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ABSTRACT

Nutritive adaptations in the alimentary tract of tits (Paridae). — The alimentary

- tracts of 23 individuals belonging to 6 species of tits (Paridae) have been analyzed

morphologically and histologically. Their gross morphology was found to be quite
similar in ail of the species investigated, comprising several characteristics which are
specific of the family. The alimentary tracts differ however considerably with regard
to their fine structure, in particular the surface-enlargement of several glands in the
esophagus and in the glandular stomach, the dimensions of the gizzard, and the inner
surface of the intestine. These differences are recognized as adaptations to specific diets,
the modes of nutrition ranging from strictly insectivorous (Agithalos) over omnivorous
to largely granivorous (Parus palustris, especially in autumn and winter). Phylogenetic
and taxonomical implications are discussed.

EINLEITUNG

Die Morphologie und Feinstruktur des Verdauungstrakts von Vogeln hat sich
sowohl als ergiebige Indizienquelle zum Studium erndhrungsadaptiver Radiation inner-
halb bestimmter Taxa, als auch als zuverldssiger Leitmerkmalskomplex fiir stammes-
geschichtliche Ableitungen erwiesen (ZISWILER 1967, 1972).

Mit inzwischen standardisierten Methoden versuchen wir hier, von 6 einheimischen
Meisenarten, deren Diidtgewohnheiten einigermassen bekannt sind, die Grob- und Fein-
struktur der Verdauungstrakte zu analysieren, miteinander zu vergleichen und mit den
artspezifischen Didtgewohnheiten zu interpretieren. Von den untersuchten Arten ist

1 Diese Arbeit ist Teil eines Forschungsprogrammes des 2. Autors, das unterstiitzt wird
vom Schweizerischen Nationalfonds zur Forderung der wissenschaftlichen Forschung.

Vortrag gehalten auf der Jahresversammlung der SZG in Zirich, 2.—3. Mirz 1979.
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Aegithalos caudatus insectivor, wiahrend alle andern omnivor sind. Von den omnivoren
Formen hat sich Parus palustris am meisten in Richtung Granivorie spezialisiert. Vor
allem im Winter machen Simereien einen Hauptteil seines Futters aus.

Wir danken Herrn Wendelin Fuchs, Ibach, bestens fiir seine wertvolle Hilfe bei der
Materialbeschaffung.

MATERIAL UND METHODEN

Samtliches Material stammt von frischtoten Vogeln. Es standen uns zur Verfiigung:
8 Parus major, 5 Parus caeruleus, 2 Parus cristatus, 4 Parus palustris, 3 Parus ater und
1 Aegithalos caudatus.

Um allféllige in Zusammenhang mit jahreszeitlichem Didtwechsel auftretende Modi-
fikationen im Verdauungssystem erfassen zu konnen, wurden mit Ausnahme von P. ater
und Aegithalos caudatus stets Fanglinge aus verschiedenen Jahreszeiten untersucht.

Zwecks besserer Vergleichbarkeit wurden alle Vogel vor dem Tod 6 Stunden ohne
Nahrung, aber mit Trinkwasser gehalten. Die Priparation fiir die lichtmikroskopische
Untersuchung erfolgte nach klassischen, fiir unsere Zwecke oft modifizierten und stan-
dardisierten Priaparationsmethoden. Einzelne Abschnitte des Verdauungssystems wurden
zudem Raster-elektronenmikroskopisch dargestellt und verglichen. Als Transformations-
grosse zur Relativisierung von eindimensionalen Messwerten wurde die ,,Gewichtsldange*
von RENSCH (1946), die Kubikwurzel des Korpergewichts in g verwendet.

ERGEBNISSE
a) GROBMORPHOLOGIE

In bezug auf die Situstopographie entsprechen sich die untersuchten Verdauungs-
trakte weitgehend. Interspezifische Langenunterschiede im Gesamtverdauungskanal oder
in seinen einzelnen Abschnitten lassen sich zwar teilweise statistisch sichern, sind aber
trotzdem geringfiigig, mit wenigen Ausnahmen (Tab. 1). Der relativ kiirzeste Verdauungs-
trakt von P. major ist nur ca. 15% Kkiirzer als der lingste von P. cristatus. Was die ein-
zelnen Abschnitte des Verdauungsrohres betrifft, so ergeben sich auffilligere Unter-
schiede nur in der Osophaguslinge und im Enddarm. Auffillig ist hier P. afer mit einem
Minimalwert, der weniger als 30% des Maximalwerts von P. cristatus betrigt.

TABELLE 1

Verdauungstrakt-Lingenmasse, transformierte Millimetermasse, Mittelwerte.

AL Oeso- Driisen- Diinn- Blind- End- Gesamt-

phagus magen darm darm darm lange
P. major 8,7 2,9 48,5 1,3 512 64,3
P. caeruleus o 2.5 52,3 i 5.4 67.9
P. cristatus 11,6 2,8 52,6 1,2 6,9 73,8
P. palustris il 2 34 33,3 0,8 5,4 733
P. ater 9,0 2,8 54,6 1.1 2.1 68,5
A. caudatus 11,4 3,0 48,2 1,0 6,6 69,1

| r
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b) MIKROSKOPISCHE ANATOMIE

Es wurden im ganzen iiber 100, teils quantitative, teils qualitative Merkmale ver-
glichen; wir erwidhnen hier nur solche, die deutliche zwischenartliche Unterschiede
ergaben.

Osophagus

Alle untersuchten Arten sind kropflos, hingegen ist der Osophagus auf die ganze
Linge extrem dehnbar. Einen Vergleich der Osophagusstruktur erlaubt Tab. 2.

Einen Ausdruck fiir diese extreme Dehnbarkeit liefert das Mass ,,Streckung®, die
Linge der ausgestreckten Lamina epithelialis, welche bei Aegithalos einen Maximalwert
erreicht. Die Lamina epithelialis ist méachtig und vielschichtig ausgebildet, aber nie
verhornt, die peripheren Schichten sind bei einigen Arten hochstens abgeplattet, und
ihre Zellen zeigen spindelformige und z. T. degenerierende Kerne. Eine Verhornung
der L. epithelialis konnte nie beobachtet werden.

Die Osophagusdriisen sind relativ einfach gebaut, ihre Dichte ist verglichen mit
andern Vogelfamilien hoch. Bei allen Formen lassen sich sowohl tubulose, tubulo-
alveoldre und alveoldre Driisenformen feststellen (Abb. 1). Besonders bei P. ater und
Aegithalos wird die sezernierende Oberfliche in den Driisenendstiicken durch eine innere
Unterteilung vergrossert. Diese erfolgt so, dass sich der die Driise umgebende Binde-
gewebskorb lumenwirts einfaltet und das sezernierende Epithel sich um diese Falten
legt (Abb. 1c). Das die Ausfiihrgidnge auskleidende Epithel ist stets von sezernierenden
Typ.

Die Muskelschichten sind kriftig ausgebildet, wobei vor allem die extreme Machtig-
keit der M. mucosae auffillt, die in den Falten verlaufende Lingsstringe bildet.

Driisenmagen

Der Driisenmagen, dessen Hauptfunktion in der Produktion von Salzsdure und
Pepsinogen in den Zusammengesetzten Driisen besteht, zeigt bei den Meisen sowohl in
den Aussenproportionen als auch in den Dimensionen seiner Anteile betridchtliche Unter-
schiede (Tab. 3). Interessant ist hier vor allem, dass die Vergrosserung einzelner Dimen-

TABELLE 3.

Driisenmagen. Transformierte Messwerte in .
Charakteristik der Zuzammengesetzten Driisen :
I, I : Driisentyp, 1—4 : Unterkammerungsgrad der Lobuli.

Schlauchdriisen Zusammengesetzte Driisen
Art
Anzahl/ Anzahl/
gg;g:; ' inzle}'- Hohe (312121: Hohe Typ

schnitt schnitt
P. major 1016 ! 186 83 28 254 I11—-2
P. caeruleus SRR D) 59 26 ] 219 1134
P. cristatus (570 79 37, - | Es =
P. palustris 1 687 I 150 40 31 ' 162 I 3—4
P. ater SR 149 64 32 222 123
A. caudatus 1268 ’ 120 97 27 324 112
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ABB. 1: Typen von Osophagusdriisen, halbschematisch. a: tubulése Driise; b: Driise mit Ten-

denz zur Kammerung; Le: Lamina epithelialis; Lp: Lamina propria. — ABs. 2: Typen von

Zusammengesetzten Driisen im Driisenmagen, halbschematisch. a: ,,Insektenfressertyp™; b:

»,Kornerfressertyp*; G: Ausfithrgang; L: Lobuli; ZD: Kontur der Zusammengesetzten Driise;

Sd: Schlauchdriisen. — ABB. 3: Muskelmagen, parallel zu den Facies tendineae geschnitten

halbschematisch. Nm: Nebenmuskel, Hm: Hauptmuskel; K: Koilinschicht. a: Parus caeruleus
b: Parus palustris.
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sionen in der Regel nicht durch Verkleinerung anderer kompensiert wird, sondern dass
z. B. ein sehr langer Driisenmagen auch einen grossen Durchmesser aufweist, oder dass
Zusammengesetzte Driisen und Schlauchdriisen meist gleichsinnig vergrossert werden.

Die Zusammengesetzten Driisen sind unterschiedlich kompliziert gebaut. Generali-
sierend konnen wir zwei Extremtypen unterscheiden:

I. Lianglich-ovaler Driisentyp. Schlauchformige ein-dreifach gekammerte Endstiick-
lobuli, die direkt in einen wenig verzweigten, beinahe durch die ganze Driise fiih-
renden Ausfiihrgang miinden (Abb. 2a).

II. Kugelformiger Driisentyp. Kurze eher alveoldre Endstiicklobuli fithren das Sekret
gegen einen weitlumigen, verzweigten Ausfiihrgang, der nur wenig in den Driisen-
korper hineinreicht (Abb. 2b6).

Die schleimproduzierenden Schlauchdriisen, welche zusammen mit den Miindungen
der Zusammengesetzten Driisen das Driisenmagenlumen begrenzen, zeigen, verglichen
mit andern von uns bearbeiteten Vogelfamilien, eine differenziertere Struktur. Wahrend
wir bei jenen stets nur cinen einfachen tubulosen Driisentyp finden konnten, finden
sich bei allen untersuchten Meisenformen auch zusammengesetzte Driisentypen oder bei
P. major, P. caeruleus und P. cristatus sogar solche mit gewundenem Verlauf.

Muskelmagen

Die in verschiedenen Dimensionen ausgemessenen Muskelmédgen entsprechen sich
mehr oder weniger in ihren dusseren Proportionen, schneidet man sie jedoch parallel
zu den Facies tendineae entzwei, ergeben sich eklatante qualitative (Abb. 3) und quanti-
tative (Tab. 4) Unterschiede. Extrem diinnwandig und entsprechend weitlumig ist der
Muskelmagen von P. caeruleus, gefolgt von Aegithalos. Das andere Extrem zeigt P. palu-
stris mit michtigem Haupt- und Nebenmuskel, einer mit Reibplatten versehenen Koilin-
schicht und einem komprimierten Lumen. In den entsprechenden Messwerten erreicht
der Magen von P. palustris jene der kornerfressenden Estrildidae und Ploceidae (Abb. 3b).

Darm

Wie Tab. 1 zeigt, variieren sowohl die Linge des gesamten Diinndarms, als auch
die Ldngen von Duodenal- und Ileumabschnitt wenig. Verglichen etwa mit dem Darm

TABELLE 4.

Muskelmagen. Gewicht in % des Korpergewichts ; Volumina in ccm.

Volumina
Gewicht
Art : in 5% de.s
Komergniehs | moat | e O

P. major 2.1 i 0,48 0,12 0,36
P. caeruleus 1,1 , 0,2 0,1 0.1
P. cristatus 2 0,34 02 0,22
P. palustris 2,45 [ 0,45 0,08 0,37
P. ater DD ; 0,33 0,11 0,22 ,
A. caudatus 2., 0,2 0,2 !

! 0.4 .
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TABELLE 5.

Darm, Duodenalabschnitt.
Schleimhautrelief : Z : Zickzacklingsfalten; V : Versetzte Lamellen ; N : Netzfalten ;
Dichte der Lieberkiihnschen Krypten : h: hoch; n: niedrig.

Schleimhaut- Dicke des Durchmesser ! T - Anzahl Win-
Art relics Kryptenlagers | 9% Krypten | SEEEN | dungen des
|

P. major N 30,1 T i h i 0
P. caeruleus N 5 21,9 h 1
P. cristatus Z 21,9 26,8 ‘ h ' 3
P. palustris N 21,5 25,6 n 1
P. ater \% 36,6 36,6 h 1
A. caudatus VY 20,7 29,0 n ' 2

von Muscicapa striata ist der Diinndarm der Meisen relativ lang und erreicht teilweise
Werte wie bei den granivoren Emberizidae.

Die auffilligsten zwischenartlichen Unterschiede ergeben sich in bezug auf die
Epithelialstrukturen, die stets im Duodenalbereich am stédrksten ausgeprégt sind : Schleim-
hautrelief und Lieberkiihnsche Krypten (Tab. 5). Bei P. cristatus findet sich das ein-
fachste Faltenrelief, wie es dem Grundtyp der Vogel entspricht, 34—39 lings durch
den Darm ziehende Zickzackldngsfalten (Abb. 4a). P. ater und Aegithalos zeigen ein
System von versetzten Lamellen (Abb. 4b), P. major, P. caeruleus und P. palustris haben
ein spezifisches Netzfaltenmuster entwickelt (Abb. 4¢). Dieses prisentiert sich im apicalen
Bereich als Zickzackfaltenmuster, das an den Aussenwinkeln Fortsdtze zwischen die
Schenkel der gegeniiberliegenden Falte entsendet. Gegen die Basis hin verwachsen diese
Fortsidtze mit dem gegeniiberliegenden Innenwinkel und bilden so ein Netz.

Auffillig fiir die Meisen sind die dicht stehenden und meistens hoch differenzierten
Lieberkiihnischen Krypten mit weitlumigem Endstiick und gewundenem Gang. Das
maéchtigste Kryptenlager und die hochste Kryptendichte erreicht P. ater, relativ geringe
Werte hingegen zeigt P. palustris.
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ABB. 4.

Darmschleimhautreliefs, schematisch.
a: Zickzacklingsfalten; b: versetzte Lamellen, in Netzfaltenrelief ibergehend:
c: Zickzacklangsfalten iiber Querfortsiitze in ein Netzfaltenrelief tibergehend.



840 IVAN BALLA UND VINZENZ ZISWILER

Der Enddarm, fiir welchen eine gegen die Kloake fortschreitende Vereinfachung der
Epithelialstrukturen typisch ist, ist bei allen untersuchten Formen sehr uniform gestaltet.
Eklatant ist hier nur die extreme Verkiirzung bei P. ater im Vergleich zu den anderen
Formen.

Die Blindddrme sind rudimentdr und gehoren alle dem lymphoepithelialen Typ an.

DISKUSSION
a) ERNAHRUNGSGEWOHNHEITEN

Um die aufgedeckten Strukturunterschiede auf ihren adaptiven Wert hin inter-
pretieren zu konnen, miissen wir kurz auf die Erndhrungsgewohnheiten der untersuchten
Arten hinweisen.

Unter ihnen ist Aegithalos caudatus ausschliesslicher Insekten- und Spinnenfresser.
Die 5 Parus-Arten hingegen sind alle mehr oder weniger omnivor: neben Insekten,
deren Larven und Eiern, Spinnen und kleinen Schnecken spielen Simereien, Beeren,
Knospen und Bliiten eine Rolle bei ihrer Erndhrung.

Wie wir dies schon an anderer Stelle erortert haben (ZiswiLErR 1965, 1967, 1972)
bestehen triftige Griinde dafiir, die Omnivorie der Meisen als einen gegeniiber der
Insektivorie sekundiaren Zustand zu betrachten. Diese Erweiterung des Diadtspektrums
brachte den Meisen in den gemdssigten und kalten Zonen evidente Vorteile, vor allem
ermoglichte es ihnen auch die Winterzeit im Brutgebiet zu verbringen.

b) FAMILIENTYPISCHE BESONDERHEITEN DES MEISEN-VERDAUUNGSTRAKTES

Ungewdhnlich fiir Singvogel ist der auf seine ganze Linge extrem dehnbare Oso-
phagus. Bereits die relativ starke Bemuskelung ldsst vermuten, dass es sich hier um ein
Speicherorgan handelt. Solche Speicherorgane, als Kropf bezeichnet, finden sich bei
den allermeisten andern Singvdgel nur im mittleren Osophagusdrittel. Nachdem wir
frither zeigten (ZiswiLER 1967), dass solche Speicherorgane bei Singvogeln eigentlich
nur fiir Kornerfresser sinnvoll sind, erstaunt die Tatsache, dass auch der rein insectivore
Aegithalos einen Speicher-Osophagus besitzt. Eine mogliche Interpretation wire die,
dass fir den Insektensucher und -sammler im Gegensatz zum Insektenjdger dhnliche
Bedingungen gelten wie fiir den Samensucher : Stosst er zufillig auf eine grossere Ansamm-
lung von Insekten, so hat er ein Interesse daran, so viele wie nur moglich auf einmal
aufzunehmen.

Ein weiteres familientypisches Merkmal der Meisen scheint das Fehlen jeglicher
Verhornung des Osophagusepithels zu sein, was paradox anmutet, da eine verhornte
Speiserchre als typisch fiir insektenfressende Vogel gilt und als Schutzeinrichtung gegen
Insektenstiche gewertet wird. Diese fehlende Verhornung konnte man so deuten, dass
sich an den bevorzugten Futterstellen der Meisen, in Baumkronen, an Baumstimmen
und -wurzeln eher wenige giftige Insekten vorfinden, und dass die Meisen als ausgespro-

chene Insektensammler viel priziser auswihlen kdnnen als etwa ein Insektenjidger vom
Typ der Fliegenschnépper.

C) SPEZIALISATIONSTRENDS UND IHRE ADAPTATIONEN

Exlusivster Insektenfresser in unserer Untersuchungsserie ist Aegithalos caudatus.
Abgesehen vom erwidhnten Speicherosophagus, dem unverhornten Osophagusepithel
und den relativ hoch differenzierten Osophagusdriisen, sind mehrere Merkmale insekten-
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fressertypisch ausgeprigt. Dazu gehoren ein nicht abgeplattetes Osophagusepithel,
Typ I der Zusammengesetzten Driisen im Driisenmagen, wenige aber hohe Schlauch-
driisen im Driisenmagen, ein grosslumiger schwachbemuskelter Muskelmagen und ein
cher einfaches Lamellenrelief im Darm.

Am meisten in Richtung Granivorie hat sich auf der andern Seite P. palustris
spezialisiert. Zwar spielen in seiner Erndhrung Insekten immer noch eine wichtige Rolle,
doch nimmt die Sumpfmeise auch wahrend der warmen Jahreszeit regelméssig Samen auf.
Entsprechend sind im Verdauungstrakt dieser Art granivorietypische Merkmale beson-
ders entwickelt, so die sehr starke Abplattung des Osophagusepithels, relativ niedrige,
einfach gebaute Zusammengesetzte Driisen von Typ II, weites Driisenmagenlumen,
extrem stark bemuskelter Muskelmagen mit engem Lumen und dicker, mit Reibplatten
versehener Koilinschicht, einfacher, langer Diinndarm, hochdifferenziertes Darmschleim-
hautrelief und relativ wenige, dicht stehende Lieberkiihnsche Krypten von einfachem Bau.

Vergleicht man die ernihrungsabhingigen Adaptationen der iibrigen 4 Parus-
Formen, so fillt auf, dass wenn wir diese Formen nach ihren Didtgewohnheiten rangieren,
z. B. P. caeruleus (vorwiegend insectivor), P. major (breit omnivor), P. cristatus und
P. ater (saisonal extrem auf Koniferensamen angewiesen), wir bei den relevanten adap-
tiven Merkmalen keinesfalls eine stets gleichsinnige Steigerung beobachten. Vielmehr
lasst sich feststellen, dass extreme Adaptationen an Granivorie je nach Merkmal bei
jeder der verglichenen Arten auftreten konnen. So erreicht P. major die hochste Dichte
in den Osophagusdriisen und die stirkste Bemuskelung des Muskelmagens, P. caeruleus
zeigt Zusammengesetzte Driisen vom extremen Kornerfressertypus, P. afer hat die
grosste Zahl an Zusammengesetzten Driisen und P. cristatus den grossten Osophagus-
durchmesser, nicht zu vergessen, die fiir alle Arten iiberdurchschnittliche Diinndarmlinge.

Das Problem, wieso omnivore Formen Adaptationen entwickeln kénnen, wie wir
sie sonst nur noch bei exklusiven Kornerfressern finden, haben wir bereits frither disku-
tiert (Z1ISWILER 1967). Es scheint, dass diese Adaptationen einem ,,Alles oder Nichts* —
Prinzip unterliegen, d. h. um Samenkorner vollstindig verdauen und ausniitzen zu
konnen geniigt es nicht, dies mit halbwegs adaptierten Strukturen zu tun, sondern der
Verdauungstrakt muss in dieser Hinsicht besonders hohen funktionellen und struk-
turellen Anforderungen geniigen, gleichviel, ob Samenkodrner oder weniger hohen
Anteil an der Gesamtdidt ausmachen.

d) EVOLUTIONSTRENDS

Die mosaikartige Verteilung der granivorietypischen Adaptationen und die eher
zufillige Auswahl unserer lokalen Meisenformen macht es schwierig, ein detailliertes
Radiationsschema oder einzelne Evolutionslinien bei den Meisen zu rekonstruieren.

Klar geht aus unseren Untersuchungen immerhin hervor, dass Aegithalos caudatus
deutlich abseits von den Parus-Arten steht. Wenn wir annehmen — was kaum umstritten
ist —, dass Insectivorie bei den Meisen einen Primidrzustand darstellt und dass die
evolutive Aufsplitterung innerhalb der Meisen in erster Linie eine erndhrungsspezifische
war, so konnen wir Aegithalos als der urspriinglichen Stammform nahe, und die Parus-
Arten als mehr oder weniger abgeleitet betrachten.

Dabei lassen sich aber die 5 Parus-Arten keinenfalls linear in eine Evolutions-
sequenz einordnen, die mosaikartige Verteilung der Nahrungsadaptationen spricht ent-
schieden dagegen. Gewisse Folgerungen zur evolutiven Vergangenheit der Parus-Arten
konnen dennoch gezogen werden. Als besonders giinstiges Leitmerkmal hat sich dabei
in allen unseren Untersuchungen das Schleimhautrelief im Darm erwiesen. So konnten
wir schon friiher belegen, dass das Oberflichenvergrosserungsprinzip nach dem System
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der versetzten Lamellen wie es P. ater realisiert, grundverschieden von jenem von P. major,
P. caeruleus und P. palustris ist, welche ein Netzfaltenmuster durch Querverbindungen
der Zickzackfalten erreichen. Damit ist belegt, dass P. arer mit den erwidhnten
drei andern Meisen nicht ndher verwandt sein kann. P. cristatus hat das einfachste
Darmfaltenrelief. Er konnte dadurch an die Basis beider, oder einer der beiden Evolutions-
linien gestellt werden.

Mit einiger Sicherheit kann gesagt werden, dass mindestens zwei, vielleicht aber
auch drei oder vier voneinander unabhdngige Evolutionslinien zu den untersuchten
Parus-Arten fiihren.

ZUSAMMENFASSUNG

Von 6 Arten einheimischer Meisen wurde an insgesamt 23 Individuen der Ver-
dauungstrakt grobmorphologisch und histologisch untersucht und verglichen. Einige
Merkmale, wie der auf seine ganze Linge dehnbare Osophagus, das stets unverhornte
Osophagusepithel und der lange Diinndarm sind familientypisch. Im mikroskopisch-
anatomischen Bau des Verdauungskanals unterscheiden sich die 6 Arten jedoch betracht-
lich. Zahlreiche Strukturen konnten als Adaptationen in Hinblick auf eine Erweiterung
des Nahrungsspektrums in Richtung Granivorie gedeutet werden. Extreme Adapta-
tionen in dieser Richtung zeigt P. palustris. Es konnten Schliisse in bezug auf die evolutive
Vergangenheit der untersuchten Meisenformen gezogen werden.
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