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Abb. 1 Die Flughaut
(Patagium) der Fleder-
mause verlauft an einem
groBen Teil des Korpers
entlang. (Wikipedia)
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Der Ursprung der Fledermause

Fledermause faszinieren durch ihre auBerordentlichen Flugkun-
ste und ihre ausgeklugelten Fahigkeiten des Echo-Bildsehens.
Fossil taucht diese zweitgroBte Saugerordnung in fertiger Form
und groBer Vielfalt auf. Hoffnungen auf die Aufklarung der Ent-
stehung des Flugapparats und des Echoortungssystems werden in
die vergleichende Entwicklungsgenetik gesetzt.

Reinhard Junker, Rosenbergweg 29, 72270 Baiersbronn

Faszination der Fledermause

»Man hat den Eindruck, als habe die Natur bei
der Entwicklung der Fledermé&use so recht aus
dem Vollen geschépft, ihrer ,Phantasie’ freien
Lauf gelassen und dabei die vielféltigsten und
oft abenteuerlich anmutenden Formen hervor-
gebracht.” Mit diesem Satz driickt EisENTRAUT
(1968b, 120) seine Bewunderung fir diese ei-
gentimliche Tiergruppe aus. Thomas NAGEL
empfindet die Fledermé&use gar als ,,fundamen-
tal fremde Form des Lebens* (zit. in TeeLing 2009,
351). Besonders faszinieren das ausgefeilte Flug-
vermogen und der Einsatz der Echoortung, aber
auch die auRerordentliche Vielfalt von teils gro-
tesk wirkenden Gesichtsformen mit ihren viel-
gestaltigen Nasenaufséatzen (denen einige Grup-
pen ihre Namen verdanken wie z. B. die Hufei-
sennasen) und den teils riesigen Ohren (vgl. Abb.
2). ,,Keine andere Saugergruppe kann es in der
Vielfalt und Merkwaurdigkeit der Gesichtsgestal-
tung mit den Fledermdusen aufnehmen* (Eisen-
TRAUT 1968b, 120). Kein Zweifel: Fledermause
gehoren zu den erstaunlichsten Geschdpfen und
eswundert nicht, dass sie die Phantasie der Men-
schen besonders angeregt haben.

Propatagium

Bemerkenswert istauch die grof3e Artenzahl.
Mit etwa 1100 Arten in ca. 200 Gattungen und
18 Familien bilden die Flederm&use nach den
Nagetieren die zweitgroRte Saugetierordnung;
etwa 20 % aller Séugerarten sind Fledermause.
Fledermause sind weltweit verbreitet, am hau-
figsten sind sie in den Tropen und Subtropen
anzutreffen; einige Arten dringen aber auch bis
in die arktische Zone vor. Sie gehéren zu den
Okologisch und morphologisch vielseitigsten
Saugetiergruppen, sind an verschiedenste Le-
bensrdaume angepasst und spielen eine wichtige
Rolle in den Okosystemen (Jones et al. 2005,
2243).

Echo-Bildsehen

Fledermduse setzen verschiedene Mechanismen
der Ultraschallerzeugung ein. Die Kleinfleder-
mause (Microchiroptera), zu denen die meisten
Fledermause gehoren, produzieren die Signale
im Kehlkopf. Die Flughunde (Megachiroptera)
besitzen kein Echoortungssystem mit Ausnah-
me der Gattung Rousettus, die ihre Laute mit
Zungenschnalzern produziert. Eine Art nutzt
moglicherweise Flugelschlage zur Erzeugung
von Lauten (VeseLka et al. 2010, 939).

Die erzeugten Laute sind sehr unterschied-
lichin der Auspragung, Bandweite, Dauer, Puls-
intervallen und Amplituden und stehen im Zu-
sammenhang mit der Lebensumwelt der betref-
fenden Arten. Einige Fledermduse (Hufeisenna-
sen, Blattnasen und Kinnblattfledermause) sto-
Ren lange Laute mit konstanter Frequenz aus
und kénnen den Doppler-Effekt auswerten, in-
dem sie die Geschwindigkeit ihres Flugs beruck-
sichtigen und die Frequenz ihrer Laute anpas-
sen, so dass die eingehenden Laute mit einer
bestimmten Frequenz ankommen (,,high-duty
cycle echolocation®; TeeLing 2009, 351; der duty
cycle gibt das Verhaltnis von Ruf und Rufpau-
sen an). Manche Arten modulieren die Frequenz
ihrer Laute so, dass das Echo trotz Doppler-Ef-
fekt konstant bleibt (ScHuLLER & Moss 2004, 3).



Zusammenfassung

Mit etwa 1100 Arten in ca. 200 Gattungen und 18 Fami-
lien sind die Fledermause nach den Nagetieren die zweit-
groBte Saugetierordnung und die einzige, zu der aktiv
flugfahige Arten gehoren. Der Uiberaus wendige Flug der
Fledermause fasziniert die Wissenschaftler ebenso wie
das ausgefeilte Echoortungssystem. Sowohl Flugfahig-
keit als auch Echoortung sind bei den Fledermausen unter
den Wirbeltieren uniibertroffen. Die Echoortung ist so
gut ausgebildet, dass die Fledermause unter Einsatz von
Ultraschall-Rufen mit ihren Ohren gleichsam sehen kon-
nen (Echo-Bildsehen). Mit der Flugfahigkeit sind zahl-
reiche Besonderheiten des Bauplans gekoppelt, die z.
B. das Achsenskelett, den Schultergiirtel, die seitliche
Orientierung der Hinterbeine und die kopfstehende, han-
gende Ruhestellung betreffen.

Klassisch wurden die Fledermause in Kleinfledermau-
se und GroBfledermause unterteilt. Letztere werden
wegen der Kopfform vieler Vertreter auch als Flughunde
bezeichnet und sind bis auf eine Gattung nicht zur Echo-
ortung befahigt. Aufgrund molekularer Analysen haben
sich die Kleinfledermause liberraschenderweise als pa-
raphyletisch herausgestellt (d. h. sie konnen nicht alle
von einem gemeinsamen Vorfahren abgeleitet werden).
Daher muss angenommen werden, dass die Fahigkeit
des Echo-Bildsehens zweimal unabhangig entstanden
oder bei den Flughunden sekundar verlorengegangen
ist. Beide Deutungen sind evolutionstheoretisch sehr pro-
blematisch.

Auch viele andere Merkmale sind unter den Fleder-
mausen so unsystematisch verteilt, dass vielfach mit
Konvergenzen gerechnet werden muss, z. B. bei den
Designs der Rufe, die nicht in ein phylogenetisches Sche-
ma gebracht werden konnen. Die Annahme gleichsinni-
ger Selektionsdriicke ist hypothetisch und erklart fir

sich alleine nicht das Auftreten konvergenter Merkma-
le.

Im Fossilbericht erscheinen die Fledermause ziem-
lich unvermittelt im unteren Eozan in weiter geographi-
scher Verbreitung und groBer Vielfalt. Erst 2008 wurde
eine Fossile Gattung (Onychonycteris) entdeckt, deren
Merkmale wahrscheinlich darauf hinweisen, dass - evo-
lutionstheoretisch interpretiert - die Flugfahigkeit vor
der Fahigkeit zur Echoortung entstanden ist.

Aufgrund des Fehlens von Ubergangsformen zwischen
Fledermausen und anderen Saugetieren konnen aufgrund
fossiler Funde und des Baus heutiger Fledermause keine
nennenswerten Hinweise auf die Entstehung der Flug-
fahigkeit und des Echoortungssystems gewonnen wer-
den. Neuerdings erhofft man sich aber, aus genetischen
Untersuchungen Riickschliisse auf die Entstehungswei-
se ziehen zu konnen. So wurden einige Regulationsgene
entdeckt, die eine wichtige Rolle bei der Regulation der
GroRe der Fingerglieder, der Ausbildung der Flughaut
und des Sonarsystems spielen und deren Ausfall groBere
Auswirkungen hat. Daher wird spekuliert, dass gering-
fiigige Anderungen von Regulationsgenen zu einer
sprunghaften Entstehung der Fliigel und vielleicht auch
des Echoortungssystems beigetragen haben konnten.
Solche Uberlegungen erscheinen aber sehr voreilig an-
gesichts der Tatsache, dass ein funktionierender Flug-
apparat weit mehr benotigt als verlangerte Fingerglie-
der und einen Ausfall des programmierten Zelltods zwi-
schen den Fingern. Zum Flugapparat gehoren zahlrei-
che neue Muskeln, Bander und eine spezielle Beschaf-
fenheit der Flughaut, ein ganzes System von Flughau-
ten und vieles mehr, dessen sukzessives Entstehen un-
plausibel erscheint. Entsprechendes gilt fiir das Echoor-
tungssystem.

Die von den Fledermé&usen benutzten Techni-
ken wie zum Beispiel der Einsatz von Breitband-
Zwitschern zur Entfernungsmessung oder die
Nutzung des Doppler-Effekts zur Bestimmung
der relativen Geschwindigkeit haben Parallelen
mit Methoden, die Ingenieure fir kommerzielle
und militérische Nutzung von Sonargeraten und
Radar entwickelt haben (Jones & HoLperiep 2007,
905). Damit das Echo laut genug ist, missen die
Laute in grof3er Lautstarke ausgestof3en werden,
es werden uber 130 dB erreicht, was fiir den
Menschen bereits die Schmerzgrenze darstellt
(DieTz et al. 2007, 35).

Der Begriff ,,Echoortung” bringt die Féhig-
keiten der Flederm&use nur unzureichend zum
Ausdruck. Denn Fledermé&use orten nicht nur
Gegensténde, sondern ,,ihre gesamte Orientie-
rung in der Welt, nicht nur bei der Beutejagd,
beruht auf ihrer Fahigkeit, die von ihren Rufen
zuriickkehrenden Echos zentralnervés zu verar-
beiten und auszuwerten“ (DieTz et al. 2007, 34).

~Echo-Bildhdren* oder ,,Echoabbildung* wéren
adaquate Begriffe fiir ihre F&higkeit. ,,Denn Fle-
dermé&use unterscheiden auch Formen und
Oberflachenstrukturen und ‘erkennen’ damit die
sie interessierenden Objekte ihrer Umwelt—wie
z. B. Fruchtfresser die Baume und die Frichte,
von denen sie leben, oder tropische Blumenfle-
derméduse die verschiedenen, von ihnen ausge-
beuteten, an den Besuch und die Bestdubung
durch Flederm&use angepassten Blumen* (DieTz
et al. 2007, 34). ,,Offensichtlich ist das Gehirn
der Fledermause imstande, aus den mithilfe der
Echoortung erlangten Daten ein ebenso vollstan-
diges und préazises Bild der raumzeitlichen Struk-
tur der Umwelt aufzubauen, wie wir Menschen
und viele anderen Wirbeltiere es mit Hilfe der
Augen kénnen. Wie das maglich ist, ist immer
noch ein unverstandenes, informationstheoreti-
sches und physiologisches Rétsel” (Dietz et al.
2007, 35). In einer Nacht sto3t eine Hufeisenna-
se (Rhinolophus rouxii) bis zu ca. 400.000 Ortungs-
laute aus (NeuweiLEr 1993, 148)



Abb. 2 Tafel aus Ernst
Haeckels ,Kunstformen
der Natur 1904
(Wikipedia)

Welche Anforderung an ein Echo-Bildsehen
gestellt wird, sei beispielhaft am Problem der
Uberlappung von Ruf und Echo kurz angespro-
chen. Die Rufe missen mit groRer Lautstarke
ausgestoRRen werden, damit Uberhaupt ein aus-
reichendes Echo Uber eine groRere Entfernung
zurickkommt. Das Echo darf aber nicht im
»,Larm" des Rufes untergehen. Dem begegnen
einige Fledermé&use dadurch, dass die Rufe beim
Anndhern an die Beute sukzessive kirzer und
leiser werden, so dass Echo noch wahrnehmbar
ist und nicht im Ruf untergeht. Eine ganz phan-
tastische Losung dieses Problems wurde beiden
Hufeisennasen entdeckt: Sie sind fur die Fre-
guenz des Rufes schwerhdrig, das Echo hat aber
wegen des Doppler-Effekts eine andere Fre-

guenz, die die Flederm&use gut horen (DieTz et
al. 2007, 39; Abb. 3).

Systematik

Die Fledermause werden traditionell in Klein-
fledermé&use (Mikrochiroptera, mit 17 heute le-
benden Familien) und Flughunde (Megachirop-
tera, 1 Familie) unterteilt (Tab. 1). Die meisten
Arten der Flughunde sind groRer als die Arten
der Kleinflederméause; die Flughunde kénnen bis
zu 1,5 kg schwer werden und bis zu 1,70 m Flu-
gelspannweite besitzen (Gattung Pteropus). Da-
gegen wiegt die kleinste Kleinfledermaus, die
Hummelfledermaus (Craseonycteris thonglon-
gyai), kaum 3 Gramm.

Wahrend alle Kleinfledermé&use die Fahigkeit
zur Echoortung bzw. zum Echo-Bildsehen (s. 0.)
besitzen, sind die Flughunde bis auf die Gattung
Rousettus damit nicht ausgestattet. Viele mole-
kulare Studien haben in neuerer Zeit ergeben,
dass die Mikrochiroptera nicht monophyletisch
sind, was zu einer neuen Unterteilung in Yinp-
terochiroptera und Yangochiroptera gefiihrt hat
(Néheres dazu im Abschnitt ,,Phylogenetische
Analysen* im zweiten Teil in der ndchsten Aus-
gabe).

Entstehung des Flugapparats

Die Fledermause bilden die einzige Gruppe un-
ter den Sdugetieren, die aktiv fliegen kann. Die
Mittelhand- und die Fingerknochen auf3er dem
Daumen sind verlangert und dienen als Gerist
fur die weitgehend oder véllig unbehaarte Flug-
haut (Patagium, im Bereich der Finger als Dac-
tylopatagium bezeichnet). Die Flughaut verlauft
nach vorne von den ebenfalls verlangerten Arm-
knochen weiter zum Hals (Protopatagium, Vor-
derflughaut). Sie erstreckt sich weiter an der Kor-
perseite entlang bis zu den Beinen (Plagiopata-
gium, Seitenflughaut) und zwischen den Beinen
(Uropatagium, Schwanzflughaut) (Abb. 1). Zum
Stltzen und Spannen der Schwanzflughaut be-
sitzen viele Arten eine besondere Knochenspan-
ge, den Sporn (Calcar) an der Ferse.

Die Flughaut ist diinn, sehr elastisch, den-
noch reifl3fest und von feinen Muskelfasern, ela-
stischen Béandern, Nerven und BlutgefalRen
durchzogen (Abb. 4). ,,Diese Blutgefalie zeigen
ein selbstandiges, rhythmisches Pulsieren; da-
durch ist die gleichméaRige Blutversorgung auch
der entferntesten Teile der Flughaut gesichert*
(EisenTrRAUT 196843, 89), aullerdem wird dadurch
eine schnelle Wundheilung ermdglicht. Fir die
sehr empfindliche Flughaut verwenden die Fle-
dermause viel Zeit mit der Pflege. Die Flughaut
darf nicht austrocknen und muss geschmeidig
gehalten werden; die Fledermause reiben sie mit
einem Drusensekret aus der Mundfalte ein. lhre



weichen und durch viele Muskeln justierbaren
Flugel erlauben den Flederméausen ein hervor-
ragende Mandvrierbarkeit und Wendigkeit (Neu-
welLER 1993, 27). Die Flugeloberflache ist mit
tastempfindlichen Rezeptoren ausgestattet,
sogenannte Merkel-Zellen, die es zwar auch bei
anderen S&ugetieren gibt, bei den Fledermau-
sen aber noch ein feines Harchen im Zentrum
besitzen, wodurch sie noch empfindlicher sind
und Informationen Uber Luftbewegungen im
Flugelbereich sammeln kénnen, um den Flug
entsprechend anpassen zu kénnen. Weitere
Rezeptoren bei Arten, die mit den Flugeln In-
sekten fangen, kénnen die Dehnung der Flug-
membran ermitteln und dadurch Informationen
Uber den Beuteerwerb gewinnen.

Die Fingerknochen sind biegsam und sehr
viel flexibler als bei anderen Sdugetieren und im
Querschnitt abgeflacht. Angesichts der Leicht-
bauweise besteht die Gefahr eines Durchschla-
gens der diinnen Flughaut. Dies wird dadurch
verhindert, dass die verlangerten Finger als
~opannsparren eingesetzt werden und die Flug-
haut an der Kérperwand und den Beinen festge-
zurrt wird.” Die Flederméuse kénnen die Wol-
bung ihrer Fligel veréandern und auf diese Wei-
se den Flugbewegungen anpassen (NEUWEILER
1993, 8). In der Ruhestellung werden die Fligel
wie eine Ziehharmonika zusammengefaltet an
den Korper angelegt und die Flughaut zieht sich
zusammen und wird verkleinert.

Mit der Flugféhigkeit sind zahlreiche Beson-
derheiten des Bauplans gekoppelt, die das Ach-
senskelett, den Schultergirtel, die seitliche Ori-
entierung der Hinterbeine und die kopfstehen-
de, hédngende Ruhestellung betreffen (GunNELL
& Simmons 2005, 210). ,,.Der besonderen Bean-
spruchung der VordergliedmaRen beim Fliegen
entspricht die kraftig entwickelte Flugmuskula-
tur und ein sehr fester Schultergirtel. Der grol3e
Brustmuskel sitzt am verknécherten Brustbein
an, das in der Mittellinie &hnlich wie bei den
V6geln einen flachen Kamm hat. Das Schulter-
gelenk st ein kompliziert gebautes Kugelgelenk,
das die rudernden Bewegungen des Fliigels ge-
stattet. Ellenbogen, Hand- und Fingergelenke
sind Scharniergelenke, die zusammen mit der
entsprechenden Muskulatur der ausgespannten
Fligelflache festen Halt geben® (EisenTRAUT
1968a, 89). ,Fast alle Besonderheiten der Fle-
dermduse héngen in irgendeiner Weise mit ih-
rer F&higkeit zu fliegen zusammen* (DieTz et al.
2007, 28).

Wenn man die Entstehungsweise des Flug-
apparats aufklaren méchte, muss man sich die
vorgenannten Details und Zusammenhange vor
Augen halten. Die wichtigsten Indizien, die zur
Klarung beitragen kénnen, stammen aus der Pa-
ldontologie und der Vergleichenden Entwick-
lungsgenetik.

Fossilien

Uber die Entstehung des Flugapparats geben
Fossilien nahezu keine Auskunft. Die altesten
fossil Uberlieferten Fledermause erscheinen
plotzlich und vielfaltig im unteren Eozén (vor
ca. 52 Millionen Jahren nach radiometrischen
Datierungen), so zum Beispiel Icaronycteris in-
dex aus der Green-River-Formation in Wyoming
(Abb. 5). Bei dieser Gattung wird lediglich eine
kleine Klaue auf dem Zeigefinger als Rest von
bodenlebenden VVorfahren interpretiert (Simmons
2008, 99), die Beinproportionen werden als et-
was primitiver eingestuft als bei anderen Fle-
derméusen, die Finger besitzen rudimentére
Endphalangen und es fehlt ein Calcar (GUNNELL
& Simmons 2005, 214). Simmons (2008, 99) stellt
dennoch fest: ,Ironically, however, perhaps the
most remarkable thing about Icaronycterisis just
how much this ancient beast resembles extant
bats.“ Auch alle anderen untereozénen Formen
wie Archaeonycteris (Abb. 6) oder Palaeochirop-
teryx aus Europa besitzen bereits alle Kennzei-
chen des aktiven Flugs (Sears et al. 2006, 6581,
GUNNELL & Simmons 2005, 209) und der Fleder-
maus-Bauplan ist seit seinem fossilen Erschei-
nen weitgehend konstant geblieben (NeuweILER
2003, 249).

Abb. 3 Horschwelle
einer GroBen Hufeisen-
nase (Rhinolophus ferru-
mequinum). In der Verti-
kalen ist angegeben, ab
welcher Lautstarke (in
Dezibel) der Schall von
der Fledermaus wahrge-
nommen werden kann.
Bei 82-83 kHz ist ein
schmales Band groBer
Empfindlichkeit. Die
Fledermause stoBen Rufe
in etwas geringerer
Frequenz aus, so dass bei
Annaherung an eine
Beute aufgrund des
Dopplereffekts das Echo
die Frequenz des emp-
findlichsten Bereichs
trifft. (Nach Dierz et al.
2007)

Abb. 4 Anordnung von
Muskeln und elastischen
Bandern bei der Rauhhaut-
fledermaus Pipistrellus
nathusii. (Nach Krarp 2004)




Abb. 5 Icaronycteris index aus dem Eozan von Wyoming (Wikipe-

dia)

Abb. 6 Archaeonycteris trigonodon aus der Grube Messel bei

Darmstdt (Wikipedia)

Aufgrund molekularer Daten werden grof3e
Licken in der Fossillberlieferung der meisten
Fledermauslinien vermutet. Von der mutmagli-
chen Zeit der Existenz der Linien der Fleder-
mausfamilien sind durchschnittlich 73 % ohne
Fossilbeleg (TeeLine et al. 2005, 583). TeeLING et
al. sehen darin einen méglichen Grund flr das
Fehlen von Ubergangsformen.

Bereits aus dem mittleren Eozén sind viele
Fledermausarten uberliefert, die modernen Fa-
milien zugeordnet werden kénnen (GUNNELL &
Simmons 2005, 209, 217) und die altesten fossil
bekannten Fledermduse Uberlappen zeitlich mit
modernen Familien (TeeLinG et al. 2005, 582).
Einige fossile Familien kénnen heutigen Grup-
pen nicht zugeordnet werden. Die aus der welt-
beriihmten mitteleozdnen Grube Messel bei
Darmstadt bekannten sieben Fledermausarten
besalien so unterschiedliche Fliigelformen, ,,dass
man sie den Flug- und Jagdbiotopen heutiger
Fledermausgesellschaften zuordnen kann. Auch
die Variationsbreite von verschiedenen aerody-
namisch wichtigen Parametern wie Flugelform

und Flachenbelastung deckte bereits quantita-
tiv die Variationsbreite heutiger Flederméuse ab*
(HAaBerseTZER et al. 2008, 246). Wie Icaronycteris
besallen die Messelfossilien ,,nahezu alle einzig-
artigen Merkmale heutiger Flederméuse” (Gun-
NELL & SiMmoNs 2005, 214).

Die Fledermause waren im Eozéan auch geo-
graphisch weit verbreitet, es sind Funde aus Eu-
ropa, Nordamerika, Nordafrika, Indien und Au-
stralien bekannt, die berall pl6étzlich auftauchen
(GUNNELL & Simmons 2005, 216; SmiTH etal. 2007,
1003; TeeuinG et al. 2005, 582). Bis 1998 waren
24 Gattungen aus dem Eozéan bekannt (Simmons
& GeisLer 1998, 5), davon acht aus dem Untereo-
z&n; viele heutige Mikrochiropterenlinien kon-
nen bis zum Mittel- und Obereozén verfolgt
werden (Denzincer et al. 2004, 311). Der geogra-
phische Ursprung der Fledermause ist unbekannt
(SmiTH et al. 2007, 1003), ebenso besteht Un-
klarheit Uber die nachsten Verwandten der Fle-
dermause (Simmons 2008, 103). Simmons (2005;
2008, 101) spricht daher von einer ,,Big-bang-
Evolution®, die auch durch Daten tber DNA-
Sequenzen gefordert werde. Dieses Phdnomen
tritt auch bei anderen S&ugetiergruppen auf.

Lediglich die erst vor wenigen Jahren ent-
deckte fossile Gattung Onychonycteris (,,Krallen-
Fledermaus”, Abb. 7) besall Merkmale, die auf
magliche evolutive Vorfahren hinweisen kénn-



ten, ndmlich Klauen an allen fiinf Fingern sowie
relativ kurze Vorderarme und relativ lange Hin-
terfiiBe im Vergleich zu anderen Fledermé&usen
(Simvmons et al. 2008). Dennoch besteht kein
Zweifel, dass auch Onychonycteris aktiv tiber lan-
ge Strecken fliegen konnte, wie der robuste Kno-
chen- und Gelenkaufbau des Flugelskeletts, der
versteifte Brustkorb und ein breiter Brustbein-
kiel (Ansatz fur die kréaftige Brustmuskulatur)
zeigen. Eine zusatzliche Flughaut zwischen Hin-
terbeinen und Schwanzwirbelséule hat vielleicht
den moglichen Nachteil kleiner Fliigel ausgegli-
chen. Dazu half ein langer Calcar, der oben er-
wahnte Knochensporn, der die Hautmembran
der Schwanzflughaut aufspannte. Ein solcher
fehlt bei den phylogenetisch nahe stehenden
Gattung Icaronycteris und der Messeler Gattung
Archaeonycteris (HaserseTzer et al. 2008, 250;
Simmons 2008, 100); in dieser Hinsicht ist Ony-
chonycteris also eher ,,modern®. Unter den heute
lebenden Flederméusen besitzen die Maus-
schwanz-Fledermé&use (Rhinopomatidae) ahn-
lich kurze und breite Flugel wie Onychonycteris.
Sie haben einen ungewd6hnlichen Gleit-Flatter-
Flug, indem sie den Schlagflug durch kurze Gleit-
phasen unterbrechen (Simmons 2008, 100).

Auch Onychonycteris ist also eine voll ausge-
bildete Fledermaus und ein ,,betrachtlicher Um-
fang an evolutiondren Veranderungen trennt
Onychonycteris und andere Flederméuse von
ihren bodenlebenden Vorfahren® (Simmons 2008,
103). Onychonycteris ist denselben Schichten
gefunden worden wie Icaronycteris (SiMMoNs
2008, 100). In einer morphometrischen Analyse
konnten Sears et al. (2006) zeigen, dass die Fin-
gerproportionen des 3.-5. Fingers seit Beginn
der fossilen Uberlieferung der Fledermause un-
verandert sind — ein weiterer Befund, der ein
plétzliches Erscheinen in der Fossiltiberlieferung
der Flederméuse belegt.

Entwicklungsgenetik

Fossilfunde geben also keine nennenswerte Aus-
kunft tber die Entstehung der Fledermausflu-
gel. Im Zeitalter der Genomforschung und der
Entwicklungsbiologie stehen aber weitere Er-
kenntnisquellen zur Verfiigung, aus denen man
Hinweise auf den Ursprung von Organen zu ent-
nehmen versucht. Die Biologen suchen nach
Genen, die fur die Ausbildung der betreffenden
Organe bendtigt werden. Dazu dienen Verglei-
che entwicklungsgenetisch bedeutsamer Gene
von Fledermé&usen mit fligellosen Saugetieren
und deren Manipulation durch Veréanderungen
ihrer Einflussnahme auf die Entwicklungssteue-
rung. Aus diesem Wissen werden dann theore-
tische Szenarien einer evolutiven Entstehung
abgeleitet bzw. spekulativ entworfen.

Im Falle des Fledermausfliigels sind die Ge-
netiker flindig geworden. Es wurden Gene iden-

Calcar

tifiziert, die bei der Verlangerung der Fingerkno-
chen und bei der Ausbildung der Flughaut eine
Rolle spielen. Die Ergebnisse werden nachfol-
gend skizziert.

SEARs et al. (2006), WeEATHERBEE et al. (2006)
und SeArs (2008) berichten Uber die Identifizie-
rung von Genen, die bei der Bildung der Flug-
haut und der Fligelknochen beteiligt sind und
schlieRen aus ihren Befunden, dass geringe An-
derungen in der Expression von Genen (also der
Nutzung ihrer Information) groRe Anderungen
im Bau der Flugel verursacht haben koénnten.
Saugetiere, die im Erwachsenenzustand keine
Haut zwischen den Fingern ausbilden, besitzen
solche Haute im embryonalen Stadium, bevor
durch programmierten Zelltod das Gewebe zwi-
schen den Fingern zurlickgebildet wird. Dabei
spielt der BMP-Signalweg eine wichtige Rolle
als Regulator. BMP-Gene sind in den Regionen
zwischen den Fingern aktiv und verursachen den
Zelltod. Bei den Flederm&usen wird jedoch im
Gewebe zwischen den Fingern eine groRe Men-
ge des Gens Gremlin exprimiert, &hnlich wie in
den FuRenvon Enten, was die Aktivitat von BMP
unterdriickt. Das alleine genligt jedoch nicht, um
das Gewebe zwischen den Fingern zu erhalten;
es muss als zweiter Inhibitor der Fibroblast-
Wachstumsfaktor fgf8 (,,fibroblast growth fac-
tor*) dazukommen, damit das Flughautgewebe
ausgebildet wird (Sears 2008, 7; WEATHERBEE et
al. 2006; vgl. Abb. 8).

Abb. 7 Holotyp von Ony-
chonycteris finneyi. Bal-
ken: 1 cm. (Aus Simmons et
al. 2008, © Macmillan
Publishers Ltd., Abdruck
mit freundlicher Genehmi-

gung)



Abb. 8 Schematische
Darstellung der Unter-
schiede der Gen-
expression bei Mausen
(freie Zehen), bei Enten
(Zehen mit Hauten) und
bei Fledermausen. Hohe
Konzentration des Bmp-
Signalwegs verursachen
Zelltod zwischen den
Fingern. Bei den Enten
wird dies durch die
Aktivitat von Gremlin
(Gre) verhindert, bei den
Fledermausen wirkt
auBerdem Fgf8 als
Inhibitor. (Nach
WEaTHERBEE et al. 2006)

Es wurden auBerdem Gene identifiziert, die
einen Einfluss auf die Ldnge der Armknochen
und der Finger haben. In der Embryonalentwick-
lung bilden sich die Finger bei Fledermé&usen
und M&usen zunéchst in gleicher GrdRRe und
werden bei den Fledermé&usen dann im Laufe
der Ontogenese (Individualentwicklung) verlan-
gert. Bei den Fledermé&usen erfolgt die Bildung
der Knorpelzellen in den Extremitadtenanlagen
gegentber den Verhaltnissen bei M&usen be-
schleunigt, so dass mehr Knorpelzellen pro Zeit-
einheit gebildet werden (Sears et al. 2006, 6585).
Dabei sind viele molekulare Signalwege betei-
ligt (Sears 2008, 9); es wurden mehrere Gene
identifiziert, die bei der Reifung der Knorpelzel-
len eine Rolle spielen (Sears et al. 2006, 6581).
Dem BMP-Signalweg kommt auch hier eine tra-
gende Bedeutung zu, er erscheint im Vergleich
zuanderen Organismen hier deutlich ausgepréag-
ter, d. h. BMP wird vermehrt exprimiert. Auch
das Wirkungsareal von FGF8 in der Randleiste
an der Spitze der Extremitatenknospe (AER) ist
im Vergleich dreifach vergroRert, ein Phdnomen,
dessen Ursache vermutlich von anderen vorge-
schalteten Genen erst ermdglicht wird. Der Zu-
sammenhang mitder Verlangerung der Knochen
ist hier aber noch nicht gesichert und erfordert
weitere Untersuchungen (Sears 2008, 9).

Ein weiteres Erfordernis fiir den Flug ist die
Verringerung des Gewichts. So ist die Elle bei
den Flederméusen reduziert (vgl. Abb. 9). Daflr
sind nach Sears (2008, 10) mehrere Entwick-
lungsprozesse in drei Schritten erforderlich: Bil-

Einige notwendige Voraussetzungen des
Fledermausflugs

« elastische, mit Muskeln und Bandern ausgestattete, reiffeste und
reparierbare Flughaut
« Flughaute nicht nur zwischen den Fingern, sondern auch am

Korper entlang

biegsame, abgeflachte Fingerknochen

Form der Knochen fiir jeden Finger passend gestaltet
zusammenklappbare Flughaut

reduzierte Elle und weitere Gewichtsersparnisse
Spezielle Flugmuskeln und deren Koordination
Leichtbauweise des ganzen Skeletts

spezielle Fahigkeiten des Gehirns und des Verhaltens

dung und nachfolgender Verlust des Knorpels,
eine geringere relative Rate der Verlangerung
der Elle und Verschmelzung mit benachbarten
Skelettelementen. Der Autor stellt weiter fest,
dass geklart werden musse, ob weitere Mecha-
nismen geltend gemacht werden mussen, um
die korrespondierenden Anderungen in den
umgebenden Geweben wie Muskeln und Seh-
nen zu ermdglichen, die fur den aktiven Flug
benétigt werden (S. 11).

Als weitere gut mogliche Kandidaten fiir die
Regulation des Skelettwachstums diskutiert
SEARs (2008, 11) den Einfluss der Hox-Gene; hier
sind zur genaueren Klarung weitere Untersu-
chungen erforderlich.

Kritische Anmerkungen

Die deutlich ausgepragtere Wirkung des BMP-
Signalwegs scheint also eine wichtige Voraus-
setzung fiir die groRBere Lange der Finger der
Fledermause zu sein. Sears (2008, 10) merkt an,
dass es ,nicht notwendigerweise der einzige*
Mechanismus sei. Dariiber hinaus ist die Lange
der Finger nur ein Parameter, der fur die Flug-
tauglichkeit der Fligel angepasst werden muss.
Denn auch die Form und die unterschiedliche
Lange der einzelnen Finger mussen passend
ausgebildet sein. Eingangs wurde auch erwéhnt,
dass die Fingerknochen besonders flexibel und
abgeflacht sind, was offenbar fur die Funktions-
fahigkeit des Fligelgerusts notwendig ist. Die
Einschitzung von Sears (2008), dass kleine An-
derungen in der Expression von Schliisselgenen
zugroRen Anderungen im Bau der Knochen und
der Membran flihrte, erscheint vor diesem Hin-
tergrund viel zu optimistisch und verkirzt (vgl.
Kastentext). Bisher wurden in Wirklichkeit nur
sehr wenige VVoraussetzungen der ontogenetischen
Ausbildung des Fliigels geklart. Uber phylogene-
tische Mechanismen ist damit noch gar nichts
gesagt.

SeArs (2008, 7) schrénkt an anderer Stelle
selbst ein, dass die Mechanismen, die fur die
Bildung der meisten Teile der Flughaut verant-
wortlich sind, erst noch erforscht werden mus-
sen. SchlieBlich kdnnen groRe Teile der Flug-
haut nicht durch das Ausbleiben des program-



mierten Zelltods erkléart werden, von den beson-
deren oben genannten unentbehrlichen Eigen-
schaften der Flughaut ganz zu schweigen (s.
Kastentext). So merken WeaTHerseE et al. (2006,
15105) an, dass die molekularen Grundlagen der
Regulation des Plagiopatagiums (Haut entlang
des Korpers) bei gleitenden Saugetieren unbe-
kannt sei und dass dieses Gewebe bei den Fle-
dermdusen auf eine ganz andere Weise gebildet
werde als das Chiropatagium (Fingerflughaut).
Und was die Fingerknochen betrifft, so ist es mit
deren Verlangerung alleine bei weitem nicht ge-
tan. Erklart werden missen ja auch die spezi-
fisch unterschiedlichen Léngen der Fingerkno-
chen, ihre Abflachung und ihre Flexibilitat. Und
auch all dies gentigt bei weitem nicht, da beim
Flug auch viele andere Organe und Gewebe
mitwirken. Diese Problematik wird im Abschnitt
»Was ist eine Erklarung?* im zweiten Teil des
Artikels weiter vertieft werden.

Wir kénnen kurz zusammenfassen:

1. Es ist nur ein sehr kleiner Teil der geneti-
schen Grundlagen der Ontogenese der Fliigel be-
kannt. Mit der Identifizierung von Genen, die fur
die Ausprégung eines Organs notwendig sind,
liegen Befunde zum Versténdnis der ontogeneti-
schen Entwicklung vor, die bei evolutionaren Be-
trachtungen bericksichtigt werden missen.

2. Selbst wenn diese Grundlagen sehr viel
weiter aufgeklart waren, wiisste man noch nichts
Uber den Modus und die Mechanismen einer
evolutiven Entstehung im Verlauf der hypothe-
tischen Stammesgeschichte, da man aus Mecha-
nismen der Ontogenese nicht auf Ablaufe wah-
rend der hypothetischen Phylogenese schlieRen
kann.

3. Ebenso ungeklart bleiben bei den disku-
tierten spekulativen Erklarungsansatzen die
Wechselbeziehungen zwischen den postulierten
ontogenetischen Veranderungen im Verlauf der
Fledermausevolution und der sie bedingenden
bzw. kanalisierenden Selektionsdriicke.

Entstehung der Echoortung

Wie eingangs bereits beschrieben, betreiben Fle-
dermduse nicht nur Echoortung, sondern sind
zueinem ,,Echo-Bildsehen®in der Lage. Aus den
Echos der in Bandweite, Dauer, Pulsintervallen
und Amplituden unterschiedlich erzeugten Lau-
te wird ein regelrechtes Abbild der Umgebung
errechnet. Wenn man so will: Flederméuse ,,se-
hen* mit den Ohren.

Uber die Entstehung der Echoortung kann
noch weniger gesagt werden als Gber die Ent-
stehung der Fliigel. Man mag hierzu Szenarien
und Selektionsdrticke plausibel machen kénnen,
die eine Entstehung dieser Fahigkeit begiinsti-
gen, doch dabei handelt es sich nur um eine not-
wendige Bedingungen, denn Selektionsdriicke

sind nicht kreativ.

Fossilfunde kdnnen insofern indirekte Hin-
weise geben, als anhand bestimmter morpholo-
gischer Merkmale auf die Fahigkeit der Echoor-
tung geschlossen werden kann. Und auch im
Falle des Echoortungssystems gibt es Versuche,
aufgrund genetischer Befunde auf die Entste-
hungsweise zu schliel3en.

Morphologie und Fossilien

Drei Knochen im Schéadelbereich echoortender
Flederméduse weisen charakteristische Unter-
schiede gegenuber Saugetieren ohne Echoor-
tungssystem auf. Zum einen ist bei ihnen das
Stylohyale als langer, schlanker Knochen aus-
gebildet, der die Schadelbasis mit einigen klei-
nen Knochen verbindet, die zusammen den
Hyoid-Apparat bilden und die Halsmuskeln und
den Kehlkopf unterstiitzen (Abb. 10). Bei den
meisten Fledermausen ist das obere Ende des

Abb. 9 Skelett des in

Nordamerika beheimatetn
Mausohrs Myotis lucifugus.
Balken: 1 cm. (Wikipedia)

Abb. 10 Die drei im Text
erlauterten bei echoor-
tenden Fledermausen
speziell geformten Kno-
chenelemente des Fleder-
mausschadels. (Nach
Simmons 2008)
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Stylohyale verbreitert, was zur besseren Veran-
kerung des Hyoid-Apparats im Schadel hilft (Sim-
MoNs 2008, 98). Das Stylohyale verbindet somit
den Kehlkopf mit dem Ohr. Vermutlich hilft es
beim Vergleich ausgehender und eingehender
Signale bei der Echoortung (VeseLka et al. 2010,
939).

Der zweite veranderte Knochen istder Ham-
mer (Malleus), das erste Element der drei Mit-
telohrkndchelchen. Bei den Fledermausen hat
er einen grof3en knolligen Fortsatz (= Orbicular-
fortsatz), der zur Kontrolle der Vibration beitragt
und eine grolRe Flache fir den Muskelansatz
bietet (Simmons 2008, 98; HaserseTzER et al. 2008,
249). Und schlieBlich ist die Schnecke (Coch-
lea) im Innenohr relativ zu den anderen Sché-
delstrukturen vergroRert, was eine Verbesserung
der Wahrnehmung und Unterscheidung hoch-
frequenter Laute ermdglicht.

Bei den im Eozan fossil erhaltenen Fleder-
mausen konnten die entsprechenden Struktu-
ren nachgewiesen werden (VeseLka et al. 2010,
940). Nur die bereits erwéhnte Gattung Ony-
chonycteris (Abb. 7) scheint eine Ausnahme zu
machen. Der Kehlkopf ist zwar bei beiden Ex-
emplaren nicht erhalten. Aber der Aufhédngeap-
parat des Kehlkopfes, eine Knochenspange, die
ihn an der Schadelunterseite fixiert, ist nicht so
stark entwickelt wie bei echoortenden Fleder-
mausen. Aullerdem scheint der Orbicularfort-
satz des Hammers nur schwach ausgebildet zu
sein, was ebenfalls gegen eine Echoortung mit
Ultraschalllauten spricht. Und in der Cochlea-
groRe zeigt Onychonycteris viel mehr Ahnlich-
keit mit den nicht echoortenden Flughunden und
diese Gattung hat ein sehr kleines Innenohr (Hag-
ErRSETZER et al. 2008, 248f.).

Anfang 2010 veroffentlichten VeseLka et al.
jedoch eine Studie von detaillierten computer-
tomographischen 3D-Scans der inneren Anato-
mie von 26 Fledermausarten und entdeckten,
dass bei Tieren, die ihre Echoortung Uber den
Kehlkopf ausiiben, das Stylohyale den Kehlkopf
mit den Knochen in der Nahe des Trommelfells
verbindet. Es stellte sich heraus, das auch Ony-
chonycteris Gber die Verbindung zwischen Kehl-
kopf und den Knochen am Trommelfell verfugt.
Die Forscher schlieBen daraus, dass Onychonyc-
teris sich doch mit Echosignalen im Raum be-
wegt hat. Dieser Schluss ist aber nicht gesichert,
da nicht ausgeschlossen werden kann, dass die
nachgewiesene Verbindung ein Erhaltungsarte-
fakt ist. Onychonycteris wurde bislang als nicht
echoortend angesehen, weil die vorderen En-
den der Stylohyal-Knochen nicht verbreitert
waren, die Schnecke relativ klein war und der
Hammer nur einen kleinen Orbicularfortsatz
hatte. Daein vergroRerter Orbicularfortsatz auch
bei nicht-echoortenden Séugetieren vorkommt,
kann nach VEeseLka et al. (2010, 941) aber nicht

geschlossen werden, dass dieses Merkmal tiber-
haupt mit der Echoortung zusammenhéngt.
Zudem gebe es bei diesem Merkmal erhebliche
Variation in der relativen und absoluten GroRe.

Simmons et al. (2010) widersprechen der Deu-
tung der Befunde durch VeseLka et al. und be-
streiten, dass das Stylohyale den Kehlkopf und
die Knochen am Trommelfell verbindet. Sie
weisen darauf hin, dass die Schnecke von O. fin-
neyi aus dem GroRRenbereich bei heutigen echo-
ortenden Fledermé&usen herausfalle und den
Schnecken von Fledermausen gleiche, die kei-
ne laryngeale Echoortung besitzen. Verbreite-
rung und Abflachung des Stylohyale sei anders
als bei Onychonycteris bei allen echoortenden Fle-
dermausfamilien zu beobachten. VeseLka et al.
(2010b) stimmen in ihrer Antwort insofern zu,
als die schlechte fossile Erhaltung hier ein siche-
res Urteil nicht ermdglicht. Weitere Untersu-
chungen sind nétig, um hier zu mehr Klarheit zu
kommen, aber es scheint derzeit mehr dagegen
als dafiir zu sprechen, dass Onychonycteris die
Féhigkeit zur Echoortung hatte.

Damit kann die alte Streitfrage nach der Rei-
henfolge der Entstehung — Flugapparat oder
Echoortung zuerst? —anhand von Fossilien vor-
erst weiterhin nicht sicher beantwortet werden.
Nach momentaner Kenntnis scheint Onychonyc-
teris ein Echoortungssystem aber gefehlt zu ha-
ben, womit —in Anbetracht der oben erwéhnten
&uRerst luckenhaften Fossiltberlieferung — evo-
lutionstheoretisch die Flug-zuerst-Hypothese
bislang wahrscheinlicher erscheint.

Entwicklungsgenetik

Zwei Gene, die beim Echoortungssystem eine
Rolle spielen, sind bislang ermittelt worden:
FoxP2 und Prestin. FoxP2 codiert einen Transkrip-
tionsfaktor, der eine wichtige Rolle bei der Ent-
wicklung der Strukturen fuir Lauterzeugung spielt
(sogenanntes ,,Sprachgen®) und der daher auch
fur die Echoortung eine Rolle spielen konnte
(TeeuinG 2009, Li et al. 2007). Prestin wird beim
Hdorvorgang bendtigt und codiert fur ein Trans-
membran-Motorprotein, welches das elektrisch
vermittelte Bewegungsvermdgen der auBeren
Haarzellen in der Schnecke steuert und damit
fur die Sensitivitat der Schnecke im S&ugerohr
verantwortlich ist. Es scheint von besonderer
Bedeutung flr die Wahrnehmung hoherer Fre-
qguenzen und fur selektives Horen zu sein; bei-
desist fur die Echoortung wichtig (TeeLing 2009,
353; Li et al. 2008, 13959).

Teeuine diskutiert die Verteilung der Sequen-
zen dieser Gene bei verschiedenen Arten mit
der Fragestellung, ob daraus Rickschliisse be-
ziglich einer einmaligen oder zweifachen Ent-
stehung der Echoortung bei Fledermausen ge-
zogen werden kdnnen. Diese Frage ist aufgrund



genetischer Daten in evolutionstheoretischer
Perspektive nicht sicher entschieden. Die Ver-
teilung der FoxP2-Varianten innerhalb der Fle-
dermduse gibt diesbeziiglich keine klare Aus-
kunft, ebensowenig wie die Verteilung von Pre-
stin (TeeLing 2009, 353); allerdings sind Li et al.
(2008) der Auffassung, dass Prestin eine zwei-
malige Entstehung beglinstigt. Bemerkenswert
istin diesem Zusammenhang, dass FoxP2 inner-
halb der Saugetiere, V6gel und Reptilien hoch-
konserviert ist, dagegen bei den Flederm&usen
hochvariabel (Li et al. 2007, 1; Abb. 11); die
Verteilung der Gen-Ahnlichkeiten folgt also nicht
einem phylogenetischen Schema (vgl. dazu Ab-
schnitt ,Konvergenzen und Selektionsdriicke®).
Es stellte sich weiterhin heraus, dass die Sequen-
zen des prestin-Proteins bei Zahnwalen und
echoortenden Flederméausen nahezu identisch
sind, so dass Wale und Fledermé&use in einem
auf prestin-Daten basierenden Dendrogramm
(Ahnlichkeitshaum) als eine gemeinsame Grup-
pe erscheinen, obwohl beide Gruppen unter den
Séugetieren sonst Uberhaupt nicht n&her ver-
wandt sind (L1 et al. 2010; Liu et al. 2010). Nach
den DNA-Nukleotid-Sequenzdaten des Prestin-
Gens gruppieren sich die Wale und Fledermau-
se dagegen weitgehend gemal dem Arten-
Stammbaum. Nur innerhalb der Flederm&use
passen auch die Nukleotid-Sequenzdaten nicht
zu den sonst anerkannten Verwandtschaftsbe-
ziehungen.

Wie erwéhnt gibt es verschiedenste ,, Tech-
niken“ der Echoortung. Jones & TeeLinG (2006,
151-153) unterscheiden acht Kategorien der Ul-

traschall-Erzeugung bei den Fledermé&usen. Die-
se korrelieren durchaus mit den Sequenzunter-
schieden von FoxP2 und Prestin. Aber die Ver-
teilung dieser Unterschiede in einer phylogene-
tischen Systematik fiihrt zu widerspriichlichen
Resultaten und fordert wie die der realisierten
verschiedenen Echoortungs-Designs ein hohes
Maf an konvergenter Evolution verschiedener
Formen der Echoortung. Die verschiedenen
»Designs* der Echoortung sind also nicht phy-
logenetisch geordnet, auch nicht in ihren mole-
kularen Korrelaten (Jones & HoLperiep 2007, 905;
JonEes & TeeLiNG 2006, 154; Abb. 12). Diese dop-
pelte Konvergenz wird auf starke gleichsinnige
Selektionsdriicke zurtickgefuihrt. So stellen Jo-
NEs & TEeLING (2006, 149) fest, dass bemerkens-
werte akustische Besonderheiten wie die Kom-
pensation des Doppler-Effekts, ,,Flister“-Echo-
ortung (Aussenden schwacher Laute) und Aus-
sendung der Laute Uber die Nase aufgrund ihrer
Verteilung im System der Fledermause mehr-
fach konvergent entstanden sein missen. Das
~Ruf-Design* sei hauptséchlich durch die Oko-
logie geformt, wodurch phylogenetische Zwén-
ge uberspielt wirden. Damit werde die Rekon-
struktion der urspriinglichen Ruf-Typen proble-
matisch (vgl. Eick et al. 2005, 1879).

JonEes & HoLperiep (2007, 909) erldutern die-
se Situation anhand einiger Beispiele, etwa bei
der ,,high duty cycle-Echoortung®. Dabei han-
delt es sich um die ausgekliigeltste Form biolo-
gischer Echoortung —dem Gebrauch langer kon-
stanter Frequenzsignale, die dur ch einen Breit-
bandpuls beendet werden. Diese Form tritt un-

Abb. 11 Das Gen Prestin
zeigt allgemein bei ver-
schiedensten Saugetieren
kaum Unterschiede (siehe
deutsche Namen), dagegen
enorme Unterschiede bei
den Fledermausen (kursiv
gesetzte lateinische Na-
men).

In Phylogenien, die auf
dem Prestin-Gen beruhen,
sind die Kleinfledermause -
anders als bei anderen ge-
netischen Studien - mono-
phyletisch. Dieser Wider-
spruch wird auf konvergen-
te Evolution aufgrund glei-
cher Selektionsdriicke in
den beiden Untergruppen
zuriickgefihrt, so dass die
Funktion die Phylogenese
,uberspielt” haben soll;
vgl. dazu die Diskussion im
Abschnitt ,,Konvergenzen
und Selektionsdriicke".
(Nach Li et al. 2008)
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Abb. 12 Die Verteilung ver-
schiedener Ruf-Designs
echoortender Fledermause
folgt nicht phylogenetischen
Beziehungen. Jones & HoLpe-
RED (2007, 909) erlautern
diese Situation anhand eini-
ger Beispiele, etwa bei der
»high duty cycle-Echoor-
tung”. Dabei handelt es sich
um die ausgekliigeltste Form
biologischer Echoortung,
dem Gebrauch langer kon-
stanter Frequenzsignale, die
durch einen Breitbandpuls
beendet werden. Dabei wird
auf geniale Weise der Dopp-
ler-Effekt ausgenutzt (vgl.
Abb. 3 des ersten Teils).
Diese Form der Echoortung
tritt unabhangig bei den
Hufeisennasen (Rhinolophi-
dae) und den Kinnfaltenfle-
dermé&usen (Mormoopidae)
auf.

Die Hufeisennasen werden
heute ausgerechnet zu den
Yinpterochiroptera (vgl.
Tab. 1) gestellt und gehoren
somit zur Schwestergruppe
der Megachiroptera (Ptero-
podidae), die kein Echoor-
tungssystem haben, auBer
der Gattung Rousettus, die
aber nicht mit dem Kehl-
kopf, sondern mit Zungen-
schnalzen Laute erzeugt.
(Nach Jones & TeeLING 2006;
vgl. Tab. 1).
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abhéangig bei den Hufeisennasen (Rhinolophi-
dae: Yinpterochiroptera) und den Kinnfaltenfle-
dermdusen der Mormoopidae (Yangochiropte-
ra) auf (vgl. Tab. 1).

Li et al. (2008) zeigten, dass in Phylogenien,
die auf dem Prestin-Gen beruhen, die Kleinfle-
dermé&use monophyletisch sind, entgegen einer
grof3en Zahl von genetischen Befunden, wonach
die Microchiroptera paraphyletisch sind, also zu
zwei Untergruppen gehdren, die nicht auf einen
gemeinsamen Vorfahren zuriickgefiihrt werden
kdnnen (vgl. Abschnitt ,,Phylogenetische Ana-
lysen*). Dieser Widerspruch wird auf konver-
gente Evolution aufgrund gleicher Selektions-
drucke in den beiden Untergruppen zuriickge-
fuhrt, so dass auch hier die Funktion die Phylo-
genese ,,uberspielt“ haben soll. (vgl. dazu die
Diskussion im Abschnitt ,,Konvergenzen und
Selektionsdriicke®)

Diese Befunde besagen aber nichts anderes,
als dass aus der Verteilung der verschiedenen
Auspragungen des Echoortungssystems keine
verlasslichen und widerspruchsfreien Abstam-
mungszusammenhénge ermittelt werden kon-
nen. Dass é@hnliche 6kologische Faktoren mehr-
fach zu denselben Echoortungs-Designs gefihrt
haben, ist Spekulation. Klar ist nur, dass die Echo-
ortungssysteme fiir die unterschiedlichen Le-

bensumwelten passend eingerichtet sind. Aller-
dings kann die Plastizitat der Laute auch inner-
halb von Arten betrachtlich sein (Jones & Hot-
perieD 2007). Vielleicht liegt also wenigstens ein
Teil des Konvergenzpotentials in dieser Plasti-
zitat. Dann aber stellt sich die Frage nach dem
Ursprung dieser Plastizitat. Die gegenwartigen
Kenntnisse erlauben darauf keine naturwissen-
schaftliche Antwort. Angesichts dieser Situati-
on muss die Behauptung ,,Bat echolocation calls
provide remarkable examples of ‘good design’
through evolution by natural selection” (Jones
& Hovperiep 2007, 905) als naturwissenschaft-
lich bislang nicht gedeckte Vermutung bzw.
Spekulation gewertet werden, die Zlge eines
Glaubensbekenntnisses tragt.

Wahrend im Falle des Flugapparats einige
Autoren mit der Entdeckung einiger genetischer
Korrelate ausdriicklich die Hoffnung verbinden,
damit Schritte zur Erklarung der Entstehung
gehen zu kdnnen, haben sich die Autoren, die
sich mitden ,,Echoortungs-Genen* befassen, sich
dazu nach meiner Kenntnis nicht gedul3ert. Es
ist aber Kklar, dass die Entdeckung einzelner fir
eine Fahigkeit oder deren Entwicklung relevan-
ter Gene an sich noch nichts tiber ihre Evolution
aussagt (siehe dazu die Diskussion im Abschnitt
~Was ist eine Erklarung?*). TeeLine (2009, 351)
schreibt dazu, dass es schwierig sei, ,,Echoor-
tungs-Gene* Giberhaupt zu finden. Dies liege viel-
leicht daran, dass Echoortung ein komplexes
Merkmal sei, das nicht auf einem einzigen Ent-
wicklungsweg oder einem einzelnen physiolo-
gischen System beruhe. Um mit dem Kehlkopf



Echoortung betreiben zu kénnen, misse ein
Organismus drei Fahigkeiten besitzen: 1. Erzeu-
gung und Regelung eines hochfrequenten Rufs,
2. Horen des hochfrequenten Echos und 3. In-
terpretation der eingehenden Signale. Li et al.
(2008, 13962) rechnen damit, dass beim Echo-
ortungssystem viele hundert Gene beteiligt sind,
weshalb man mit phylogenetischen Schlussfol-
gerungen vorsichtig sein miisse.

Esistwie beim Flugapparat offenkundig, dass
die Entstehung des Echoortungssystems nicht
mit der Entdeckung einiger beteiligter Gene
geklart werden kann. Artikel, die sich der Frage
der Entstehung des Echoortungssystems wid-
men, handeln von vergleichenden Sequenzda-
ten zur Ermittlung von Homologien und Kon-
vergenzen (vgl. Abschnitt ,,Phylogenetische
Analysen®) und diskutieren nicht Mechanismen
und Erklarungen ihrer Entstehungsweise (z. B.
JonEes & TeeLING 2006).

Ein besonders Uiberraschendes Beispiel phy-
logenetischer Systematik liefert die Einordnung
des Echoortungssystems der Hufeisennasen
(Rhinolophidae). Diese Fledermausgruppe hat
das ausgefeilteste Echoortungssystem und nutzt
auf geniale Weise den Doppler-Effekt (vgl. Abb.
9). Sie werden heute ausgerechnet zu den Yinp-
terochiroptera gestellt und gehéren somit zur
Schwestergruppe der Megachiroptera (Pteropo-
didae), die kein Echoortungssystem haben, au-
Rer der Gattung Rousettus, die aber nicht mitdem
Kehlkopf, sondern mit Zungenschnalzen Laute
erzeugt.

Phylogenetische Analysen

Uber mehr als ein Jahrhundert waren die Mo-
nophylie der Fledermé&use und ihre Unterteilung
in Kleinfledermause (Microchiroptera) und
Flughunde (Megachiroptera) unstrittig. Die
Flughunde entsprechen im Kérperbau in vieler-
lei Hinsicht den Kleinflederméusen, sie sind aber
meist gréfRer und erreichen eine Flugelspann-
weite von bis zu 170 Zentimetern und eine Kopf-
rumpflange von bis zu 40 Zentimetern. Die mei-
sten Flughunde haben keinen oder nur einen sehr
kurzen Schwanz; die Schwanzflughaut ist ent-
sprechend nur als schmaler Streifen entlang der
Hinterbeine ausgebildet. AuBerdem haben die
meisten Arten eine Kralle am zweiten Finger,
die bei den Fledermé&usen sonst fehlt. Die Ge-
sichter der Flughunde sind einfach gebaut, ohne
Nasenblatter und mit relativ kleinen Ohren. Die
Schnauzen sind oft verlangert, was zu dem hun-
deartige Aussehen und ihrem deutschen Namen
gefiihrt hat (Abb. 13). Die Flughunde besitzen
bis auf wenige Ausnahmen kein Echoortungs-
system. Sie ernéhren sich von Friichten, Nektar
oder Pollen, wahrend die meisten anderen Fle-

dermause Insekten fressen. Sie kdnnen sehr gut
sehen, wahrend die Kleinflederméause sich be-
sonders mit dem Echoortungssystem orientie-
ren.

,Flying-primate-Hypothese"

Inder 1980er Jahren tiberraschte eine Forscher-
gruppe um den Australier PeTTicrew die Wis-
senschaftswelt mit der Hypothese, dass die Fle-
derméuse biphyletisch entstanden seien, also
zweimal unabhéngig, ausgehend von nichtflie-
genden Saugetieren (PeTTicrREw 1986; PETTIGREW
et al. 1989). Zahlreiche Merkmale wirden die
Megachiropteren mit den Primaten enger ver-
binden als mit den Kleinfledermé&usen. Vor al-
lem ist die Gehirnorganisation der beiden Un-
tergruppen sehr verschieden; die Merkmale des

Abb. 13 Flughunde.
(© Claudia Paulussen -
Fotolia.com [oben]; ©

tagstiles.com - Fotolia.com

[unten])
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Gehirns der Megachiropteren gleichen dagegen
denen der Primaten und Flattermakis in zahlrei-
chen Details, wahrend diesbeziiglich die Mikro-
chiropteren anderen Sdugetieren entsprechen.
Die Autoren verweisen aber auch noch auf an-
dere Merkmale, die die Flughunde mit den Pri-
maten verbinden oder in denen sie sich von den
Kleinfledermé&usen unterscheiden: den Bau des
Penis, den Bau der Flugel und der Hinterextre-
mitaten, einige immunologische und biochemi-
sche Merkmale sowie Verhaltensmerkmale (vgl.
auch PetTicrew 1995; Simmons 1995, 27, 29).
PetTicrew et al. (1989, 491) préasentieren eine
lange Liste von Unterschieden zwischen den
Flughunden und den Kleinfledermé&usen einer-
seits und von Gemeinsamkeiten von Flughun-
den und Primaten andererseits. In einer spate-
ren Publikation stellt PETTicrew (1995) in einer
Tabelle 54 Unterschiede zusammen und beman-
gelt, dass diese Unterschiede von Verfechtern
der Monophylie der Flederm&use nicht gewich-
tet wirden.

Danach waren die Primaten mit den Flatter-
makis und den Flughunden als monophyletisch
zu betrachten (,flying primates hypothesis®),
wahrend die Kleinfledermé&use konvergent ent-
standen wéren. Diese ungewdhnliche Konver-
genz der zweimaligen unabhangigen des Flug-
apparats nimmt PetTicrew in Kauf und argumen-
tiert, dass dafur Selektionsdriicke geltend ge-
macht werden kénnten, was im Falle der spezi-
ellen Gehirnorganisation schwerer zu begriin-
den sei.

Die ,,Flying-primate-Hypothese* konnte sich
jedoch nicht durchsetzen, vor allem weil die auf-
kommenden molekularen Untersuchungen in
aller Regel eine Monophylie der Fledermause
klar unterstiitzten (z. B. Apkins & HoNevcuTT
(1991); MinpELL et al. (1991); BaiLey et al. (1992);
KirscH et al. (1995); MurpHy et al. (2001); SpriN-
GeR et al. (2001). Aber auch viele morphologi-
sche Merkmale sprechen fiir die Monophylie (vgl.
z. B. Baker et al. 1991, Simmons et al. 1991, THe-
wisseN & Bascock 1991) und Simmons et al. (1991,
240) halten es fur moglich, dass die Merkmale
des Gehirns, die die GroR3flederméuse mit den
Primaten gemeinsam haben, bei den Kleinfle-
dermé&usen auch verlorengegangen sein kdnnen.

Gegen die Aussagekraft der molekularen Be-
funde argumentierte PeTTicrew (1995) zunéchst
zwar, dass ein hoher AT-Gehalt* der DNA der
Flederm&use eine Monophylie vortausche, und
dass dieser Befund besser durch Homoplasie in
Anpassung an grol3e Stoffwechselaktivitat erklar-
bar sei. Auch bei anderen metabolisch sehr ak-
tiven Tieren sei der AT-Gehalt Giberdurchschnitt-
lich hoch. Doch dieses Argument wurde von an-
deren Autoren entkréftet (van ben BusscHE et al.
1998) und spielte mit zunehmender Anzahl von
Untersuchungen letztlich in der Diskussion kaum
eine Rolle mehr.

Vor wenigen Jahren erhielt die Flying-pri-
mate-Hypothese jedoch erneut Unterstiitzung
durch eine neurologische Studie (Maseko et al.
2007). Merkmale des Nervensystems, die nicht
mit der Echoortung und dem Flugapparat zu-
sammenhangen, verbinden die Flughunde er-
neut mit den Primaten und nicht mit den Klein-
flederméusen. Wie auch immer die Merkmals-
konstellationen bewertet werden: Ohne eine
grofRe Anzahl tiefgreifender Konvergenzen ist
eine phylogenetische Systematik der Flederméu-
se nicht mdglich.

Neue Uberraschung: Konvergenz der
Echoortung?

Ein GroBteil der molekularen Analysen flihrte
aber zu einer anderen Uiberraschenden Wendung:
Die Kleinfledermé&use erwiesen sich als paraphy-
letisch, d. h. sie kdnnen nicht auf einen gemein-
samen Vorlaufer zuriickgefuhrt werden. Statt-
dessen gruppieren einige Kleinfledermausfami-
lien mitden Flughunden. Fiir diesen Zweig wur-
de das Taxon Yinpterochiroptera eingefuhrt.
Die verbleibenden Kleinfledermé&use werden als
Yangochiroptera klassifiziert (vgl. Tab. 1; vgl.
TeeLinG et al. 2000; TeeLinG et al. 2005; SPRINGER
etal. 2001). HutcHeoN & KirscH (2006) schlugen
eine weitere Anderung des Systems der Fleder-
mause vor: Sie unterteilen die Fledermause in
die Unterordnungen Vespertilioniformes (Em-
ballonuridae, Nycteridae, Yangochiroptera) und
Pteropodiformes (Craseonycteridae, Hipposi-
deridae, Megadermatidae, Rhinolophidae, Rhi-
nopomatidae und Pteropodidae).

Die neuen Klassifikationen haben zur Folge,
dass entweder eine zweimalige unabhéngige Ent-
stehung des Echoortungssystems angenommen
werden muss oder dass die Flughunde die Fa-
higkeit zur Echoortung verloren haben (SPRINGER
et al. 2001; Eick et al. 2005; JoNes & HOLDERIED
2007; SimmoNs 2005; TeeLin et al. 2000; TeELING
et al. 2005; TeeLing 2009). Beide Mdglichkeiten
sind mitgrof3en evolutionstheoretischen Proble-
men verbunden: Beim Echoortungssystem han-
delt es sich um ein ungewdhnlich komplexes
Merkmal, dessen mehrmalige evolutive Entste-
hung mit vielfach &hnlichen Details noch schwe-
rer verstehbar wére als es eine einmalige Ent-
stehung ohnehin schon ist. Aber auch ein se-
kundarer Verlust ist problematisch. Es ist nicht
nachvollziehbar, dass eine derartig nutzliche
Fahigkeit verloren gehen sollte (RAayneEr 1991,
184). Dazu kommt, dass wie bereits erwéhnt die
Megachiropteren-Gattung Rousettus zur Echo-



ortung mit Hilfe von Zungenschnalzen befahigt
ist. Ware die laryngeale Echoortung also verlo-
ren gegangen, misste man annehmen, dass die
Echoortung danach mit anderer Technik erneut
erworben wurde. Als Ruckbildungsstadium
kommt das Echoortungssystem von Rousettus
kaum in Frage, da diese Gattung unter den Mega-
chiropteren zu den abgeleiteten Formen gehort
(Sprincer et al. 2001, 6246; Jones & TeeLING 2006).
Es gibt keinen Konsens dartiber, welches der
beiden Szenarien aus evolutionstheoretischer
Sicht das wahrscheinlichere ist (L1 et al. 2008,
13959).

Die neuen Erkenntnisse aus den molekula-
ren Analysen haben weitere evolutionstheore-
tisch eher problematische Konsequenzen. Die
friher angenommene enge phylogenetische Ver-
bindung der Fledermause mit den Dermoptera
(Flattermakis, Riesengleiter), also gleitenden
Séugetieren (als Volitantia zusammengefasst;
vgl. Tab. 2) kann nicht mehr aufrechterhalten
werden. Wéhrend nach morphologischen Merk-
malen die Fledermé&use bis gegen Ende des 20.
Jahrhunderts zusammen mit den Dermoptera,
Primaten und den Scandentia (Spitzhdrnchen)
sowie ausgestorbenen Gruppen zu den Archon-
ta gestellt wurden, passen sie nach molekularen
Daten zu den Laurasiatheria, zu denen Carni-
voren, Schuppentiere, Cetartiodactyla (Paarhu-
fer und Wale), Insektenfresser und Paarhufer
gehoren (SprinGeR et al. 2001, 6421).r Das wie-
derum hat zur Folge, dass zahlreiche Merkmale,
die friher als homolog eingestuft wurden und
entsprechende Verwandtschaftsbeziehungen zu
den Archonta begriindeten, nun als konvergent
betrachtet werden mussen. Einmal mehr zeigt
sich:

1. Morphologische und molekulare Daten
kénnen weit auseinandergehende Verwandt-
schaftsverhéltnisse nahelegen und passen nicht
ohne Weiteres zusammen. So stellen Eick et al.
(2005, 1869) Ungleichheit (,,disparity*) zwischen
molekularen und nichtmolekularen Phylogeni-
en fest, und Jones & TeeLING (2006, 149) schrei-
ben von ,radikal verschiedenen* Verwandt-
schaftsverhaltnissen (vgl. Abb. 14).

2. Die Homologie von Merkmalen (also ihre
~Qualitat” als ,Verwandtschaftsanzeiger”) ist
nicht objektiv bestimmbar. Denn sonst kdnnte
die Deutung von Merkmalen als Homologien
nicht einfach in die Deutung als Konvergenzen
umgewandelt werden. Auch die Unterscheidung
zwischen ,,urspriinglich* und ,,abgeleitet* ist frag-
wardig, wie TeeLing et al. (2002, 1435) am Bei-
spiel des Sehsinns feststellen: ,,In particular, the
placement of bats in Laurasiatheria rather than
Archonta may affect the polarity of characters
associated with vision. The well developed vi-
sual system in pteropodids, for example, is de-
rived relative to most other laurasiatherians; in

Ordnung Chiroptera - Fledermause
Unterordnung Megachiroptera - Flughunde
Familie Pteropodidae - Flughunde

Infraordnung Yinochiroptera

Familie Rhinolophidae - Hufeisennasen

Unterordnung Microchiroptera - Kleinfledermause

Yinptero-
chiroptera

Familie Craseonycteridae - Hummelfledermause
Familie Rhinopomatidae - Mausschwanzfledermause
Familie Megadermatidae - GroBblattnasen

Familie Hipposideridae - Rundblattnasen

Infraordnung Yangochiroptera
Familie Nycteridae - Schlitznasen
Familie Noctilionidae - Hasenmauler
Familie Phyllostomidae - Blattnasen
Familie Vespertilionidae - Glattnasen

Familie Furipteridae - Stummeldaumen
Familie Natalidae - Trichterohren

Familie Emballonuridae - Glattnasen-Freischwanze
Familie Mystacinidae - Neuseelandfledermause
Familie Mormoopidae - Kinnblattfledermause
Familie Molossidae - Bulldoggfledermause

Familie Myzopodidae - Haftscheibenfledermause
Familie Thyropteridae - Amerikan. Haftscheibenfledermause

contrast, the pteropodid visual system is primi-
tive among bats if Archonta is monophyletic
(TeeuinG et al. 2002, 1435).

Konvergenzen und
Selektionsdriicke

Die Konvergenzproblematik wurde verschie-
dentlich bereits kommentiert. Hier soll dieses
Themanoch einmal kurz zusammenfassend dis-
kutiert werden.

Evolutionstheoretisch war erwartet worden,
dass ein derartig komplexes Merkmal wie die
Echoortung ein sicherer Hinweis auf gemeinsa-
me Vorfahren ist (Homologie-Argument) und es
nur einmal bei den Flederméausen entstanden
sein sollte (Simmons 2005, 527). Nach dem der-
zeitigen Kenntnisstand muss aber entweder eine
mindestens zweimalige unabhangige Entstehung
der Echoortung angenommen werden oder aber
dessen Verlust bei den Megachiropteren. Ange-
sichts dieser tberaus komplexen Fahigkeit, zu
der vermutlich viele hundert Gene beitragen (L1
etal. 2008, 13962), wére eine zweimalige unab-
hangige Entstehung sehr unwahrscheinlich. Aber
auch der Verlust dieser Fahigkeit ist sehr pro-
blematisch, da mit dieser Fahigkeit tiber 20 ver-
schiedene anatomische Spezialisierungen ge-
koppelt sind, die bei den Megachiropteren nicht
vorhanden sind und allesamt verlorengegangen
sein mussten (Simmons 2005, 527).

Die Verteilung der Echoortung kann folglich
nicht als Wegweiser fir stammesgeschichtliche
Zusammenhénge dienen, sondern folgt anderen
Kriterien. Das gilt nicht nur fiir die Fahigkeit der
Echoortung an sich, sondern auch fiir die ver-

Tab. 1 Heutige Familien
der Fledermause. Auf-
grund zahlreicher moleku-
larer Daten werden die
beiden ,klassischen® Un-
terordnungen aufgelost
und die Familien in Yinp-
terochiroptera (Megachi-
roptera + Yinochiroptera)
und Yangochiroptera un-
terteilt. Die Kleinfleder-
mause (Microchiroptera)
werden also getrennt. Es
gibt teilweise bei ver-
schiedenen Autoren Un-
terschiede in der Zuord-
nung der Familien. Einige
Autoren pladieren dafir,
die beiden Gruppen als
Pteropodiformes und Ves-
pertilioniformes zu be-
nennen. (Nach Simmons
1998, GUNNELL & SIMMONS
2005, SerinGer et al. 2001,
TeeunG et al. 2002, Jones &
TeeunG 2006 und HuTcHEON
& KirscH 2006).
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Abb. 14 Heutige phylogene-
tische Position der Fleder-
mause. Die friihere Gruppie-
rung mit den Flattermakis
kann aufgrund molekularer
Unterschiede nicht mehr auf-
rechterhalten werden. Somit
missen viele gemeinsame
Merkmale, die friiher als ho-
molog (und damit als abstam-
mungsbedingt) gewertet wur-
den, als zweifach unabhangig
entstanden angenommen
werden (Konvergenz). Nahe-
res im Text. (Nach Simmons
2008)
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schiedenen Ruf-Designs (vgl. Abschnitt ,,Entste-
hung der Echoortung®). Dazu einige Beispiele:
Nach Eick et al. (2005, 1869) ist die Verteilung
verschiedener Echoortungsmodi ,,hochgradig
konvergent®. Das gilt fur drei Merkmale des bei
der Echoortung eingesetzten Rufs: 1. ,,High-duty
cycle” (d. h. iber 80% eines Rufzyklus besteht
aus Rufen) oder ,low-duty cycle* (weniger als
20% eines Rufzyklus besteht aus Rufen), 2. hohe
Intensitat oder geringe Intensitat des Aussen-
dens des Rufs, 3. Aussendung Utber das Maul
oder die Nase. Die high-duty cycle-Echoortung
als die ausgeklugeltste Form (mit Kompensati-
on des Doppler-Effekts) ist mindestens zweimal
unabhéngig entstanden, ndmlich mindestens
einmal bei den Pteropodiformes und einmal in
den Vespertilioniformes (Jones & HOLDERIED

2007, 909; Eick et al. 2005, 1879; Jones & TEEe-
LING 2006, 149). Echoortung mit geringer Inten-
sitatist nach Eick et al. (2005, 1879) mindestens
sechsmal unabhéngig entstanden, vermutlich
von Vorlaufern, die ihre Laute mit hoher Inten-
sitat abgegeben haben. Die Abgabe der Laute
durch die Nase soll diesen Autoren zufolge min-
destens dreimal unabhéngig entstanden sein.

Auch bei anderen Merkmalen muss verbrei-
tet konvergente Entstehung angenommen wer-
den. Beispielsweise missen innerhalb der Ptero-
podidae (Flughunde) anatomische Spezialisie-
rungen fur Pollen- und Nektar-Ernghrung bis zu
funfmal entstanden oder wieder verlorengegan-
gensein (KirscH et al. 1995, 396). Eick et al. (2005,
1869) bewerteten 195 morphologische Merkma-
le im Licht ihrer Kern-DNA-Phylogenie. AuRRer
24 Merkmalen waren alle homoplastisch ver-
teilt, d. h. es missen Konvergenzen oder Riick-
bildungen angenommen werden.

Das verbreitete Auftreten von Konvergen-
zen, insbesondere bei den unterschiedlichen De-
signs der Echoortung bedeutet, dass die Merk-
malsverteilung ein Nachzeichnen der Phyloge-
nese nicht erlaubt, wie von einigen Autoren aus-
drucklich festgestellt wird. Stattdessen wird auf
starke Selektionsdriicke verwiesen, die das ,,phy-
logenetische Signal“ Ubertonen (Jones & Tee-
LING 2006, 149). Der Hinweis auf starke Selekti-
onsdrucke fungiert hier aber nur als Platzhalter
fur Nichtwissen. Denn nachweisbar bzw. nach-
vollziehbar ist nur eine 6kologische Anpassung
der verschiedenen Echoortungs-Designs an die
Lebensumgebung und die Beutetiere. Der Weg
ihrer Entstehung ist unbekannt. Selektionsdrik-
ke an sich kénnen keine neuen Designs erzeu-
gen; der Selektion werden ohne néhere Begrin-
dung gleichsam schopferische Fahigkeiten zu-
gesprochen.

Schlief3lich gibt es auch eine grof3e Zahl von
Konvergenzen Uiber die Fledermé&use hinaus. Die
von PetTicrew (1986; 1995) und PeTTiGrREW et al.
(1989) zusammengestellten Gemeinsamkeiten
zwischen Megachiropteren und Primaten, die
die ,,Flying-Primate-Hypothese* unterstiitzen,
mussen als Konvergenzen interpretiert werden,
wenn die Fledermause, wie durch zahlreiche ge-
netische Studien begriindet, monophyletisch
sind. Andernfalls mussten zahlreiche Merkmale
des Flugapparats konvergent entstanden sein.
SpeakmaN (2001, 122) bemerkt dazu: ,Wenn
Konvergenz der Fliigelstrukturen der Mega- und
Mikrochiropteren unglaublich erscheinen, istdas
kaum weniger der Fall bei den vorgeschlagenen
Konvergenzen der Gehirnstrukturen bei Mega-
chiropteren und Primaten. Und bevor die gene-
tischen Ahnlichkeiten erforscht wurden, schrieb
Rayner (1991, 185) noch: ,,So numerous and so
close are the similarities between megabats and



primates that a close evolutionary relationship
between the two groups seems inescapable*
(185).

Was ist eine Erklarung?

Es gibt eine Tendenz, interessante Entdeckun-
gen uberzubewerten. Man kann das beispielhaft
an der Bewertung und Einordnung der Entdek-
kung der bisher bekannten genetischen Grund-
lagen der Fligelausbildung sehen. So schreiben
Sears et al. (2006, 6585): ,,Durch die Verknip-
fung einer einfachen Veranderung in einem ein-
zigen Entwicklungspfad mit dramatisch verschie-
denen Morphologien bieten wir eine mégliche
Erklarung, wie Flederméause einen aktiven Flug
entwickeln konnten ...* Im Abschnitt ,Entste-
hung des Flugapparats” wurde jedoch bereits
auf folgende beiden Punkte hingewiesen:

1. Esist nur ein sehr kleiner Teil der genetischen
Grundlagen der Ontogenese der Fliigel bekannt.

2. Selbst mit einer besseren Aufklarung der
Faktoren der ontogenetischen Entwicklung kénnte
damit noch keine Aussage Uber die Phylogenese
und ihre Mechanismen gemacht werden.

Anders als in manchen popularen Darstel-
lungen, wo in einem Fall sogar von einer Aufkla-
rung der Mechanismen der Flugelentstehung in
der Evolution die Rede ist, sind die Autoren der
Originalarbeiten deutlich vorsichtiger. Es wur-
de bereits Sears (2008, 10) zitiert, dass die Ande-
rung des BMP-Signalwegs ,,nicht notwendiger-
weise der einzige* Mechanismus sei und dass
diese Anderung (nur) eine Rolle spiele. Sears et al.
(2006, 6581) schreiben, dass ihre Resultate dar-
auf hindeuten, dass eine Verstarkung des BMP-
Signalwegs eine der hauptsachlichen Faktoren bei
der ontogenetischen Verlangerung der Vorder-
extremitaten der Fledermause und ebenso mdg-
licherweise ein Schlisselmechanismus in der
Verlangerung im Laufe der Evolution sei. SEars
(2008, 8) meint, die Kenntnis der Mechanismen
der Verlédngerung ,,haben das Potential, zu ei-
nem besseren Verstandnis der Schritte zu fih-
ren, die zur Evolution des aktiven Flugs gefiihrt
haben* (Sears 2008, 8; Hervorhebungen nicht
im Original). Ahnlich werten sie Anderungen in
der Expression der Hox-Gene in der Fledermaus-
extremitat im Vergleich zur Situation bei der
Maus: Sie konnten zu Anderungen des Skelett-
baus beitragen (Sears 2008, 11).

Aber auch diese vorsichtigeren Formulierun-
gen kdnnen nicht dariiber hinwegtiuschen, dass
Schritte zur Aufklarung der Ontogenese noch
keine Schritte zur Aufklarung der Mechanismen
und des Verlaufs der Phylogenese sind. Denn zum
einen kann nicht davon ausgegangen werden,
dass die hypothetische Phylogenese nach dem-
selben Modus verlauft wie die Ontogenese —im

Einige Details zu den ungeklarten
Verwandtschaftsverhaltnissen

Aufgrund vieler morphologischer und molekularer Studien ist die Mono-
phylie der Fledermause heute unbestritten, aber es besteht betrachtliche
Unsicherheit bezuglich der Verwandtschaft mit anderen Saugerordnungen
(GUNNELL & Simmons 2005, 210). Unterschiedliche Datensatze sprechen flir
verschiedene Schwestergruppen-Verhaltnisse zwischen Fledermausen und
anderen Saugetieren, ein Konsens konnte nicht erreicht werden. Aufgrund
morphologischer Daten gehoren die Fledermause zu den Archonta (zu-
sammen mit Flattermakis, den Primaten und den Spitzhornchen); nach
manchen Studien sind die Fledermause und die Flattermakis Schwester-
gruppen (als Volitantia zusammengefasst). Molekulare Daten aus iiber
zwei Dutzend Studien sprechen jedoch deutlich gegen diese Verwandt-
schaftsbeziehungen (Gunnel & Simmons 2005, 210). Vielmehr missen die
Fledermause zu dem Laurasiatheria gestellt werden und in dieser Gruppe
entweder als Schwestergruppe oder basales Mitglieder der Cetferungula-
tae oder als Schwestergruppe der Insektenfresser (Eulipotyphla) (vgl. Tab.
2).

Dazu einige Zitate:

»There remains considerable uncertainty in both subordinal and super-
familial classifications within bats, where both morphological and molecu-
lar data conflict, and different molecular data sets provide varying sup-
port® (Teeune et al. 2005, 581).

,»Within Chiroptera, morphology supports the monophyly of living micro-
bats, all of which possess complex laryngeal echolocation systems. Recent
DNA studies disagree with morphology and suggest that microbats are
paraphyletic, with megadermatid (Macroderma, Megaderma) and rhino-
lophid (Rhinolophus, Hipposideros) representatives of the superfamily Rhi-
nolophoidea associating with megabats instead of with other microbats;
The name Yinpterochiroptera is suggested for this clade (...). This result is
ostensibly contradicted by other molecular studies. Murphy et al. included
a nycterid (Nycteris) rhinolophoid in their study and found robust support
for microbat monophyly. Liu et al. recovered microbat paraphyly in their
molecular supertree, but with emballonurids rather than rhinolophoids as
the sister-taxon to megabats* (TeeLiNG et al. 2002, 1431).

»,Morphological evidence does not agree with molecular evidence. Ne-
vertheless, the Yinpterochiroptera hypothesis is not without support from
morphology* (TeeuinG et al. 2002, 1435).

Gegenteil: Es ist eher anzunehmen, dass das
wegen ganz anderer Rahmenbedingungen nicht
der Fall ist. Dies fuhrt in die grundsatzliche Fra-
ge nach dem Zusammenhang von Ontogenese
und Phylogenese, die an dieser Stelle nicht auf-
gerollt werden soll.

Zum anderen muss Uber mégliche Mechanis-
men gesondert Rechenschaft abgegeben werden.
Es geniigt nicht, einfach nur beschreibend Ande-
rungen in der Regulation von Genen zu konsta-
tieren.

Dass mehr und mehr genetische Korrelate
phanotypischer Unterschiede zwischen ver-
schiedenen Arten oder hdheren Taxa entdeckt
werden, erweitert unsere Kenntnisse uber die
Zusammenhange von Genotyp und Phanotyp,
nicht mehr und nicht weniger. Dass es diese
Korrelate gibt, ist selbstversténdlich, und die
Entdeckung einzelner fiir eine F&higkeit notwen-
diger Gene sagt an sich noch nichts tber deren
Evolution aus.
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Abb. 15 Aktivitatspha-
sen (verschieden ge-
farbte Balken) der
Flugschlagmuskeln
wahrend eines Schlag-
zyklus bei langsamem

Flug. rot: Abschlagmus-

keln, gelb: Aufschlag-
muskeln, blau: Bifunk-
tionale Muskeln, die
auch die Flugelstellung
kontrollieren

(Nach NEuweILER 1993)
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Exploratives Verhalten als Erkldrung?

Die Aufdeckung einzelner fir die Entwicklung
von Organsystemen notwendiger Gene ist fir
eine phylogenetische Erklarung aus einem wei-
teren Grund nicht zielfihrend: Wie gezeigt wer-
den fur einen funktionierenden Flugapparat nicht
nur die Flughaut und verléngerte Fingerknochen,
sondern noch zahlreiche weitere Bestandteile
und passende Eigenschaften bendétigt, die min-
destens zu einem gréReren Teil Hand in Hand
veréndert oder gar neu erworben werden mus-
sen. In diesem Zusammenhang wird manchmal
in Anlehnung an KiscHNER & GERHART (2005) ar-
gumentiert, dass mit der Verlangerung der Flug-
haut und der Fingerknochen aufgrund des ex-
plorativen Verhaltens von Geweben gleichsam
automatisch auch Muskelgewebe, Nervenstran-
ge und BlutgefaRe sich zugleich und passend
veréndern wirden.

Exploratives (,erforschendes”, auf Signale
antwortendes) Verhalten von Gewebe ist in der
Tat aus der Ontogenese bekannt. Gemeint sind
Mechanismen, welche Variation erzeugen, die
weitgehend zuféllig und sehr wenig determiniert
sind, die aber durch dufiere Signale in bestimm-
te Richtungen gesteuert werden (KIRscHNER &
GERHART 2005, 144f.). Explorative Systeme sind
»antwortend“, d. h. sie reagieren auf aul3ere Si-
gnale. Als Beispiele besprechen die Autoren u.
a. das Wachstum des Zellskeletts, das Muskel-
wachstum, das Nervensystem und die Bildung
des Blutgefal3systems. So kann sich das Nerven-
system mit wenigen Regeln selbst konstruieren.
Das Wachstum erfolgt gemaR weniger Regeln;
die genaue Auspragung wird durch Randbedin-

gungen gesteuert. Sind die Randbedingungen
verschieden, resultiert ein anderes Ergebnis des
Wachstums. KirscHNER & GERHART (2005) spe-
kulieren nun, dass durch Abwandlung der Rah-
menbedingungen, in denen das explorative Ver-
halten von Gewebewachstum verlauft, Evoluti-
on kanalisiert voranschreiten kdnne und die
Entstehung von Neuem in der Evolution erleich-
tert werde. Man kdnnte sagen: Die Variabilitat
und Selektion explorativer Prozesse in der On-
togenese werden in der Phylogenese ,.kopiert*.
Die Idee ist beispielsweise, dass ein veranderter
Knochenbau automatisch auch Verédnderungen
der explorativwachsenden Muskeln, Nervenund
Blutgefal3e zur Folge hat, so dass eine synorga-
nisierte Evolution ablaufen kdnnte.

Doch dieser Ansatz bringt keine Ldsung fur
die Frage nach der evolutiven Entstehung des
Flugapparats der Fledermé&use und zwar schon
aus dem einfachen Grund, dass viele Teile die-
ses Apparats Eigenschaften aufweisen, die mit
explorativem Verhalten gar nichtin Verbindung
gebrachtwerden kdnnen, etwa die Elastizitat der
Fingerknochen, ihr spezieller Bau, die Elastizi-
tat der Flughaut, die Flughdute auRRerhalb des
Fingerbereichs und vieles mehr. Einige Muskeln
der Flughaut kommen nur bei den Fledermau-
sen vor, sie sorgen dafir, dass ,,die elastische
Flughaut iber dem ausgestreckten Tragflachen-
gerust gespannt bleibt” (NeuweiLer 1993, 9). Die-
se Muskeln mussten gleichsam neu erfunden
werden und ihre Entstehung ist in keiner Weise
durch exploratives Verhalten erklarbar. Insge-
samt sind 17 Muskeln an der Fligelbewegung
beteiligt, von denen die meisten fir die Kontrol-
le der Flugelstellung bendtigt werden (Neuwel-
LER 1993, 11; Abb. 15). ,,Armgelenke und Hand-
wurzel sind ebenfalls an die Erfordernisse des
Fliegens angepal3t* und auch das Schulterblatt
ist in die Fligelbewegungen einbezogen (Neu-
wEILER 1993, 9). Alle diese und weitere Konstruk-
tionsdetails haben mit explorativem Verhalten
nichts zu tun.

Explorative Wachstumsvorgénge kénnten
vielleicht einige Randdetails evolutiver Abwand-
lungen (leichter) verstandlich machen, die ent-
scheidende Frage ist aber: Wie werden neue
Muskelstrange, neue Ansatzstellen usw. geschaf-
fen? Das explorative Verhalten erscheint eher
als vorgeplantes Verhalten, das den Lebewesen
die notige Flexibilitat wahrend der Ontogenese
verleiht. Dass es evolutiv nutzbar sein kdnnte,
ist nur eine vage Hoffnung.?

Kopplung Flug und Echoortung

Ein weiterer Aspekt ist wichtig: Die Echoortung
und der Flug sind physiologisch (biomechanisch)
miteinander gekoppelt. Flederméause geben ihre
Laute ab, wenn im Flug der Brustmuskel am
starksten beansprucht wird und der Brustkorb



zusammengedrickt ist (Rayner 1991, 173). Beim
kraftigen Ausatmen wéhrend des Flugs kannam
energieeffizientesten ein Ruf mit maximaler
Energie ausgestoRen werden. Ein geniigend lau-
ter Ruf scheint nur mdglich zu sein, wenn das
Tier seine Fliigel bewegt (RaynEr 1991, 174/176).
Ebenfalls gleichzeitig muissen die Tiere in der
Lage sein, wahrend des Flugs die via Echoor-
tung eingehenden Informationen tiber mutmafg-
liche Beute zu interpretieren, um blitzschnell zu
entscheiden, ob es sich lohnt, die Beute zu fan-
gen. Flug, Echoortung und Jagdverhalten sind
also gekoppelt (Rayner 1991, 181). Das muss bei
allen Uberlegungen zur Entstehung von Flug und
Echoortung bei Flederméusen bedacht werden.
RaYNER (1991, 174) mahnt, dass nahezu jede
Facette der Anpassung der Kleinflederméuse mit
Flug und Echoortung zusammenhangt, weshalb
Untersuchungen dieser Anpassungen einen gro-
Ren Bereich der gesamten Biologie der Fleder-
mause bericksichtigen misse. Der Forscher
mudisse sich jederzeit bewusst sein, dass es mdg-
licherweise verborgene Begleiterscheinungen
des untersuchten Systems gibt und sich vor
Vereinfachungen hiten.

Wieviele Gene sind beteiligt?

SchlieBlich ist noch zu bedenken, dass es mitt-
lerweile eine Reihe von Studien gibt, die zeigen,
dass an der Entwicklung und fir die Funktion
von Organsystemen eine sehr groRe Anzahl von
Genen notwendig ist. Beispielhaft sei eine Ar-
beit von ScHnorrer et al. (2010) erwahnt, durch
die gezeigt wurde, dass 2785 Gene fiur die Mus-
kelentwicklung und Muskelfunktion beim Insek-
tenflug bendtigt werden. Es ist kaum anzuneh-
men, dass die Situation bei den Fledermausen
sehr viel anders ist.3 Auch vor diesem Hinter-
grund erweisen sich einfache VVorstellungen tiber
grol3e funktionale () Veréanderungen infolge klei-
ner Anderungen im Erbgut als vollkommen un-
realistisch.

Ohne eine sehr viel genauere Kenntnis der
molekulargenetischen und ontogenetischen
Grundlagen des Flugapparats kénnen keine se-
ridsen phylogenetischen Hypothesen entwickelt
werden. Das bisher vorhandene Wissen genuigt
jedoch um zu begriinden, dass alle verfligbaren
evolutionstheoretischen Ansétze sich bis heute
als hochst spekulativ, unplausibel und wider-
sprichlich erwiesen haben.

Dank

Dr. Henrik UrLLricH und Dr. Sven Nawmsor danke ich
fir wertvolle Hinweise.

Anmerkungen

L Eine enge phylogenetische Beziehung zwischen den
Dermoptera und den Flederm&usen hatte zudem be-
deutet, dass die Flughunde primitiv innerhalb der Fle-

dermause sein mussten. Das aber passt nicht zum Fos-
silbericht, denn die altesten Fledermause sind Klein-
fledermause. ,If Dermoptera and Chiroptera share a
most recent common ancestor, the megabat conditi-
on must be primitive within Chiroptera. However, this
is not apparent from the fossil record. The oldest known
bat fossil (50 million years old), Icaronycteris index, is a
microbat* (TeeLinG et al. 2002, 1435).

2 Dass die Autoren hierzu mehr versprechen als sie hal-
ten kdnnen, meinen auch die Rezensenten CHARLES-
worTH und ErRwiN: ,,Kirschner and Gerhart do not pre-
sent any detailed examples of how the properties of
developmental systems have actually contributed to
the evolution of a major evolutionary novelty*
(CHARLESWORTH 2005). ,,But with its sometimes troub-
ling limitations, the book falls short of the major new
theory that the authors promise in their introduction*
(ERwIN 2005).

3 Daviele der bei Drosophila nachgewiesenen Gene auch
beim Menschen vorkommen und dort wahrscheinlich
ebenfalls fir eine normale Muskelfunktion bendotigt
werden, kdnnte die Studie auch Bedeutung fiir das Ver-
standnis der Genfunktionen der Muskulatur von Wir-
beltieren haben und Einsichten fur die Behandlung von
Muskelerkrankungen ermdglichen.
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