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Figbuur 1. Geograﬂscf;eﬁverspreiding van Wiide Eenden, subgenus Anas en de Zuid-Amerikaanse Bronsvieugeieend,
subgenus Speculanas. Geographical distribution of Mallards, subgenus Anas and the South-American Bronzewinged Duck,
subgenus Speculanas. D.M.C. Poppe, del.

De verspreidingsgeschiedenis van zwanen,
ganzen en eenden
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OF: HOE SOORTEN ZICH WERELDWIJD ONTPLOOIEN.

K.H. Voous, Zodlogisch Museum, Universiteit van Amsterdam
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Voorwoord

Zoals u ziet is de redactie gestart met de voorbereidingen van enkele vernieuwingen aan het
Vogeljaar. Allereerst een nummer in kleur dat mede dankzij de financiéle steun van prof. dr. K.H.
Voous is verwezenlijkt.

Wij onderzoeken de mogelijkheden om in de toekomst het Vogeljaar in kleur uit te brengen. Om te
onderzoeken hoe dat bij u als lezers valt en de daarbij behorende prijsverhoging van het abon-
nement, houdt de redactie in samenwerking met een professioneel bureau een lezersonderzoek.
Daarbij wordt dan tevens bekeken welke rubrieken in de smaak vallen bij de lezers en welke niet,
welke wij moeten continueren en welke wij in het vijftigste jaar kunnen beéindigen, enzovoort. Wij
hopen van u zoveel mogelijk respons te ontvangen.

Door het overlijden van Jaap Taapken is het sindsdien niet meer mogelijk zijn uitgebreide archief
van foto’s, boeken, tijdschriften en rapporten te raadplegen of te gebruiken. Het ziet er naar uit dat
dit nog wel geruime tijd kan duren. Wij vragen uw begrip voor deze situatie van de redactie.
Gelukkig heeft uw eindredacteur een goed fotoarchief en ook de medewerking van de leden is
bijzonder goed. De redactie doet er alles aan u steeds een zo goed mogelijk nummer van waar-
schijnlijk het meest ‘Complete Vogelblad van Nederland’ te geven.

De Redactie.
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1. Inleiding

De groep van Wilde Eenden bestaat uit 10-14
soorten, die behalve in Zuid-Amerika in de ge-
hele wereld worden aangetroffen (fig.1). Zij zijn
de bekendste vertegenwoordigers van de ‘zwem-
eenden’ (‘dabbling ducks, paddiing ducks’, ‘pond
ducks’), genus Anas. Kenmerkend voor zwem-
eenden is hun grotendeels zwemmende wijze van
voedsel zoeken. Daarbij slobberen zij aan het
wateroppervilak en filtreren zij met de dunne
hoornlamelien aan de bovensnavel en de stekels
aan de vlezige tong fijn plantaardig en dierlijk
materiaal als voedsel. Anderzijds proberen zij
‘grondelend’ (‘up-ending’), met staart omhoog en
kop en hals verticaal onder water gehouden, na-
bij of op de waterbodem voedsel te vergaren. Alle
soorten die gegroepeerd zijn rond de Wilde Eend
vertonen een gelijkvormig balts en paringsgedrag
(Phillips 1923, Delacour & Mayr 1945, Johnsgard
1965, 1978).

De syrinx, het stemorgaan, gelegen op de twee-
sprong van luchtpijp (trachea) en luchtpijptakken
(bronchién) is bij de mannetjes (woerden) uitge-
breid met een kraakbenen resonneertrommel
(Beer 1968, Livezey 1991), waarmee tijdens ge-
forceerde baltshoudingen piepende geluiden kun-
nen worden voortgebracht, zoals bij de kophaal
(‘grunt-whistle’) van de Noordelijke Wilde Eend.
Dit vreemde gepiep kan bij de groepsbaits reeds
van ver worden gehoord en is kenmerkend voor
de Wilde Eend en zijn verwanten. Wilde Eend
woerden kunnen verder slechts een droog ‘raeb’
laten horen, terwijl alleen de vrouwtjes ‘als een-
den’ kwaken.

Wilde Eend woerden, in hun prachtkleden met
groenglanzende kop en wijnkieurige borst, kun-
nen als de fraaiste vertegenwoordigers van de
zwemeenden worden gewaardeerd. De Wilde
Eend is in dit opzicht de grote uitschieter in zijn
groep. Het eclipskleed, verkregen na de balts- en
voortplantingsperiode door een rui van alle ve-
ren, brengt gedurende enkele maanden het een-
voudige gevlekte en gestreepte verenkleed bij de
woerden terug.

Wilde Eenden en hun verwanten hebben op el-
kaar gelijkende, eenvoudig geviekte, olijfgele of
oliffbruine donsjongen, met uitzondering van die
van de ook in andere opzichten afwijkende Laysan
Eend uit de Hawaii Eilanden, die effengekieurde
donsjongen heeft.

Van de groep van Wilde Eenden (subgenus Anas,
Livezey 1991) worden hier uit zo6geografisch oog-

Figuur 2. Koptekening (van boven naar beneden) van
Noordelijke Wilde Eeend, Anas platyrhynchos, Hawaii Eend,
Anas wyvilliana, Laysan Eend, Anas laysanensis,
Wenkbrauweend, Anas superciliosa. Head pattern (from top
to bottom) of Northern Mallard, Anas platyrhynchos, Hawail
Duck, Anas wyvilliana, Laysan Duck, Anas laysanensis,
Pacific Black Duck, Anas superciliosa.

D.M.C. Poppe, del.

punt de volgende soorten onderscheiden. Er zijn
ook andere indelingen mogelijk. Deze worden in
de hierna volgende tekst besproken.

1. Anas platyrhynchos Linnaeus 1758 - Noordelijke Wilde Eend Eurazié, Noord-Amerika
2. A. diazi Ridgway 1886 - Mexicaanse Eend Noord-Amerika
3. A. fulvigula Ridgway 1874 - Floridaeend Noord-Amerika
4. A. rubripes Brewster 1902 - Zwarte Eend (Amerikaanse) Noord-Amerika
5. A. wyvilliana P.L. Sciater 1878 - Hawaii Eend Hawaii Eilanden
6. A. laysanensis Rothschild 1892 - Laysaneend Hawaii Eilanden
7. A. zonorhyncha Swinhoe 1866 - Chinese Vlekbekeend Oost-Azié
8. A. poecilorhyncha J.R. Forster 1781- Indiase Vlekbekeend Zuid-Azié
9. A. luzonica Fraser 1839 - Filippijnse Eend Filippijnen
10. A. superciliosa Gmelin 1789 - Zwarte Eend (Pacifische)
of Wenkbrauweend Australié
11. A. oustaleti Salvadori 1894 - Marianeend Micronesié
12. A. melleri PL. Sclater 1865 - Mellers Eend Madagascar
13. A. undulata A.J.C. Dubois 1839 - Geelsnaveleend Afrika
14. A. sparsa Eyton 1838 - Zwarte Eend (Afrikaanse) Afrika
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De verdeling over de zodgeografische gebieden
is als volgt:
Holarctisch gebied
Nearctisch gebied
Palaearctisch gebied
Indo-Maleis gebied
Australisch gebied

1 soort (1)

4 soorten (1,2,3,4)
2 soorten (1,7)

3 soorten (7,8,9)

1 soort (9)

Tropische Pacifische

eilanden 5 soorten (5,6,9,10,11)
Afrotropisch gebied 2 soorten (13,14)
Madagascar 1 soort (12)

2. Noordelijke Wilde Eend

De Noordelijke Wilde Eend Anas platyrhynchos
{woerd, omslag; vrouwtje fig. 2) is, als de stamva-
der van de meeste van de talrijke tamme eenden-
rassen en siereenden (Delacour 1964, Kear
1990), bij ieder bekend en daardoor het meest
voor de hand liggende voorbeeld van de groep
van zwemeenden. Even belangrijk als uitgangs-
punt is het feit, dat de Wilde Eend een zeer grote
verspreiding heeft in de gematigde en niet al te
koude en te warme gebieden van Eurazié, van
zuidelijk Groenland en IJsland in het westen, door
geheel Europa en Azié tot Kamtchatka en Japan
(Hokkaido, Austin & Kuroda 1953) in het oosten.
In Noord-Amerika broedt hij in de westelijke helft,
van Alaska tot het gebied van de grote meren,
2uidelijk tot Californié en Arizona en het noorden
van Texas en voorts sedert het midden van de
20ste eeuw tot de Atlantische kust van Quebec
en sedert omstreeks 1950 in de oostelijke kust-
staten tot Noord-Carolina. In de 19° eeuw was hij
in het westen van New England nog alleen als
dwaalgast bekend (Samuels 1883).

In de door winterijs bedekte noordelijke gebieden
is de Wilde Eend een trekvogel. In Amerika over-
wintert hij regelmatig zuidelijk tot Midden-Mexico
en bij uitzondering verder in Midden-Amerika tot
Panama. Voorts op Cuba, Puerto Rico en als
dwaalgast elders in het Caraibisch gebied tot
Trinidad (Palmer, 1976, AOU Check-list 1998). In
Europa en Azié trekt hij tot in alle landen rond de
Middellandse Zee en het Midden-Oosten, Noord-
India (Scott & Rose 1996), Zuid-China, Thaitand
(Cuerel & Thongsatja 1993)en Borneo (Smythies
& Cranbrook 1981). in Afrika komt hij in de winter
langs de Nijl tot Ethiopié (Brown et al 1982), ter-
wijl dwaalgasten bekend zijn tot in Senegal, Ni-
geria en Kenia (Scott & Rose 1996). Op de eilan-
den in de tropische Grote Oceaan is de Wilde
Eend ais dwaalgast vastgesteld tot op de Gilbert
Eilanden (republiek Kiribali, red.) (AOU Check-
list 1998).

De Wilde Eend is op veel plaatsen in de wereld
ingevoerd en heeft zich vooral stevig gevestigd in
parken en op vijvers in en rondom steden, zoals
in de oostelijke USA (AOU Check-list 1998), Zuid-
oost en West-Australié (vanaf 1867 uit Engeland
en Noord-Amerika, Balham 1952, Frith 1967, Ser-
venty & Whittell 1967, Blakers et al 1984), Nieuw-
Zeeland (vanaf 1867 en later 1893 en 1904 uit
Engeland, Falla et al 1966), Hawaii Eilanden, Zuid-
Afrika en Zimbabwe (Milstein & Osterhoff 1975).
In zijn reusachtige verspreidingsgebied vertoont
de Wilde Eend geen noemenswaardige geografi-
sche variatie in verenkleed en lichaamsgrootte.
Alleen de Groenlandse woerden (A.p. conboschas
C.L. Brehm), die grotendeels in zeewater voed-

Het Vogeljaar 49 (2001) 2

Figuur 3. Amerikaanse Zwarte Eend, Anas rubripas,
American Black Duck, Anas rubripas.

D.M.C. Poppe, del.

sel zoeken, zijn wat groter, bezitten een wat viek-
keriger verenkleed en een wat ander koppprofiel
als gevolg van tegen het voorhoofd gelegen, ten
behoeve van de zoutafscheiding vergrote,
supraorbitale neusklieren (Schidler 1925) en heb-
ben een voor het duiken breder bekken (R.
Meinertzhagen, in Harrison 1944).

De oecologische verscheidenheid van het door
de Wiide Eend bewoonde gebied is zeer groot.
De Wilde Eend floreert in door de mens gevormde
open stedelijke gebieden en cultuuriandschap-
pen, niettegenstaande hij daar aan zeer hoge
jachtdruk onderhevig is (Anderson & Burnham
1976, Cooch & Boyd 1984).

De Wilde Eend heeft een ingewikkeld en soms
agressief voortplantingsgedrag, waarin de lang-
durige sociale balts (groepsbalts) een belangrijke
rol speelt. De volgende onderdelen van het balts-
gedrag van woerden worden onderscheiden: de
Kophaal (‘grunt-whistle’), het Kort-hoog-worden
(‘head-up-tail-up’), de Neer-op (‘down-up’). Van
woerden en vrouwtjes is voorts Nek-zwemmen
(‘nod-swimming’) bekend en voor vrouwtjes ka-
rakteristiek is het Ophitsen (‘inciting’) (Lorenz 1941,
Johnsgard 1965, Bauer & Glutz 1968, Cramp 1977;
Nederlandse termen zijn van Bossema & Roemers
1985).

Bastaardering met andere soorten eenden komt
zowel in het wild als in gevangenschap veelvul-
dig voor. Bastaarden zijn bekend met alle verte-
genwoordigers van het subgenus Anas en voorts
met ten minste 36 soorten andere Anatidae, van
Pijlstaart Anas acuta, Wintertaling Anas crecca
en Slobeend Anas clypeata tot de meest won-
derlijke combinaties met soorten als Krooneend
Netta rufina, Kuifeend Aythya fuligula en Eider-
eend Somateria mollissima (Gray 1958, Gillham
& Gillham 1996).

3. Satellieten in Amerika

Aan de randen van het koude oosten van Noord-
Amerika ontmoet de Wilde Eend de Amerikaanse
Zwarte Eend Anas rubripes (fig. 3). Deze bezit in
beide geslachten een zwaar gepigmenteerd ve-
renkleed van vrouwelijke allure, veel gelijkend op
een uitzonderlijk donker gekleurd Wilde Eend
vrouwtje. Er zijn wat meer verschillen, waaronder
blinkend witte veren onder de vleugel en het ont-
breken van witte randen aan de meer groen dan
blauw glanzende vieugelspiegel (Phillips 1912).
De Zwarte Eend heeft een andere oecologische
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voorkeur dan de Noordelijke Wilde Eend. Hij is in
de broedtijd meer gebonden aan bosgebieden en
bewoont in de winter de koude kustmoerassen
en zeekusten van Ontario en Newfoundiand zuid-
waarts tot de warmere kusten van Florida en de
Golfstaten (Palmer 1976). Ais dwaalgast is hij
vastgesteld in Noord-West Canada (waar ook in-
gevoerd onder meer op Vancouver Island) en als
trekdoorschieter in het voorjaar in Alaska
(Roberson 1980), de Azoren, Zweden en vooral
op de Britse eilanden (Lewington et al 1991). Op
de Scilly Eilanden heeft hij zelfs met Noordelijke
Wilde Eenden gebroed (Ogilvie et al 1998).
Typologisch zijn Wilde en Zwarte Eend twee dui-
delijk herkenbare soorten, biometrisch zijn zij vrij-
wel gelijk (Hanson & Ankney 1994). Samen be-
zitten zij een ononderbroken holarctische versprei-
ding rond de gehele wereld.

Aanvankelijk moeten de arealen van de Wilde
Eend en de Zwarte Eend ruimschoots van elkaar
gescheiden zijn geweest. Door het kappen van
de gesloten bossen in het midden van Noord-
Amerika, die het gebied van de Zwarte Eend te-
gen dat van de Wilde Eend afschermden en de
uitbreiding van de open landschappen geschikt
voor landbouw en veeteelt in de koloniale periode
en de moderne tijd kon het woongebied van de
Wilde Eend zich hand over hand naar het oosten
uitbreiden. Daarbij overschreed de Wilde Eend de
grens met de Zwarte Eend, ging hem in de nieuwe
cultuurgebieden vervangen. In een zone van en-
kele honderden kilometers breed bastaarderen
deze eenden thans op zo grote schaal met elkaar
(Johnsgard 1961), dat zuivere Zwarte Eenden
alleen nog in Quebec, Labrador, Newfoundland
en Long Island zijn te vinden. Ook in gevangen-
schap levert de kruising Zwarte Eend en Wilde
Eend levensvatbare jongen (Yamashina 1952). De
Zwarte Eend lijkt zijn identiteit bijna te hebben
verloren. Over de oorzaken, het verioop en de te
verwachten ontwikkeling van deze soortvermen-
ging is een uitgebreide literatuur ontstaan, die voor
het doel van deze publicatie als volgt kan worden
samengevat.

Zwarte Eenden en Wilde Eenden vertonen, ge-
meten aan de elektroforetische eigenschappen
van hun eiwitten (Sibley 1960) en hun DNA struc-
tuur (Sibley & Ahlquist 1990), geen basale gene-
tische verschillen (Hepp et al. 1988). In laborato-
riumexperimenten zijn pas uitgekomen kuikens
van de Wilde Eend in negatieve zin gevoeliger
voor een toenemend zoutgehalte van het wate
dan Zwarte Eend kuikens van dezelfde leeftij
(Barnes & Nudds 1991). In talrijke artikelen over
variaties op het thema ‘Increasing Mallards, de-
creasing Black Ducks’ (sedert 1987) komen alle
morfologische, fysiologische, ethologische en oe-
cologische overeenkomsten en verschillen tussen
Zwarte Eenden en Wilde Eenden aan de orde.
Daarin komen de ideeén van vooral C. Davison
Ankney (Universiteit van Western Ontario, Lon-
don, Ontario, Canada) en Darrel G. Dennis (Ca-
nadian Wildlife Service, London, Ontario, Canada)
en hun medewerkers over de gevolgen van de
vrijwel onbeperkte introgressieve bastaardering
en over de door dominantie van de Wilde Eend
woerden overheersende concurrentiepositie van
de Wilde Eend tijdens groepsbalits in gemengde
wintergezelschappen sterk naar voren (Johnsgard
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1978, Brodsky, Ankney & Dennis 1988). Een oe-
cologisch isolatiemechanisme is nauwelijks aan-
wezig (Hepp et al. 1988). Toenemende genetische
‘ondergang’ (‘submerging’) van de Zwarte Eend
veroorzaakt door de Wilde Eend lijkt in de lijn van
de verwachtingen te liggen. Zelfs de erkenning
van de Zwarte Eend als ondersoort van de Wilde
Eend zal op den duur wel eens herzien moeten
worden. De Zwarte Eend is bezig in de Wilde Eend
op te gaan (Ankney, Dennis, Wishard & Seeb
1986). Zie voorts, Ankney, Dennis & Bailey 1987,
1989, Ankney & Dennis 1988, Conroy et al 1989,
Avise, Ankney & Nelson 1990, Merendino, Ankney
& Dennis 1993, Hanson & Ankney 1994, Meren-
dino & Ankney 1994.

Biologisch zijn Wilde Eend en Zwarte Eend één,
maar voornamelijk uit het oogpunt van traditie
noemen de recente standaardwerken de Zwarte
Eend nog steeds onbekommerd Anas rubripes.
Niet alleen uit een oogpunt van faunistische dui-
delijkheid is daar niets op tegen (Paimer 1976,
Johnsgard 1978, Johnsgard, in Mayr & Cottrell
(ed.), Check-list of birds of the world, 1 (sec. ed.)
1979, Sibley & Monroe 1990, suppl. 1993, AOU
Check-list 1998), maar ook uit de overtuiging dat
het weinig zin heeft over de soortspecificiteit te
strijden (Ankney & Dennis 1988).

Rest de vraag, wanneer en hoe de Zwarte en de
Wilde Eend geografisch van elkaar gescheiden
zijn geraakt en eigen ontwikkelingen zijn gegaan.
De Zwarte en de Wilde Eend zijn duidelijk van
dezelfde stam. De Zwarte Eend lijkt de oudste
vertegenwoordiger daarvan in Noord-Amerika te
zijn. De Wilde Eend is op grond van zijn areaal
waarschijnlijk een postglaciale, progressieve
nieuwkomer uit Azié.

Aan de zuidgrens van het Noord-Amerikaanse
areaal van de Wilde Eend doemen twee andere
taxonomische en geografische problemen op.
Daar ontmoet de Noordelijke Wilde Eend (1) in
het zuiden van Arizona en New Mexico en in west-
centraal Texas de Mexicaanse Eend Anas diazi
(2) enin Florida en de subtropische kustmoeras-
sen van de Golf van Mexico, van Louisiana tot
ver in Mexico, de Floridaeend Anas fulvigula.
Beide soorten zijn in beide geslachten van het
type van de vrouwelijke Wilde Eend en daarvan,
met name in het veld, veel moeilijker te onder-
scheiden dan de Amerikaanse Zwarte Eend . Het
sociale baltsgedrag van de Mexicaanse en de
Floridaeend wordt beschreven als gelijk aan dat
van de Wilde Eend (Johnsgard 1978). De Mexi-
caanse Eend heeft evenals de Zwarte Eend de
neiging in de grensgebieden met de Wilde Eend
onbeperkt te bastaarderen. Ook in gevangen-
schap zijn de kruisingen fertiel (Yamashina 1952).
Als gevolg van de vervanging van natuurlijke bio-
topen door cuituurlandschappen zijn de Mexi-
caanse en de Wilde Eend niet langer geografisch
en oecologisch van elkaar gescheiden. Het ge-
volg is dat de Mexicaanse Eend genetisch door
de Wilde Eend dreigt te worden opgeslokt. An-
ders dan bij de Zwarte Eend geven de meeste
recente auteurs er de voorkeur aan de Mexicaan-
se Eend als ondersoort van de Wilde Eend te be-
handelen (Palmer 1976, Johnsgard 1979, Sibley
& Monroe 1990, 1993, AOU Check-list 1998).
Zo groot is de mate van vermenging, dat alle hui-
dige exemplaren van ‘diazi’ in de Verenigde Sta-
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Figuur 4. Indische VI d, Anas p

Viekbek P cha,
Indian Spotbill, Anas poecilorhyncha. g
D.M.C. Poppe, del.

ten als introgressieve bastaarden met de Wilde
Eend worden aangemerkt (Hubbard 1977). Vol-
gens sommige auteurs is de tijd verstreken, dat
de actie ‘Saving the Mexican Duck’ zin had, want
de Mexicaanse Eend is reeds hard op weg op
natuurlijke wijze te verdwijnen (Short 1978). Hij
is daarop reeds veel verder voortgeschreden dan
de Zwarte Eend. De Mexicaanse Eend stond
reeds in 1966 in het ‘Red Data Book’ van IUCN/
ICBP als ‘very rare and endangered’ vermeld (Vin-
cent 1966).

Eigenlijk zou dit verhaal ook van toepassing kun-
nen zijn op de Floridaeend, maar de gebieden
van Wilde en Zwarte Eend enerzijds en Wilde en
Floridaeend anderzijds raken elkaar nog niet even
intensief, zodat de bastaardering (‘interbreeding’)
met de Floridaeend beperkt is en de opslokking
(‘swamping’) van de Floridaeend nog niet immi-
nentis.

De vraag welke factoren ertoe hebben geleid, dat
de Mexicaanse en Floridaeend het fraaie pracht-
kleed van de Wilde Eend woerd niet bezitten of
nooit hebben gehad, is moeilijk te onderzoeken,
maar is mogelijk wel theoretisch te achterhalen.
Waarschijnlijk zijn de Mexicaanse Eend en de
Floridaeend oudere Noord-Amerikaanse ingeze-
tenen dan de thans van huis uit Noord-Westelijke
Wilde Eend in zijn huidige vorm. Zij zouden dus
een ouder, meer neutraal kleed dan de Noorde-
lijke Wilde Eend bezitten.

4. Aziatische varianten

In Oost-Azié, van Transbaikali& en Mongolié tot
China, Korea en Japan, en vervolgens in het noor-
den van Vietnam, Birma (Myanmar), Bangladesh
en India, vervangt de Vlekbekeend Anas poeci-
lorhyncha de Noordelijke Wilde Eend in overeen-
komstige gebieden (Vaurie 1965, Ali & Ripley
1968, 1982). De geografische vormen van deze
eend Anas poecilorhyncha zonorhyncha Swinhoe
(Chinese Vlekbekeend), A.p. haringtoni (Oates)
(Birmaanse Vlekbekeend), A.p. poecilorhyncha
J.R. Forster (Indiase Vlekbekeend, fig. 4) verschil-
len onderling weinig van elkaar en tonen in beide
geslachten vogels van het type van een donker
gekleurd vrouwtje van de Noordelijke Wilde Eend
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Flguur 5. Philippijnse Eend, Anas luzonica, Pﬁlllpplne Duck,
Anas luzonica.
D.M.C. Poppe, del.

met meer wit op de onderzijde en boven op de
vleugel (Indiase vorm) en een opvallend bonte
snaveltekening met een gele viek aan de snavel-
punt, die scherp afsteekt tegen de donkere kleur
van de rest van de snavel. Niettemin worden zij
hier, voor analytische doeieinden, als structureel
onderscheidbare soorten aangemerkt (Madge &
Burn 1988). Hoewel in Oost-Azié een groot ge-
bied van overlap van Wilde en Chinese Vlekbek-
eend bestaat, is van een vermenging van soor-
ten, zoals die tussen verwanten van de Noorde-
lijke Wilde Eend in Noord-Amerika plaatsvindt,
geen sprake. Alleen de Chinese Viekbekeenden
zijn trekvogels, die regelmatig op de Filippijnen
verschijnen en als dwaalgasten zijn vastgesteld
in West-Siberié en op de Aleoeten (Madge & Burn
1988). Verondersteld wordt dat door een overmaat
van het baltselement nek-zwemmen (‘nod-swim-
ming’) van de Viekbekeend, de Vlekbekeend en
de Wilde Eend net goed genoeg in hun voortplan-
tingsgedrag van elkaar geisoleerd zijn om ver-
menging te voorkomen (Johnsgard 1965, 1978).
Alleen Johnsgard (1965) vermeldt terloops bast-
aarden uit de natuur, terwijl daarentegen uit ge-
vangenschap veel bastaarden met de Wilde Eend
bekend zijn (Lorenz 1941, Gillham & Gillham
1996). Over de vraag of de Chinese Viekbekeend
een geografisch aanhangsel van de Noordelijke
Wilde Eend is, of dat hij aan de oorsprong van
deze wijd verspreide noordelijke soort staat, zie
bij de Conclusies (Hfdst. 9).

Nog verder in zuidoostelijk Azié kan de Filippijn-
se Eend Anas luzonica (fig. 5) aan de groep van
Wilde Eenden worden toegevoegd. Deze over de
gehele archipel verspreide endemische Filippijnse
Eend (Delacour 1946, Du Pont 1971) heeft een
opvallende bruine kop en een effen grijs lichaam
en is daardoor een buitenbeentje onder de reeds
genoemde satellietsoorten. Hij siuit aan bij de
Wenkbrauweend of Pacifische Zwarte Eenden
Anas superciliosa uit Australié en eilanden in de
Pacifische Oceaan met wie hij door sommige au-
teurs in één soort wordt verenigd (Delacour & Mayr
1945, Dementiev & Gladkov 1952, Johnsgard
1965, 1978, 1979). Van de Filippijnse Eend zijn
fertiele bastaarden in gevangenschap bekend met
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onder meer de Wenkbrauweend (Yamashina
1952). Ofschoon in gevangenschap Filippijnse
woerden geen interesse schijnen te tonen voor
vrouwtjes van de Noordelijke Wilde Eend (Weller
1980), worden toch bastaarden van deze eenden
door Gillham & Gillham (1996) vermeid. De Filip-
pijnse Eend kan moeilijk anders dan uit een ei-
landisolement van een oude Wilde Eend stam zijn
voortgekomen.

Verder in de tropische Pacifische Oceaan, op de
eilanden Guam, Tinian en Saipan van de Maria-
nen in Micronesié, kwam nog een andere onmis-
kenbare vertegenwoordiger van de Wilde Eend
groep voor, de Marianeneend Anas oustaleti.
Deze Eend is intussen uitgestorven. Het betrof
hier waarschijnlijk een onstabiele bastaardpopu-
latie van ten minste twee succesrijke kolonisten,
de Pacifische Zwarte Eend en een Oost-Aziati-
sche Wilde Eend of mogelijk de Chinese Viek-
bekeend. In gevangenschap verkregen bastaar-
den van Wilde Eend en Chinese Viekbekeend le-
ken zoveel op de Marianeneend, dat Yamashina
(1948) de theorie van de bastaardnatuur van deze
zeer geisoleerd levende eend uit de Marianen
durfden te lanceren. De theorie van een insulaire
‘hybrid swarm’ in Micronesié wordt thans alge-
meen aanvaard en wel met de combinatie Noor-
delijke Wilde Eend en Wenkbrauweend Anas su-
perciliosa pelewensio Hartlaub & Finsch. (Baker
1951, Johnsgard, in Mayr & Cottrell, ‘Peters Check-
list of birds of the world’ 1, 2™ ed., 1979: 470, voet-
noot).

Hoe het zij, de Marianeneend illustreert de errati-
sche over-zee-verspreidingsmogelijkheden van
Anas superciliosa, die vanuit Australié heel wat
eilanden rond Nieuw-Guinea en elders in de tro-
pische Pacifische Oceaan heeft weten te berei-
ken en te bezetten. De auteurs die de Pacifische
Zwarte Eenden, de Filippijnse Eend en de Vlek-
bekeenden in één complementair verspreide soort
Anas superciliosa verenigen lossen daarmee for-
meel verschillende soortproblemen op, of gaan
deze juist uit de weg. In ieder geval vormen al
deze eenden een wijd verspreide soortgroep of
superspecies binnen de groep van Wilde Eenden.
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Foto: Wim Smeets.

5. Australische verwanten

Nog verder, in Australié en Nieuw-Zeeland met
zijn zuidelijke satellieteilanden Chatham, Stewart,
Snares, Campbell en zelfs het subantarctische
Macquarie, en op talrijke Pacifische eilanden oos-
telijk tot de Cook Eilanden (Steadman 1995), le-
ven eenden die in beide geslachten op het eerste
gezicht aan een Noordelijk Wilde Eend vrouwtje
doen denken: de Australische of Pacifische Zwarte
Eend of Wenkbrauweend Anas superciliosa (fig. 2
en 6). Hun kenmerken zijn weinig spectaculair en
bestaan uit donkere 0og- en baardstrepen en een
groene vleugelspiegel. Hun verwantschap met de
Wilde Eenden van het Noordelijk Halfrond wordt
behalve door de overeenkomst van het veren-
kleed, en de grote overeenkomst van de sociale
balts (Johnsgard 1978) gedemonstreerd door het
feit, dat zij zich in de vrije natuur onbeperkt ver-
mengen met de in zuidelijk Australié vanaf 1867
uit Engeland en vele jaren later ook uit Noord-
Amerika ingevoerde Wilde Eenden (Frith 1967,
Blakers et al 1984). Datzelfde gebeurde met de in
dezelfde tijd uit Australié en Engeland ingevoerde
Wilde Eenden in Nieuw-Zeeland (Falla et al 1966).
De vermenging heeft plaatselijk in Zuid-Australié

Figuur 8. Australische Zwarte Eend of Australische

Wenkbrauweend Anas supercillosa, Pacific Black Duck,
Anas :uperc:hosa

D.M.C. Poppe, del.
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20°n omvang bereikt, dat stemmen zijn opgegaan
om met name rond de stad Adelaide de Wilde
Eend door afschot te verwijderen (Paton et al
1992). In Nieuw-Zeeland is deze vermenging zo
sterk, dat de kenmerken van de Noordelijke Wilde
Eend daar domineren en de Wenkbrauweend ge-
netisch opgeslokt dreigt te worden (Frith 1967).
Noordelijke Wilde Eenden hebben in het zich
steeds uitbreidende Nieuw-Zeelandse cultuurland
kiaarblijkelijk een levensruimte gevonden die op
die van Europa en Noord-Amerika lijkt. Mogelijk
is de Wenkbrauweend te veel op de rijkdom van
subtropische en tropische omstandigheden inge-
steld en voelt hij zich in het door ontginning ont-
stane cultuurland niet thuis en kan hij de grote
jachtdruk daar niet verdragen (Balham 1952,
Weller 1980).

Daarentegen kan de Wenkbrauweend zich door
zijn uitzonderlijke erratische verplaatsingen be-
ter aan de onregelmatigheden van de Australi-
sche droogteperioden aanpassen (Frith 1959,
1963), terwijl de Wilde Eend meer standvogel is
en zich in Zuid-Australié het meest in en rondom
steden en in stadsparken ophoudt. Ook in en rond-
om Perth en op andere plaatsen in Western
Australia is de daar ingevoerde Noordelijke Wilde
Eend zeer plaatselijk verspreid gebleven (Serven-
ty & Whittell 1967).

Wenkbrauweenden broeden ook in Nieuw-Guinea
en zuidelijk Indonesié, westelijk tot Sumatra. Hun
voorkomen daar, zo ver van het Australische vas-
teland, kan mogelijk als recente tijdelijke vesti-
ging, vanuit de periodiek opdrogende Australische
uithoek en niet als een corspronkelijk areaal wor-
den opgevat. Op verschillende eilanden in het
Polynesische gebied zijn subfossiele beenderen
van de Wenkbrauweend gevonden, zoals op de
Society Eilanden en de Cook Eilanden. Deze een-
den leven daar nog steeds en hebben de meer
dan 3000 jaren van jacht door de oer-Polynesiér
overleefd (Steadman & Kirch 1990, Steadman &
Pahlavan 1992, Steadman 1995).

De Wenkbrauweend vertoont veel geografische
variatie in lichaamsgrootte. De grootste leven in
Australié (A.s. rogersi Mathews), die van Nieuw-
Zeeland zijn wat kleiner (A.s. superciliosa Gme-
lin) en de kieinste leven op Nieuw-Guinea en op
de Polynesische eilanden (A.s. pelewensie Hart-
laub & Finsch: Amadon 1943). De Wenkbrauw-
eend wordt soms met de Filippijnse Eend en de
Aziatische Viekbekeenden in één soort Anas
poecilorhyncha verenigd (Delacour & Mayr 1945,
Ripley 1961), maar bij Sibley & Monroe (1990)
staan zij, naar mijn gevoelen terecht, weer apart.
In gevangenschap heeft de Wenkbrauweend ge-
bastaardeerd met de Noordelijke Wilde Eend,
Viekbekeend, Filippijnse Eend, Mellers Eend en
Pijlstaart Anas acuta (Yamashina 1952).

6. In het hart van de Stille Oceaan

Nog weer verder in het midden van de Stille
Oceaan komen of kwamen twee vormen van Wil-
de Eenden voor op de van oorsprong vulkani-
sche en zeer geisoleerde Hawaii Eilanden: (1)
de Hawaii-eend of koloa Anas wyvilliana, vroe-
ger op alle oostelijke Hawaii Eilanden en nu nog
op Kauai en Niihau met huidige herintroducties
door de Hawaii Department of Land and Natural
Resources op Oahu en Hawaii en (2) de Laysan-
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eend Anas laysanensis op het atol Laysan in het
verre westen van de archipel, bijna 2000 km van
de Hawaii-eend verwijderd, en in historische tijd ook
op het piepkleine atol Lissiansky, nog zo'n 200 km
verder westwaarts in de wijde eenzaamheid van
de oceaan. Deze eenden zijn sedert Delacour &
Mayr (1945) meestal opgevat als geografische vor-
men of ondersoorten van de Wilde Eend Anas pla-
tyrhynchos.

De Hawaii-eend (fig.2) lijkt nog het meest op een
kleine Noordelijke Wilde Eend met een geredu-
ceerd mannelijk prachtkleed. Hij is slank, met een
mooi geschubd verenkleed, bij sommige woerden
met een zacht groen glanzende kop en twee zwak
gekrulde verlengde staartveren. Hij is 44% lichter
in gewicht dan de Noordelijke Wilde Eend, heeft
een kleinere kop, lagere borstbeenkam en kleinere
schouder- en bekkengordel (Livezey 1993). Zijn
aantal is door afschot, ontginning van kustmoeras-
sen en de depredaties van in het voetspoor van de
westerse mens meegekomen ratten, mongoezen
(op Kauai komen geen mongoezen voor), katten,
honden en varkens sterk in aantal achteruitgegaan
(Vincent, IUCN/ICBP Red Data Book 1966, Collar
& Andrew 1988). Hij overleeft voornamelijk in de
nog bestaande kustlagunen en op kusteilandjes.
Hij kwam vroeger op alle grote eilanden van de ar-
chipel voor, zoals bewezen is door DNA onderzoek
van anders moeilijk te determineren subfossiele
botten (Cooper et al 1996) en is waarschijnlijk al
door de eerste Melanesische kolonisten vanaf rond
het begin van onze jaartelling en misschien zelfs
meer dan 1000 jaar daarvoor, overbejaagd
(Steadman 1995). Hij is zeer territoriaal en agres-
sief (Bottema 1986) en bastaardeert met de plaat-
seIijk)ingevoerde Noordelijke Wilde Eenden (Weller
1980).

De Hawaii-eend wordt algemeen als een kolonist
van een Noord-Amerikaanse Wilde Eend stam
beschouwd en zijn DNA lijkt nog steeds op dat
van de Noordelijke Wilde Eend (Cooper et al 1996).
Ook nu nog verschijnen Wilde Eenden op de
Hawaii Eilanden als onregelmatige wintergasten
of dwaalgasten uit Noord-Amerika (Berger 1972).
Het ontbreken van selectiedruk vanuit andere soor-
ten eenden en een verlengd voortplantingsgedrag
waarbij de woerd de zorg voor de jongen met het
vrouwtje deelt, hebben waarschijnlijk tot de onder-
drukking van het prachtkleed geleid (Kear 1970,
Lack 1974, Weller 1980).Het is niet onmogelijk dat
eerdere kolonisaties hebben plaatsgevonden van
Wilde Eenden die nog geen groene koppen beza-
ten. Misschien was dat het geval bij de kolonisatie
van de voorgangers van de Laysaneend. Hoeveel
van zulke kolonisaties uiteindelijk zijn mislukt zal
wel altijd een raadsel blijven.

De Laysaneend (fig. 2), ook bekend als Laysanta-
ling, is een kleine eend met veel onregelmatig wit
op de kop en rond het oog. Hij wordt meestal als
een gedegenereerde eilandvorm van de Noorde-
lijke Wilde Eend opgevat. Het lichaamsgewicht is
59% lichter dan dat van de Noordelijke Wilde Eend.
Relatieve vleugellengte, borstbeenkam, schouder-
en bekkengordel en poten zijn klein (Livezey 1993).
Zijn voortbestaan hangt reeds lang aan een zij-
den draad. Na eeuwenlang op het circa 370 ha
grote, nog geen 4 km lange en slechts tot 12 m
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hoge, zandige atol Laysan te hebben overleefd, werd
hij in 1909 door Japanse verenhandelaars gedeci-
meerd en door in 1903 geimporteerde konijnen
(voedselconcurrenten en verstoorders) in het nauw
gebracht. In 1912 waren er hoogstens 7 stuks over,
in 1950 (na de uitroeiing van de konijnen) toegeno-
men tot circa 30 en in 1979-1980 tot circa 500
(Moulton & Weller 1984). Daarmee is waarschijnlijk
het oorspronkelijke maximale populatieniveau be-
reikt (Warner 1963). De Laysaneend is een slechte
vlieger, leeft grotendeels op het land tussen een
dichte kruidenbegroeiing en foerageert vooral ‘s
nachts op zoutvliegen Neoscatella en pekelkreefties
Artemia (Moulton & Weller 1984). Op Lisiansky werd
hij in 1844 en 1846 door schipbreukelingen om in
leven te blijven met de hand gevangen en gegeten
en uiteindelijke uitgeroeid (Olson & Ziegler 1995).
De Laysaneend moet in historische tijd een veel
grotere verspreiding in de Hawaii archipel hebben
gehad dan thans, zoals DNA-onderzoek van sub-
fossiele resten uitwijzen (Cooper et al. 1996). Laysan
en Lisianski waren stellig vanaf het begin zeer sub-
optimale woongebieden.

De geschiedenis van de Laysaneend is vergelijk-
baar met die van de Hawaii Eend. De vestiging van
de Laysaneend op de Hawaii Eilanden is waar-
schijnlijk ouder dan die van de Hawaii-eend, maar
dat staat geenszins vast. Ripley (1960) beschreef
heel wat verschillen in morfologie (vleugelspiegel
groen met zwart) en in gedrag met de Wilde Eend.
Daarom wilde hij hem in tegenstelling tot Detacour
& Mayr (1945) als een aparte soort beschouwen.
Dat lijkt heel plausibel.

De prachtige gekleurde afbeelding van de Laysan-
eend van Don R. Eckelberry in Warner (1963) toont
een paar eenden met een basaal Wilde Eend
vrouwtjeskleed, maar de twee Laysaneenden, die
ik in oktober 2000 in de waterwildcollectie van dr.
S. Bottema in Yde (Drenthe) mocht bewonderen,
leken met uitzondering van de verlengde en net
een beetje gekrulde middelste staartveren van de
woerd helemaal niet op Noordelijke Wilde Eenden.
DNA van Laysaneenden is verschillend van DNA
van de Noordelijke Wilde Eend (Cooper et al 1996).
De donsjongen zijn matgelig en geelbruin en ver-
schillen van die van de Noordelijke Wilde Eend
(Ripley 1960). Hoe dit ook moge zijn gekomen, het
selectie-effect van de jacht van de eerste Melane-
sische vogeletende eilandbewoners (1500-2000
jaar BP) op de inheemse eenden van Hawaii is
waarschijnlijk groot geweest.

De Laysaneend heeft evenals de Hawaii-eend een
verlengde seizoenspaarvorming, waarbij de woerd
zeer agressief is en de paren territoriaal zijn. De
legsels zijn klein, de eieren en de kuikens zeer
groot (Ripley 1960, S. Bottema, pers. meded.), te-
genover een trage voortplanting staat een lange
leeftijd van 8-12 jaar (Moulton & Weller 1984).

Aan de kolonisatie van de Hawaii-eend en de
Laysaneend gingen eerdere kolonisaties van gan-
zen en eenden in de Hawaii archipel vooraf. De
jongste, of misschien gelijktijdige nieuwe vestiging
is die van een oer-Canadagans Branta canaden-
sis waaruit de huidige nene of Hawaiigans Branta
sandvicensis is voortgekomen. Daarna zijn waar-
schijnlijk in het vroegste Pleistoceen de oervormen
van enkele niet-vliegende ('flightless’) soorten
‘reuzenganzen’ aangekomen, die, voornamelijk op
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Flguurl7. Mellers Eend, Anas melleri, Melier's Duck, Anas
meilleri.
P.L. Sclater, 1865, pl. XXXIV.

het destijds veel grotere lava-eiland Maui, uit de
kolonisatie van een of meer Anatide-eenden zijn
ontstaan: Thambetochen, Ptaiochen en
Chelychelinechen (Sorenson et al 1999).

7. Een Wilde Eend op Madagascar

In het afrotropische gebied wordt allereerst de
aandacht getrokken door een endemische eend
van Madagascar, Mellers Eend Anas melleri (fig.
7.8,9,10), genoemd naar de genees- en plant-
kundige Charles James Meller (circa 1836-
1869), die de eerste twee Madagascareenden
in 1862 verzamelde (Young in litt. 2001). Of zijn
vroegere of huidige voorkomen op de eilanden
Reunion en Mauritius (nog aanwezig 1977, Todd
1979) natuurlijk is, of dat hij door de kolonise-
rende mens is gebracht, is onzeker (Berlioz
1946), maar het laatste lijkt wel waarschijnlijk.
Ook deze tropische eend ziet er in beide geslach-
ten als een wat grijsbruine Noordelijke Wilde
Eend vrouwtje uit met als eigen kenmerken: een
lange donkergrijze snavel en een zwartgezoom-
de groene vleugelspiegel. Gedrag en geluiden van
deze grote, zware eend zijn beschreven als die
van de Noordelijke Wilde Eend (Lorenz 1941,
Johnsgard 1965, 1978), maar Young (1999) be-
schreef enkele kleine verschillen, zoals het ont-
breken van het staartwippen of ‘neer-op’ (‘down-
up’) tijdens de sociale balts. Ook wees hij op het
voor de groep van Wilde Eenden uitzonderlijk
sterke territoriale gedrag van de woerden, even-
als het ook door andere auteurs (Johnsgard 1978)
reeds vermelde agressieve gedrag. Dat de woer-
den daarbij ook ‘nek-zwemmen’, wat bij de an-
dere soorten een exclusieve vrouwelijke gedrags-
vorm is, zou met de vrouwelijke trend van het
mannelijke verenkleed van Mellers Eend over-
eenkomen (Lorenz 1941).

Bij de woerden ontbreken de krulletjes in de mid-
delste staartpennen van de Noordelijke Wilde
Eend. Deze zijn bij Mellers Eend wel wat ver-
lengd en versmald en effen van kleur (Young
1991). Bij zijn tropische bestaan past het, dat
van Meliers Eend geen eclipskleed bekend is
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(Young 1995) en dat beide oudervogels de zorg
voor de jongen delen (Young 1995). Dit laatste zou
een behouden, oud tylogenetisch kenmerk zijn
(Johnson et al 1999).

Mellers Eend is een bewoner van zoetwater-
moerassen en meren tot in de bosgebieden en
tot een hoogte van 2000 m (Young 1996). De
woerden paren veelvuldig met tamme eenden.
Aangezien de bastaarden onbeperkt vruchtbaar
zijn (Milon et al 1973) wordt daarom voor het voort-
bestaan van genetisch zuivere Mellers Eenden
gevreesd. Mellers Eend is in de taxonomie van
de eenden bekend geworden door de destijds
sensationele kruisingsresultaten van J.L. Bonho-

Figuur 8. Mellers Eend, volwas-

sen, Anas melleri, Meller's Duck,

adult, Anas mellerl.

. Foto: H.G. Young, Durrell Wildlife
Conservation Trust, Jersey, Ka-

naaleilanden, 1991,

te (1907), die op zijn buiten te Hemel Hempstead,
Hertfordshire, Engeland, uiteindelijk een combi-
natie van Anas poecilorhyncha x Anas platyrhyn-
chos x Anas superciliosa x Anas melleri x Anas
acuta (Pijlstaart ) (zie fig. 11 en 12) wist te verkrij-
gen. Deze en eenvoudiger kruisingen bieken een
grote interspecifieke fertiliteit te bezitten, ofschoon
de sterfte onder de (heterozygote) vrouwelijke
bastaarden groter was dan onder de (homozygo-
te) woerden. De vraag moet dus worden gesteld
wanneer en hoe Mellers Eend op Madagascar is
terechtgekomen en of hij een nakomeling of een
oorsprongsvorm van de Noordelijke Wilde Eend is
(Weller 1980). Voor een bibliografie van Mellers
Eend zie Young (1999 A).

Figuur 9. Mellers Eend, volwassen, Anas melleri, Meller's Duck, adult, Anas melleri.
Foto: H.G. Young, Durrell Wildlife Conservation Trust, Jersey, Kanaaleilenden, 1978.
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8. Andere Afrikaanse verwanten

Een directe verwant op het Afrikaanse continent
hebben de Noordelijke Wilde Eend en Mellers Eend
van het nabije Madagascar niet. Het dichst daar-
bij zou de Afrikaanse Zwarte Eend Anas sparsa
(fig. 13) komen, maar deze is in structuur en ge-
drag te veel gespecialiseerd. Deze grote eend
heeft duidelijk andere kleurpatronen door brede
witte veerschubben op de bijna zwarte rug, vieu-
gels en staart. In vergelijking met de Wilde Eend
gaat het hier wederom in beide geslachten om vrou-
welijke verenkleden. Anders dan de Noordelijke
Wilde Eend neemt de Zwarte Eend geen aanpas-
singsrijke oecologische plaats in, maar is hij voor
een groot deel gebonden aan stromend zoet wa-
ter met een rotsachtige of zandige bodem, soms
zelfs in bergachtige streken. In verband met zijn
leven in stromende wateren heeft de Zwarte Eend
een territoriaal en solitair bestaan en werd hij nooit
in grote groepen waargenomen (Johnsgard 1978,
McKinney, Siegfried et al. 1978). Mannetje en
vrouwtje verdedigen gezamenlijk het territorium,
dat uit een stuk van een rivier of een beek be-
staat, en vechten fel met hun hoomknobbels op
de vieugelbocht.

De Zwarte Eend bezit daarenboven opvallende
structurele aanpassingen aan het rivierieven, die
waarschijnlijk van die van oorspronkelijke moeras-
eenden zijn afgeleid. Zij zijn samengevat door
McKinney, Siegfried et al (1978), die ook vergelij-
kingen maakten met de andere ‘wildwater'-een-
den van het Zuidelijk Halfrond: Salvadori’s Eend
Anas (Salvadorina) waiguensis uit Nieuw-Guinea,
de Blauwe Eend Hymenolaimus malacorhynchos
uit Nieuw-Zeeland en de Bergbeekeend Merga-
netta armata uit Zuid-Amerika. In vergelijking met
deze specialisten is de Afrikaanse Zwarte Eend
nog maar nauwelijks met zijn aanpassingen be-
gonnen: een langwerpig lichaam, een lange
staart, opvallend grote poten en scherpe nagels
om zich op glibberige rotsen in de rivier staande
te houden.

Het areaal van de Zwarte Eend omvat oostelijk
en zuidelijk Afrika, met geisoleerde, vitwendig
weinig verschillende groepen in het bergland van
Kameroen en het laagland van Gabon en moge-
lijk in Guinea (Brown et al 1982, Scott & Rose
1996). Het voortplantingsgedrag van de Afri-
kaanse Zwarte Eend lijkt op dat van de Noorde-
lijke Wilde Eend met veel kophalen en sterkere
accenten bij het aanmoedigend en uitlokkend
paarvormingsritueel van de vrouwtjes, bekend als
nekzwemmen en ophitsen (Johnsgard 1965,
Siegfried 1968, McKinney, Siegfried et al. 1978,
Young 1999). Sociale balts (groepsbaits) kan op
de stromende en soms turbulente wateren van
het woongebied van de Zwarte Eend niet voorko-
men. Bastaarden van de Zwarte Eend worden
alleen vermeld van de Krooneend Netfa rufina (i)
(Gray 1958).

Op grond van de genoemde, merendeels kwanti-
tatieve structurele en gedragsverschillen met de
rest van het subgenus Anas (groep van Wilde
Eenden) wordt de Afrikaanse Zwarte Eend als een
van de primitiefste vertegenwoordigers van het
subgenus beschouwd (Delacour & Mayr 1945,
Johnsgard 1978, Livezey 1991). In een door Mayr
geconstrueerd ‘dendrogram’ (aanloop tot een
stamboom) wordt de Afrikaanse Zwarte Eend als
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Figguur 11, Bastaard Pijistaart, Anas acuta x Noordelijke
Wilde Eend, Anas platyrhynchos x Indlase Vlekbekeend
Anas ; in prach

Hybrld Pintail, Anas acutn x Northern Mallard, Anas
flatyrhynchosx Indian Spotbill, Anas poacllorhyncha adult
n breeding plumage.

J.L. Bonhote, 1907, pl. IX.

Figuur 12. Bastaard Pijlstaart, Anas acuta x Noordelijke

Wilde Eend, Anas platyrhynchos x Indlase Vlekbekeend

Anas paecllorhyncha I in

Hybrid Pintail, Anas acuta x Northern Mallard, Anas
platyrhynchos x Indian Spotbill, Anas poacllorhyncha

adult in eclipse plumage.

J.L. Bonhote, 1907, pl. X.

de eerste zelfstandige aftakking van de groep van
Wilde Eenden aangegeven (Mayr et al 1953).

Algemeen verspreid in Afrika is de Geelsnavel-
eend Anas undulata (fig. 14). Deze eend staat
door zijn slanke gele snavel en eenvoudig veren-
kleed, dat bij de beide geslachten nagenoeg van
hetzelfde donkerbruine, ietwat geschubde kleur-
patroon is, ook al een stukje verder af van de
vormverscheidenheid van de directe verwanten
van de Noordelijke Wilde Eend elders in de we-
reld. Hij heeft een ruime geografische en oecolo-
gische verspreiding in Afrika, is het talrijkst in
warm-gematigde klimaatgebieden, komt voor in
alle typen stilstaande wateren en moerassen en
trekt zich niet uit Afrikaanse cultuurgebieden en
stedelijke nederzettingen terug (Brown et al 1982).
Zijn sociale voortplantingsgedrag is dat van een
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Figuur 13. Afrikaanse Zwarte Eend, Anas sparsa.
African Black Duck, Anas sparsa.
D.M.C. Poppe, del.

Noordelijke Wilde Eend (Rowan 1963, Johnsgard
1965, 1978), maar de woerden gedragen zich bij
de paarvormingsrituelen onafhankelijker ten op-
zichte van de vrouwtjes dan bij de andere Wilde
Eenden, terwijl het aanmoedigend en uitlokkend
gedrag van de vrouwtjes wat meer op de voor-
grom; treedt (Johnsgard 1965, 1978, Siegfried
1968).

Het slanke uiterlijk van de Geelsnaveleend heeft
iets weg van de Pijlstaart Anas acuta. De Geel-
snaveleend wordt door Murton & Kear (1975) als
een vroege tak van de Wilde Eenden stam be-
schouwd. Hoort hij daar werkelijk bij en komt hij
echt uit Afrika? Bastaarden in het wild zijn alleen
bekend met de Roodsnavelpijistaart Anas ery-
throrhyncha, ook al van huis uit een Afrikaanse
eend, met een verspreidingsgebied dat aan dat
van de Geelsnaveleend doet denken en de Bruine
Krooneend Netta erythrophthalma (Gray 1958,
Rowan 1963, Milstein & Osterhoff 1975). In ge-
vangenschap zijn fertiele bastaarden verkregen
met de Noordelijke Wilde Eend (Yamashina 1952).

Wanneer de historische zodgeografie een synthe-
tische wetenschap is, ligt het gezochte beginpunt
van de Wilde Eend en zijn huidige verwanten daar,
waar de ontplooiing der soorten is begonnen en
niet waar deze thans eindigt. Dan begint de
soortenrij niet bij de Noordelijke Wilde Eend, maar
eindigt daarmee en moet als theoretisch uvitgangs-
punt van wereldwijde ontplooiing van de Afri-
kaanse soorten Zwarte Eend en Geelsnaveleend

Figuur 10. Mellers Eend, juveniel,
Anas melleri, gefokt door
Bottema, Yde, Drenthe, Neder-
land. Meller's Duck, young, Anas
melleri, raised by S. Bottema,
Yde, Drenthe, the Netherlands.
Foto: prof. dr. S. Bottema, 1999.
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Flguur 14. Geelsnaveleend, Anas unduiaia.
Yellow-billed Duck, Anas undulata.
D.M.C. Poppe, del.

en de geisoleerde soorten van het Zuidelijk Half-
rond worden aangemerkt. In Mayrs ‘dendrogram’
van de eenden (Mayr et al 1953) vormen de Geel-
snaveleend en Mellers Eend samen de tweede
aftakking van de Wilde Eenden (subgenus Anas)
stam. Zij komen na de Afrikaanse Zwarte Eend.
Een analyse van de mogelijkheden van de theo-
rie van zuidelijke herkomst van de Wilde Eenden
volgt in de resterende paragrafen.

9. Conclusie

Jaxonomie

De taxonomische problemen van de Wilde Een-
den omvatten de theorie van de verwantschap en
de systematische waarderingen die aan taxono-
mische en geografische eenheden worden toe-
gekend.

Aan de monofyletische verwantschap van de hier
behandelde Wilde Eenden wordt momenteel nau-
welijks getwijfeld. Deze is beschreven door Dela-
cour & Mayr (1945), gefundeerd door het verge-
lijkend DNA-onderzoek van Sibley & Ahlquist
(1990) en bevestigd door de cladistische analyse
van structuur- en gedragskenmerken door Livezey
(1991) en een moleculair genetische vergelijking
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door Johnson & Sorenson (1999). Sibley & Mon-
roe (1990, 1993) leidden daarvan een formele
systematiek en nomenclatuur af, waarin zij uit-
eindelijk 11 van de in totaal 43 Anas-soorten in
het sub-genus Anas hebben gerangschikt: Anas
sparsa, rubripes, fulvigula, platyrhynchos, wyvil-
liana, laysanensis, poecilorhyncha, luzonica, su-
perciliosa, undulata, melleri. Verheijen (1953) en
Woolfenden (1961) komen tot weinig hiervan af-
wijkende conclusies, terwijl Livezey (1991) de
Mexicaanse Eend en de Chinese Viekbekeenden
als aparte soorten erkent. Hier worden voor ana-
lytische doeleinden provisorisch 14 soorten aan-
genomen.

Verreweg het kleurrijkste mannelijke prachtkieed
(‘breeding plumage, definitive alternating pluma-
ge’) bezitten de woerden van de Noordelijke Wilde
Eend (fig. 2 en omslag) die daardoor ais huidig
hoogtepunt, tevens eindpunt van de ontwikkeling
van de groep (subgenus Anas) kan worden be-
schouwd.

Gedrag

De vergelijkende beschrijvingen van het voort-
plantingsgedrag van de groep van Wilde Eenden
(Lorenz 1941, Johnsgard 1965, 1978) laten grote
onderlinge overeenkomsten zien van vooral de vijf
gedragsstructuren die de band tussen de part-
ners bepalen en bevestigen en van die welke aan
de copulatie voorafgaan en daarop volgen, resp.
Kophaal, Kort-hoog-worden, Neer-op, Nek-zwem-
men, Ophitsen. De volledigste vorm van dit ge-
drag wordt bij de Noordelijke Wilde Eend gevon-
den. Daarmee worden de gedragsvormen van alle
wereldwijd verspreide satellietsoorten en verwan-
ten vergeleken. De balts van de zuidelijke soor-
ten is minder gedifferentieerd dan die van de noor-
delijke soorten (Weller 1980).

Omdat complexiteit in de natuur veelal op onge-
nuanceerdheid volgt en dit proces zelden an-
dersom verloopt, lijkt de Noordelijke Wilde Eend,
hoewel uitgangspunt van de vergelijkende ge-
dragsstudies van alle zwemeenden, eerder het
huidige eindpunt dan de oorsprongsvorm van de
groep (subgenus Anas) te zijn.

Zobgeografie
Van de broedgebieden van de 14 hier besproken

soorten van de groep van Wilde Eenden valt het
grote areaal van de Noordelijke Wilde Eend in het
noorden van de Oude en de Nieuwe Wereld op
(fig. 1). Alle andere soorten zijn in geografisch
opzicht satellieten en aanhangsels van de Noor-
delijke Wilde Eend. Sommige auteurs zijn daar-
door geneigd in dit noordelijke areaal het geogra-
fische uitgangspunt van de soorten van het sub-
genus Anas te zoeken en de zuidelijke soorten
als afgeleiden van de noordelijke te beschouwen
(Kear 1975, Johnsgard 1978). Omdat de zuide-
lijke soorten in structuur, gedrag en oecologische
flexibiliteit minder ver voortgeschreden zijn dan
de Noordelijke Wilde Eend, kan deze als laatste
eindpunt van de ontwikkeling worden beschouwd
en kan zijn grote noordelijke areaal als de jong-
ste geografische verovering van de groep worden
opgevat. De oorsprong van de soorten van het
subgenus Anas ligt dan in het zuiden.

Tegen een herkomst uit de zuidelijke continenten
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zou kunnen worden aangevoerd, dat van de groep
van Wilde Eenden geen vertegenwoordiger uit het
Zuid-Amerikaanse deel van het grote voor-tertiaire
Gondwanaland bekend is. Zulke vertegenwoor-
digers zijn wel uit Zuidelijk Afrika, Madagascar,
Nieuw-Zeeland en Australi& bekend. De kans
bestaat, dat zij in Zuid-Amerika zijn uitgestorven,
dan wel dat zij voortleven in moeilijk nog als ver-
want van de Wilde Eend te herkennen soorten.
Gedacht kan worden aan de Bronsvleugeleend
Anas (Speculanas) specularis van zuidelijk Zuid-
Amerika, die door alle auteurs als randsoort van
het subgenus Anas wordt beschouwd (Delacour
& Mayr 1945, Sibley & Monroe 1990, 1993, Live-
zey 1991), of misschien zelfs nog verder van Anas
verwijderd (Johnson & Sorenson 1999). Het is
tekenend, dat Sibley & Monroe (1993) de opsom-
ming van de soorten van het genus Anas begin-
nen met de moeilijk te plaatsen Andeseend ‘Lo-
phonetta’en de meer begrijpelijke Bronsvieugel-
eend ‘Speculanas’.

Rest nog de vraag naar de herkomst van de twee
Vlekbeksoorten. De Indiase Vlekbekeend zou
vanwege de geologische herkomst van India uit
het Gondwanaland heel goed onder de Gondwa-
nasoorten gerekend kunnen worden. Dan is de
Chinese Vlekbekeend een zuidelijke indringer in
de fauna van het noordelijke oercontinent en kan
de Noordelijke Wilde Eend zijn geografische na-
komeling zijn. In plaats van een aanhangsel te
zijn, wijst de Chinese Viekbekeend naar de geo-
grafische en taxonomische oorsprong van de
Noordelijke Wilde Eend!

Samengevat betekent dit, dat het eenvoudige,
bruin gevlekte uiterlijk van de Wilde Eenden van
Afrika en Australié het uitgangspunt van het ve-
renkleed van alle Wilde Eenden vertegenwoor-
digt. Deze theorie leidt tot de veronderstelling, dat
de uitzonderlijk bont en fraai gekleurde Noorde-
lijke Wilde Eend uit Eurazié en Noord-Amerika
het huidige eindproduct van een wereldwijde ont-
wikkeling is geworden. De Bronsvleugeleend uit
gematigd en koud Zuid-Amerika laat zien wat er
mogelijk van de oudste wortel van het evolutio-
naire gebeuren op de uiteengedreven stukken van
het oude Gondwanaland is terechtgekomen.

Met de gestelde zuidelijke herkomst van de we-
reldwijd verspreide soorten van het subgenus
Anas wordt de ten opzichte van de zwanen ont-
vouwen zodgeografische theorie ondersteund
(Voous 2000). De Coscoroba Coscoroba cosco-
roba onder de Zwanen en de Bronsvieugeleend
onder de Wilde Eenden zijn de met elkaar verge-
lijkbare oudste nog bestaande Gondwana-ele-
menten van hun respectieve groepen uit de tijd
dat de zuidelijke oerlandmassa begonnen was uit
elkaar te vallen. Verondersteld wordt dat de
Coscoroba stam aanzienlijk ouder is dan de Spe-
culanas stam.

Het is opmerkelijk, maar in het verband begrijpe-
lijk, dat Cracraft (1973) in zijn analyse van de
biogeografie en evolutie van de vogels onder in-
vloed van continentale drift en palaeokiimatologie
de Anatidae onbewerkt laat, zelfs die van Zuid-
Amerika (1973:515).
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10. Samenvatting

Beschreven worden de structuur- en gedrags-
kenmerken en de geografische en oecologische
verspreiding (de zodgeografische kenmerken) van
14 soorten eenden die verenigd kunnen worden
in het subgenus Anas (Livezey 1991): Noorde-
lijke Wilde Eend, Mexicaanse Eend, Floridaeend,
Amerikaanse Zwarte Eend, Hawaii-eend, Laysan-
eend, Chinese Vlekbekeend, Indiase Vlekbek-
eend, Filippijnse Eend, Pacifische Zwarte of Wenk-
brauweend, Marianeneend, Mellers Eend, Geel-
snaveleend, Afrikaanse Zwarte Eend (Hfdst. 1).
Al deze eenden zijn allopatrisch: hun versprei-
dingsgebieden vullen elkaar aan. Sommige au-
teurs verenigen de Mexicaanse Eend A. diazien
de Floridaeend A. fulvigula met de Noordelijke
Wilde Eend A. platyrhynchos of met de Ameri-
kaanse Zwarte Eend A. rubripes (Delacour & Mayr
1945). Anderen verenigen de Chinese A. zono-
rhyncha en de Indiase Viekbekeend A. poecilo-
rhyncha in één soort als Anas poecilorhyncha
(Vaurie 1965) en deze weer met de Filippijnse
Eend A. luzonica en de Wenkbrauweend A. su-
perciliosa onder dezelfde naam (Delacour & Mayr
1945).

Bij de afweging van de onderlinge verwantschap-
pen van de soorten wordt zowel aan de DNA-
structuur (Sibley & Ahlquist 1990, Sibley & Monroe
1990, 1993) als aan een cladistische structuur-
analyse (Livezey 1991) en aan de ingewikkelde
baltshandelingen (Johnsgard 1965, 1978) en bo-
venal aan de zotgeografische kenmerken van alle
soorten aandacht besteed.

Problemen met de soortonderscheiding doen zich
voor bij de satellieten en verwanten van de Noor-
delijke Wilde Eend (Hfdst. 2, 3, 6) en bij de Austra-
lische Wenkbrauweend (Hfdst. 4, 5).

Hier worden als regel de gematigde taxonomische
opstellingen van Livezey (1991) en Sibley & Mon-
roe (1993) gevolgd. De bijna ultiem geisoleerde
endemische eenden van Hawaii worden als ge-
vestigde kolonisten van de Noordelijke Wilde Eend
opgevat: de Laysaneend A. laysanensisis de oud-
ste en meest gewijzigde; de Hawaii-eend A. wy-
villiana lijkt van jongere, maar toch altijd nog re-
spectabele datum te zijn (Hfdst. 6).

Gegevens over soortbastaardering in de natuur
en in gevangenschap worden onder de verschil-
lende soorten besproken (Gray 1958, Gillham &
Gillham 1996). Zij zijn soms uiterst verrassend,
zoals de door Bonhote (1907) verkregen bastaard-
combinatie Indiase Viekbekeend x Noordelijke
Wilde Eend x Wenkbrauweend x Mellers Eend x
Pijlstaart Anas acuta (Hfdst. 7). Bastaarden bie-
den daardoor weinig mogelijkheden om de mate
van onderlinge verwantschap te schatten.

Van de hier behandelde soorten heeft de Noor-
delijke Wilde Eend met zijn voorkomen in Europa,
Azié en Noord-Amerika verreweg de grootste ver-
spreiding. De woerden van deze soort dragen
eveneens verreweg het fraaiste en bontste broed-
kleed of definitief alternerend verenkleed (Hfdst.
2, 4). Alle andere bezitten min of meer een unisex,
eenvoudig geviekt, neutraal of vrouwelijk kieed.
De Noordelijke Wilde Eend wordt daarom als het
huidige hoogtepunt en daarmee eindpunt van de
ontwikkeling van de hier genoemde Anas-soor-
ten beschouwd.

De herkomst van al deze eenden wordt daarmee
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naar de zuidelijke continenten, brokstukken van
het vroeg-tertiaire Gondwanaland, verschoven.
Met name de soorten van Nieuw-Zeeland, Austra-
lié en Madagascar moeten dan als de directe
nakomelingen van de oudste vertegenwoordigers
van de groep worden beschouwd (Hfdst. 5,7). Ook
de Indiase Viekbekeend kan op grond van zijn
huidige verspreiding op een randfragment van
Gondwana nauwelijks iets anders dan een nako-
meling van de oude Gondwanafauna zijn (Hfdst.
9

De Bronsvleugeleend Anas specularis is moge-
lijk de huidige Zuid-Amerikaanse nakomeling van
de hier bedoelde oersoorten uit Gondwanaland
(Hfdst. 9).

Van de hier genoemde Afrikaanse soorten bezit
er een, de unisex geklede Geelsnaveleend Anas
undulata een even grote oecologische flexibiliteit
als de Noordelijke Wilde Eend. De ander, de Afri-
kaanse Zwarte Eend, is gespecialiseerd voor het
leven in heldere, stromende wateren en zelfs brui-
sende bergbeken (Hfdst. 8). De Zwarte Eend
wordt als de oudste aftakking van de hier behan-
delde Gondwana-eenden beschouwd. Daarbij
heetft hij niet de hoge specialisatie bereikt van de
drie andere ‘wild-water’-eenden van het Zuidelijk
Halfrond (Hfdst. 8).

Zo is de uiteindelijke herkomst van de Noorde-
lijke Wilde Eend en zijn satellieten, verwanten en
specialisten in het zuidelijke oercontinent te zoe-
ken, evenals dat het geval was bij de Zwanen
Coscoroba en Cygnus.

11. Summary

Descriptions are given of the structural and be-
havioral characters and of the geographical and
ecological distribution (together the zoogeogra-
phical characters) of 14 species of dabbling ducks
in the subgenus Anas: Mallard A. platyrhynchos,
Mexican Duck A. diazi, Mottled Duck A. fulvigula,
American Black Duck A. rubripes, Hawaiian Duck
A. wyvilliana, Laysan Duck A. laysanensis, Chi-
nese Spotbill A. zonorhyncha, Indian Spotbill A.
poecilorhyncha, Philippine Duck A. luzonica,
Pacific Black Duck A. superciliosa, Mariana Duck
A. oustaleti, Meller's Duck A. melleri, Yellow billed
Duck A. undulata, African Black Duck A. sparsa
(Chapter 1). Some authors treat the Mexican Duck
and the Mottled Duck as members of either the
Mallard or the American Black Duck (Delacour &
Mayr 1945). Others consider the Chinese and
Indian Spotbills as conspecifics under the name
Anas poecilorhyncha (Vaurie 1965, Ripley 1961),
or prefer to lump these with the Philippine Duck
and the Pacific Black Duck, also under the name
of A. poecilorhyncha (Delacour & Mayr 1945,
Johnsgard 1978).

When evaluating the interrelationship of the spe-
cies concerned, the following details have been
taken into account: the phenetic comparison of
DNA-structures by Sibley & Ahlquist (1990) and
Sibley & Monroe (1990, 1993), the cladistical ana-
lysis of structure and anatomy by Livezey (1991),
the complex courtship displays described by
Johnsgard (1965, 1978), and above all the zoo-
geographical characters of each species.
Problems with species limits are apparent with
respect to the satellites and relatives of the Mallard
(Chapters 2, 3, 6) and the Pacific Black Duck
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(Chapters 4, 5). As a rule the moderate taxonomic
positions by Livezey (1991) and Sibley & Monroe
(1993) have been followed. The highly isolated
endemic ducks of the Hawaii Islands are treated
as established colonists of the Mallard: the Laysan
Ducks thought to be the oldest and most obviously
modified species, and the Hawaiian Duck, which
seems to be of a younger, but nonetheless re-
spectable age (Chapter 6).

Data on interspecific hybrids in nature and in
captivity are given in each species account (Gray
1958, Gillham & Gillham 1996). Some of these
are most surprising, such as a hybrid obtained by
Bonhote (1907) in England of the combination
Indian Spotbill x Mallard x Pacific Black Duck x
Meller's Duck x Northern Pintail A. acuta (Chapter
7, fig. 13). Apparently hybrids offer poor possibili-
ties for estimating interrelationships of these
ducks.

Of the species mentioned the Mallard with its
occurrence in Europe, Asia and North America
has by far the widest distribution. Equally ‘by far”
male Mallards have the most brilliant and colourful
breeding or definitive alternating plumage (Chap-
ter 2, 9). The remaining species can boast sober
unisex, spotted neutral or feminine plumages only.
The Mallard is therefore suggested to be the pre-
sent climax of the evolutionary development of
these ducks.

By accepting this theory the origin of all species
of the subgenus Anas has been shifted to the sou-
thern continents, which are the floating remaining
fragments of the early tertiary Gondwana land-
mass. Particularly the species inhabiting at pre-
sent New-Zealand, Australia, india and Madagas-
car must be the direct descendants of the oldest
representatives of the group (Chapters 5, 7, 9).
Most probably the Bronze-winged Duck Anas spe-
cularis of southern South America is the modified
descendant of the oldest of these duck species
in this part of the broken-up Gondwana continent
(Chapter 9).

Of the African species mentioned here, one, the
unisex-clad Yellow-billed Duck shares the ecolo-
gical flexibility of the Mallard. The other, the African
Black Duck, is specialized for life in clear runnig
waters, including wild-water mountain torrents
(Chapter 8). The Black Duck is thought to repre-
sent the oldest branch from the stem of Gondwa-

na-ducks treated here. It has, however, not yet
reached the high degree of specialization of the
three other known Southern Hemisphere wild-
water ducks (Chapter 8).

Thus, the ultimate origin of the Mallard and its
satellites, relatives and specialists has been
suggested to be the primordial southern landmass
of Gondwana, as was the case in the swans
(Voous 2000). The swan Coscoroba and the Bron-
ze-winged Duck are therefore of comparable great
age. Probably it is the Chinese Spottbill that is
pointing towards the origin of the Northern Mallard
complex (chapter 9).
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