Vielfalt und Evolution der Vogel Teil
1: Palaeognathae

Die Neornithes, also die modernen Vogel, sind eine aufierordentlich artenreiche
Gruppe:

Laut dem Buch ,All the Birds of the World“ von Joseph del Hoyo, welches 2020
veroffentlich wurde, gibt es 11.524 Vogelarten auf der Welt, eingeteilt werden diese in
36 Ordnungen und 244 Familien, wobei die Ordnung der Passeriformes (Singvogel)
138 Familien und rund 6.500 Arten ausmacht (del Hoyo 2020). Andere Werke zur
Vogelkunde (Ornithologie) geben etwas andere Artenzahlen und Zahlen fur die
Ordnungen und Familien an, doch dirfte dies ein guter Richtwert sein. Wenn man
bedenkt, dass Vogel hoch-spezialisierte Dinosaurier sind, ist diese Vielfalt erstaunlich.

In den kommenden Episoden werden wir die verschiedenen Vogelgruppen und ihre
Vielfalt, inklusive der Evolutionsgeschichte, naher kennenlernen. Tatsachlich gehéren
die verwandtschaftlichen Beziehungen der modernen Voégel zu den grofRten
Herausforderungen der Phylogenetik, was bei der Artenfllle nicht verwundert. Aber
grob lassen sich die Neornithes in zwei Hauptkladen einteilen: die Palaeognathae und
die Neognathae, welche die friheste phylogenetische Aufspaltung der modernen
Vogel ausmacht (Abb. 1). Palaeognathae kann man als Urkiefervogel, die Neognathae
als Neukiefervogel bezeichnen. Die Neognathae lassen sich dann weiter in die
Galloanserae und die Neoaves aufspalten. Deren Phylogenie wird in der nachsten
Episode behandelt.
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Abb. 1: Stammbaum der Neornithes bzw. Aves.



Palaeognathae

Urkiefer-Vogel weisen eine Reihe von plesiomorphen Schadel- und
Postkranialmerkmalen auf, die sie von allen anderen heute lebenden Vogeln
unterscheiden. Unterschieden werden sie von den Neukiefervogeln (Neognathae)
hauptsachlich durch eine andere Gaumenstruktur. Der palaeognathe Gaumen hat
seitlich abstehende, verlangerte Basipterygoid-Fortsatze, die das Flugelbein
(Pterygoid) erreichen. Das Pflugscharbein oder der Vomer ist lang und reicht nach
hinten, um das Flugelbein zu stitzen. Bei den Neukiefervogeln sind die Basipterygoid-
Fortsatze klein oder nicht vorhanden und der Vomer reduziert und kurz. Zusatzlich zu
der namensgebenden primitiven Gaumenmorphologie sind die kaudalen Enden des
Darmbeins und des Sitzbeins des Beckens bei den meisten Arten nicht miteinander
verbunden und dem Tibiotarsus fehlt haufig eine supratendinale Bricke (Storch &
Welsch 1997, Bergmann 2004, Gussekloo et al. 2017, Widrig & Field 2022).
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Abb. 2: Die Palaeognathae unterscheiden sich von den Neognathae u. a. durch die Morphologie der
ventralen Schadelteile (a) Eine vereinfachte Phylogenie der Vogel (basierend auf Xu et al. 2011), die
die fortschreitende Reduzierung der seitlichen Schadelteile zeigt. An der Basis des Vogelstammbaums
sind vier Spangen vorhanden: das Quadrate (Qd), der Postorbitalbogen (POB), das Tranenbein (LcB)
und der seitliche Bogen des oberen Schnabels (LB). Die Pfeile in den abgeleiteten Exemplaren zeigen
den seitlichen Bogen an. Der Schnabel von Végeln besteht aus einem einzigen medialen Dorsalstab
(griin) und seitlich symmetrischen ventralen (rot) und lateralen Staben (blau). Bei den Neognathae sind
Quadrate und Seitenleiste intakt, wahrend bei den Palaeognathae nur das Quadrat intakt ist. Dreiecke
und Linien zeigen flexible Zonen im oberen Schnabel an. Die meisten Neognathae haben ein einzelnes
nasal-frontales Scharnier an der Schadelbasis; Palaeognathae haben lange flexible Zonen entlang des
oberen Schnabels. (b) Die allgemeinen Unterschiede zwischen den Schadeln von Palaeognathae
(Rhea americana) und Neognathae (Gallus gallus) im Vergleich zu einem allgemeinen Modell des
Vorfahrenstatus (basierend auf Archeopteryx; Elzanowski 2001). Palaeognathae haben kleine und



dicke Pterygoide (Pt, orange, gestrichelte Linien zeigen die dorsale Verlangerung des Knochens an),
kurze und breite Palatine (PI, hellblau, gestrichelte Linien zeigen die dorsale Verlangerung des
Knochens an), dicke kurze Jugale (Jg, grin), breite diinne Maxillen (Mx, gelb), ein gut entwickeltes
Vomer (Vm, rot) und eine Verlangerung der Schadelbasis (proc. basipterygoidei, PB, lila). Die Quadrate
(Qd) sind in Tarkis dargestellt. Quelle: Gussekloo et al. (2017)

Mit Ausnahme der flugfahigen sid- und mittelamerikanischen SteiRhihner
(Tinamiformes) sind alle heute lebenden palaeognathen Vdgel flugunfahig. Zu diesen
"Laufvdgeln" gehdren die neuseelandischen Kiwis (Apterygiformes), die
sudamerikanischen Nandus  (Rheiformes), die  afrikanischen  Straule
(Struthioniformes), die Kasuare und Emus (Casuariiformes) aus der australischen
Region, sowie die kurzlich ausgestorbenen madagassischen Elefantenvogel
(Aepyornithiformes) und die Moas (Dinornithiformes) aus Neuseeland (Abb. 3). Allen
gemeinsam ist auch ihre Verbreitung auf den Erdteilen, die fruher Gondwana bildeten.
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Abb. 3: Moderne und kurzlich ausgestorbene Palaeognathae mit ihren jeweiligen EigréRen. Lithornis,
ein alter fliegender Palaeognathenvogel, ist abgebildet und hat eine unbekannte Eigréf3e. Bildnachweis:
Hyunjoo Shin / CC BY 4.0.

Die phylogenetische Verwandtschaft der Palaeognathae

Einige Studien, die sich auf Morphologie, Immunologie und DNA-Sequenzierung
stltzen, belegen, dass die Urkiefervogel monophyletisch sind (Haddrath & Baker
2001, Roff 1994).

Die lange Zeit vorherrschende Meinung zur Evolution der Urkiefervogel war, dass sie
einen gemeinsamen flugunfahigen Vorfahren haben, der in Gondwana lebte und



dessen Nachkommen durch die Kontinentaldrift voneinander isoliert wurden, wodurch
sie an ihre heutigen Standorte gelangten und die heutigen Arten bildeten (Cracraft
1974, Abb. 4). Wenn dies zutrafe, so sind dann die australischen Emus und Kasuare
mit den Kiwis aus Neuseeland enger verwandt als mit den anderen Laufvogeln.
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Abb. 4 Verbreitung der Palaeognathae in den slidlichen Kontinenten, die einstmals Gondwana bildeten.

Neuere Analysen der genetischen Variation zwischen den Laufvogeln bestatigen
dieses einfache Bild jedoch nicht (Abb. 5). Eine 2008 durchgefiihrte genetische Studie
zeigt, dass sich die Straul3e zuerst verzweigen, gefolgt von Nandus und Steil3hthnern,
und dann spalten sich die Kiwis von Emus und Kasuaren ab (Harshman et al. 2008).
In neueren Studien wurde gezeigt, dass die neuseeldandischen Moas und die
stidamerikanischen Steillhihner Schwestergruppen sind (Philips et a. 2010, Allentoft
& Rawlence 2012, Baker et al. 2014) und dass die Elefantenvdogel Madagaskars am
engsten mit dem neuseelandischen Kiwi verwandt sind (Mitchell et al. 2014).
Zusatzliche Unterstitzung fir die letztgenannte Verwandtschaft wurde durch
morphologische Analysen gewonnen (Mitchell et al. 2014). Die Belege deuten darauf
hin, dass sich die Flugunfahigkeit der Laufvogel mindestens sechs Mal unabhangig
voneinander entwickelte. Im Jahr 2014 stellte eine mitochondriale DNA-Phylogenie,
die auch fossile Mitglieder umfasst, Straul’e auf den basalen Zweig, gefolgt von
Nandus, dann eine Gruppe von Moas und SteiRhihnern, gefolgt von den letzten
beiden Zweigen: die Klade der Emus und Kasuare und die Klade der Elefantenvogel
und Kiwis (Mitchell et al. 2014).

Vor allem die Beziehung zwischen den Elefantenvégeln Madagaskars und Kiwis in
Neuseeland scheint eine Ausbreitung Uber die Ozeane durch den Flug zu erfordern
(Mitchell et al. 2014), ebenso wie die Besiedlung Neuseelands durch den Moa und



moglicherweise die Ruckausbreitung von SteiRhuhnern nach Studamerika (Philips et
al. 2010). Die Phylogenie als Ganzes deutet nicht nur auf mehrere unabhangige
Ursprunge der Fluglosigkeit hin, sondern auch auf Gigantismus (mindestens funfmal;
Mitchell et al. 2014).

A B Cc

' 4 /

160 Ma >

T Qe (@
A\ O\

Abb. 5: Widerspruch zwischen der abgeleiteten Palaeognathae-Phylogenie und der durch die
kontinentale Vikarianz vorhergesagten Topologie. (A) Relative Position der Kontinente wahrend der
spaten Kreidezeit und des Tertiars. Die kontinentalen Landmassen sind in der Reihenfolge ihrer
Abtrennung von der Ubrigen gondwanischen Landmasse eingefarbt: Afrika und Madagaskar zuerst
(dunkelgrau; 100 bis 130 Ma), gefolgt von Neuseeland (rot; 60 bis 80 Ma), und schlie3lich Australien,
Antarktis und Stidamerika (griin; 30 bis 50 Ma). Palaeognathae-Fossilien aus dem spaten Paldozan und
Eozan sind durch Kreise (flugfahige Taxa) und Dreiecke (flugunfahige Taxa) dargestellt. (B)
Voraussichtliche Phylogenie der Laufvégel nach einem Modell, bei dem die Artbildung ausschliel3lich
durch kontinentale Vikarianz bestimmt wird, bei dem die Taxa der einzelnen Kontinente naher
miteinander verwandt sind. (C) Phylogenie der Palaeognathae, wie sie in den neusten Studien
abgeleitet sind.
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Der Fossilbericht der Palaeognathae

Da es in der spaten Kreidezeit unbestreitbar Neognathae gab, muss es zu dieser Zeit
auch Palaeognathae gegeben haben. Bestatigte mesozoische Palaeognathae wurden
noch nicht gemeldet (obwohl einige Kandidaten vorgeschlagen wurden), und die
altesten eindeutigen Mitglieder der Gruppe stammen aus dem Paldaozan. Auch wenn
heute die Palaeognathae eine Verbreitung in den sudlichen Kontinenten aufweisen,
deutet der Fossilbeleg auf einen Ursprung auf der Nordhalbkugel hin (siehe Abb. 5).

Eine Gruppe prahistorischer Palaeognathae sind die Lithornithiformes aus dem spaten
Paldozan und Eozan Nordamerikas und Europas. Die bekannteste Art ist Lithornis
vulturinus aus England, welcher schon 1840 beschrieben wurde (Owen 1840; Abb. 6).



Abb. 6: Lebendrekonstruktion von Lithornis.

Zur Gattung Lithornis gehoren insgesamt sechs Arten, weitere Gattungen sind
Pseudocrypturus, Paracathartes, Fissuravis und Calciavis mit je einer Art (Houde
1988; Mayr 2007, 2009; Stidham et al. 2014, Parris & Hope 2002, Nesbitt & Clarke
2016, Harrison 1979, Abb. 7 - 10). Lithornithiformes sind mittelgrof3e Vogel, deren
Gliedmafen denen der SteiRhihner (Tinamiformes) ahnlich sind. Mit diesen teilen sie
auch ein gut entwickeltes Brustbeinkiel und getrennte Coracoidea (Rabenbein) und
Scapulae (Schulterblatt), d. h. das Fehlen eines Scapulocoracoids, das bei allen
flugunfahigen Palaeognathae vorkommt. Die Morphologie der Fligel- und
Brustgurtelknochen deutet darauf hin, dass die Lithornithiformes zum Dauerflug fahig
waren und ihre Flugleistung war wahrscheinlich viel besser als die der Steil3hdhner.
Der Schnabel hat Anpassungen zum Beutefang an Uferzonen und die Hinterzehe ist
langer als bei allen modernen Palaeognathae mit langen, gebogenen Krallen, die
darauf hindeuten, dass diese Vogelgruppe sich an Asten festhalten konnte (Houde
1988).

Abb. 7: Pseudocrypturus



Abb. 8: Paracathartes

Abb. 9: Fissuravis

Abb. 10: Calciavis

Die phylogenetische Verwandtschaft dieser Gruppe ist nicht ganz geklart und Analysen
legen verschiedene Zuordnungen innerhalb der Palaeognathae oder gar als
Schwestergruppe zu allen Neornithes vor (Houde 1988; Livezey & Zusi 2007; Worthy
& Scofield 2012). Eindeutig abgeleitete Ahnlichkeiten werden nur mit den Kiwis
(Apterygiformes) geteilt, wobei eine enge Verwandtschaft mit diesen aufgrund der
geographischen Distanzen als unwahrscheinlich betrachtet wird und die Ahnlichkeiten
eher auf Konvergenzen beruhen (Houde 1988; Zelenitsky et al. 2011).

Im Paldozan und friihen Eozan war Europa von anderen Kontinenten isoliert und frei
von groReren fleischfressenden Saugetieren, die spater aus Asien bzw. Nordamerika



einwanderten (van Valkenburgh 1999). Diese geografischen und biotischen
Bedingungen ermdglichten die Evolution einer Uberraschend grof3en Zahl
flugunfahiger Vogel (Mayr 2009), darunter einige "laufvogelahnliche" Palaeognathae
aus der Familie der Remiornithidae und Palaeotididae.

Wahrend von Remiornis (Abb. 11) nur wenige Fragmente aus dem spaten Palaozan
gefunden wurden, was seine genaue Zuordnung innerhalb der Palaeognathae
erschwert (Lemoine 1881; Martin 1992; Mayr 2009; Buffetaut & Angst 2014), gibt
es von Palaeotis (Abb. 12) mehrere Skelette, vor allem in Deutschland (Lambrecht
1928; Houde & Haubold 1987; Peters 1988; Mayr 2015). Palaeotis ist etwas kleiner
als Remiornis und hat einen langlicheren Tarsometatarsus (Mayr 2009). Der
langbeinige und flugunfahige Palaeotis war knapp 1m hoch und hat einen schmaleren
Schnabel als alle heute lebenden Laufvogel mit Ausnahme von Kasuaren und Kiwis.
Sein Oberarmknochen war recht lang, die Fligelknochen jedoch stark reduziert, ihm
fehlt ein Brustbeinkiel und Schulterblatt und Coracoid sind zu einem Scapulocoracoid
verschmolzen. Mit diesen und einigen anderen Merkmalen, wie einem schmalen
Becken und dem Fehlen einer Hinterzehe, weist Palaeotis eine "laufvogelartige"
Morphologie auf und unterscheidet sich von den zeitgendssischen lithornithiformen
Arten. Im Gegenzug zu den anderen modernen schnell laufenden Palaeognathae wie
StraulRen und Nandus bewohnte Palaeotis bewaldete Gebiete.

Bislang wurden keine abgeleiteten Merkmale identifiziert, die eine eindeutige
Zuordnung von Palaeotis zu einer der existierenden palaeognathe Taxa erlauben.
Insgesamt ahnelt sein Skelett am ehesten mit dem der heutigen Straulle
(Struthioniformes) und Nandus (Rheiformes), weiterhin bestehen Ahnlichkeiten mit
Diogenornis, einem mutmallichen Stammgruppenvertreter der Nandus aus dem
Palaozan Brasiliens (Houde & Haubold 1987; Peters 1988, Mayr 2009, 2015).

Abb. 11: Remiornis



Abb. 12: Palaeotis

Straufe

Die wohl bekanntesten Laufvigel sind die Straul’e (Winkler et al. 2020a, del Hoyo
2020, Abb. 13), die heute in zwei Arten in Afrikas Savannen leben, die bekannteste
und am weitesten verbreitete Art ist der Afrikanische Straul® (Struthio camelus). Der
Somalistraul® (Struthio molybdophanes) kommt im Horn von Afrika vor. Beide Arten
seit etwa 3,6 bis 4,1 Millionen Jahren genetisch voneinander getrennt, wobei der
Ostafrikanische Graben und die unterschiedliche Nutzung 6kologischer Nischen als
Barrieren gedient haben kénnten (Freitag & Robinson 1993). Vom Afrikanischen
Strauly unterscheiden sie sich dadurch, dass die unbefiederten Korperteile — Kopf,
Hals und Beine — blaugrau statt rosa sind.
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Abb. 13: links: Somali-Strauf3, recht Afrikanischer Strauf3.



StraulRe sind die grofRten und schwersten lebenden Vogel sowie die einzige lebende
Gruppe mit nur zwei Zehen. Diese spezialisierte Morphologie ist eine Anpassung an
ihre schnelle Fortbewegung mit Geschwindigkeiten von bis zu 70 Kilometern pro
Stunde (Schaller et al. 2011). Wie bei anderen flugunfahigen Vogeln, z. B. Nandus,
sind die Flugel der Straul’e vergleichsweise lang und werden bei schnellen
Zickzacklaufen als stabilisierende "Luftruder" eingesetzt (Schaller 2008). Bei
flugunfahigen Vogeln, die keine schnellen Laufer sind, sind die Flugel dagegen meist
stark reduziert.

Die fruhesten afrikanischen "Laufvogel"-ahnlichen Fossilien stammen aus dem spaten
Eozén Agyptens und gehdren zu Eremopezus (Eremopezidae; Rasmussen et al.
1987, 2001, Abb. 14). Dieses Taxon ist nur von Beinknochen bekannt, deren
Abmessungen eindeutig auf einen flugunfahigen Vogel hinweisen, Details der
Beinanatomie weisen ihn als Palaeognathae aus. Die Gesamtmorphologie der
Knochen unterscheidet sich jedoch deutlich von derjenigen der heutigen Straul3e.

Abb. 14: Eremopezus

Straul3e gibt es heute nur in Afrika, doch waren sie seit dem Miozan auch in Asien und
Europa verbreitet. Dabei zeigt sich, dass die frihen Miozanen Arten kleiner waren als
moderne Straul’e, wahrend die Arten im Pliozan und Pleistozan etwa genauso grof}
oder gar noch groRRer waren.

Die frihesten gesicherten Skelettreste von Straulden gehoren zu Struthio coppensi aus
dem friihen Miozan (20 mya) von Namibia (Mourer-Chauviré et al. 1996; Mourer-
Chauviré 2008, Abb. 15). Diese Art ist viel kleiner als das heute lebende S. camelus
und weist noch ein Uberbleibsel im FuBgelenk fir die zweite Zehe auf. Ansonsten
ahnelt die Morphologie der bekannten Knochen derjenigen der heutigen Straule, was
darauf hindeutet, dass sich die Straufle weit vor dem frGhen Miozan von ihrem
Schwestertaxon unterschieden haben. Die nachstaltesten afrikanischen Belege fur
StraulRe stammen aus dem mittleren Miozan (14 mya) von Kenia und stammen von
einer groReren Art (Leonard et al. 2006), was auf eine GroRenzunahme der Straule



zwischen dem fruhen und dem mittleren Miozan schlie3en lasst. StrauRenknochen aus
dem Pliozan Sudafrikas und Marokkos wurden dem grof3en und massiven Struthio
asiaticus zugeordnet, der sogar den heutigen Straul3 an Grofe Ubertraf (Mourer-
Chauviré & Geraads 2008; Manegold et al. 2013, Abb. 16).

Abb. 15: Struthio coppensi
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Abb. 16: Struthio asiaticus

In Afrika sind aber besonders viele Fossilien von Strauf3en-Eiern bekannt, die sich von
jenen moderner Straul’e unterscheiden und auf eine wesentlich héhere Diversitat
hindeuten (Sauer 1969, Mourer-Chauviré et al. 1996; Harrison & Msuya 2005; Bibi
et al. 2006).

In Europa scheinen Straufe auf den siddstlichen Teil des Kontinents beschrankt
gewesen zu sein, wo sie vom spaten Miozan bis zum Ende des Pliozans Uberlebten.
In Asien sind verschiedene StrauRenarten aus China, der Mongolei, Russland und
Indien. Bekannte Arten aus Eurasien sind Struthio linxiaensis (mittlerweile als
Orientornis linxiaensis bezeichnet, Abb. 17) aus China, S. wimani aus China und der



Mongolei, S. asiaticus (Abb. 16) aus Indien, China und Nordafrika, Struthio
brachydactylus aus Osteuropa, Pachystruthio dmanisensis aus dem Kaukasus (Abb.
18) und Palaeostruthio karatheodoris aus Sudosteuropa (Mlikovsky 1996, Boev &
Spassov 2009; Hou et al. 2005; Wang 2008; Wang et al. 2011). Welche der
verschiedenen fossilen Arten dem heutigen Straul3 am nachsten steht, ist nicht
bekannt. Warum Straul3e aulerhalb Afrikas ausstarben, bleibt ebenfalls unbekannt,
aber die klimatische Abkuhlung der ndrdlichen Kontinente wahrend der pleistozanen
Eiszeiten kdnnte eine Rolle gespielt haben.

Abb. 17: Orientornis linxiaensis

Abb. 18: Pachystruthio dmanisensis



Nandus

Heute gibt es drei Nandu-Arten in Sidamerika (del Hoyo 2020, Winkler et al. 2020b
unterscheiden nur zwei Arten; Abb. 19): der Grol3e Nandu (Rhea americana), der
Darwin-Nandu (Rhea pennata) und der Puna-Nandu (Rhea tarapacensis).

0-2200 m

Greater Rhea
Rhea americana
555pp

Rhea pennata
Monotypic

Abb. 19: Nandus

Die Fossilien zeigen, dass grof3e, flugunfahige palaeognathe Vogel eine lange
Evolutionsgeschichte in Stdamerika haben. Die frihesten Fossilien, die Nandus
zugeordnet werden, sind Phalangen aus dem mittleren Paldozan Argentiniens
(Tambussi 1995). Wesentlich besser vertreten ist Diogenornis aus dem spaten
Palaozan Brasiliens, von dem verschiedene postkraniale Knochen und die Spitze der
Praemaxilla entdeckt wurden (Alvarenga 1983). Dieser flugunfahige Vogel erreichte
etwa zwei Drittel der Grof3e des heutigen GroRen Nandus (Rhea americana), von dem
er sich unter anderem durch einen schmaleren, kasuardhnlichen Schnabel
unterscheidet. Die Fligelknochen von Diogenornis sind au3erdem weniger reduziert
als die der heutigen Nandus. Die Verwandtschaft von Diogenornis mit den Nandus ist
nicht eindeutig geklart, aber aus biogeografischen Grinden und wegen der
allgemeinen Ahnlichkeit der Tiere sehr wahrscheinlich. Weitere Nandu-ahnliche
Gattungen, alle aus Argentinien, sind Opisthodactylus aus dem frihen und
Pterocnemia aus dem spaten Miozan, sowie Hinasuri aus dem Pliozan (Noriega &
Agnolin 2008, Tambussi 1995, Abb. 21).



Abb. 20: Diogenornis
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Abb. 21: einige fossile Nandu-Verwandte

SteiBhiuhner (Tinamus)

In Sldamerika koexistieren die Nandus mit den SteiBhihnern, den einzigen
flugfahigen Palaeognathae, die es noch gibt. Gegenwartig werden 46-48 Arten in 9
Gattungen zu den Steillhihnern gerechnet, die die Regenwalder, Bergregionen und
Graslander Sud- und Mittelamerikas bewohnen (Abb. 22). Stei3hidhner sind nicht in
der Lage, Langstreckenflige durchzuflihren. Sie sind aber in der Lage einen
schwerfalligen Flug mit schnellen Fllgelschlagen zu absolvieren, ahnlich wie bei
Huhnervogeln, was zu einer konvergenten Evolution ahnlicher Fligel-, Brustgurtel-
und Brustbeinmorphologien fiihrte. Die fossilen Uberlieferungen von Steihiihnern
stammen aus dem frihen bis mittleren Miozan von Argentinien, bestehen aber
hauptsachlich aus fragmentarischen Knochen und liefern wenig spezifische
Informationen Uber die Evolutionsgeschichte dieser Vogel (Almeida et al. 2022,



Beretelli & Porzecanski 2004, Bertelli & Chiappe 2005, Bertelli et al. 2014, del
Hoyo 2020, Winkler et al. 2020c).
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Abb. 22: die neun Gattungen der Steihiihner, die hier 46 Arten umfassen, einige Literaturquellen
sprechen von bis zu 48 Arten. Vor allem die Gattung Crypturellus mit ihren 21-23 beschriebenen Arten
bereitet hier Probleme. Viele der Arten sind voneinander kaum zu unterscheiden, wahrend andere sehr
variantenreich vorkommen. Eine noch ausstehende genaue Untersuchung der Arten kdnnte dazu
fuhren, dass die Artenzahl noch nach unten oder auch nach oben korrigiert werden muss.

Moas

Die vielfaltigsten Laufvogel sind die Moas in Neuseeland (Abb. 23). Es werden zwei
Moa-Kladen anerkannt, die Emeidae und die Dinornithidae, aber die Zahl der als gultig
angesehenen Arten (etwa neun bis 14) ist im Fluss, da molekulare Arbeiten zusatzliche
Abstammungslinien innerhalb einiger morphologisch definierter Arten aufgedeckt und
einen ausgepragten sexuellen Dimorphismus in der Gruppe festgestellt haben. Einige
riesige "Arten" (wie Dinornis giganteus) haben sich als die Weibchen viel kleinerer
Arten (wie D. stuthoides) herausgestellt (Bunce et al. 2003; Huynen et al. 2003). Bei
diesen Arten waren die Weibchen etwa 280 % so schwer und 150 % so grol3 wie die
groRten Mannchen. Die Schnabelform, der Inhalt des Magens und die Koprolithen



zeigen, dass einige Arten Zweige und andere faserige Pflanzenteile bevorzugten,
wahrend andere Blatter und Fruchte bevorzugten (Worthy & Holdaway 2002). Einige
Moa-Arten gehorten zu den groRten Vogeln, die jemals gelebt haben, und die Hohe
des grolten, Dinornis maximus, wurde auf mehr als 3 Meter geschatzt (Abb. 24).

Moas sind wohl die flugunfahigsten aller Vogel, denn ihnen fehlen die Flugel
vollstdndig und sogar das Schulterblatt am Schulterdach. Pachyornis und Euryapterx
haben bemerkenswert kurze, kraftige Beine. Wachstumslinien in den Knochen deuten
darauf hin, dass sie viel langsamer heranwuchsen als andere Vogel und fast ein
Jahrzehnt brauchten, um die Skelettreife zu erreichen (Turvey et al. 2005). Langliche,
geschlungene Luftrohren deuten darauf hin, dass einige Arten laute Rufe erzeugen
konnten. Abgesehen von einigen miozanen Eierschalenfragmenten (Tennyson et al.
2010) gibt es keine fossilen Funde von Moas aus dem Prapleistozan. Die jungsten
Knochen wurden auf das auf das spate 13. Jahrhundert datiert, und es wird
angenommen, dass die Moas weniger als 100 Jahre nach der der Ankunft der ersten
polynesischen Siedler auf Neuseeland ausstarben (Holdaway & Jacomb 2000).
Phylogenetisch sind die Moas eher mit den Steillhuhnern verwandt, wahrend die
ebenfalls auf Neuseeland vorkommenden Kiwis mit den Elefantenvégeln Madagaskars
verwandt sind (Mitchell et al. 2014).

Pachyornis Anomalopteryx

Megalapteryx

Dinornis

Abb. 23: verschiedene Moa-Gattungen. Es gab eine Vielzahl von physischen Merkmalen bei Moas.
Oben links: Die Mitglieder der Gattung Pachyornis waren schwere Vogel mit einem scharfen Schnabel.
Oben rechts: Der kleine Buschmoa (Anomalopteryx didiformis) war klein und schlank und hatte einen
kraftigen Schnabel. Mitte rechts: Der Hochlandmoa (Megalapteryx didinus) war schlank und athletisch,
mit langen Zehen und einem langen Schnabel. Dies waren wahrscheinlich Anpassungen an seine



Umgebung in den Bergen. Mitte links: Die Familie der Stumpfschnabelmoa, zu der die Gattungen
Emeus und Euryapteryx gehoren, war sehr gedrungen und hatte kurze Beine. Unten: Die Riesenmoa
der Gattung Dinornis waren grofs und relativ schlank, mit einem breiten, abgeflachten Kopf.

Abb. 24: Ein GrdRenvergleich zwischen drei Moa-Arten. Arten von oben nach unten: Sidinsel-
Riesenmoa (Dinornis robustus), Ostlicher Moa (Emeus crassus) und Kleiner Buschmoa (Anomalopteryx
didiformis).

Kiwis

Es werden funf verschiedene Kiwi-Arten unterschieden (Burbidge et al. 2003, del
Hoyo 2020, Winkler et al. 2020d, Abb. 25): Zwergkiwi oder Kleiner Fleckenkiwi
(Apteryx owenii), Haastkiwi oder Groler Fleckenkiwi (Apteryx haastii), Nordlicher
Streifenkiwi (Apteryx mantelli), Rowi oder Okarito-Streifenkiwi (Apteryx rowi), Tokoeka
oder Sudlicher Streifenkiwi (Apteryx australis).
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Abb. 25: die funf Kiwi-Arten

Kiwis weisen einige plesiomorphe Merkmale auf, die sie von allen anderen Vogeln
unterscheiden, wie zum Beispiel zwei funktionsfahige Eierstocke (Kinsky 1971) und
eine nur teilweise umgekehrte Hinterzehe. Diese primitiven Merkmale sind jedoch
wahrscheinlich das Ergebnis einer Padomorphose. Leider ist die frihe
Evolutionsgeschichte der Kiwis genauso wenig bekannt wie die der Moas. Die einzigen
Fossilien aus der Zeit vor dem Pleistozan sind ein Quadratum, also ein Teil des
hinteren Schadelknochens und ein unvollstandiger Oberschenkelknochen von
Proapteryx aus dem friihen oder mittleren Miozan Neuseelands (Abb. 26). Proapteryx
war kleiner als die heute lebenden Kiwis und wenn dieses Fossil tatsachlich eine
Stammgruppe der Kiwis reprasentiert, unterstitzt es nicht die Hypothese einer
Verkleinerung der Kiwis (Worthy et al. 2013). Aufgrund seiner geringen Gréfke und
Knochenproportionen wurde die Hypothese aufgestellt, dass Proapteryx flugfahig war,
in diesem Fall hatte der Vorfahre der Kiwis Neuseeland per Flug erreicht (Worthy et
al. 2013). Die Fossilien von Proapteryx sind jedoch zu lickenhaft fir fundierte
Schlussfolgerungen Uber die Verwandtschaft und Lebensweise dieses Taxons. Die
Evolutionsgeschichte der Kiwis bleibt daher weitgehend im Dunkeln, inklusive der
Ursprunge ihrer Nachtaktivitat.
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Abb. 26: Proapteryx

Elefantenvogel

Madagaskar hatte  seine  eigenen  Riesenvogel: die  Elefantenvdgel
(Aepyornithiformes), deren altesten Fossilien im Jahr 1851 beschrieben wurden. Es
gibt zwei Gattungen: Aepyornis und Mullerornis, die mehrere Arten umfassten, die aber
einer taxonomischen Uberarbeitung bediirfen (Abb. 27). Die grofte Art, Aeptyornis
maximus, war 2,7 m hoch und wog bis zu 300 kg und er legte die grofdten Eier im
gesamten Tierreich (Abb. 28). Anders als die schnellfuRigen Straul3e, hatten
Elefantenvogel kraftige Knochen und waren eher langsam (Worthy & Holdaway 2002,
Balanoff & Rowe 2007, Goodman & Jungers 2014). Wie die neuseelandischen
Moas waren auch die Elefantenvdgel Pflanzenfresser und offenbar haben einige
Pflanzen auf Madagaskar auch Verteidigungsstrukturen gegen Elefantenvogelfraf®
entwickelt (Bond & Silander 2007, Clarke et al. 2006), jedoch ist Uber die
Lebensweise der Elefantenvdgel praktisch nichts bekannt.

Hochst unerwartet, und wie bereits ausfihrlich beschrieben, wiesen Analysen
mitochondrialer Genomsequenzen auf eine Schwestergruppenbeziehung zwischen
Elefantenvogeln und Kiwis hin (Mitchell et al. 2014). Beide Taxa unterscheiden sich
in zahlreichen Aspekten ihres Skeletts, aber sie teilen eine ahnliche abgeleitete
Morphologie des Brustbeins, das kraniokaudal sehr kurz ist und eine ausgepragte
Konkavitat an seinem kranialen Rand aufweist. Diese Merkmale hangen jedoch
eindeutig mit der Flugunfahigkeit zusammen und muissen sich daher konvergent
entwickelt haben, denn Madagaskar hatte sich bereits im mittleren bis frihen Spatjura,
etwa 155-160 Mio. Jahren, vom mesozoischen Superkontinent Gondwana
abgespalten und es keine Ausbreitungswege flr einen flugunfahigen Vorfahren der
Elefantenvogel oder Kiwis gab (z. B. Smith et al. 1994).

Das genaue Aussterbedatum der Elefantenvdgel ist unbekannt. Die jlingsten
Radiokarbondaten stammen von Knochen aus dem 8. Jahrhundert, aber ein
Uberleben bis ins 13. Jahrhundert gilt als wahrscheinlich (Goodman & Jungers 2014).



Selbst zu diesem fruheren Zeitpunkt waren Menschen bereits auf Madagaskar
prasent, aber ob sie am Aussterben beteiligt waren, oder ob natirliche Ursachen wie
die zunehmende Veranderungen in der Vegetation eine Rolle spielten, bleibt
unbekannt (Goodman & Jungers 2014).
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Abb. 27: Die Elefantenvogel Madagaskars. Aepyornis wird manchmal unter der Gattung Vorombe
aufgefihrt.

Abb. 28: Vergleich von Vogeleiern, von links nach rechts: Kolibri, Huhn, Kasuar, Straul3, Elefantenvogel

Kasuare und Emus

In Australien und Neuguinea kommen die Emus und Kasuare vor. Kasuare umfassen
drei Arten: Bennettkasuar (Casuarius bennetti), Helmkasuar (C. casuarius) und
Rothalskasuar, (C. unappendiculatus), die alle in Neuguinea und der Helmkasuar
zusatzlich auf der Cape-York-Halbinsel in Nordaustralien vorkommen (del Hoyo 2020,
Winkler et al. 2020e; Abb. 29). Kasuare zeichnen sich im Vergleich zu anderen
Laufvogeln durch verschiedene Eigenheiten aus. Dazu gehdren leuchtend gefarbte



Kehllappen, eine besonders lange, stachelige zweite Zehenkralle, lange, steife
Federkiele an den Flugeln und ein kndcherner, mit Keratin ummantelter Helm. Der
Helm kann als Laubabweiser dienen, wenn der Vogel durch dichtes Gebusch lauft, als
visuelles Signal fur Alter und/oder Geschlecht, als Grabwerkzeug und - besonders
bemerkenswert - als Mikrofon, mit dem der Vogel Infraschallgerdusche wahrnehmen
kann (Mack & Jones 2003).
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Abb. 29: die drei Kasuararten

Emus (Dromaius novaehollandiae) haben nur eine Art und bewohnen fast den
gesamten australischen Kontinent (del Hoyo 2020, Winkler et al. 2020e, Abb. 30). Im
spaten Oligozan bis mittleren Miozan (24-15 Mio. Jahre) gibt es zwei Arten der Gattung
Emuarius, die als Stammgruppe der Emus angehoéren (Abb. 31). Wie beim heutigen
Emu hat der Schnabel von Emuarius eine abgerundete Spitze, wahrend der Schnabel
der Kasuare schmaler und spitzer ist. Die Augen von Emuarius, sind jedoch
verhaltnismaRig kleiner als die des Emus, und der schlankere Oberschenkel deutet
darauf hin, dass Emuarius weniger fur schnelles Laufen spezialisiert war als moderne
Emus (Boles 1997, Worthy et al. 2014). Die einzige andere Fossilnachweis von Emus
aus der Zeit vor dem Quartar ist eine ausgestorbene Art aus dem Pliozan, die
Dromaius zugeordnet wurde, aber kleiner war als die heute lebende Art (Yates &
Worthy 2019, Miller 1963). Zwei kleine Emu-Arten, die zu Beginn des 19.
Jahrhunderts ausgestorben sind, kamen auch auf King Island (D. ater, Abb. 32) und
Kangaroo Island (D. baudinianus, Abb. 33) vor der Kiste Stidaustraliens vor (Parker
1984, Hume et al. 2018).



Abb. 30: Emu

+Emuarius gidju (Patterson & Rich, 1987)

Abb. 31: Emuarius

Abb. 32: Dromaius ater



Abb. 33: Dromaius baudinianus

Im Vergleich zu den Neukiefervogeln sind die Urkiefervogel sehr arm an Arten.
Gleichzeitig zahlen zu ihnen aber die ikonischsten Vogelarten: zum einen die groflten
Vogel, die wir kennen und mit dem Kiwi sicherlich auch einen der untypischsten Vogel.
Die Neukiefervogel machen aber die allergrofite Vielfalt der modernen Vogelwelt aus
und die nachsten Episoden werden die wichtigsten Gruppen und ihre
Evolutionsgeschichte nachzeichnen.
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