbeit jederzeit wohl-
wollend unterstiitzte. Zu Dank verpflichtet bin ich
auch Herrn Prof. Dr. R.No6thiger und Herrn J. He-
gelbach fiir Materialbeschaffung sowie der Schwei-
zerischen Vogelwarte Sempach, welche mir um-
fangreiches Vogelmaterial iiberlieB. Ferner méchte
ich Frau Dr. V. Krulis, Frau S. Wick und Frl. D.Ko-
belt fiir ihre Hilfe und ihren Rat bei histologischen
und photographischen Arbeiten danken, sowie Frl.
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_Zusammenfassung, Summary

1. An 8 Arten der Familie Corvidae wurde eine
vergleichend morphologische Untersuchung des
Verdauungskanals durchgefiihrt.

2. Fir jeden Abschnitt des Verdauungstraktes —
Oesophagus, Driisenmagen, Muskelmagen, Diinn-
darm, Enddarm und Blindddrme — wurden arttypi-
sche qualitative und quantitative Merkmale ermit-
telt und ihre funktionelle Bedeutung diskutiert. Die
aus histologischen Schnittserien stammenden MeB-
werte wurden in Tabellen und Diagrammen zusam-
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mengetragen; an diesen wurde ihr Beitrag zur Fein-

gliederung der Familie geschatzt.

3. Als besonders schliissige qualitative Merk-
malskomplexe fiir die Unterscheidung niederer Ta-
xa erwiesen sich die Struktur der Driisen, der Lami-
na propria und der Muscularis mucosae im Oeso-
phagus, die Strukturen der Zusammengesetzten
Driisen und des Schleimhautmusters im Driisenma-
gen und ganz besonders das Schleimhautrelief im
Darmrohr. Die spezielle Untersuchung der Ontoge-
nese des Schleimhautmusters im Darm von Corvus
corone ergab Hinweise auf die Evolution dieses
Merkmals.

4, Die Corviden stimmen zwar im allgemeinen
Bau der einzelnen Abschnitte des Verdauungstrak-
tes weitgehend lberein, im feinstrukturellen Be-
reich zeigen sie jedoch eine ausgeprégte interspezi-
fische Radiation. Von insgesamt 84 verglichenen
Merkmalen ergaben sich bei mindestens 73 deutli-
che Unterschiede zwischen einigen der untersuch-
ten Arten. Ein Vergleich des Ubereinstimmungs-
grades dieser arttypischen Merkmale mit der Ent-
wicklungsstufe des Schleimhautmusters legt Schiiis-
se tiber die verwandtschaftlichen Beziehungen der
Kleingruppen nahe.

5. Die wesentlichen Folgerungen fiir die Fein-
gliederung der Familie sind:

a) Nucifraga ist von Garrulus-ghnlichen Vorfahren
abzuleiten.

b) Pyrrhocorax und Corvus zeigen nahe Verwandt-
schaft mit Nucifraga und stammen wahrschein-
lich beide von Nucifraga-dhnlichen Vorfahren
ab.

¢) Die Gattung Corvus erweist sich, trotz nah-
rungsbedingten Radiationen, als recht homogen
mit Ausnahme von Corvus monedula.

d) Corvus monedula zeigt grofe Affinitéten zu Nu-
cifraga, Pica und Garrulus, so dafl es nahelie-
gend scheint, die Gattung Coloeus Kaup, 1829,
wieder einzufiihren. Moglicherweise hat sich
Coloeus aus Nucifraga-ahnlichen Vorfahren pa-
rallel zu Corvus entwickelt.

e) Pica nahm, sehr wahrscheinlich ausgehend von
Guarrulus-hnlichen Vorfahren, eine eigene Ent-
wicklung, welche Analogiedhnlichkeiten zu
Corvus corone und Corvus frugilegus zeigt.

6. Die aus meinen Befunden resultierenden Sy-
stemvorschldge werden mit jenen anderer Autoren
verglichen.

A comparative morphological study of the diges-
tive tract of some European Corvids (Corvidae)

1. A comparative morphological investigation
was carried out on the digestive tracts of 8 species of
the Corvidae.

2. For each section of the digestive tract —
esophagus, glandular stomach, gizzard, small intes-
tines, colon and ceca — the qualitative and quantita-
tive characteristics typical for each species were
determined, and their functional significance was
discussed. The results, which were obtained from a

series of histological sections, were summed up in a
set of tables and diagrams; from these one could
judge their taxonomical importance.

3. Certain qualitative characteristics proved to be
particularly significant in determining differences
between members of the lower taxa, namely the
structure of the glands, the Lamina propria and the
Muscularis mucosae in the esophagus, the structure
of the composed glands, the pattern of the epithelial
surface in the glandular stomach, and most of all the
inner relief of the intestines. The ontogeny of the
epithelial reliefs of Corvus corone was analysed.
The results shed light on the evolution of this
characteristic.

4. The general morphology of the individual
parts of the alimentary tract is similar in all mem-
bers of the Corvid family; however the minute
structures show distinct interspecific radiation. Out
of a total of 84 compared characteristics, at least 73
indicated clear differences among some of the
investigated species. A comparison of the degree of
similarity of these species-typical characteristics
gives evidence concerning the relationships
between the smaller groups with each other.

5. The systematic conclusions which can be
drawn are as follows:

a) Nucifraga descended from Garrulus-like ances-
tors.

b) Pyrrhocorax and Corvus are closely related to
Nucifraga and probably both descended from
Nucifraga-like ancestors.

¢) Apart from Corvus monedula the Corvus-genus
proves to be quite homogeneous, in spite of cer-
tain divergences caused by dietary differences.

d) Corvus monedula shows great similarities with
Nucifraga, Pica and Garrulus, so that it appears
relevant to revive the genus Coloeus Kaup,
1829. Possibly Coloeus developed parallel to
Corvus from Nucifraga-like ancestors.

e) Pica, which probably descended from Garrulus-
like ancestors, developed independently, show-
ing certain analogies with Corvus corone and
Corvus frugilegus.

6. The classification system which results from
my findings, is compared with those of other
authors.
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Schriftenschau

BurckHarDT, D., W.GreLLER & H.U.MULLER
(1980): Geschiitzte Tiere der Schweiz. Schweizer
Bund fiir Naturschutz, Basel. 224 S., 153 farbige
Abb., Fr.18.80. — In gleicher Ausstattung wie
Landolt’s «Geschiitzte Pflanzen der Schweiz» er-
scheint jetzt im selben Verlag ein populires Kom-
pendium zum zoologischen Artenschutz. H. U. Miil-
ler stellte die vielfach begeisternd schénen Bilder
zusammen. Die Artbeispiele bei den Wirbeltieren
sind in systematischer Anordnung gegliedert. Eini-
ge markante Niedere Tiere sind einer Auswahl von
Biotopen zugeordnet. Jeder Bildseite sind systema-
tisch zusammengefaBte Angaben zur Biologie und
Verbreitung der betr. Art beigegeben, die trotz
grofter Knappheit viele Anregungen fiir den Laien
beinhalten. Bei der Limikole auf S.80, mit Bruch-
wasserliufer betitelt, diirfte es sich um einen Flu-
uferldufer handeln. — Ein Abschnitt iiber den ge-
setzlichen Artenschutz mit einer ibersichtlichen
Tabelle zum Vergleich der Artenschutzbestimmun-
gen in den einzelnen Kantonen stammt vom Juri-
sten W.Gfeller. — Wichtige und mutige Akzente zu
einem zeitgemidBen Naturschutz sind prignant for-
muliert im Einleitungsteil mit dem programmati-
schen Titel: «Schutz der Tiere in einer sich wan-
delnden Landschaft». Nach einer Darstellung der
geschichtlichen Entwicklung von Fauna und Land-
schaft kommt Dieter Burckhardt auf diesem Hin-
tergrund auf den Schutz der Tierwelt zu sprechen.
Der Artenschutz wird hineingestellt in ein umfas-
senderes Konzept, in dem fiir die Erhaltung und
Forderung der Vielfalt namentlich Schutz und Neu-
schaffung naturnaher Lebensrdume gefordert wird.
Artenschutz wird dadurch zu einer wichtigen Er-
ganzung des Biotopschutzes. Folgerichtig betont
Burckhardt: «Grundsitzlich sind alle Tiere schiit-
zenswert»... «Gefdhrdung und Seltenheit stellen
wichtige Kriterien fiir die Schutzwiirdigkeit dar.
Aber es sind nicht die einzigen. Auch die Frage, ob
sich eine Tierart in unserem Lande fortpflanzt oder
nicht, darf keinen Ausschlag fiir die Schutzwiirdig-
keit geben». Auch Raststdtten und Winterquartiere
sind schiitzenswert. Inventaren und den «Roten Li-
sten» wird eine wichtige Rolle bei der Bestandes-
iiberwachung zugesprochen. Ihre Verfiligbarkeit

disaccharidase activities in some birds, reptiles
and mammals. Comp. Biochem. Physiol. 29:
289-294.

Dr. Maria G. Oelhafen, Zoologisches Museum der .
Universitiit Ziirich-Irchel, Winterthurerstrafie 190,
CH-8057 Ziirich

entscheidet aber weitgehend liber deren Relevanz
fiir die Praxis der Planer usw. Deshalb fordert
Burckhardt: «Eine Datenbank nach englischem
Vorbild (Heath et.al. 1976) dréngt sich auf». Die-
ser informativen und wohl biindigsten Darstellung
des zoologischen Naturschutzes ist eine weite Ver-
breitung zu wiinschen. M. Ritter

Scamip, G. (Hg.) (1979): Der Buchswald bei
Grenzach (Grenzacher Horn). 17 Einzelbeitrige,
462 S.,161 Schwarzwei$3- und 11 Farbbilder, 3 Kar-
tenbeil., 109 Tab. Inst. F. Okologie u. Naturschutz,
Karlsruhe. DM 48.—. — Als Band 9 der Reihe «Na-
tur- und Landschaftsschutzgebiete Baden-Wiirt-
tembergs» erscheint ein Buch tiber die trockenwar-
men Kalkhiigel bei Grenzach (Hochrheintal bei
Basel). 12 Autoren schreiben in insgesamt 17 Bei-
triigen iiber Geschichte, Klima, Geologie, Weinbau,
Vegetation, Tierwelt und Naturschutzbestrebun-
gen, sodaB eine interdisziplindre Monographie nach
dem Vorbild von Schifer/Wittmann’s «Isteiner
Klotz» (1966) entstand. Schwerpunkte bilden die
Beitrige von A.Rieser zur Geologie, H.von Rud-
loff zum Klima (mit Zusammenstellung der Basler
Messungen seit 1754!), G. Philippi zur Moosvegeta-
tion, G.Hiigin zur Waldvegetation, G. Schmid tiber
Mollusken und deren Verteilung auf Vegetations-
cinheiten (nahezu /3 des Textteiles) und W. Schiller
zur Kiferfauna. Laut Herausgeber war «die Entste-
hung dieses Buches eine schwere Geburt». So wur-
de z.B.das Manuskript von Hiigin bereits 1966 ab-
geschlossen. Die wichtigen Arbeiten zur Systematik
von Laubwaldgesellschaften von M.Moor, W.Kel-
ler und Ellenberg/Klotzli aus den siebziger Jahren
sind dadurch nicht berticksichtigt worden. — Der
hier interessierende Beitrag tiber die Vogelwelt ist
eher beschimend. R.Link hatte seine sorgfiltigen
Aufzeichnungen aus den frithen siebziger Jahren
nur unvollstandig ausgewertet. Der Bearbeiter die-
ses Entwurfs hatte in mancher Beziehung keine
gliickliche Hand und wenig Einfiihlungsgabe. So
wird in der Liste der 97 Vogelarten oft zu viel und
Belangloses, gerade bei den interessanteren Arten
(Rebhuhn, Steinkauz, Mittelspecht, Wendehals,
Goldammer u.a.) aber zu wenig gesagt. Auch hitte
R.Link manches gewil vorsichtiger formuliert
(z.B.Habicht, Wanderfalke, Zippammer). Ganz
unangebracht sind die wortlichen Zitate eigenwilli-
ger Tagebuchnotizen aus Link’s Aufzeichnungen.
So mubB sich der Ornithologe mit den weit wert-
volleren iibrigen Beitrdgen trosten. M. Ritter





