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Dino-Federvieh — Zum Ursprung

von Vogelfeder und Vogelflug

von Reinhard Junker

Einleitung

Die Entstehung von Vogelfeder und Vogelflug
gehort zu den prominenten Themen der Ur-
sprungsforschung in der Biologie. Im Rahmen
evolutionsbiologischer Ansitze sind viele Fragen
zu ihrer Entstehung bis heute umstritten. Die
Mehrheit der Forscher sieht die hypothetische
evolutionire Entstehung der Feder nicht im
Kontext der Entstehung des Fluges. Vielmehr
sollen Federn urspriinglich andere Aufgaben
gehabt haben (Wirmedimmung, Balz u.a.) und
erst spiter fiir den Flug kooptiert worden sein.
Nur wenige Forscher sind der Auffassung, dass
Federn von Beginn an fiir den Flug evolviert
seien. Zur Entstehung des Fluges stehen sich
seit iber einem Jahrhundert Bodenstart- und
Baumstart-Hypothese einander gegeniiber und
in jingerer Zeit sind neue Ansitze hinzugekom-
men, ohne dass sich ein klarer Favorit abzeichnet.

Sowohl neuere Befunde aus der Embryolo-
gie, zur Entwicklungsgenetik und zum Feinbau
der Federn als auch zahlreiche neue Funde von
Dinosauriern mit faserigen, flaumigen und fie-
derigen Korperbedeckungen oder mit echten
flichigen Federn haben in den letzten etwa
20 Jahren die Datenbasis fiir Modellierungen
der Entstehung von Vogelfedern und Vogelflug
erheblich erweitert. Theoretische Szenarien
zur Entstehung von Federn und Flug kénnen
heute dadurch sehr viel besser als zuvor einem
,,Faktencheck® unterworfen werden. Ob damit
auch mehr Klarheit tber die Entstehung dieser
hervorstechendsten Merkmale derVogel erreicht
wurde, soll in diesem Artikel untersucht werden.
In vielen Fachartikeln und noch mehr in popu-
liren Darstellungen wird einerseits hiufig der
Eindruck erweckt, als sei mit den zahlreichen
Funden ,,befiederter” Dinosaurier der evolu-
tive Weg zur Vogelfeder und zum Vogelflug in

Abb. 1 Verschiedenste Federtypen. Illustration: Adolphe Mil-
lot, Le Larousse pour tous: Nouveau dictionnaire encyclopédi-
que, vol. 2, Librairie Larousse, Paris, [1907-1910], p.465.
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Grundziligen geklirt. Andererseits hat in den
letzten Jahren auch die Anzahl der Modelle zur
Entstehung des Vogelflugs zugenommen — ein
ziemlich sicheres Symptom daftir, dass diese Frage
nicht beantwortet ist.
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kompakt

Federn als synorganisierte Gebilde. Vogelfedern sind die kom-
plexesten Korperanhange im gesamten Tierreich. Fur ihre Flug-
tauglichkeit werden hochste Anspriiche an Material, Bau und
Steuerung gestellt, damit Leichtheit, Robustheit, Biegsamkeit
und Beweglichkeit gewahrleistet sind. Der Feinbau mittels
Fasern und Faserblindeln aus beta-Keratin ist duf3erst kom-
plex und von der im Follikel befindlichen Spule bis zur Spitze
unterschiedlich. Das Bogen-Hakenstrahlen-System ermoglicht
kontrolliertes Offnen und leichtes SchlieRen. Ein komplexes
Geflecht aus Muskeln, Sehnen, Nervenbahnen, Sinneskorper-
chen und Fettgewebe ermdglicht eine abgestimmte Bewegung
und straffe Verankerung der Federn. Zur Gewahrleistung der
Funktionalitat der Federn missen die verschiedenen Aspekte
der Federfeinstruktur und des Federbaus fein aufeinander
abgestimmt sein (Synorganisation). Die Federn selbst sind nur
einTeil der notwendigen Voraussetzungen fiir die Flugfahigkeit
der Vogel. Auch zahlreichen anatomischen, physiologischen
und verhaltensbiologischen Erfordernissen muss Rechnung
getragen werden.

Entstehungsmodelle. Evolutionare Modelle missen die Details
des Federbaus und des Flugsystems sowie ihrer Steuerung
berlicksichtigen. Das heute gangige Federentstehungsmodell
von Prum (1999) und dhnliche Modelle orientieren sich an
den ontogenetischen Abfolgen des Federwachstums. Mit 5-8
Stadien sind sie allerdings viel zu grob, um eine evolutionare
Entstehung realistisch modellieren zu konnen. Ein Grof3teil der
histologischen und anatomischen Verhaltnisse bleibt unbeach-
tet. Ein Abgleich der Modelle mit den einzelnen Erfordernissen
flr Federn und Flug erweist die Modelle als untauglich. Es ist
daher im Wesentlichen ungeklart, wie flugtaugliche Federn
allein durch zukunftsblinde Variation und Selektion und andere
rein natirliche Prozesse entstanden sein kdnnten.

Fossilien. Seit Mitte der 1990er-Jahre ist mehr als ein Dutzend
fossiler Gattungen mit flaumartiger Korperbedeckung (sog.
,Dino-Flaum“) gefunden worden, die zu verschiedenen Grup-
pen von Dinosauriern gehoren, darunter zu solchen, die in die
Nahe derVogel gestellt werden (sog.,Nicht-Vogel-Dinosaurier”).
Daher werden diese faserigen, z. T. blischeligen oder gering
verzweigten Kérperanhange meistens als einfache Federn
interpretiert und als Protofedern bezeichnet. Es ist aber nicht
erkennbar, ob Uberhaupt Follikel (im Kérper eingesenkter Teil
derFedern) erhalten waren, und es ist nicht sicher nachweisbar,
ob manche dieser Gebilde hohlwaren. Die Bezeichnung ,Feder”
istdaherfragwurdig. Aufgrund der sehr weiten systematischen
Verteilung von ,Dino-Flaum* wird diskutiert, ob eine faserige
bzw. haarartige Korperbedeckungein allgemeines Kennzeichen
der Dinosaurier sein konnte, womit es seinen Indiziencharakter
als mogliche Federvorstufe einblfen wirde.

Bei einer Reihe von sog. Nicht-Vogel-Dinosauriern unterschied-
licher systematischer Zugehorigkeit wurden auch flachige Kon-
turfedern nachgewiesen. Diese sind im Wesentlichen heutigen
Federn vergleichbar. Es ist nicht auszuschlieen, dass es sich
dabei um sekundar flugunfahig gewordene Vogel handelt. Im
Fossilbericht zeigt sich eine deutliche Kluft zwischen Gattungen
mit Dino-Flaum und solchen mit Konturfedern.

Stratigraphische Abfolge. Nicht-Vogel-Dinosaurier mit Flaum-
bedeckung oder Konturfedern sind nicht nur im cladistischen
System recht unsystematisch verteilt, sondern treten in den
geologischen Stufen ohne klar erkennbare Ordnung auf. Die
geologisch altesten Gattungen mit Konturfedern sind etwa
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gleichaltwiedieadltesten bekannten Gattungen mit Flaum. Viele
Nicht-Vogel-Dinosaurier-Gattungen mit Flaum sind geologisch
deutlich jinger als eine Reihe von Gattungen mit flachigen
Federn und auch junger als zahlreiche Vogel-Gattungen der
Enantiornithes (Gegenvogel) und Ornithurae (,Vogelschwanze).
Gemessen an der stratigraphischen Abfolge ist kein Trend einer
Federevolution erkennbar.

Hypothesen zu Vogelflug. Bezliglich der Entstehung des Vogel-
flugs stehen sich die Cursorialtheorie (evolutiver Beginn des
Fluges mit schnellen Laufern vom Boden aus) und die Arboreal-
theorie (Beginnvon Baumen aus) gegenuber. Die Begriindungen
fiirdie konkurrierenden Modelle sind ziemlich vage und beruhen
vor allem auf Gegenargumenten gegen das jeweils konkurrie-
rende Modell. Die Einwande sind sozahlreich und grundlegend,
dass beide Szenarien unglaubhaft sind. Neuere Ansatze wie
Flugentstehung auf dem Weg lber das ,WAIR“-Verhalten
(,wing-assisted incline running®) oder ein ,Sturzflug-Modell”
(Pouncing-Proavis-Modell) scheitern ebenfalls an zahlreichen
Einwanden. Wie bei den Federentstehungsmodellen bleiben
viele relevante Details unberticksichtigt, weshalb auch die
Flugentstehungsmodelle unrealistisch sind.

Selektionsfaktoren. Bis auf wenige Ausnahmen sind die Wis-
senschaftler der Auffassung, dass Federn nicht von Anfang an
auf Flugfahigkeit selektiert wurden, sondern zunachst eine
andere Funktion erflllt haben und spater fir Flugzwecke ko-
optiert wurden. Uber eine mogliche Erstfunktion (und damit
zusammenhangend anfangliche Selektionsdriicke) gibt es
verschiedene Auffassungen, ein Konsens ist nicht in Sicht, und
Fossilienermoglichen dazu keine Klarung. Mitdem Umweg liber
eineandere Erstfunktion von Federnals die der Flugtauglichkeit
wird zudem nur sehr wenig gewonnen, weil ein Grol3teil der
flr das Fliegen erforderlichen Einrichtungen fir alle anderen
diskutierten Zwecke nicht bendtigt wird.

Methodische Fragen. Die Frage nach der Testbarkeit von Fe-
der- und Flugentstehungstheorien wird in der Fachliteratur
nur selten behandelt. Ein direkter (experimenteller) Test ist
grundsatzlich nicht moglich, da es sich um historische Prozesse
handelt, die anders als im experimentellen Bereich durch mog-
lichstviele bestatigende Befunde (im Vergleich zu konkurrieren-
den Hypothesen) gepriift werden. Diskutiert werden folgende
Kriterien: Anderungsschritte missen realistisch, kontinuierlich
und in der zeitlichen Abfolge passend sein, zu Cladogrammen
passen, diefunktionelle Ganzheit der Organismen muss bertick-
sichtigt werden. Diese Testkriterien sind jedoch weich, in der
Praxis meist vage.Vorallem fallen die vorgeschlagenen Modelle
dem Kriterium der Kontinuitat und der Berlcksichtigung der
funktionellen Ganzheit durch.

Schopfung. Ein grundlegendes Kennzeichen von Wissenschaft
ist Wahrheitsorientierung und somit Offenheit auch firgrund-
satzlichverschiedene Ansatze. Die Moglichkeit einer Schopfung
— einer willentlichen, zielorientierten Hervorbringung durch
einen geistbegabten Schopfer—kann nicht grundsatzlich ausge-
schlossen werden. Die Festlegung aufden naturalistischen An-
satz, wonach nur Naturgesetze, Zufall und plausible Randbedin-
gungenin Erklarungenzugelassen, ist wissenschaftstheoretisch
nicht zu rechtfertigen und fiihrt zu Zirkelschliissen. Zahlreiche
Befundeim Bauvon Federn undinder Fossiluberlieferung sowie
das nachhaltige Scheitern naturalistischer Entstehungshypo-
thesen zur Entstehung von Vogelfeder und Vogelflug konnen
als Indizien flir einen Schopfer gewertet werden.
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1. Erfordernisse fur Federn und Flug

Wenn aufgeklirt werden soll, auf welchem Weg
Vogelfeder und Vogelflug entstanden sind, miis-
sen das Erklarungsziel und die Anforderungen an
eine giiltige Erklirung klar beschrieben sein. Das
heiBt: Grundlegende Voraussetzungen hinsicht-
lich der strukturellen Anforderungen an Federn,
einschlieBlich ihrerVerankerung im Korper, ihrer
Beweglichkeit und Steuerung, ihrer Ontogenese,
aber auch an das gesamte Federkleid und die
Anatomie des Tieres als notwendige Bedingun-
gen fiir die Flugtauglichkeit von Federn bzw.
die Flugtihigkeit des Vogels allgemein miissen
zusammengetragen und beachtet werden. Im
Folgenden werden dazu einige Punkte detailliert
betrachtet.

Aufbau, Material, Pflege

Federn erftillen gleichzeitig mehrere Funktionen,
allem voran ermdéglichen sie im Zusammen-
wirken mit vielen anderen morphologischen
und verhaltensbiologischenVoraussetzungen die
Flugfihigkeit, dienen aber auch der Thermo-
regulation, dem Tastsinn, der Brutpflege, dem
physikalischen Schutz, der WasserabstoBung und
sie besitzen Signalfunktion (z.B. hinsichtlich Balz,
Territorialverhalten) (vgl. Abb. 1).,,Mehr als 20
Funktionen werden von Federn maligeblich oder
teilweise bestritten® (KAmpre 2003, 42). Daftir
missen der Aufbau und das Material besondere
Anforderungen erfiillen. Federn sind sehr filig-
rane Gebilde und trotz ihrer Leichtigkeit hochst
robust und flexibel (Prum & Brusa 2003, 34).
Der Leichtbau ist unverzichtbar flir die Flugfi-
higkeit. Der Federschaft ist dementsprechend
im ausgewachsenen Zustand mit einem sehr
leichten schaumartigen Material geftillt und die
Federproteine (B-Keratine, eine bedeutende
Klasse der Strukturproteine) ermdglichen ein
sehr geringes Gewicht, und das bei gleichzeitig
hoher struktureller Stabilitit. Das Federkeratin
bildet faserige Strukturen, die fest miteinander
verbunden sind (zum Aufbau von Keratinen all-
gemein siche McKITTRICK et al. 2012; Weiteres
im Abschnitt ,,Feder-Mikrostruktur®).
Konturfedern (Abb. 2, 3) sind aus einem
Schaft (Rachis), Federisten und tiber 1 Million
Haken- und Bogenstrahlen (Abb. 4, 5) aufge-
baut (BEreMan 2003, 34). Ohne Haken an den
Hakenstrahlen (wie zum Beispiel beim Vogel
StrauB) sind die Federn nicht flugtauglich. Die
Verhakung der Hakenstrahlen mit den gegen-
iiberliegenden Bogenstrahlen kann bei Bedarf
(z. B. bei mechanischer Beanspruchung) gelost
und in einer Art R eiverschlussverfahren wieder
verkniipft werden. Aufgrund desVerhakungsme-
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chanismus verhalten sich Schwungfedern trotz
feiner Untergliederung der Federfahne wie
eine geschlossene Tragfliche und sind erstaun-
licherweise kaum luftdurchlissig. Eventuelle
Risse konnen aufgrund dieses Bauprinzips mit
Hilfe des Schnabels schnell repariert und die
Geschlossenheit der Fliche wiederhergestellt
werden.! ,Nur durch diese Eigenschaft ist eine
Feder als Element eines effizienten Flugapparats
tiberhaupt tragbar* (PETERS 1994, 404). Federn
konnen also kontrolliert nachgeben, wenn star-
ke Krifte auf sie wirken, wodurch irreparable
Risse vermieden werden. ,,Gegeniiber einer
tatsichlichen Festfliche hat die Technologie
einer Federfahne einen betrachtlichen Vorteil.
Sie besitzt sozusagen vorgefertigte Trennlinien,
an denen sie bei Extrembelastungen oder beim
AnstoBen an irgendwelche Hindernisse aufrei-
Ben kann. Durch diesen Effekt des ,eingebauten
Nachgebens* wird verhindert, daB3 sich die Feder
bei jeder akuten Uberbelastung selbst zerstort*
(NacHTIGALL 1985, 38).

Die Abgangswinkel von Federidsten und
Federstrahlen betragen weniger als 60°, so dass
Haken- und Bogenstrahlen in einem zweckmi-
Bigen Winkel von unter 90° aufeinander treffen,
was vermutlich das Verankern und Gleiten der
Haken in den Bogenstrahlen beglinstigt (STE-

Hinweis

In den Anmerkungen
(ab S.102) sind vor
allem Originalzitate
und erganzende
Informationen zur
Vertiefung enthal-
ten.

Abb. 2 Schaft, Federaste, Ha-
ken- und Bogenstrahlen. (Aus
JUNKER & ScHERer 2013)
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Federast

luftgefiillter
Hohlraum

dunenartige
Federfahne

unterer Nabel

Details des Schafts

Hornwand (Cortex)

oberer Nabel -

Calamus (unterer
Teil des Schafts)

Schaft
(Rachis)

unterer Nabel

innerer Deckel

der Pulpa (Mark)
Wand des Calamus:
duBere Schicht

mittlere Schicht

basale Schicht

—4
‘;f Hornwand (Cortex)

Rest der axialen
- Arterie

A

Schaft der Afterfeder
Federast

Reste der Federscheide

Details des Calamus

Abb. 3 Aufbau einer Kon-
turfeder (Nach Proctor &
LyncH 1993 bzw. Lucas &
SteTTeNHEIM; mit freundlicher
Genehmigung)

Abb. 4 Details eines Feder-
astes (Nach ProcTor & LyncH
1993 bzw. Lucas & STETTEN-
Hem 1972, mit freundlicher
Genehmigung)

PHAN 2003, 184). Die Bogenstrahlen entspringen
an den Federisten tiefer als die Hakenstrahlen
(STEPHAN 2003, 185).

Das Bogen-Hakenstrahlen-System als struk-
turelle Voraussetzung wiirde allerdings noch
nicht eine dauerhafte Flugtauglichkeit der Fe-
der garantieren. Es sind auch Instandhaltung,
Wartung und Pflege durch eine Art Schmierdl
erforderlich, damit die Gelenke an den Bogen-
und Hakenstrahlen intakt bleiben und Uneben-
heiten geglittet werden, was die Funktionalitit

Bogenstrahl

Fliigelchen Basis

Hakenstrahl

Basis Fligelchen

Bogenstrahl

1 oberer Kamm r " 1

unterer Zahn
Hékchen

Mark
Hornwand (Cortex)

unterer Kamm
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der Federn erhilt. Das Gefiederfett entnehmen
die Vogel aus der im Bereich des Steilles be-
findlichen Biirzeldriise. Mit Hilfe des Schnabels
bringen die Vogel die Lage der Federn und ihre
Feinstruktur in Ordnung (STEPHAN 2003, 186)
und verteilen sie das Fett, was gleichzeitig der Im-
prignierung dient, die Federn geschmeidig erhilt
und sie gegen Bakterien und Pilze schiitzt. Fiir
die Gefiederpflege verbringen Viégel viel Zeit?,
damit die Federn in gutem Zustand bleiben.?

Feder-Mikrostruktur

In den letzten Jahren wurden mithilfe neuer
Untersuchungstechniken erhebliche Fortschritte
in der Aufklirung des Feinbaus und der Mikro-
strukturen der Federn gemacht (LAURENT et al.
2014; LINGHAM-SOLIAR et al. 2010; LINGHAM-
SoriarR & MuRrRUGAN 2013; LINGHAM-SOLIAR
2015a; b; 2016b; 2017; WaANG & MEYERS 2017).
Der Feinbau von Schaft und Federisten ist so
kompliziert, dass bis vor kurzem viele Details
noch nicht bekannt waren. Die Aufklirung der
Federfeinstruktur konnte in den letzten Jahren
durch Computertomographie (LAURENT et
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al. 2014) und mithilfe federzersetzender Pilze
(LingHAM-SOLIAR et al. 2010) weiter vorange-
bracht werden. Durch die Pilze konnten Ke-
ratinfasern und Faserbiindel freigelegt werden,
und dadurch wurden ganz neue Einblicke in
die Anordnung der Fasern und ihren Feinbau
gewonnen (LINGHAM-SoLIAR 2015a;2017).
Dabet hat sich Folgendes gezeigt: Die Fasern
sind mit der Matrix zementartig verbunden, was
zu ihrer Stabilitit beitrigt (vgl. LINGHAM-SOLIAR
2017, 1). Die B-Keratin-Fasern bestehen aus
teineren Fiserchen und sind selbst in Biindeln
angeordnet. Diese kdnnen verschiedene Schich-
ten bilden, in denen die Fasern unterschiedlich
orientiert sind. WANG & MEYERS (2017, 6) geben
einen Durchmesser von 3 nm flir die einzelnen
Filamente an; diese sind in amorphe Matrixpro-
teine eingebettet, mit denen zusammen sie Ma-
krofaserchen von 200 nm bilden, die wiederum
durch amorphes Material umgeben sind. Diese
beiden Komponenten organisieren sich zu Fasern
von 3-5 mm Durchmesser.*
DieTrIcH-BiscHOFF (2014) fasst die bis 2014
bekannten Befunde zur Anordnung der Faser-
systeme wie folgt zusammen: ,,Nun sind zwel
verschiedene Fasersysteme mit unterschiedli-
cher Orientierung nachgewiesen worden, die
unterschiedliche mechanische Eigenschaften
verleihen. Im groBten Teil des Federschafts laufen
die Keratinfasern in Langsrichtung, wodurch die
Feder verdreht werden kann, ohne zu brechen. In
den Seitenwinden des Schafts hingegen liegen
die Fasern iiber Kreuz, was der Feder grofere
Steitheit verleiht. ... Die Keratinfasern weisen
zudem in gewissen Abstinden Knotchen auf, die
zu denen benachbarter Fasern versetzt angeord-
net sind. Diese Anordnung trigt dazu bei, dass
sich ein Riss im Federschaft schlecht ausbreiten

kann. Zudem konnte gezeigt werden, dass Feder-
schaft und -iste keineswegs hohl sind, sondern
ein ,schaumihnliches’ Inneres aufweisen — ein
pordses Netzwerk von Fasern, die mit einem Po-
lymer beschichtet sind, das Gase bindet. So steht
die Feder unter schwachem Druck, was dazu
beitrigt, dass sie weniger leicht einknickt. Der
Schaum wirkt wie ein Energieabsorber und sorgt
vermutlich daftir, dass die Feder nach Verbiegen

Abb. 6 Komplexes, verschachteltes System von liberkreuz-
ten Keratinfasern in der Proteinmatrix im Federschaft

und den Federasten in verschiedenen Lagen des Epicortex
(seitliche Wande des Schafts) gegenstandig angeordnet. Die
Fasern bilden eine ununterbrochene strukturelle Verbindung
zwischen dem Cortex des Schafts und der Federstrahlen.
(Nach LingHam-Souiar & Murucan 2013; Creative Commons
Attribution License)
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oder Verdrehen wieder in ihre urspriingliche
Position zuriickspringt.*

In einer neueren Arbeit legt LINGHAM-SOLIAR
(2017) weitere interessante Befunde zur Anord-
nung der Keratinfasern in den sich verjiingenden
Federschiften vor. Er konnte zeigen, wie die
Verjiingung erfolgt, ohne dass die Faserverliufe
in den Winden (Cortex) des Schafts auslaufen.
Die Keratinfasern biegen vielmehr links und
rechts in die Wiande der Federaste ab, wodurch
die Aste tief im Schaft gleichsam ,,verwurzelt*
sind (Abb. 6). Das ermdglicht R eilifestigkeit und

verringert gleichzeitig die Gefahr von Briichen

Epicortex

syncytiale Zellen "+
der Federstrahlen

strahlen
Federaste

| IR Y
_i/rhebungen

des Cortex

j'

e T r—

Abb. 5 Bogen- und Haken-
strahlen im elektronenmi-
kroskopischen Bild. (Foto:
Brigitte FrieoricH)

Federaste

Cortex
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korper-
naher

Teil der
Rachis.

kérpernaher Teil der Rachis kérperferner Teil der Rachis

Abb. 7 Strukturmodell des
Cortex des Federschafts.
Die Form des Querschnitts
verandert sich von unten
rund nach oben nahezu
rechteckig, oben Uberblick,
darunter Details mir der
mehrlagigen Struktur und
unterschiedlichen Orien-
tierung der Faserbtindel.
(Nach WanG & Mevers 2017;
CCBY 4.0)

Abb. 8 Feder der Kalifor-
mischen Mowe und Quer-
schnitte des Schafts an drei
verschiedenen Zonen im
rasterelektronenmikrosko-
pischen Bild. Im Bereich des
Calamus ist die Rohre hohl
und mit Streben ausgestat-
tet und hat weiter oben
kiirzer werdende Streben
und eine zunehmend
schaumartige Fullung.
(Aus Wang et al. 2016; mit
freundlicher Genehmigung
von M. A. Mevers)
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oder Knicken im Schaft; die Krifte, die beim
Flug auf die Federn wirken, werden so auf die
Federn gleichmiBig verteilt. Ein Auslaufen (bzw.
ein Abbruch) der Fasern im Cortex wiirde — so
LINGHAM-SOLIAR — aus mechanischen Griinden
die Gefahr von Beschidigungen erhdhen.® Diese
Grundstruktur des Abzweigens in die Federiste
erwies sich bei den verschiedenen untersuchten
Arten als sehr dhnlich (S. 4). LINGHAM-SOLIAR
(2017, 71f.) lobt diese Losung als ,,biomechanisch
genial“ (,,ingenious®); durch diese neu entdeckte
Architektur des Cortex der Schaftes und der Aste,
wo Hunderte von Fasern in die Aste abzweigen
statt beendet zu werden, wiirden auf einen Schlag
viele Sollbruchstellen vermieden.

Die seitlichen Winde des Cortex (= Epi-
cortex), von denen die Federiste ausgehen, sind

viel diinner als die Ober- und Unterseite, ebenso
auch die Seitenwinde der Federiste (vgl. Abb. 6).
Die Fasern sind in mehreren 100-800 nm dicken
Lagen des Epicortex iiberkreuzt angeordnet
(LiNnGHAM-SOLIAR & MURUGAN 2013, LINGHAM-
Soriar 2014, WAaNG et al. 2016,284). Die Zellen
des Cortex des Schafts und der Federiste sind
syncytial (vielkernig), was zu den speziellen
Materialeigenschaften beitrigt (vgl. LINGHAM-
Soriar 2015b, 248¢.). Dieses ausgekliigelte Sys-
tem in Bau und Anordnung der Keratinfasern

ermoglicht die sehr verschiedenen, unabding-
baren Qualititen von Federn: Starrheit und
Festigkeit einerseits und Leichtheit, Biegsamkeit
und Elastizitit andererseits.® Die Fasern des -
Keratin kombinieren Bruchsicherheit, Steifheit,
Dehnbarkeit und Stauchbarkeit, Drehbarkeit
und ReiBfestigkeit (LiIngHAM-SoLIAR 2015a,
329). Das ganze System teilweise tiberkreuzter
Fasern und der Verbindungen zwischen Cortex
des Federschafts und den Federisten erweist die
Federfeinstruktur als viel komplexer als frither
angenommen, stellt LiInGHAM-SoL1AR (2015a,
333) fest.”

Ein weiteres interessantes Detail beschreiben
WAaNG et al. (2016, 283) und WANG & MEYERS
(2017).Im korpernahen, in die Haut eingesenk-
ten Teil flugtauglicher Federn (Calamus) hat der
Schaft einen runden Querschnitt und wird im
korperferneren Bereich zunehmend viereckig
(Abb. 7, 8). DieViereckigkeit ermoglicht hchere
Biegefestigkeit und bessere Beibehaltung der
Form der Feder, wihrend runde Rohren bei
Biegung oval werden. Der allmihliche Uber-
gang von rundlichem zu viereckigem Quer-
schnitt verstirkt die Fihigkeit der Flugfedern,

-
unten (ventral)

Bereich des Calamus

Mitte der Rachis

schaumartiges'
ET

oberer Teil der Rachis
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Biegungen zu widerstehen, und minimiert das
Gewicht. Die Autoren kommen aufgrund ihrer
Untersuchungen zur Schlussfolgerung, dass die
Verinderung der Form der Rachis von unten
nach oben eine ausgekliigelte (,,ingenious®)
Losung ist, um gleichzeitig Biegefestigkeit und
Reduktion des Gesamtgewichts zu erreichen
(WaNG & Meyers 2017, 4). Die runde Quer-
schnittsform des Calamus ist wichtig flir eine
reibungsfreie Verankerung und Verbindung im
Gewebe zu gewihrleisten.

Da Federn aus organischem Material, aber
nicht aus Zellen bestehen und tote Strukturen
sind, konnen alle ithre Eigenschaften nur wih-
rend der Ontogenese beeinflusst und ermoglicht
werden; nachtrigliche Anderungen sind nicht
mehr moglich.

Federform

Eine weitere notwendige Voraussetzung fuir die
Flugtauglichkeit von Federn ist ihre dullere Form
(Umriss). Um Auftrieb zu ermdglichen muss die
Luft oberhalb der Oberfliche der Feder schneller
stromen als unterhalb (Bernoulli-Effekt). Dies
wird dadurch erreicht, dass die AuBBenfahne, die
gegen die Luftstromung steht, schmaler und
steifer ist als die Innenfahne.® Nur asymmet-
rische Federn sind tauglich flir aktiven Flug.
Bei flugunfihig gewordenen Vogeln gehen die
Asymmetrie und der Verhakungsmechanismus
der Federn schnell verloren.

Beweglichkeit und Steuerung

Zur Funktionalitit der Federn gehort auch ihre
Beweglichkeit. Sie wird dadurch ermdglicht, dass
Federn in die Korperoberfliche eingesenkt sind
(Abb. 9). An einer eingesenkten Tasche, dem
Federfollikel, setzt ein komplexes Geflecht von
Muskeln und elastischen Sehnen an (Abb. 10-
12). Dabei sind mehrere benachbarte Follikel (und
damit die Federspulen, Calami, die eingesenkten
Teile der Federn) miteinander verbunden (Bock
2000a, 479).° Kimpre (2003, 41f.) beschreibt
diese Muskeln wie folgt: ,,Zur Beweglichkeit der
Federn heften sich am Federfollikel glatte Mus-
keln an und verbinden benachbarte Follikel. Die
Faserziige kreuzen sich und bilden Netzwerke.
Hinzu treten quergestreifte Hautmuskeln. Dabei1
ist interessant, dass die Hebermuskeln der Feder
weniger kriftig sind als die Depressormuskeln.
Letztere werden nicht nur als Antagonisten der
Heber, sondern vor allem zum Stabilisieren bei
Luftstromungen bendtigt. Ein gut entwickelter
Fettkorper in denVertiefungen der Kérperober-
fliche wirkt bei der Bewegung der Federn wie
ein hydraulisches Kissen und trigt zur optima-
len Federbewegung und -stellung bei.” Durch
dieses Geflecht von kriftigen Muskelstrihnen
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Abb. 9 Schema einer fortgeschrittenen Federanlage, teilwei-
se aufgeschnitten (nach Peters 2001). Der Follikel entsteht
durch Einsenkung einer Papille in die Haut. Dabei vermehren
sich Zellen in einem Ring um die Federanlage herum. Vom
Epidermalkragen werden Zellen nach oben abgegeben,

die zu Teilen der Feder werden. Die Feder entwickelt sich
zunachst als Zylinder in der anfanglich noch geschlossenen
Federscheide. Der Epidermalkragen teilt sich beim Hoch-
wachsen gleich in Sdulen, aus denen spater die Federaste
werden. Die Federentwicklung verlauft fast komplett anders
als die Entwicklung von Reptilschuppen. (Aus Junker &
ScHerer 2013)

konnen die Einzelfedern aufgerichtet, gedreht
und wieder niedergezogen werden (BURCK-
HARDT et al. 1979, 13). Die Konturfedern sind
(anders als die Daunenfedern) in einen Komplex
von drei Gewebeschichten eingebettet, das ein
verschachteltes hydraulisches skeleto-muskulires
System mit Fettkorper bildet (HOMBERGER &
Dk Sitva 2000, 554, 560).'° PeTERS (2001, 397)
beschreibt dieses System so: ,,Die Follikel der
Konturfedern heutiger Vogel sind durch ein

sinnvolles System glatter Muskeln verbunden.
Die Bewegungen der Federn ergeben sich aus e
einem komplexen Zusammenwirken dieser /NS
Muskeln mit einem Hydroskelett aus elastischen
Faszien und inkompressiblen Fettpolstern.* Jeder
Federfollikel ist ,,von 2-6 solcher glatten Muskeln
gehalten, wobei jeder Muskel jeweils in mehreren
Biindeln zwischen 2 Federfollikeln liegt und mit

diesen Follikeln verbunden ist” (BURCKHARDT

Epidermis

Epidermalkragen

Y
¥
3

Genehmigung)

Abb. 11 Muskel- und
Fasergeflecht im Bereich der
Follikel. (Nach BurckHaror et
al. 1979; mit freundlicher

Abb. 10 Quervernetzte Mus-
7 kulatur setzt an den Follikeln
o~ an. (Nach Peters 2001; in

A Anlehnung an OsgornE 1968)

- Nerven, bogenférmig um
die Federscheide laufend

Federscheide

__ Federmuskeln aus
glatten Muskelfasern
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Abb. 12 Schematischer Querschnitt durch das federtragende Integument etwa in der Mitte
des Halses des Truthuhns (Meleagris gallopavo). 1 Epidermis, 2 Dermis; 3 Federrachis (Quer-
schnitt), 4 Calamus, 5 Follikel, 6 Federpapille, 7 glatter aufrichtender Federmuskel, 8 glatter
absenkender Federmuskel, 9 glatter federloser Muskel, 10 elastisches Epimysium (faseriges
Gewebe, das einen Muskel umgibt), 11 Lamina elastica, 12 Fascia superficialis, 13 gestreifter
Unterhautmuskel (M. constrictor colli), 14 Pars pennae des gestreiften Unterhautmuskels,
15 kollagenes Epimysium des gestreiften Unterhautmuskels, I-I1l Federn. (Aus Homsercer &
DeSitva 2000; mit freundlicher Genehmigung)

Abb. 13 Herbst’sches Kérperchen, Tastsinnesorgan im Bereich der Follikel (www.histology-of-
birds.com)

Federfluren -

b

Kopf
Oberarm

e

" Flugel —

Bauch

Ruicken

Oberschenkel

Unterschenkel

Schwanz

Abb. 14 Federfluren: Befiederte Bereiche der Haut. (CC BY-SA 3.0)
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etal. 1979, 13). Lediglich den Fadenfedern fehlt
die Muskulatur (MADERSON et al. 2000, 705)."
Deren Rezeptoren informieren den Vogel tiber
die Stellung der Federn (BosserT 2000). ,,Die
Federn sitzen normalerweise sehr fest in ihren
Follikeln,sowohl in der Wachstumsphase als auch
nachher: die Federfollikel werden durch die
Federmuskeln und ihre elastischen Sehnen zu-
sammengezogen, was ... auf motorische Impulse
vom Hirn zuriickzufiihren ist” (BURCKHARDT
et al. 1979, 13). Schwung- und Schwanzfedern
sind auch mit Knochen verbunden (BAcHMANN
et al. 2012, 405).

Muskeln benétigen Innervierung und Ener-
giezufuhr durch das Blut; die Steuerung der
Muskeln bedarf auch der Information tiber die
Stellung der Federn; dafiir sorgen besondere Tast-
sinnesorgane. An den Muskeln und Federbilgen
sitzen zahlreiche Sensoren, insbesondere zahlrei-
che Tastkorperchen (Abb. 13). ,,Sie registrieren
vor allem die Bewegungen der Konturfedern.
Die Erregungsmuster werden in Riickenmark
und Kleinhirn verarbeitet™ (KAmpre 2003, 42).
HOMBERGER & DE Siva (2000, 563) sprechen
von einem Feedbackmechanismus durch ein
kompliziertes Nerven-Netzwerk mit Tastrezep-
toren und Innervation fiir die Bewegung, so dass
passende Reaktionen auf die sich stindig und
unvorhersehbar indernden Luftstrome moglich
sind.'? Verschiedene Experimente legen nahe,
dass die Bewegungen der Konturfedern Impulse
bzw. Reize erzeugen, die durch verschiedene
Rezeptoren und Fadenfedern registriert und
weitergeleitet werden und im Riickenmark und
im Kleinhirn gesammelt und ausgewertet werden
(HOMBERGER & DE Sitva 2000, 564)."

Einen Uberblick iiber Federmuskeln und
Innervierung geben z. B.YU et al. (2004'); aus-
fiihrliche Beschreibungen finden sich bei Lucas
& STETTENHEIM (1972).

Federkleid

Flugtaugliche Federn mit den beschriebenen
Bewegungs- und Steuermoglichkeiten wiirden
aber immer noch keine Flugfihigkeit ermogli-
chen. Die Federn miissen auch sinnvoll auf der
Kérperoberfliche verteilt sein. Dementsprechend
sind Federn nicht wahllos auf der Kérperober-
fliche angeordnet.

Anordnung und Bau der Federn sind je nach
Position aus flugtechnischen Griinden individuell
verschieden. ,,Die benachbarten Schwungfedern
und auch die benachbarten Schwanzfedern
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Epithelium (Auskleidung)

derPuipa Epidermis

(Oberhaut)

Axiale Arterie

Federmuskel

sich entwickelnde
Federaste

Epidermis des
Follikel

Epidermal-
kragen

Hautpapille ‘

sind jeweils so angeordnet, dass diese Federn
beim Ausbreiten der Fliigel und Spreizen des
Schwanzes zum Erreichen einer grofen Fliche
sowie beim Zusammenlegen der Fliigel und des
Schwanzes auf ein raumsparendes Ausmal tiber-
einandergleiten. ... Die Federn bleiben auch im
maximal gespreizten Fliigel rsp. Schwanz an der
Basis iiberlagert, so dass ihr Ubereinandergleiten
stets gewihrleistet ist — auch beim fliegenden
Vogel, der auf Anderungen von Luftstromungen
und Windverhiltnissen sofort reagieren muss*
(STEPHAN 2003, 184f).

Befiederte Bezirke der Korperoberfliche
werden als Federfluren bezeichnet, die unbe-
fiederten als Federraine (Abb. 14); die Federn
stehen relativ weit auseinander (MARTIN 2008,
46'%). Neben den bereits beschriebenen an
den Follikeln ansetzenden Muskeln sind auch
Muskelbezirke aus willkiirlich beherrschten
Hautmuskeln zur Bewegung der Federflu-
ren notwendig. Weitere Hautmuskeln dienen
als Spanner der Flughiute, als Spreizmuskeln
der Fliigelschwingen und als Aufrichter der
Schwanzfedern (BURCKHARDT et al. 1979).'¢

Ontogenese

Federn wurden frither evolutionstheoretisch
hiufig mit Reptilschuppen in Verbindung
gebracht, wachsen aber ganz anders als diese.
Schuppen bilden sich aus Hautfalten, Federn
dagegen erheben sich aus einer réhrenférmigen
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Hauteinsenkung (Prum & BrusH 2003, 35).
Nur die ersten Stadien der Schuppen- bzw. Fe-
derontogenese — die Bildung einer Papille bzw.
Placode (Aufwdlbung der Haut; Abb. 15a) —sind
vergleichbar. Die Federanlagen bilden sich bereits
etwa ab dem 5. Lebenstag im Ei.

Die Papille wichst zu einem Zapfen aus, um
den sich in der Folge ein tiefes Ringfeld bildet,
wodurch der Zapfen eingesenkt wird — der
Follikel (bzw. Federbalg) entsteht (Abb. 15b-
d). In der weiteren Folge dreht sich der Zapfen
schrig nach hinten. Die Epidermis im Zapfen
differenziert sich in die Federscheide (auBlere
Malpighische Schicht, sie fungiert als verhor-
nende Schutzschicht) und in die Federanlage

1993; mit freundlicher
Genehmigung)

(innere dreiteilige Schicht). Der innere Teil des
Zaptens — die Pulpa (das Mark) aus Hautgewebe
— versorgt die wachsende Feder mit Nihrstoften
und wird spiter hohl.

Nun bilden sich die Rachis und die Federfah-
ne sowie ggf. die Federstrahlen in einem kom-
plizierten Prozess. ,,Die Wachstumsmuster folgen
... einer besonders komplizierten Choreografie*
(Prum & BrusH 2003, 35); ,,eine komplexe
Abfolge von Ereignissen vermittelt der Feder
ithren Charakter als entweder weiche Daunen-
feder oder als Flugfeder mit einer steifen Fahne*

STUDIUM INTEGRALE

Abb. 15 Vier ontogenetische
Stadien der Federentwick-
lung. (Aus ProcTor & LyNCH
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Borstenfeder

Flugfeder

(Remex)
Calamus

v unterer Nabel

! Konturfeder

oberer Nabel

~ Afterfeder

hintere Fahne

J—Federiste -

Halbdune

Daunenfeder

Abb. 16 Vogel besitzen
verschiedene Federtypen,
die unterschiedliche Auf-
gaben erfillen: Konturfe-
dern, verschiedene Typen:
Korperfedern, Flugfedern
(Schwungfedern: Hand- und
Armschwingen, Steuer-
federn: Schwanzfedern,
Deckfedern: Ubrigen Federn
an Fliigel und Schwanz);
Daunen (bzw. Dunen): Un-
terkleid (Warmedammung),
Haldbunen (entlang der
Rainrander); Fadenfedern
(Wahrnehmung der Feder-
stellung); Borstenfedern.
Manche Vogelarten besitzen
aufllerdem Puderfedern
(produzieren einen feinen,
wasserabweisenden Staub
aus Keratingranula).

(Aus ProcTor & LyncH 1993;
mit freundlicher Genehmi-

gung)
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(ProcTorR & LyNcH 1993, 86).7 Die Federn
wachsen von der Basis her; im dort befindlichen
Epidermalkragen (Bildungszone) teilen sich Ke-
ratinzellen und schieben altere Zellen nach oben,
die zuTeilen der Feder werden. Die am weitesten
differenzierten Teile der wachsenden Feder be-
finden sich also oben. Die Feder entwickelt sich
zunichst als Zylinder in der anfinglich noch ge-
schlossenen Federscheide. Der Epidermalkragen
teilt sich beim Hochwachsen gleich in Siulen
(innerer Ring), aus denen spiter die Federiste
werden. Bei den Konturfedern entsteht der
Schaft dadurch, dass ,,die unteren Saulenenden
an einer Seite der Rohre eine nach der anderen
miteinander verschmelzen. Gleichzeitig schieben
sich an einer Stelle der Gegenseite von unten
neue Siulen nach. Sie driicken dabei die schon
vorhandenen Siulen schrig zur Seite, sodass sich
diese spiralig um die Rohre legen® (Prum &
BrusH 2003, 36). SchlieBlich reifit die schiitzende
Federscheide oben auf und entlasst die Feder.
Im jungen Zustand wird die Federscheide auch
als Blutkiel bezeichnet, da in frithen Stadien
bei Verletzungen Blut austritt. Steve HUNTER
beschreibt den Vorgang der Federbildung durch
ein interessantes Bild: ,,Federwachstum ihnelt
mehr der Art, wie ein Bildhauer eine Statue aus
einem Marmorblock herausmeifB3elt — die Statue
von David war schon im Felsen, Michelangelo
entfernte lediglich alles, was nicht David war. In

ahnlicher Weise startet eine Feder nicht als Schaft,
aus dem Zweige sprielen, sie beginnt vielmehr
als sich verjlingender Zylinder, und Zelltod formt
die Strukturen.*"

LiN et al. (2006) unterscheiden bei der on-
togenetischen Federbildung flinf Prozesse, in
denen allesamt komplexe molekulare Vorginge
beteiligt sind: Bildung der Makrostrukturen, Bil-
dung der Feinstrukturen, Formbildung innerhalb
der Einbuchtung, Formbildung des Follikels,
Regeneration."”

Genetische Untersuchungen zeigten, dass flir
die korrekte Formung von Federn wihrend der
Ontogenese eine Balance zweier entgegengesetzt
wirkender Proteine, noggin und BMP4 (bone
morphogenetic protein 4), erforderlich ist. Wenn
die Balance gestort ist, kommt es zu Deforma-
tionen der sich entwickelnden Feder (YU et al.
2002). FLaNNERY (2003, 4) kommentiert: ,,Die
auBergewdhnliche Balance einesVogels im Flug
ist hier auf die molekulare Ebene heruntergebro-
chen.” Das Protein sonic hedgehog (Shh) wird
fiir den Zelltod benotigt, durch den die Feder-
strahlen voneinander getrennt werden.Auch hier
ist eine feine Balance und ein komplexes Zusam-
menspiel erforderlich: Durch noggin werden die
Verzweigungen vermehrt, indem die Zahl der
Shh-positiven Zellen vermehrt wird, wihrend
BMP4 die Expression von Shh verhindert.

Mauser

Federn nutzen sich im Laufe eines Jahres ab
und miissen daher regelmiBig erneuert werden;
diesen Vorgang nennt man Mauser. Die alten
Federn fallen aus den Follikeln heraus und es
wachsen aus den gleichen Follikeln neue Federn
nach. Die Bildungszone wird dabei wieder aktiv.
Die Mauser erfordert einen periodischen Wachs-
tumsstillstand und eine Desorganisation des
Epidermalkragens (vgl. Abb. 15), anschlieSend
die Reorganisation des Kragens und Wiederauf-
nahme des Wachstums der neuen Feder (Prum
1999, 301).%° Es ist offensichtlich, dass dieser
Vorgang hochkomplex ist (Details bei Lucas &
STETTENHEIM 1972;YU et al. 2004, 188f.).
Nicht nur der Ersatz der einzelnen Federn
erfolgt koordiniert, sondern auch die Abfolge
des Austausches der Federn: ,,Wenn sich Vogel
mausern, ersetzen sie ihre Flugfedern gewdhn-
lich nach einem festgelegten Schema, das von Art
zu Art variiert. Die meisten wechseln ihre Arm-
und Handschwingen beiderseits in Paaren, um
wihrend der Mauser flugfihig zu bleiben.Viele
Wasservogel jedoch mausern alle Handschwin-
gen gleichzeitig und sind dann flir einige Wochen

flugunfihig™ (KampHuis 2008, 29).
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Federn als eigenstdindige, unvergleich-
bare Gebilde

Der Vergleich der Ontogenesen von Reptil-
schuppen und Vogelfedern lisst heute kaum
einen Zweifel daran zu, dass Federn eigen-
stindige, unvergleichbare Gebilde sind — sie
werden im Rahmen des Evolutionsparadigmas
als ,,evolutionire Neuheit” interpretiert. Ge-
nauer gesagt kommen — evolutionstheoretisch
gesehen — mehrere Neuheiten zusammen: der
Follikel, die rohrenférmige Federanlage und die
komplexe Federstruktur (Prum & BrusH 2002,
265; vgl. STETTENHEIM 2000, 471).%' Aber auch
das Muskelgeflecht, das an den Federn ansetzt,
und die damit verbundenen Gewebe erfordern
gegeniiber den Verhiltnisse bei Reptilschuppen
eine erhebliche Neuorganisation. Der Follikel

hat besondere Bedeutung. Er ist ein komple-
xes Organ, dessen Aufbau die Bildung und das
Wachstum der Federn ermdoglicht. Die Positi-
onierung des Follikels und die Regulation der
Entwicklung innerhalb des Follikels werden
durch eine komplexe Abfolge von Induktio-
nen und Kommunikation zwischen Haut und
Epidermis festgelegt. Mit wenigen Ausnahmen
werden alle Follikel, die die Federn im Laufe
des Lebens einesVogels hervorbringen, wihrend
der ersten 12 Lebenstage noch im Ei angelegt
(Prum 1999, 293).22 Dabei entwickeln sich
die verschiedensten Federtypen aus derselben
Grundstruktur des Follikels; dieses Organell kann
somit sehr vielseitige Strukturen hervorbringen
(Prum 1999, 301).2 Obwohl also der Aufbau
der Follikel (abgesehen von ihrer Gréfe) sehr
einheitlich ist, kann daraus eine enorme Vielfalt
von Federtypen (Abb. 16) hervorgehen.

Synorganisation

Schon den Bau der einzelnen Feder kommen-
tiert DIETRICH-BiscHOFF (2014) wie folgt: ,,All
diese einzelnen Elemente sind hervorragend an
ihre jeweilige Funktion angepasst und wirken
zusammen, um der Feder die notwendigen
Gesamteigenschaften zu verleihen.” Doch fiir
den Flugapparat bilden die Federn nur einen
Teil eines sehr viel groferen Ganzen. Viele
Vogelkundler weisen darauf hin, dass Federn
nicht als isolierte Strukturen betrachtet werden
diirfen, sondern als Teil eines komplexen Organs,
des Integuments (Bock 2000a, 479; YU et al.
2004, 188).2* Uberlegungen zur Federevolution
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missen daher auch die Verankerung der Federn
in der Korperoberfliche und ihre Steuerung
berticksichtigen (HOMBERGER & DE SiLva 2000,
554).” Die Korperhiille besteht in federtragen-
den Bezirken wie erwihnt aus drei Schichten:
einem hydraulischen skeleto-muskuliren Apparat
der Federn, einem System von Muskeln in der
Unterhaut und einem hydraulischen System
aus Fettgewebe (HOMBERGER & DE Sirva 2000,
556°%). Die Haut- und Unterhautmuskeln bilden
ein integriertes Muskelsystem, in welchem jeder
Muskel eine spezifische Rolle spielt, um die
korrekte Position und Anordnung der Feder-
fluren auf der Oberflache des sich bewegenden
Korpers sicherzustellen, was notwendig ist fur
die einwandfreie Funktionsweise des hydrauli-
schen skeleto-muskuliren Apparats der Federn
(HoMBERGER & DE Sitva 2000, 560%). Alle
Elemente des Integuments stehen miteinander
im Zusammenhang und ihre Evolution kann
nicht isoliert betrachtet werden (HOMBERGER &
DESiva 2000, 561).%

Den Aspekt der Synorganisation stellt auch
(Bock 2000a, 479) heraus: ,,Federn existieren
nicht als isolierte Strukturen auf der Oberfliche
des Vogelkorpers, sondern sind zusammen mit
anderen Strukturen miteinander verbunden,
um das Federkleid zu bilden. Das Gefieder
bildet zusammen mit der Haut, einschlieBlich
einer Fettschicht, Haut- und Unterhautmuskeln,
Bindern und Sinnesorganen ... eine vernetzte
Folge verschiedener Merkmale — ein Organ.“%

Aus diesen Griinden ist es nicht realistisch,
eine Evolution der Federn unabhingig von der
Evolution desVogelinteguments und aller seiner
quervernetzen Strukturen zu diskutieren (Bock
2000a, 479°"). Die Evolution derVogelfedern sei
von groferen damit verbundenen Innovationen
ihrer Korperverankerung, Firbung, Anordnung,
Betitigung, Wachstum und Mauser begleitet,
so STETTENHEIM (2000, 461).>" Struktur und
Komplexitit des Follikels sind dabei ebenfalls zu
berticksichtigen, wie PRuM (1999, 292) bemerkt:
,»|J]ede vollstindige Theorie tiber den Ursprung
der Federn muss nicht nur die Struktur der Feder
selbst erklaren, sondern auch die Struktur und
Komplexitit des Follikels.“>* Ahnlich argumen-
tieren MADERSON et al. (2000, 705):,,Der Follikel
und die Feder evolvierten zusammen, sie entwi-
ckeln sich zusammen und der Follikel ist eine
genauso wichtige Erfindung wie die Feder.“*
Die interstrukturellen Zusammenhinge der
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Abb. 17 Einige der Min-
destanforderungen fiir die
Flugfahigkeit von Vogeln.
(Bild: fotolia.com)
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Federorganisation bzw. -funktionalitit missen
letztlich im Kontext der Gesamtentwicklung des
Organismus gedeutet werden: ,,Dartiber hinaus
muss die Erklirung der Korperhiille der Vogel
und der Federn in einer dhnlich ganzheitlichen
Weise im Zusammenhang der Evolution des
ganzen Tieres betrachtet werden® (Bock 2000a,
480).%

Der Besitz flugtauglicher Federn auf der
Korperoberfliche bei Vogeln kann selektiv
kaum vorteilhaft sein ohne Steuerung durch
ein effektives Kontroll- und R egulationssystem.
(Und solange Flugtauglichkeit nicht zum funk-
tionellen Repertoire der Federn gehort, braucht
es keine ausgefeilten Federstrukturen.) Ebenso
wenig konnen Federn als individuelle Strukturen
evolviert sein, sondern miissen von Anfang an als
gesamte Korperbedeckung entstanden sein, da
der skeleto-muskuldre Apparat nicht als isolierte
Einheit funktionieren kann, so HOMBERGER &
De Siva (2000,561).Aus demselben Grund — so
diese beiden Autoren — konnten Federn nicht in
isolierten Reihen von Flugfedern an denVorder-
extremititen oder am Schwanz von postulierten
reptilartigen Vogelvorlaufern entstanden sein, wie
manchmal angenommen wird.”

Fiir die Flugfihigkeit sind weiterhin Kor-
perkontrolle und gute Mandvrierbarkeit sehr

Geeignetes Material
(Federproteine, Leichtbau)
Federfeinstruktur

Feinbau

Einsenkung in der Haut
Muskulatur, Innervierung,
Versorgung

Sinnesorgane
Steuerungsmechanismen
Federkleid
Instandhaltung, Wartung,
Pflege

ED

Flugmuskulatur

Viele Details des Korperbaus
und der Physiologie

Vielfache Abstimmungen iiber
mehrere Ebenen hinweg

wichtig. Diese Fihigkeiten miissen ebenfalls
bereits von Anfang an vorhanden gewesen sein;
dazu gehoren auch Start und Landung (CapLE
et al. 1983, 456, 466).%

Die vorstehenden Ausfithrungen machen
deutlich, dass die Strukturen, die als Min-
destvoraussetzungen fiir die Flugfihigkeit
erforderlich sind, vielfach und tiber mehrere
Ebenen vernetzt und aufeinander abgestimmt
sind. Aufgrund der zahlreichen nur fiir die
Flugfihigkeit gleichzeitig erforderlichen Vo-
raussetzungen kann man daher im Falle von
Vogelfedern (inklusive ihrer Verankerung und
Steuerung) in gewissem Sinne von ,,nichtre-
duzierbarer Komplexitit™ sprechen.

Dass Synorganisation beim Bau der Feder
eine wichtige Rolle, spielt, bringen LINGHAM-
SoLiar & MURUGAN (2013, 2) wie folgt zum
Ausdruck:,,UnserVerstandnis der funktionalen
Biologie der Feder und ihrer Rolle in der
Evolution des Vogelflugs erfordert implizit
eine Integration der Befunde tiber ihre fase-
rige Mikrostruktur und die besser erkennbare
grobe Anatomie.*?” Und weiter: ,,Biologische
Materialien wie die Feder sind hierarchisch
organisiert und detailliert konstruiert, so dass
das endgiiltige Design es schwierig macht,
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die einzelnen Aspekte ihrer Funktionen vom
Ganzen zu trennen. Es ist eine Art Fluiditit
zwischen den Funktionen und ihren Teilen
(Multifunktionalitit), die eine groflere Anpas-
sungstihigkeit an verschiedene Stressfaktoren
ermoglicht® (LINGHAM-SOLIAR 2014, 324).%®

Zusammenfassung: Erkldrungsbedarf

Eine Erklirung der Entstehung der Vogelfeder
muss folgende Aspekte berticksichtigen (vgl.
Abb. 17):

* Die Vogelfeder ist ein unvergleichliches
komplexes Gebilde — evolutionstheoretisch
als Neuheit aus mehreren Innovationen in-
terpretiert: Follikel (Art des Federwachstums),
rohrenformige Federanlage, Federstruktur mit
Haken- und Bogenstrahlen, Federmuskeln und
andere Teile.

¢ Federmaterial, Federbau, Federkleid, Steu-
erungssysteme u. a. sind vielfach verschachtelt
synorganisiert, wobei ganz verschiedene Ebenen
aufeinander abgestimmt sein miissen: vom pas-
senden Baumaterial iiber die Form von Kon-
turfern, deren Feinbau,Verankerung, Bewegung,
Steuerung, Koordination imVerbund des ganzen
Federkleids, der Skelettanatomie bis zum Verhal-
ten und der Gehirnorganisation. Daher ist eine
Diskussion zur Evolution der Vogelfeder ohne
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Berticksichtigung des Integuments unrealistisch
(Bock 2000a, 479), aber auch alle anderen Ebe-
nen von ,,Material®“ bis zum Verhalten miissen
jederzeit beachtet werden: ,,Die Tatsache, dass
Verinderungen auf mehreren Ebenen vorkom-
men, muss beachtet werden* (Brusn 2001,71%).

¢ Die Struktur und Komplexitit des Follikels
(Prum 1999, 292).

* Die Gefiederpflege mit den dafiir erfor-
derlichen Pflegemitteln und Verhaltensweisen.

* Die komplexen und koordinierten Vor-
ginge bei der Mauser, gerade auch in Bezug auf
die perfekte zeitliche Koordination mit saisonal
bedingten Verhaltensweisen der Vogel (Brutzeit,
Migration).

Man kann im Sinne der Evolutionstheorie ar-
gumentieren, dass fiir die Flugfihigkeit nicht alle
genannten Fahigkeiten ausgebildet sein miissen.
Sofern es dafiir aus der rezenten Vogelwelt keine
Analogie gibt, wire das aber spekulativ. Aber
selbst wenn dies zugunsten evolutionirer Ansitze
zugestanden wird, dndert das nichts daran, dass
auch einzelne Strukturen hochkomplex sind und
nach allem unserem Wissen auch sein miissen,
um funktional zu sein. So ist beispielsweise die
Mauser ein hochkomplexer, koordinierter Vor-
gang, der nur in seiner Gesamtheit funktional
und selektierbar ist und als nichtreduzierbares
Subsystem gelten kann. Ahnliches gilt fiir andere
Subsysteme.

STUDIUM INTEGRALE
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2. Modelle zur Entstehung von Federn

2.1 Methodische Fragen

Fragen der methodischen Herangehensweise bei
Versuchen, vergangene Abliufe zu rekonstruie-
ren, werden in der Fachliteratur relativ selten
aufgeworfen. Eine der wenigen Autoren, die sich
im Rahmen von Hypothesen der Entstehung des
Vogelflugs mit methodischen Fragen befassen,
ist Walter Bock (1985; 2000a, b; 2001; 2007).
Er fordert, dass bei Modellen tiber evolutionire
Abfolgen berticksichtigt werden muss, dass die
Lebewesen in jedem Stadium funktionelle Ganz-
heiten darstellen, die den Umweltanforderungen
und daraus resultierenden Selektionsbedingun-
gen gerecht werden miissen (Bock 2000a, 482).%
Eine realistische evolutionire Abfolge miisse
drei Bedingungen erfiillen (Bock 2000a, 482):
1. Die evolutioniren Schritte der Anderungen
von Merkmalen miissen realistisch und in der
zeitlichen Abfolge passend sein, 2. Die Organis-
men miissen als Ganze funktional (,,functional
wholes®) sein, 3. Die Abfolge evolutionirer
Schritte muss kontinuierlich und graduell sein,
ohne grofere Spriinge."!

Neuerdings riicken einige Biologen von
der dritten Forderung ab und halten groBere
Spriinge durch Anderungen in Regulationsge-
nen oder durch Neuverschaltung von Genen
fiir moglich (Evo-Devo-Ansatz). Allerdings sind
solche Uberlegungen spekulativ und haben
beziiglich der Entstehung evolutiver Neuheiten
keinen Anhaltspunkt in der experimentellen For-
schung. Evo-Devo-Studien sind fast ausnahmslos
vergleichender Art; aus ithnen koénnen keine
Schlussfolgerungen tiber mégliche Mechanismen
abgeleitet werden; das gilt auch flir die relativ
wenigen Evo-Devo-Arbeiten zur Entstehung
der Vogelfeder (z. B. CHUONG et al. 2003, Wu
et al. 2004, CHEN et al. 2015). Unter dem Label
,»,Evo-Devo‘ werden in diesem Zusammenhang
molekulare Signalwege bei der ontogenetischen
Federentwicklung untersucht, bei verschiedenen
Federtypen miteinander verglichen, und die
ontogenetischen Abfolgen werden auf die Phy-
logenese hypothetisch tibertragen (CHUONG et
al.2003,54).* Diese Ubertragung ist zum einen
vollig spekulativ, zum anderen bilden angesichts
der Komplexitit der Federdetails (vgl. Kapitel 1)
Regulationsgene nur einen kleinen Teil eines
komplexen Ganzen.Wie verschiedene komple-
xe morphogenetische Prozesse so kombiniert
werden koénnen, dass neue morphologische
Strukturen resultieren, wurde experimentell
nicht gezeigt.* Die Aufklirung ontogenetischer
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Abfolgen steuert daher bis heute nichts zur Auf-
klirung evolutionirer Entstehungsmechanismen
bei, sondern wirft weitere Fragen auf und erhoht
die Anforderungen an eine Erklirung.

Bock (1985; 2000b; 2001; 2007) triftt eine
hilfreiche und notwendige Unterscheidung
zwischen ,,nomologisch-deduktiven Erkla-
rungen’ (N-DE) und historisch-narrativen
Erkldarungen (H-NE) (vgl. Tab. 1).

N-DE nehmen auf GesetzmiBigkeiten (gr.
nomos = Gesetz) Bezug, aus welchen konkrete
testbare Schlussfolgerungen abgeleitet (deduziert)
werden. Diese werden dann durch Freilandbe-
obachtungen oder Laborexperimente tiberprift
und konnen ggf. falsifiziert werden. N-DE gelten
universell, hingen nicht von der vergangenen
Geschichte der Objekte ab, die erklirt werden
sollen, und ihre Pramissen werden als generell
giiltig angenommen.

H-NE dagegen versuchen das vorhandene
Belegmaterial durch ein mutmaBliches historisches
Ablaufszenario (eine Erzihlung = lat. narratio)
zusammenzufligen. Solche Szenarien dirfen
bekannten GesetzmiBigkeiten nicht widerspre-
chen (Bock 2000a,482) und miissen im Falle der
Entstehung von Feder und Flug nomologische
aerodynamische Theorien und die funktionalen
Eigenschaften des Muskel-Skelett-Systems, des
Stoffwechsels, der Atmung usw. berticksichtigen
(Bock 2007, 100f.*). AuBerdem miissen sie auf
detaillierten Analysen funktioneller und 6kologi-
scher Eigenschaften beruhen (Bock 1985,201%).

Die Plausibilitit von historisch-narrativen
Erklarungen hingt also davon ab, ob und wie
sie nomologisch-deduktive Aspekte (N-DE)
berticksichtigen und ob sie auf einer realisti-
schen funktionellen und 6kologischen Analyse
des Erklirungsgegenstandes fulen. Die Objekte
der H-NE sind Singularititen und betreften
definierte rdumlich-zeitliche Positionen (Bock

2000b, 35). H-NE beinhalten dementsprechend

Nomologisch-deduktive

Erklarungen (N-DE) (H-NE)

Tab. 1 Vergleich von nomo-

logisch-deduktiven Erkla
gen (N-DE) und historisc
narrativen Erklarungen

run-
h-

(H-NE). Nach Bock (20004a; b:

2001; 2007).
* Ablaufszenario” ist im

weitesten Sinne gemeint,

nicht von vornherein als
evolutives Szenario.

Historisch-narrative Erklarungen

Gesetzmaligkeiten
Deduktion, empirische Tests

einmaliges historisches Ablaufszenario®
Test: Kein Widerspruch zu bekannten

Gesetzmaligkeiten

Falsifikation im Prinzip moglich

bestatigende Befunde

universelle Geltung

unabhadngig von vorausgegangenen
Prozessen

Pramissen generell glltig

keine universelle Geltung

Pramissen nicht generell gliltig
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Falsifikation schwierig; Verifizierung durch

abhdngig von v.ausgegangenen Prozessen

| 17



18 | STUDIUM INTEGRALE

keine allgemeingiitigen Aussagen, sondern be-
schreiben einmalige Ereignisse. Beispielsweise
konnte eine Erklirung der Entstehung des
Fledermausfluges nicht auf die Entstehung des
Vogelfluges angewendet werden (Bock 1985,
200). SchlieBlich gilt fir H-NE, dass — anders
als bei N-DE — vorausgegangene Ereignisse den
Verlauf der nachfolgenden Ereignisse beeinflus-
sen (konnen),denn die fritheren Ereignisse bilden
die Ausgangsbedingungen fuir die Erklirung der
spateren Ereignisse (Bock 2007, 98).*

H-NE konnen abgewiesen werden, wenn
die N-DE, auf die Bezug genommen wird, sich
nicht als Erklirung der betreffenden H-NE
bewihrt haben. Zu den N-DE gehoren ins-
besondere die experimentell nachgewiesenen
Variationsmechanismen. Es gibt Hinweise darauf,
dass diese begrenzt sind. Beispielsweise sind die
Gen-Regulationsnetzwerke (GRN), die fir die
korrekte Ausbildung der Frithstadien verschie-
denster Organe bendtigt werden, sehr empfind-
lich gegen Mutationen. Anderungen der GRN
fithren zum Zusammenbruch des betreffenden
Organs und zu schweren Missbildungen. Muta-
tionen, die die friithe Embryogenese (und damit
die Regulationsgene und -netzwerke) betreffen,
konnten zwar groBere Auswirkungen haben, weil
sie frithe Weichenstellungen betreffen, erwiesen
sich im Experiment aber durchweg als destruktiv
(DaviDsoN 2011, 40).% Auf der anderen Seite sind
geringe Anderungen zwar selektierbar, erméogli-
chen aber nicht die Entstechung neuer Baupline
— ein Umstand, den der Genetiker John E Mc-
Donarp (1983, 92f.) als ,,GroBBes Darwin’sches
Paradoxon® bezeichnet hat. Befunde dieser Art
missen in H-NE berticksichtigt werden.

H-NE miissen, um plausibel zu sein, mog-
lichst kleine Schritte in einer hypothetischen
Abfolge angeben konnen, die durch bekannte
evolutionire Mechanismen (bekannte N-DE)
bewiltigt werden konnen. Wiinschenswert,
wenn auch nicht zwingend erforderlich ist es,
dass es flir die einzelnen hypothetischen Stadien
Modelle aus der heutigen Biologie gibt (Bock
1985, 202).*

Bock (2000b, 34) betont, dass sich H-INE
scharf von N-DE unterscheiden und daher beide
separat analysiert werden miissen. Er weist weiter
darauf hin, dass sich die beiden Arten von Erkli-
rungen u.a.darin unterscheiden, wie sie getestet
werden (Bock 2000b, 35). Tests von H-NE durch
Falsifikation seien oft extrem schwierig und nicht

beweiskriftig. Allgemein wiirden H-NE nicht
durch Falsifikation getestet (entgegen zahlreicher
Statements in der Literatur), sondern gewohn-
lich dadurch, dass mehr und mehr bestdtigende
Befunde hinzukommen und diesbeziiglich die
Erklarungskonkurrenten unterlegen sind (Bock
2000b, 35; Bock 2007, 99; vgl. dazu auch die
Arbeiten von CLELAND 2001; 2002; zusammen-
fassend dargestellt von JuNKER 2009b).*

Aus dem Gesagten folgt: Hypothesen zur
Entstehung von Vogelfedern gehdren zu H-NE.
Es handelt sich um einen einmaligen Vorgang
(neuerdings wird diskutiert, ob er auch meh-
rere Male abgelaufen sein konnte), der nicht
aus GesetzmiBigkeiten abgeleitet werden kann.
Eine plausible Entstehungstheorie sollte den
hypothetischen Weg zur Vogelfeder in mog-
lichst kurze Schritte unterteilen, die durch
bekannte evolutionire Mechanismen (N-DE)
tiberbriickbar sind. Dabei miissen die einzelnen
Stadien funktional und die Organismen jederzeit
iiberlebensfihig sein. Und das Erklirungsziel
— Autbau, Verankerung, Bewegung, Steuerung
der Feder usw. — muss realistisch formuliert (s.
Kapitel 1) und erreicht werden (vgl. GUTMANN
2005, UrLricH 2010).

2.2 Federn als umgewandelte
Reptilschuppen: Modell von
RecaL (1975)

Aus welchen Vorstufen konnten sich Federn
evolutiv entwickelt haben? Der erste Ansatz ist
gewohnlich, von einem ,,Umbau® bisher schon
vorhandener Strukturen auszugehen. Fiir die
Vogelfeder bieten sich naheliegenderweise Rep-
tilschuppen als Vorliuferstrukturen an. Diesen
Ansatz verfolgt ein Modell, das RecaL (1975)
verbftentlicht und einige Zustimmung erfahren
hat (Abb. 18). Auch wenn es heute aufgrund
neuerer Erkenntnisse weithin als widerlegt gilt,
soll es vorgestellt werden.

REGAL (1975) legt Wert darauf, dass gekldrt
wird, ob intermediire Stufen der Federentste-
hung adaptiv und somit selektierbar sind und
beansprucht fur sein Modell, dass es diese Be-
dingung erftillt. Er bezeichnet es selbst dennoch
als ,,spekulativ®.

Ausgangspunkt sind nach Recars Modell
Reptilschuppen. In einem ersten Stadium sol-
len sich Schuppen verlingert haben und es soll
zu einer dachziegelartigen Uberlappung der
Schuppen gekommen sein. Der adaptive Wert
soll darin bestanden haben, dass die Haut vor
zu starker Sonneneinstrahlung geschiitzt wird
— eine Funktion, die bei heutigen Reptilien
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nachgewiesen werden konnte. In einem zweiten
Stadium sollen sich die Schuppen mit Muskeln
verbunden haben. Dadurch konnten sie bewegt
werden, z. B. wire damit ein Herunterklappen
moglich, wodurch Luft eingeschlossen werden
kann, was die Wirmedimmung verbessert und
eine Regulierung des Wirmehaushalts unter-
stiitzt. In der weiteren Folge vermutet REGAL,
dass die Schuppen seitlich eingekerbt wurden.
Dies bedeutete einen Schutz vor unkontrol-
lierten Rissen und habe die Federung und die
Flugtihigkeit eingeleitet.

Nach REcaLs Modell war der erste evolvierte
Federtyp eine Konturfeder, also eine flichige
Feder mit zentralem Schaft; andere Federtypen
sind davon evolutionir abgeleitet.

Kritik

Legt man die oben erliuterten Anforderungen
von Bock an H-NE zugrunde, muss erhebliche
Kritik angemeldet werden. PETERS (2001, 396)
meint zwar, dass REcaLs Modell ,,durch die
sprunglosen Uberginge der Entwicklungssta-
dien* besteche, ,,wobei fur jedes Stadium die
Selektionsvorteile genannt werden konnen®,
doch ist eine solche Einschitzung abgesehen vom
ersten Schritt nicht nachvollziehbar. Schuppen
konnen zwar mit Muskeln bereits verbunden
sein, doch ist eine koordinierte Steuerung der
Muskeltitigkeit im Hinblick auf den Wirme-
haushalt kein kleiner Schritt. Das erfordert ein
Regelkreissystem zur Regulierung der Korper-
temperatur mithilfe unterschiedlicher Stellungen
der verlingerten Schuppen. Die Zerfransung der
Schuppen koénnte man sich dann zwar eher als
graduellen Prozess vorstellen, aber der Weg zur
Flugtauglichkeit ist dann noch extrem weit, denn
wie im 1. Kapitel dargelegt ist dafiir das System
von Haken- und Bogenstrahlen unerlisslich und
die Bildung des Follikels gleichzeitig ebenfalls
erforderlich. In REGars Modell ist nicht einmal
klar, welcher Selektionsdruck die Entstehung des
Follikels begiinstigt haben konnte. PETERS (1994,
404), der REGALs Modell positiv gegeniibersteht
(s. 0.), meint dazu: ,,Die typische Zerschlitzung
der Feder in zahlreiche feine Aste und Strahlen
konnte nur im Rahmen des Wirmehaushalts,
nimlich bei der Entwicklung einer wirmeisolie-
renden, Luft einschlieBenden Korperhiille einen
Selektionsvorteil bringen. Fiir eine Optimierung
des Flugapparats wire eine einfache Verlingerung
der Schuppen zu erwarten.” Der weitere Weg
von der Zerfransung zu einer flugtauglichen
Feder ist vollkommen vage und unplausibel.

Als weitere Kritik an Recars Modell wird
das Fehlen entsprechender Fossilformen genannt
(PETERS 2001, 396) und es gibt auch nur fiir die
erste StufeVorbilder in der heutigen Fauna. Nach
Bock (1985, 202) ist das zwar keine zwingende
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Voraussetzung fiir ein vertretbares Modell, aber
das Fehlen von Zwischenstadien bei heutigen
Arten bedeutet doch eine Schwichung. Unter
Fossilformen wird zwar das triassische Fossil
Longisquama (Abb. 19) als Beispiel eines Reptils
mit verlingerten Schuppen genannt, aber die
Korperanhinge waren ungewohnlich lang und
kaum fuir eine Thermoregulation — wie in RE-
GaLs Modell vorgesehen — geeignet.

AuBerdem sprechen Befunde aus der Ent-
wicklungsbiologie und neuerdings aus der Ent-
wicklungsgenetik deutlich gegen REGALs Modell.
Schuppen entstehen aus flichigen, ebenen Haut-
falten; Federn sind dagegen zylindrische, hohle,
epidermale Anhingsel, die sich aus einem Follikel
entwickeln (WELLNHOFER 2002, 466). Nach der
Bildung der Placode verlaufen die ersten Stadien
des Federwachstums ganz anders als die ersten
Stadien nach dem Schuppe-zu-Feder-Modell.
Wie beschrieben bilden sich zuerst der Follikel
und eine darin eingesenkte R 6hre. Ontogenese
und mutmaBliche evolutionire Abfolge sind
in Recars Modell also grundverschieden.®
,,Protofedern, die strukturell intermediar zwi-
schen Schuppen und fertigen flichigen Federn
stehen, konnen nicht durch irgendeinen plau-
siblen Entwicklungsmechanismus aus einem
Federfollikel wachsen® (Prum 1999,302°"). Prum
& BrusH (2003, 41) schreiben dazu: ,,Wiren
Federn aus Schuppen entstanden, miissten ihre
Vorder- und Riickseite deren einstiger Ober-
und Unterseite entsprechen. Die obere und

Abb. 18 Rtcats Modell der Fe-

derentwicklung. Einzelheiten

im Text. (Nah RecaL 1975)
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Abb. 19 Longisquama in-
signis, oben links: Holotyp
(Diniosaurium Prag; Ghe-
doghedo, CC-BY-SA 4.0),
oben rechts: isolierte langli-
che Strukturen (verlangerte
Schuppen) auf den Ricken
(Oregon State University, CC
BY-SA 2.0); unten: Rekon-
struktion auf der Grundlage
des Skelettexemplars. An-
ordnung der verlangerten
Riickenschuppen in Anleh-
nung an HausoLd & BuFreTAUT
(1987). Balken: 1 cm. (CC
BY-SA 3.0). Zur Geschichte
der Rekonstruktion von
Longisquama siehe FiscHer et
al. (2012).
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untere Fliche einer Schuppe sind die Ober- be-
ziechungsweise Unterseite der herauswachsenden
Hautpartie. In Gegensatz dazu zeigen sich bei
einer Feder Vorder- und Riickseite erst, wenn
sich die Fahne entrollt. Ihre beiden Flichen ent-
sprechen der Au3en- beziehungsweise Innenseite
der Réhre. Federn sind also nicht abgewandelte
Schuppen, sondern zunichst R6hren.* HANSON
(2016,47) stellt fest:,, Wihrend ... fertige Federn
und Schuppen beide flach erscheinen, haben sie
ginzlich verschiedene Oberflichen.*

Auch neuere molekulare Studien unter-
stiitzen eine Homologisierung von Schuppen
und Federn nicht, da in der jeweiligen onto-
genetischen Entwicklung auBler in ganz frithen
Stadien bis zur Bildung der Placode (HARRIs et
al. 2002, 173f.3%; D1-Poi & MiLinkoviTcH 2016)
unterschiedliche molekulare Module aktiviert
sind (Prum 2003, 559). ,,Einige Modelle des
evolutiondren Ursprungs der Federn, die auf
entwicklungsbiologischen Daten beruhen,legen
nahe, dass der Ursprung der Federn ein komplett
innovatives Ereignis ist und dass die ersten Federn

nichts mit Reptilschuppen zu tun haben® (Xu
& Guo 2009, 311%; vgl. PRum & BrusH 2002,
285%). Allerdings weist WAGNER (2014, 316f.)
darauf hin, dass es in der histologischen Organi-
sation frither Stadien von Federn und Schuppen
Ahnlichkeiten gebe, die eine Homologie von
Federn und Schuppe begriindeten (vgl. SAWYER
et al. 2005).

2.3 Federn als Neuheit:
Ontogenese-Modell von
Prum (1999)

Das neuere Modell der Federentstehung von
Prum (1999) soll hier als Ontogenese-Modell
bezeichnet werden, da es sich an der ontoge-
netischen Entwicklung orientiert. Es gilt heute
weithin als Standard. In flinf Schritten soll die
Entstehung flugtauglicher Federn plausibel
gemacht werden. Gegentiber dem Modell von
REGAL (1975) weist PRums Modell wesentliche
Unterschiede auf:

* Die ersten Federstadien sind haarartig und
dunenfederartig.

* Federn sind Neubildungen und nicht mit
Reptilschuppen homolog.

e Die Federevolution begann mit Bildung
des Follikels.

¢ Prum merkt ausdriicklich an, dass in seinem
Modell funktionelle Aspekte nicht berticksichtigt
werden.

Die fiinf Schritte von Prums Modell sind wie
folgt (Abb. 20):

1. Es bildet sich eine fadenformige Rohre,
die sich in die Haut einsenkt; diese Einsenkung
wird spiter zum Follikel. AuBerdem bildet sich
an der Basis der Epidermalkragen (vgl. Abb. 15).

2. Daraus entwickelt sich eine dunenartige
bischelige Feder ohne Verzweigungen. Aul3er-
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dem difterenziert sich der Epidermalkragen in
zwei Schichten, deren dullere spiter zur schiit-
zenden Federscheide und aus deren innere die
Feder hervorgeht. PrRum & Brush (2003, 37)
formulieren dies geradezu teleologisch, d. h. die
Verinderungen werden im Hinblick auf spdteren
Nutzen beschrieben: Die Zellen der inneren
Schicht ordneten sich so, dass Siulen (die spiteren
Federiste) herauswuchsen.

3. Das dritte Stadium stellt Prum (1999)
zweigleisig dar, und er ldsst offen, in welcher
Reihenfolge die Anderungen auftraten. Zum
einen sei es zur Bildung des Federschafts und zur
Entstehung von Seitenisten und deren flichigen
Anordnung gekommen, wobei die Aste noch
nicht verhakt waren, zum anderen hitten sich
an den Daunenfedern Nebenstrahlen gebildet.
Beide Veranderungen zusammen wiirden dann
zur ersten Deckfeder mit unverbundenen Fe-
derstrahlen fithren.

4. Im vierten Stadium bildet sich das System
aus Bogen- und Hakenstrahlen, die Konturfedern
waren anders als heutige Flugfedern symme-
trisch und somit nicht fiir einen aktiven Flug
tauglich. Fir diesen Schritt war eine weitere
Differenzierung der Vorginge im Follikel und
im Epidermalkragen notwendig, so dass entspre-
chend kompliziert strukturierte Saulen gebildet
wurden, die zu den mit Bogen- und Hakenstrah-
len versehenen Federisten wurden. Erst damit
konnten die Federn der Luft Widerstand bieten.

5. SchlieBlich bildete sich eine Asymmetrie
der Flugfeder heraus, womit aktiver Flug mog-
lich wurde.

Prum & Brush (2003, 37) betrachten es als
eine Starke ithres Modells, dass sich auch bei den
heutigenVogeln Federn aller fuinf Stadien finden
(vgl. auch Prum 1999, 299%), merken allerdings
auch an, dass es sich bei den einfacheren Fe-
dertypen um nachtriglich vereinfachte Formen
handeln diirfte, da bereits Archaeopteryx komplexe
Federn des Stadiums 5 besal3.
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Nach dem Modell von Prum entstanden Fe-
dern urspriinglich nicht im Kontext des Fluger-
werbs (Prum 1999,301t.), da die Flugtauglichkeit
fiir aktiven Flug erst im letzten Stadium erreicht
wird und Gleitflug erst mit Federn des vierten
Stadiums moglich ist. Daher sollen Federn zu-
nichst andere Funktionen ausgetibt haben:Ther-
moregulation, Kommunikation (Signalgebung,
,display®), Verteidigung oder Wasserabweisung
(Prum 1999, 291).

Prum (1999, 299) meint, es konnten weitere
intermedidre Stadien bei der Federstruktur vor-
gekommen sein, macht dazu aber nur kurze und
vage Ausfiihrungen und weist darauf hin, dass
die zusitzlichen hypothetischen Stadien keine
Entsprechungen mit Strukturen heute vorkom-
mender Federn hitten.

Kritik

Hilt man sich vor Augen, welche strukturellen
und histologischen Details bei Federn ausge-
bildet sein miissen, wird schnell deutlich, dass
die Schritte in Prums Modell sehr weit sind.
Viele Aspekte bleiben zudem auller Betracht,
insbesondere die Details des Baus des Follikels,
die Federmuskulatur, die Federfeinstruktur, die
Riickkopplungsmechanismen fiir die Bewegung
der Federn u.v.a. (vgl. Kapitel 1). Dartiber hinaus
sind plausible Selektionsdriicke, die kein evoluti-
onires Modell iibergehen darf, unklar. PRUM hat
im Wesentlichen einige Vorginge wihrend der
ontogenetischen Entwicklung in eine hypothe-
tische phylogenetische Abfolge iibersetzt. Diese
Ubersetzung und die Existenz von Federtypen
aller funf Stufen bei heutigen Vogeln betrachtet
er als Stiitze fiir sein Modell, ebenso den Fossilbe-
fund (s. dazu Kapitel 3), wihrend er Fragen nach
Selektionsbedingungen ausdriicklich auBBer Acht
lisst und kaum in die Details geht. Daraut soll im
Folgenden eingegangen werden. Zunichst soll
festgehalten werden, dass die Basis von Prums
Modell vergleichend-biologische sowie fossile
Daten sind. Diese ermdglichen jedoch keine Er-
klirung der Entstehungsweise. Und es ist evolu-
tionstheoretisch fragwiirdig, die ontogenetischen
Prozesse auf eine hypothetische phylogenetische

asymmetrische
Fahne

ausdiffenzierte
Federstrahlen

Abb. 20 Prums Modell der
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Entwicklung zu projizieren. Betrachten wir die
einzelnen Stadien etwas eingehender.

Stadium 1:Die Entstehung des Follikels, also
die Einsenkung einer rohrenférmigen Feder-
Vorstruktur in die Haut, kann im PruM’schen
Modell geradezu als Schliisselereignis der Fe-
derentstehung angesechen werden. ,,Prum erklirt
die Follikelbildung geradezu zum Hauptkriteri-
um der Definition, was eine Feder sei* (PETERS
2001, 396). Doch die Entstehung des Follikels
mit eingesenkter hohler Rohre erfordert einen
enormen Sprung. Die Einsenkung macht nur
Sinn, wenn die darin befindliche R6hre bewegt
werden kann, sonst briuchte es keine Einsen-
kung; fiir die Beweglichkeit werden Muskeln,
Sehnen, Innervierung, Sinnesorgane usw. be-
notigt — wie im 1. Kapitel beschrieben —, zwar
nicht in der heutigen ausgekliigelten Form, aber
ohne ein Mindestmal} an Vernetzung und Ab-
stimmung der verschiedenen Strukturen ist keine
Funktionalitit zu gewihrleisten und somit keine
Selektion mdglich. Eine Modellierung einer
Evolution des Follikels ohne Beachtung dieses
Zusammenhangs ist wertlos, weil sie wesentliche
Fragen nicht berticksichtigt.

Zwar weisen HOMBERGER & DESILVA (2000,
565) darauf hin, dass auch Reptilienhaut Haut-
muskulatur zum Bewegen von Schuppen und
zur Bewegung der Hautschichten gegenein-
ander besitzen, stark innerviert sein kann und
Tast-Rezeptoren besitzt. Doch zum einen er-
fordert die Verbindung mit Federn bzw. deren
einfacheren mutmallichen Vorstufen eine sehr
weitreichende Neu- oder Umorganisation dieser
Strukturen, zum anderen beinhaltet das Modell
von Prum nicht, dass Federn aus umgewandelten
Schuppen entstanden, sondern im Wesentlichen
Neubildungen sind.

Unklar sind auch die Selektionsdriicke, die
zur Einsenkung und zur hohlen Rohre gefiihrt
haben konnten (vgl. PETERS 2001, 396f.). ,,Schon
die allereinfachsten R 6hrenfedern miissen einen
Uberlebensvorteil bedeutet haben®, stellen Prum
& BrusH (2003, 41) fest, ohne dazu konkrete
Uberlegungen anzustellen. Dass ein Uberle-
bensvorteil gegeben sein musste, ist trivial; die
Frage ist, worin er bestanden haben soll. Auf
die Frage, warum der Follikel evolvierte, gibt
(Prum 1999, 300) nur die vage Antwort, dass der
Follikel durch Selektion auf dessen komplexes
und nicht-determiniertes Entwicklungspoten-
tial entstanden sein konnte.*® Die zylindrische
Form des Follikels sei praktisch bzw. niitzlich
fiir die nachfolgende Evolution; nachfolgen-
de Neuerungen der Entwicklung hitten zur
Evolution einer erstaunlich komplexen Vielfalt
von Strukturen gefiihrt, die von einem einzigen
zylindrischen Organ gebildet werden kénnen.*

Das klingt zielorientiert — flir natiirliche Evo-
lutionsmechanismen jedoch ein Tabu.®® Denn
wie kann ein Entwicklungspotential, das seinen
Nutzen erst in der Zukunft entfalten kann, in der
Gegenwart selektiv bewertet werden?

PeTERS (2001, 397) meint, es gebe ,,einen
recht naheliegenden Grund fiir die Follikelent-
stehung: die Muskeln, die die Federn und ihre
Vorliufer bewegen. Die Arbeit der Muskeln kann
sich auf die Feder viel eftfektiver auswirken, wenn
die Muskeln an einem in die Haut versenkten
Hebel angreifen konnen® (PeTers 2001, 397).
Auch das ist in die Zukunft gedacht, und PETERS
selbst kritisiert diese Argumentation. Ein spiterer
Nutzen kann in evolutioniren Modellen nicht
berticksichtigt werden; nur geistbegabte Wesen
konnen Zukiinftiges vorausschauen und ihr
Handeln entsprechend darauf einrichten. Die
rohrenformige Struktur und der grundsitzliche
Federautbau sollen fiir die weitere Evolution
zweckmilBig gewesen sein, meint auch Prum
(2005, 573ft.).% Der rohrenformige Bau der
Federanlage stelle mehrere anatomische Achsen
zur Verfligung, die eine Differenzierung er-
moglichten, woraus ein enormes Potential fur
evolutiondre Innovation resultiere.*” Diese Diffe-
renzierung betrifft aber erneut erst die Zukuntft,
noch nicht Stadium 1.

Man kann also feststellen, dass die Federkon-
struktion mit Follikel zweckmiBig eingerichtet
ist, um eine groBe Variationsmoglichkeit von
Federtypen zu ermoglichen. Wenn Prum (2005,
574) die Frage ,, Warum rohrenformig?** aufwirft,
darf eine naturwissenschaftliche Antwort sich
nur aber aufVergangenes bezichen, aus dem der
gegenwirtige Zustand hergeleitet werden kann.
Damit tut sich PRum offensichtlich schwer. Die
Konstruktion erscheint gleichsam geschickt
eingefidelt und vorteilhaft im Hinblick auf
weitere Entwicklungsmoglichkeiten, wenn PRum
(2005, 575) weiter schreibt: ,,Hierarchy of mo-
dules — either morphological or developmental
nestedness of morphological entities — can create
additional opportunities for phenotypic comple-
xity, diversity, and morphological innovation.*
Und: ,, The inherent tubularity of the feather
germ was the initial morphological innovation
that created inherent opportunities for differen-
tiation over multiple spatial axes and fostered
the evolution of subsequent innovation® (Prum
2005, 578). Diese Formulierungen implizieren
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einen zukiinftigen Nutzen im Hinblick auf wei-
tere Evolutionsmoglichkeiten (vgl.auch das o. g.
Zitat von Prum 1999).

Fossil sind Follikel nicht eindeutig iiberliefert;
das fossile Material liefert hierzu keinen klaren
Befund. Nicht gesichert ist auch, ob wenigstens
manche fossile haarartige Strukturen, die als
Protofedern und Belege fiir Stadium 1 interpre-
tiert werden, hohl waren; einige Forscher sehen
die hohle Form zwar als gut begriindet an, doch
sind die Nachweise nur indirekt moglich (vgl.
dazu die Angaben bei den betreftenden Gattun-
gen in Abschnitt 3.1).

Stadium 2: Neu hinzu kommen bei diesem
Stadium das Auftreten von ganzen Biischeln
hohler Haare und die Differenzierung des Epi-
dermalkragens in zwei Schichten. Gegentiber
Stadium 1 erscheinen die Neuerungen weniger
umfangreich als die Neuerungen, die fiir Stadium
1 erforderlich sind. Doch auch die Bildung einer
Schutzhiille ist ein neues Strukturelement und
macht erst Sinn, wenn es etwas Schiitzenswertes
im Inneren gibt, und das ist hier eine (allerdings
erst zukinftig) sich darin differenzierende Fe-
der. Damit wird erneut gleichermalen in die
Zukunft gedacht.

Auch hier stellt sich die Frage nach Selek-
tionsvorteilen gegeniiber Stadium 1. PETERS
(2001, 397) weist darauf hin, dass ein dunenar-
tiges Biischel ohne steifen Schaft keine effiziente
Bewegung ausiiben kann und gegeniiber einfa-
chen Haaren keinVorteil erkennbar sei. ,,Nimmt
man den geschilderten Zusammenhang von
Muskelansatz und Follikelentstehung an, dann
miBte das von Prum postulierte erste Stadium
des hohlen Filaments auch schon beweglich
gewesen sein. Diese Eigenschaft wire dann im
niachsten Stadium wieder verschwunden, da ein
Biischel gleichlanger Fiden, die zwar einer in
der Haut steckenden Spule aufsitzen, aber keinen
steifen Schaft haben, keine effiziente Bewegung
ausfiihren kann ...* (PETERS 2001, 397).

Wie Siugetiere zeigen, ist fiir eine Wirme-
dimmung ein Fell aus einfachen Haaren eftektiv.
Warum also bildeten Vogel nicht einfach eine
Korperhiille aus Haaren und membranartige
Fliigel wie Fledermiuse oder Flugsaurier, fragen
ProcTor & LyncH (1993, 88%") DieVerzweigung
bringt keinen weiteren Vorteil. Im Gegenteil:
Biischelige Haare konnen leichter benetzt
werden und verlieren dadurch ihre isolierende
Wirkung (FEpuccia et al. 2005, 147; FEpuccia
2012, 121f.). Eine Korperbedeckung nur mit
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Daunenfedern bei ausgewachsenen Tieren ist
daher unangepasst und kann sich nicht selektiv
durchsetzen. Daunenfedern kommen folglich
als evolutive Vorstufe von flugtauglichen Federn
kaum in Frage, denn sie sind nur dann eftektiv,
wenn sie unter wasserabweisenden Deckfedern
liegen bzw. bei Jungtieren, die von den Mutter-
tieren geschiitzt werden. Bei heutigenVogeln ist
genau das der Fall: Die Daunenschicht ist durch
die Deckfedern geschiitzt, die aber nach dem
Modell von PruMm erst spiter entstanden sein
sollen. AuBerdem macht eine Wirmedimmung
nur Sinn, wenn das Tier endotherm ist.

Stadium 3: Zum Erreichen dieses Stadi-
ums sind mehrere Schritte erforderlich. Neu ist
die Herausbildung einer zentralen Achse, des
Federschafts, und die Anordnung der bisher als
Biischel ausgebildeten fadenformigen Federn
als nunmehr symmetrische Federiste. AuBerdem
bilden sich die Federstrahlen, also die Seitenaste
der Federaste, die aber noch nicht miteinander
verhaken. Welche Verinderung zuerst erfolgt,
bleibt in Prums Modell offen. Auch hier bleiben
wesentliche Fragen in Bezug auf eine evolutiona-
re Entstehung ohne Antwort. Die Entwicklung
eines Schaftes mit dicht angeordneten zweirei-
higen Federisten ausgehend von einem Biischel
erfordert erhebliche ,, UmbaumalBnahmen®,
insbesondere angesichts der komplizierten onto-
genetischen Prozesse wihrend der Federbildung
(Kapitel 1). Die einzelnen Aste mussten nicht nur
in die zweireithige Form, sondern auch in eine
Ebene gebracht werden. Der Sprung zwischen
biischeligen Asten von Daunenfedern und den
spiralig gedrehten Asten bei der ontogenetischen
Bildung von Konturfedern ist komplex; benotigt
werden aufeinander abgestimmte Prozesse von
Zellkondensation und programmiertem Zelltod
bei der Bildung von Federidsten und -strahlen
(YU et al. 2002, HARRIS et al. 2005; zusammen-
fassend beschrieben bei DEnTON 2016, 177f.).
Wie dieser Umbau in einem graduellen oder
auch sprunghaften Evolutionsprozess erfolgen
konnte, ist unbekannt.

Unklar sind auch hier die Selektionsdriicke.
Wenn sich zuerst die Fiederung der Federiste
entwickelt hat, konnte dies die Warmedimmung
verbessert haben; allerdings ist diese Funktion
wie bei Stadium 2 erliutert, bei Daunenfedern
ohne dariiber liegende Konturfedern fragwiir-
dig. Einfache Haare sind daftir besser geeignet;
daher ist eine Verfeinerung von Daunenfedern
in diesem Kontext nicht plausibel. Nicht besser
steht die Sache, wenn evolutiv zuerst die flichige
Form entstanden ist. Welche Funktion soll damit
erreicht oder verbessert werden?

Ontogenetisch entstehen entweder Daunen-
federn oder Konturfedern (oder andere Federty-
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pen) direkt und nicht der eine Federtyp aus dem
anderen, wie es das Modell von Prum beinhaltet.

Wie wir weiter unten sehen werden, hilft
der Fossilbericht hier auch nicht weiter, denn
gerade fiir diese entscheidenden Anderungen zur
flichigen Federn finden sich keine fossilen Bele-
ge (MARTYNIUK 2012, 21).% BrusH (2000, 632)
nimmt eine historisch schnelle Diversifizierung
von Federn im Anschluss an den evolutioniren
Ursprung des Federfollikels an — eine bloBe
Spekulation aufgrund evolutionstheoretischer
Voraussetzungen.

Stadium 4: Neu ist beim vierten Stadium
das System der Haken- und Bogenstrahlen.
Auch dieses System kann offensichtlich nicht
mit wenigen kleinen Schritten erreicht werden,
insbesondere wenn man die Anforderungen an
den Feinbau berticksichtigt (vgl. Kapitel 1). Es
weist erst dann eine neue Funktionalitit und
damit einen Selektionsvorteil auf, wenn es
ziemlich ausgekliigelt gebaut ist. Das Offnen und
SchlieB3en des ,,R eiBverschlusses* erfordert nicht
nur passende Strukturen, sondern auch geeignete
Materialeigenschaften wie z. B. ein passendes
Ausmal der Flexibilitit der Haken.

Stadium 5: Das Bogen- und Hakenstrah-
lensystem wird einerseits nur bendtigt, wenn
die Federn flugtauglich sein miissen, andererseits
wird fiir den Schlagflug auch die asymmetrische
Form der Feder benétigt. Beide Stadien miissten
also in einem einzigen evolutionidren Schritt
erreicht werden, wenn der aktive Flug nach
der Cursorialtheorie (Bodenstart; vgl. Kapitel
4) erworben wurde. Nach der Arborealtheorie
(Baumstart) konnten Stadien 4 und 5 zwar
getrennt werden, da flir den Gleitflug asymme-
trische Federn nicht zwingend erforderlich sein
diirften, aber in diesem Falle miissten erhebliche
Anderungen im Bau und Verhalten gleichzeitig
mit der Entstehung der Asymmetrie der Federn
erfolgen, damit beim Ubergang von Stadium
4 zu Stadium 5 die Fihigkeit zum aktive Flug
erworben werden konnte. Mit der Asymmetrie
der Federn alleine ist es bei weitem nicht getan.

Weitere Aspekte. Das Federevolutionsmo-
dell von Prum orientiert sich an der Ontogenese
heutiger Federn. Die R eihenfolge des ontogene-
tischen Auftretens von Federtypen ist jedoch um-
gekehrt wie die Reihenfolge der mutmallichen
Evolution nach dem Prum’schen Modell: In der
Ontogenese erscheinen zuerst die Konturfedern,

erst danach die Pelzdunen und noch spiter die
Fadenfedern (StepHAN 1979, 112). Auch der
frithe Zeitpunkt des Erscheinens aller Follikel am
12.Tag in der Entwicklung im Ei passt nicht zur
mutmaBlichen phylogenetischen Abfolge, oder
auch die ontogenetische Entstehung der Feder-
strahlen unter anderem durch programmierten
Zelltod (vgl. HOMBERGER & DESIVA 2000, 295).

Interessanterweise werden die einfacheren
Federformen heutiger Federn als sekundir ab-
geleitet und vereinfacht angesehen und kénnen
nicht als Belege daftir herangezogen werden, dass
evolutionir primitive Federn iiber diese Stadien
verlaufen sind (Prum & Brusa 2002, 275).%

Molekulargenetische Untersuchungen haben
gezeigt, dass die Shh- und Bmp2-Signalwege,
die in den allerersten ontogenetischen Stadien
der Schuppen- und Federentwicklung aktiv
sind, mehrfach in verschiedenen Stadien der
spateren Federentwicklung wiederverwendet
werden (Harwis et al. 2002). Prum (2005, 578)
spricht von wiederholter evolutionirer Koopti-
on plesiomorpher molekularer Signalsysteme.®*
Uber das ,,Wie“ solcher rein hypothetischer
Kooptionsvorginge wird nichts gesagt; auf Koop-
tionen wird geschlossen aufgrund vergleichender
Studien und der nicht problematisierten Vorgabe
einer evolutiven Entstehung. Diese Fragen fiihren
in die Diskussion um Evo-Devo und sollen hier
nicht weiter vertieft werden (vgl. dazu JUNKER
2009a).

2.4 Weitere Modelle

Modell von Xu (2006)

Xu (2006, 6f.) schligt ein Feder-Entstehungs-
Modell von 5 Stadien vor, zu dem der palionto-
logische und ontogenetische Befund passen wiir-
den (Letzteres erscheint allerdings sehr fraglich).
Danach sollen im ersten Schritt rohrentormige
Filamente entstanden sein etwa in der Art, wie
sie bei Psittacosaurus verwirklicht sind (Abb. 21);
diese hitten sich im Weiteren verzweigt (Stadium
I1; z. B. wie bei Sinornithosaurus). Anders als im
Modell nach Prum soll erst im dritten Stadium
der Follikel entstanden sein, auBerdem gehort zu
diesem Stadium die Entstehung des Schatts und
der planaren Form. Stadium IV ist gekennzeich-
net durch die Entstehung der Konturfedern mit
den Federstrahlen; Xu (2006) nennt Microraptor,
Caudipteryx und Protarchaeopteryx als Beispiele.
Im funften Stadium schlieBlich bildeten sich die
Federfluren (vgl. Abb. 14) und Federspezialisie-
rungen heraus; die Federn wurden asymmetrisch
und der Federschaft gebogen.

Xus Modell weist Ahnlichkeiten mit dem
Prum‘schen Modell auf, betont aber neben dem
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Auftreten von Innovationen auch Transformati-
onen und somit Kontinuitit mit mutmallichen
Vorstufen. Einige Federteile sollen anders als in
der Ontogenese vor dem Follikel evolviert sein.
Als wesentliche Merkmale der Feder werden
nicht Follikel und Rohrenstruktur angesehen,
sondern der Schaft und flache Form. Die Evo-
lution der Flugfeder sei anders als nach dem
Prum’schen Modell vor anderen Federtypen
erfolgt. XU (20006, 6) sieht einige Inkongruenzen
des Prum’schen Modells mit den Fossilabfolgen;
der Fossilbericht wiirde zu seinem Modell besser
passen.

Die einzelnen Schritte sind wie auch beim
Prum‘schen Modell sehr groB3; die Kritik beztig-
lich der Uberginge im Prum’schen Modell gilt
im Wesentlichen daher auch fiir das Modell von
Xu (2006). Xu nennt als Testmoglichkeiten die
Uberpriifung der Kongruenz mit der Fossilabfol-
ge und der Ontogenese. Die entscheidenden Fra-
gen nach den Mechanismen der Federentstehung
werden durch solche Abgleiche jedoch nicht
einmal berthrt, geschweige denn beantwortet.

Molekulargenetisches Modell
nach Yuetal. (2012)

Ein Modell der Feder-Verzweigungs-Evolution
stellten in jiingerer ZeitYu et al. (2012,310) zur
Diskussion. Demnach soll in der Federevolution
nicht zuerst die Rachis (als fadenformige ,,Fe-
der®) entstanden sein,sondern die Federstrahlen,
die auch ontogenetisch zuerst gebildet werden.
Die Rachis als spezialisierte Struktur aus ver-
schmolzenen Federstrahlen evolvierte spiter als
evolutioniare Neuheit. Die Tatsache, dass Feder-
strahlen und Rachis experimentell ineinander
umgewandelt werden kénnen, spreche fiir dieses
Modell. Auch dieses Modell ist sehr vage und
beantwortet nicht die Fragen, die sich bei einer
Detailbetrachtung stellen (vgl. die Kritik am
Modell von Prum).®
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2.5 Methodenkritik und Test-
barkeit der Modelle

Prum stellt ausdriicklich fest, dass sein Modell
funktionelle Aspekte nicht beriicksichtigt: ,,[T]
he developmental model is explicitly indepen-
dent of all functional scenarios” (Prum 2003,
556). Das ist erstaunlich, wo doch funktionelle
Fragen gleichsam das Herz der Biologie sind. Ein
Modell, das davon absieht, ist daher — neben den
genannten Schwierigkeiten — schon im Ansatz
problematisch, wenn nicht verfehlt. Die Frage
nach der Funktionalitit der Strukturen ist ge-
koppelt mit der Frage nach Selektionsdriicken,
die evolutionire Ansitze nicht ignorieren diirfen.
Prum (2003,556) geht auf diesem fragwiirdigen
Weg noch weiter und meint, das Ontogenese-
Modell widerlege miihelos die Hypothese, dass
Federn zum Zwecke des Fliegens evolvierten.
Wie aber kann ein Modell eine Hypothese fal-
sifizieren, erst recht, wenn die Frage nach der
Funktionalitit der Zwischenstufen gar nicht
gestellt wird? Eine Evolutionshypothese wird
durch widersprechende Daten oder durch un-
plausible Szenarien in Frage gestellt, nicht jedoch
durch ein Modell. Wie in Abschnitt 2.1 erliutert,
werden H-NE (historisch-narrative Erklirun-
gen) nicht falsifiziert (dies ist kaum moglich),
sondern durch moglichst viele bestitigende
Befunde gestiitzt und dadurch ggf. gegeniiber
Konkurrenten gestirkt. Es sei auch an Bocks
(1985, 201) Forderung erinnert, dass H-NE auf
detaillierten Analysen funktioneller und 6kolo-
gischer Eigenschaften beruhen miissen.

‘Wie in Abschnitt 2.1 weiter erlautert, konnen
H-NE nicht wie N-DE (nomologisch-deduktive
Erklirungen) getestet werden, da sich H-NE
— anders als N-DE — nicht auf allgemeine Ge-
setzmifigkeiten beziehen,sondern auf singulire
(hypothetische) Ereignisse.Von einer Testbarkeit
von Federentstehungsmodellen kann daher nur
ein einem speziellen, eingeschrinkten Sinn
gesprochen werden. Nicht die eigentlichen Sze-

Abb. 21 Psittacosaurus mit

langen, borstenartigen

Auswiichsen im Schwanz-

bereich. (Senckenberg-

Museum, VinTHER et al. 2016,

CCBY 4.0)
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narien werden getestet (sie sind kaum testbar),
sondern in der Regel nur notwendige Vorausset-
zungen der Szenarien (vgl. auch Abschnitt 4.6).
Beispielsweise fillt der Test von REGALs Schuppe-
zu-Feder-Modell (Abschnitt 2.2) negativ aus,
weil neuere molekulargenetische Befunde einer
Homologie von Schuppe und Feder weitgehend
widersprechen (s. 0.).% Eine Testmoglichkeit in
diesem ,,weichen® Sinne ist auch ein Abgleich
mit dem zeitlichen Auftreten in der geologischen
Schichtenabfolge (Abschnitt 3.3).

James (2011) kritisiert, dass der Nachweis
filamentdser Korperauswiichse kein Test von
Prums Modell sei, weil deren Vorkommen auch
zu anderen Entstehungstheorien passen wiirden
und somit nicht geeignet sei, unter verschiedenen
Hypothesen zu entscheiden.

Prums Modell beinhaltet faktisch nur Vo-
raussetzungen dafiir, tiber welche Stadien eine
Federevolution laufen konnte (diese Vorausset-
zungen konnen testbar sein); es liefert aber keine
Erklirungen zu Mechanismen und Selektions-
driicken. Nach CrRACRAFT (1977,492) beinhalten
historisch-narrative Erklirungen typischerweise
nicht eine direkte Ableitung historischer Ereig-
nisse aus natiirlichen GesetzmiBigkeiten, weshalb
einige Wissenschaftsphilosophen historische Hy-
pothesen nicht als erklirend betrachten, sondern
nur als beschreibend.” Ebenso weist Bock (2000,
478) auf das Argument hin, dass ein Test von
historisch-narrativen evolutioniren Erklirungen
einschlieBlich Klassifikationen und Phylogenien
allgemein schwierig bis unmoglich ist, weil die
dafiir erforderlichen objektiven empirischen
Beobachtungsdaten fehlen.®®

Brush (2001, 171f, 177) mutmalt, dass evo-
lutionire Neuheiten schnell und durch wenige
genetische Anderungen auftreten konnten, wie
es sich im Fossilbericht widerspiegle.® Bereits
vorhandene plastische Méglichkeiten und Ent-
wicklungsbahnen konnten genutzt und mitein-
ander korreliert verindert werden. Physikalische

und chemische Signale konnten alternative
Formausprigungen ausldsen und so zu neuen
Strukturen fiihren.” Eine derartige MutmaBung
ist jedoch nicht nur reine Spekulation, sondern
hat auch keinerlei Stiitze in der experimentellen
Forschung. Korrelierte Anderungen de novo sind
nicht nur unbekannt, sondern auch theoretisch
nicht zu erwarten. Denn es ist in keiner Weise
ersichtlich, wie z. B. notwendige Anderungen
der Feinstruktur der Feder mit ihrer Form, mit
der Entwicklung eines Federsteuerungssystems
oder gar der Entstehung bzw. Anpassung von
Flugmuskeln oder anderer anatomischer Verian-
derungen korreliert sein konnten. Korrelierte
Anderungen erfordern Planung. Oder es handelt
sich um programmierte Module, die gleichsam
auf Abruf bereit stehen, deren Entstehung damit
aber nur ,,nach hinten verschoben* (auf einen
fritheren Zeitpunkt) wird.

2.6 Fazit

Die vorgeschlagenen Modelle zur evolutiven
Entstehung der Federn beinhalten nur sehr grobe
spekulative Abfolgen; die Spriinge von Stadium
zu Stadium sind zum Teil erheblich. Viele rele-
vante Aspekte wie die Federmuskulatur, deren
Innervierung und Versorgung, die Titigkeit der
Sensoren und die damit gekoppelte Steuerung,
Feedbackmechanismen, Gehirnleistungen usw.
werden nicht oder nicht angemessen bertick-
sichtigt.

Die Selektionsdriicke sind unklar, vage oder
werden gar nicht thematisiert; das Ausblenden
funktioneller Aspekte in Prums Modell ist bio-
logisch unrealistisch. Die Modelle selber sind
nur indirekt testbar; getestet werden kénnen nur
notwendige Voraussetzungen und Randbedin-
gungen fur einzelne Stadien der hypothetischen
Federentstehung.

Insgesamt erscheinen die Federentstehungs-
modelle, auch das derzeit favorisierte Onto-
genese-Modell, nicht geeignet, eine evolutive
Entstehung derVogelfedern plausibel zu machen.

Eine wichtige Testmoglichkeit fiir eine

Evolution der Vogelfedern ist der Fossilbericht.
Diesem widmen wir uns im nichsten Kapitel.
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3. Fossile Belege

Bei zahlreichen Gattungen, die zu Theropoden-
gruppen gestellt werden, wurden haarartige oder
federdhnliche Anhinge oder auch echte flichi-
ge Federn nachgewiesen. (Zur systematischen
Stellung der betreftenden Theropodengruppen
siche Abb. 22 und Abb. 62.) Mit Bezugnahme
auf die mittlerweile bekannten fossilen Formen
wird oft der Eindruck einer liickenlosen Abfolge
verschiedener Stadien von einfachen Korperan-
hingen bis zur flichigen Vogelfeder erweckt.
Die Uberginge sind aber keineswegs glatt; es
bestehen deutliche Unterschiede zwischen haar-
artigen (ggf. verzweigten) Anhingen und flichi-
gen, flugtauglichen Federn. Bei der Beurteilung
der fossilen Uberlieferung muss beriicksichtigt
werden, was tiber die Feinstruktur und tiber die
Verankerung in der Haut und in der Unterhaut
bekannt ist. Flugtauglichkeit von Federn kann
nur gewiahrleistet werden, wenn auch ein Folli-
kel mit spezialisierter Muskulatur, Innervierung,
Blutzufuhr usw. ausgebildet ist (vgl. Kapitel 1).
Es gibt Indizien dafiir, dass manche Federn als
Ruiickbildungen zu interpretieren sind; die betref-
fenden Formen konnten damit nicht alsVorldufer
von Vogeln (sog. ,,Nicht-Vogel-Dinosaurier®)
interpretiert werden, sondern es handelte sich
um flugunfihig gewordene Nachfahren von
Vogeln. Die taxonomische Einordnung einiger
befiederter fossiler Formen ist entsprechend
umstritten. Zudem passen die unterschiedlich
befiederten Gattungen stratigraphisch kaum in

evolutiondre Abfolgen (vgl. Abschnitt 3.8) und
es muss evolutionstheoretisch mit Konvergenzen
gerechnet werden.

Was ist eine Vogelfeder?

Wenn von ,,Dino-Federn® die Rede ist, muss
geklirt werden, welche Kriterien minimal erfiillt
sein missen, damit Korperanhinge als Federn
klassifiziert werden kénnen. Haarartige, faserige,
einfach verzweigte Anhinge und flichig ausge-
bildete Anhinge gleichermallen als Federn zu
bezeichnen ist nicht sinnvoll, sondern Begriffs-
verwirrung. Solch unterschiedliche Korperan-
hinge begrifflich in einen Topf zu werfen, diirfte
evolutionstheoretisch motiviert sein, weil es mitt-
lerweile fast Standard ist,Vogel als tiberlebenden
Zweig der Dinosaurier anzusehen. Weil also eine
Abstammung der Vogel von Dinosauriern als
gesichert gilt, gelten Korperanhinge von Dino-
sauriern als Federvorstufen. Es fiihrt dann aber
zu einem Zirkelschluss, wenn man faserige oder
einfach verzweigte Anhinge als Belege dafiir
anfiihrt, dassVogel von Dinosauriern abstammen.

Haare besitzen bekanntlich auch Siugetie-
re und Flugsaurier. Auch deshalb ist es nicht
sinnvoll, bei haarartigen Bildungen von einfa-
chen Federn oder Vorfedern zu sprechen, nur
weil sie bei Dinosauriern angetroffen werden.
Vielmehr entscheidet sich die Federnatur einer
Integumentstruktur an ithrem Bau. So definie-
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Abb. 22 Cladogramm der
Theropoden-Dinosaurier
(nach der deutschen Wiki-
pedia, Stand: 11.11. 2016)
umgezeichnet in die geolo-
gische Saule; Positionierung
der Gabelungen entspre-
chend der stratigraphischen
Positionen der dltesten
Gattungen der jeweiligen
Gruppen (vgl. Abb. 56-61).
Die Scansoriopterygidae
wurden erganzt. Die Positi-
on der Alvarezsauridae ist
sehr umstritten, aber auch
sonst konnen sich die Clado-
gramme von Bearbeiter zu
Bearbeiter unterscheiden, in
Abhdngigkeit unterschiedli-
cher Gewichtung von Merk-
malen und der zugrunde
gelegten Gattungen.

A = Archaeopteryx.
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Abb. 23 Sinosauropteryx
prima, Fossil mit faserigen
Abdriicken entlang der
Wirbelsaule (aus Cren et

al. 1998, CC BY-SA 2.0) und
Rekonstruktion von Michael
W Skrepnick (aus Unwin 1998,
mit freundlicher Genehmi-

gung).
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ren CHUONG et al. (2003) Federn als komplexe
Integumentanhinge, die hierarchisch verzweigt
sind, aus Rachis, Federasten und Federstrahlen
bestehen und aus einem Follikel heraus wachsen
und besondere biochemische, morphologische
und entwicklungsbiologische Eigenschaften
besitzen.”! Um Zirkelschliisse zu vermeiden, sol-
len diese Kennzeichnen im Folgenden generell
zugrunde gelegt werden. An Fossilien konnen
in der Regel zwar nicht alle diese Kennzeichen
nachgewiesen werden, aber in den Fillen, in de-
nen keines von thnen vorliegt bzw. nachgewiesen

ist, ist die Bezeichnung ,,Feder* nicht angebracht.

3.1 Gattungen mit Dino-Flaum

Haarartige Strukturen sind seit Mitte der 1990er
Jahre bei einer Reihe fossiler Theropoden-
Gattungen gefunden worden und gelten fiir
viele Paliontologen als eindrucksvolle Belege fiir
die heutige Mehrheitsauttassung, dassVogel von
Dinosauriern abstammen. AuBBerdem werden sie
als Belege fiir die Existenz von Stadium 1 und 2,
eventuell auch von Stadium 3 von Prums Onto-
genese-Modell gewertet (vgl. Abschnitt 2.3). Die
entsprechenden Korperanhinge werden hiufig
als ,,dino fuzz* (,,Dino-Flaum*) bezeichnet.

Im Folgenden sollen die bisher bekannten
Gattungen mit Dino-Flaum aufgelistet und ihre
Koérperbedeckung beschrieben werden. Die
meisten Gattungen gehdren zu unterschiedli-
chen Theropodenfamilien aus der Ordnung der
Saurischia (,,Echsenbecken-Dinosaurier®), die
zum Teil nicht naher verwandt sind; mittlerweile
wurden auch bei einigen Gattungen der Ornithi-
schier (,,Vogelbecken-Dinosaurier) filamentdse
Anhinge nachgewiesen (vgl. Abschnitt 3.3).
Bereits an dieser Stelle sei angemerkt, dass eine
kleine Minderheit von Forschern der Deutung
der betreffenden filamentosen Strukturen als
Korperanhdnge widerspricht und Indizien an-
fithrt, dass es sich um Kollagenfasern der Haut
handelt (s. Abschnitt 3.2). Bei der folgenden
Ubersicht wird die Auffassung der Mehrheit
unter den Bearbeitern wiedergegeben.

Sinosauropteryx (Compsognathidae)

Einer der ersten Funde von Theropoden mit
haarartigen, mihnenférmigen Anhingen ist Sino-
sauropteryx (CHEN et al. 1998; Abb. 23). Das Tier
besal einen maximal 2 cm hohen dichten und
parallel angeordneten Besatz feiner ,,Fasern* oder
Borsten entlang der Wirbelsaule und auf beiden
Seiten des Schwanzes. Die Fasern sind so dicht
zusammengepackt, dass sie nicht einzeln isoliert
werden konnten (CHEN et al. 1998, 151) und es
schwierig ist, thre genaue Struktur zu erkennen
(CUrRRIE & CHEN 2001, 1724). CURRIE & CHEN
(2001, 1724) sind dennoch der Auftassung, dass
die Befunde die Interpretation begiinstigten, dass
die Fasern eine einfache Verzweigung hitten.”
Auch CHEN et al. (1998, 152) charakterisieren die
Anhinge zwar als einfach (,,simple®), aber auch
als vielverzweigt (,,multibranched®), Aus den
von ihnen verdftentlichten Abbildungen geht
das aber nicht klar hervor. Diese beiden Autoren
beschreiben die Fasern als meist deutlich diinner
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als 0,1 mm, selten dicker als 0,2 mm, und 2 mm
bis gelegentlich tiber 40 mm lang. WiTMmER (2002,
10) hilt angesichts des Fehlens von Calamus,
Schaft und Asten die Identifikation dieser Fasern
als ,,Federn® fir nicht gerechtfertigt; der Schluss,
es handle sich um ,,Protofedern* sei problema-
tisch.”? PETERS (2001,399) mahnt, man solle von
(unverzweigten) Filamenten sprechen, nicht von
Federn oder Haaren, da ihre Natur noch unklar
ist. UNwiIN (1998) ist noch vorsichtiger: Die
Integumentbedeckung zeigt iiberhaupt keine
federspezifischen Strukturen (vgl. BENTON 1998,
303; SawvER et al. 2003,317¥). Klare Indizien, dass
die Fasern hohl gewesen seien und in dieser Hin-
sicht Stadium 1 von Prums Modell reprisentieren
konnten, fehlen (vgl. HUNTER o. J.). Kiirzlich
konnte auf der Basis des Vorkommens und der
Verteilung von fossilisiertem Melanin gezeigt
werden, dass Sinosauropteryx eine Tarnfirbung
besal3, die fiir ein Leben in offenen Habitaten
spricht (SMITHWICK et al. 2017).

Beipiaosaurus (Therizinosauria)

Bei dieser 1999 beschriebenen Gattung (Abb. 24,
25) wurden in enger Verbindung mit den Un-
terarmen, Hinterbeinen und dem Brustbereich
faserformige Strukturen gefunden, die denen
von Sinosauropteryx gleichen. Sie sind 50-70 mm
lang, zeigen flache Furchen und zweigen sich an
ihrem Ende auf (WELLNHOFER 2002, 474; XU et
al. 1999, 351). Xu et al. (1999, 354) halten es flir
unwahrscheinlich, dass es sich bei den Fasern um
Muskelfasern oder zerfranstes Kollagen handelt.
Wie bei Sinosauropteryx ist es nicht moglich,
einzelne Fasern zu isolieren (Xu et al. 1999,351).

Zehn Jahre spiter beschreiben XuU et al.
(2009a) einen neuen ,,Federtyp® (besser: neuer
Typ einer Korperbedeckung), der als einzelnes

2017-1

breites Filament ausgebildet ist (,,elongated broad
filamentous feathers*, EBFF); dieser Federtyp
entspreche dem Stadium 1 des Modells von
Prum, unterscheide sich davon aber in einigen
Merkmalen, z. B. in der planaren Form; die
Anhinge konnten basal hohl gewesen sein, aber
es gibt daflir nur indirekte Hinweise (XU et al.
2009a, 832f.). Xu et al. (2009a, 833) halten es
fiir wahrscheinlich, dass die Anhinge von Beipi-
aosaurus aus einem Epidermalkragen wuchsen,
und begriinden dies mit der Ontogenese heutiger
Federn.” Das ist ein Zirkelschluss, da die Feder-
natur keineswegs klar ist. Ein Epidermalkragen
ist fossil offenbar nicht nachgewiesen, daher kann
auch nichts tiber seine Form gesagt werden (vgl.
die Kritik von LingHAM-SoLIAR 2015b, 275f.)

Die EBFF sind nicht am ganzen Korper
nachzuweisen, sondern nur an Teilen des Kopfes,
Halses und Schwanzes und werden daher mit
einer Schmuckfunktion (Balz) in Verbindung
gebracht (s. auch Abschnitt 3.7). Die EBFF sind
bis zu 15 c¢m lang, relativ starr und 2-3 mm breit
(Yu & Guo 2009, 315).

STUDIUM INTEGRALE

Abb. 24 Beipiaosaurus inex-
pectus, Fossil mit Abdriicken
faseriger Strukturen. Balken:
1cm. (Aus Xu et al. 1999;
mit freundlicher Genehmi-

gung)

Abb. 25 Rekonstruktion von
Beipiaosaurus inexpectus.
(Matt Martyniuk, CC BY-SA
3.0)
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Abb. 26 Sinornithosaurus
millenii, Fossil, Hong Kong
Science Museum (1. Laikaviu,
CC BY-SA 3.0)

Abb. 27 Sinornithosaurus
millenii, verschiedene Kon-
stellationen der faserigen
Kérperanhange. Die Sterne
zeigen die korpernahen
Enden der Anhange an.
Jeder Anhang besteht aus

vielen einzelnen Filamenten.

Balken: 5 mm. (Aus Xu et
al. 2001; mit freundlicher
Genehmigung)
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Eine Studie von SawYER et al. (2003) zeigte,
dass die Anhinge von Beipiaosaurus, Sinosaurop-
teryx und Sinornithosaurus Bartborsten ihneln
kénnten, die nicht mit Federn homolog sind (vgl.
die Austihrungen zu Psittacosaurus weiter unten).
Zur Klirung wiren zellulire und molekulare
Details von den fossilen Strukturen nétig, ebenso
misste herausgefunden werden, ob Follikel aus-
gebildet waren (SAWYER et al. 2003, 30).

Sinornithosaurus (Dromaeosauridae)

Die Integumentstrukturen von Sinornithosaurus
(Abb. 25) sind besonders interessant, weil es
Hinweise darauf gibt, dass Stadium 3 nach Prums
Modell reprisentiert sein konnte. Die fossilen
Reste von Sinornithosaurus sind von kohligen,
3-4 cm langen Integumentfasern eingehiillt, die
zwel verschiedenen Typen zugeordnet werden
konnten: biischelige und fiederige Filamente
(Xu et al. 2001; WEeLLNHOFER 2002, 471; J1 et
al. 2001; das von Ji et al. beschriebene Fossil
wird mittlerweile zu Sinornithosaurus gestellt).
Erstere gleichen Jungvogeldunen. Nach dem
Federentstehungsmodell von PrRuM reprisentie-
ren die Federn von Sinornithosaurus die Stadien

B

2 und 3a.”® WeLLNHOFER (2001b) beschreibt drei
Typen: einzelne Fasern, lange Faserbiischel und
Filamente, die in fischgritenartigem Muster um
eine zentrale Achse angeordnet sind (Abb. 27).
Ein Nachweis der Anhinge fehlt an den Handen
und am Schwanz; das konnte aber auf schlechte
Erhaltung zuriickzufiithren sein (WiTmMER 2002,
14). Ein spiter gemachter, unbenannter Fund,
der wahrscheinlich zu Sinornithosaurus gestellt
werden kann, besitzt jedoch faserige Struktu-
ren an den Hinden und am Schwanz (Ji et al.
2001). Eine Verankerung in der Korperoberfli-
che ist nicht dokumentiert, vielmehr sind die
Integumentstrukturen abgeldst von der Kor-
peroberfliche fossilisiert (Xu et al. 2001, 201).
Aufgrund der Art der Erhaltung schlieBen Xu
et al. (2001, 201) aus, dass es sich um interne
Strukturen handelt.

Die Zuordnung einiger Integumentstruktu-
ren zu Stadium 3 ist allerdings kaum gerecht-
fertigt. Die nachweisbaren Verzweigungen sind
geringfligig und bilden keine flachige Struktur.
Zudem bezweifeln Kritiker trotz der genannten
Argumente von Xu et al. (2001), dass es sich
iiberhaupt um Anhinge handelt. Darauf wird in
Abschnitt 3.2 eingegangen.
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Shuvuuia (Alvarezsauridae)

Diese Gattung aus der Familie Alvarezsauridae,
derenVerwandtschaft mit denVogeln kontrovers
diskutiert wird”’, ist erst aus der Oberkreide der
Mongolei bekannt (Abb. 28). Mit ca. 60 cm
Linge ist Shuvuuia einer der kleinsten Dinosau-
rier. SCHWEITZER et al. (1999) fanden Fasern von
unterschiedlicher Linge und unterschiedlichem
Durchmesser (im Durchschnitt ca. 0,2 mm), in
Bischeln erhalten, die senkrecht zur Achse der
Knochen standen. Sie beschreiben die Fasern als
extrem fein, dennoch hohl und interpretieren
sie als federartige Strukturen (SCHWEITZER et
al. 1999, 146). Dass die Fasern hohl gewesen
sein konnten, geht aus der Mikrofotographie
eines Querschnitts einer einzelnen, mit 0,5 mm
besonders dicken Faser hervor, die im Zentrum
heller erscheint. AuBerdem wurde beta-Keratin
nachgewiesen, was ebenfalls typisch fiir Federn
ist. WITMER (2002, 14) duBerte sich jedoch skep-
tisch:,, These findings are more provocative than
conclusive, and, given the controversial phyloge-
netic position of alvarezsaurids (...), one should
be hesitant to make too much of these findings.*
Der Hinweis auf die phylogenetische Position
der Alvarezsauridae tut allerdings nichts zur Sa-
che, welche genaue Struktur die Faserstrukturen
von Shuvuuia hatten.

Haplocheirus (Alvarezsauridae)

Diese Gattung machte im Jahr 2010 von sich
reden als erster befiederter Fund, der in dlterem
Schichten als Archaeopteryx im Oberjura gebor-
gen wurde (CHOINIERE et al. 2010). Der Fund war
auch deshalb bemerkenswert, weil Alvarezsauri-
den-Gattungen zuvor nur aus der sehr viel jiinge-
ren obersten Oberkreide bekannt waren. Deren
systematische Stellung ist sehr umstritten (han-
delt es sich um sekundir flugunfihige Vogel oder
sind die vogeltypischen Merkmale konvergent
entstanden?). Die Natur der Korperbedeckung
von Haplocheirus ist jedoch unklar. Haplocheirus
besall moglicherweise faserige Strukturen an den
Armen (so in einer Rekonstruktion bei STONE
2010; Abb. 29), ein Flaumbesatz wird auch in
anderen Rekonstruktionen dargestellt; in der
Originalarbeit (CHOINIERE et al. 2010) ist davon
jedoch nicht die Rede.

Sciurumimus (Megalosauroidea)

Bei dieser oberjurassischen Gattung (Abb. 30)
unklarer systematischer Stellung wurden faseri-
ge Strukturen an der Basis des Schwanzes und
an Teilen des Korpers gefunden. RAUHUT et al.
(2012, 11746) beschreiben sie als identisch mit
Typ-1-Federn (nach Prums Modell). Das er-
scheint etwas gewagt, da Details tiber den Bau
und die Verankerungen im Korper nicht klar
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erkennbar sind. RAUHUT et al. (2012, 11749)
beschreiben die teils gut erhaltenen Anhinge, die
sie als Protofedern bezeichnen, als wahrscheinlich
fidig (,,monofilaments), Verzweigungen seien
nicht erkennbar oder eher Artefakte aufgrund
der Kompaktion des Fossils. Aufgrund des Erhal-
tungszustandes konne nicht nachgewiesen wer-
den, dass die Fasern hohl waren. Méglicherweise
seien Follikel nachweisbar; die Interpretation
der betreffenden Strukturen sei aber unsicher

(RauHUT et al. 2012, 11751).

Abb. 28 Shuvuuia deserti,
Rekonstruktion. (FunkMonk,
CC BY-SA 3.0)

Abb. 29 Rekonstruktion von
Haplocheirus sollers. Der
Besitz von Federn ist aller-
dings nicht gesichert. (Aus
Stone 2010, mit freundlicher
Genehmigung)
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Abb. 30 Priparierter
Holotyp von Sciurumimus
alberdoerferi. (CC BY-SA 3.0)

Abb. 31 Schwanz-Fragment
von Yutyrannus, links mit fa-
serigen Anhangen. (Kumiko,
CCBY-SA 2.0)
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Dilong (Proceratosauridae,
Tyrannosauroidea)

Dilong ist eine weitere Gattung mit filamento-
sen Strukturen, die nicht niher mit den Vogeln
verwandt ist. Bei einem Exemplar wurden am
Schwanz iiber 20 mm lange einfache Anhinge
getunden, die in einem Winkel von 30° bis 40°
abstehen und am Ende wahrscheinlich verzweigt
sind. Auch in der Nihe des Kiefers wurden
Filamente nachgewiesen (WELLNHOFER 2004,
Xu et al. 2004).” Die urspriinglich zu basalen
Tyrannosauriden gestellte Gattung wurde inzwi-
schen als Proceratosauride identifiziert (PORFIRI

et al. 2014).

Yutyrannus (Tyrannosauridae)

Die Korperbedeckung von Yutyrannus bestand
aus langen Filamenten von mindestens 15 cm

Linge, die im Bereich der Schwanzwirbelsiule
erhalten sind (Abb. 31). Morphologische Details
sind nicht erhalten (Xu et al.2012). Die Bezeich-
nung als ,,Federn® erscheint nicht gerechtfertigt,
zumal Yutyrannus eine Korperlinge von etwa
neun Metern erreichte und {iber eine Tonne
schwer war. Fur eine stammesgeschichtliche
Verbindung mitVogeln ist ein derart groB3es Tier
vollig ungeeignet.

Ornithomimus (Ornithomimidae)

In den Jahren 2012 und 2016 wurden bei den
,»Vogel-Nachahmern® unter den Dinosauri-
ern, den Ornithomimidae, schnellen Liufern
vergleichbar den heutigen Laufvogeln, Reste
federartiger Anhinge bei juvenilen Tieren und
eine fliigelartige Struktur mit verlingerten
Federn (ein sogenanntes ,,Pennibrachium®’?)
bei ausgewachsenen Exemplaren nachgewiesen
(ZeLENITSKY et al. 2012, vaN DER REEST et al.
2016a) (Abb. 32). Die schlechte Erhaltung er-
laubt keine sichere Klirung dartiber, ob es sich
bei den Anhingen bei den adulten Exemplaren
um flichige Federn handelt; die Abbildungen bei
ZELENITSKY et al. (2012) lassen keine flichigen
Strukturen erkennen.

VAN DER REEST et al. (2016a) fanden an
einem ca. 4 m groBen Ornithomimus-Fund aus
der Oberkreide Nordamerikas (Dinosaur Park
Formation of Alberta, Kanada) eine federartige
Korperbedeckung. Die Autoren beschreiben die
Strukturen als unzweideutige Federn, es handelt
sich aber nur um Fasern mit einer Linge von
25 bis 87 Millimetern und nur 0,2-0,5 mm
Durchmesser. In Figure 3 der Autoren (Abb. 33)
werden die Korperanhinge als , filamentous®
beschriftet, auch in den weiteren Abbildungen
werden die Anhinge faserig dargestellt. Die Fa-
sern sind als dunkle kohlige Abdriicke erhalten.
Daher ist es problematisch, dass die Autoren die
Anhinge als ,,Federn® bezeichnen.

Der bereits 2009 gemachte Fund ist beson-
ders bemerkenswert, weil nicht nur die Kérper-
bedeckung in sehr guter Erhaltung tberliefert
ist, sondern auch klar erkennbar ist, welche
Korperteile nicht bedeckt waren, da im Bereich
des FuBles auch fossile Spuren von Hautresten
sehr gut sichtbar sind. Die Koérperbedeckung an
Schwanz und an den Beinen und die nackten
Bereiche dhneln stark denVerhiltnissen heutiger
groBer Laufvogel wie Straull oder Emu. So sind
die Unterseite des Schwanzes und die Beine ab
etwa der Mitte des Oberschenkels unbedeckt.
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Die Forscher schlieBen aus der gesamten Befund-
situation auf eine dhnliche Thermoregulation bei
Ornithomimus wie bei den heutigen Straufen.

Da die Ornithomimiden und die heuti-
gen groBen Laufvogel im aktuell favorisierten
Evolutionsmodell auf relativ weit entfernten
Asten angeordnet sind, werden die genannten
weitreichenden Ahnlichkeiten als Konvergenzen
(=unabhdngig entstandene Ahnlichkeiten) inter-
pretiert, also nicht als Indizien fiir gemeinsame
Abstammung,.

Aurornis (Troodontidae?)

Der etwa 50 cm lange Aurornis xui (Abb. 34)
wurde in oberjurrassischen Sedimenten der Tiao-
jishan-Formation Chinas gefunden (160 Milli-
onen radiometrische Jahre) und 2013 erstmals
beschrieben (GODEFROIT et al. 2013a). Die sys-
tematische Einordnung (Avialae? Troodontidae?)
ist umstritten (GODEFROIT et al. 20132, BRUSATTE
et al. 2014). Aurornis war vermutlich vollstindig
befiedert, allerdings nur mit flaumartigen Fe-
dern, die als Filamentbiischel ausgebildet waren.
Konturfedern sind nicht erhalten (GODEFROIT
et al.2013a%). Ob man unter diesen Umstinden
iiberhaupt von ,,Befiederung™ sprechen sollte,
sei dahingestellt. Dennoch gibt es Rekonstruk-
tionen von Aurornis, bei denen Konturfedern
angedeutet sind (Abb. 34, links); und es wird
vermutet, dass Aurornis einen Gleitflug austiben
konnte (Woorston 2013%). Angesichts der Art
der nachgewiesenen Korperbedeckung erscheint
das jedoch als sehr fraglich und spekulativ. Neu-
erdings betrachten PEr et al. (2017) aufgrund
detaillierter Analysen osteologischer Merkmale
Aurornis als Juniorsynonym von Anchiornis.
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Die stratigraphische Position (Oberjura) scheint
nicht gesichert zu sein; der Fund wurde von

Abb. 32 Rekonstruktion von
Ornithomimus. (Tom PARKER,
CC-BY-SA 4.0)

einem Hindler erworben und konnte auch aus
der Unterkreide stammen und 35 Millionen
radiometrische Jahre jinger als berichtet sein

(BarTER 2013%),

Scansoriopteryx (Scansoriopterygidae)

Die Scansoriopterygiden mit den Gattungen

Scansoriopteryx, Epidexipteryx und der merk-

sC

Abb. 33 Fossil erhaltenes
partielles Skelett von Orni-
thomimus und Liniendia-
gramm vom erhaltenen
Material mit Hervorhebung
der fadigen Anhdnge.
Balken: 10 cm.
Abkirzungen unten:

ca Schwanzwirbel,

cv Brustwirbel, f Femur,

fl Fibula, mt IV Metatarsale
IV, p Beckenelemente (Ilium
und Sacrum), r Rippen,

sc Schulterblatt. (Aus van per
Reest et al. 2016; mit freund-
licher Genehmigung)

fadige Korper-
eckung

Haut und
— Kérperumriss
-

Knorpe!ﬁewehe
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Abb. 34 Links: Aurornis-Fossil.
Balken: 5cm (aus GoperroiT et
al. 2013a, mit freundlicher
Genehmigung).

Rechts: Irreflihrende Re-
konstruktion von Aurornis
mit Fiederung, die durch
den fossilen Befund nicht
gedeckt ist. (El fosilmaniaco,
CC BY-SA 3.0)

Abb. 35 Scansoriopteryx
heilmanni, CAGSO2-1G-
gausa-1/DM 607, © The
Dinosaur Museum und
Stephen A. Czerkas, 2002.
Am Kopf, an der Wirbelsaule
und an den Beinen sind fase-
rige Strukturen erkennbar.
Bakken: 1 cm.. Unten: Zwei
Rekonstruktionen (beide
Zeichnungen: Matt MarTyni-
uk, links CC BY 3.0, unten CC
BY 2.5). Flachige Federn sind
nicht nachgewiesen.

wiirdigen Gattung Yi werden beziiglich ihrer
systematischen Zugehorigkeit und ihrer mog-
lichen Bedeutung als Vogelvorfahren kontrovers
diskutiert. Sie weisen einige Merkmale auf, die
fiir ein Leben in Biumen sprechen, z. B. der
Bau von Hand und Full (ZHANG et al. 2002,
Czerkas & Fepuccia 2014; das motivierte
auch die Namensgebung fiir Scansoriopteryx:
kletternder Fliigel*). Einige Forscher sehen
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sie aufgrund ihrer Anpassungen ans Baumleben
fast als Kronzeugen daftir, dass derVogelflug von
Biumen und nicht vom Boden aus seinen Start
nahm (Czerkas & Yuan 2002, 65; CZERKAS &
Febuccia 2014; vgl. Abschnitt 4.2). Nach der
Uberzeugung von CzerKAs & FEDUCCIA (2014)
liegen daher die Urspriinge derVogel auBlerhalb
der Dinosaurier und reichen zuriick zu urtiim-
lichen Archosauriern. Falls die (immer noch
umstrittene) Datierung in den unteren Oberjura
korrekt sein sollte, wiirde diese Sicht wegen der
zeitlichen Passung zusitzlich gestiitzt.*

Die Scansoriopterygiden waren nur spatzen-
bis taubengrof3. Hervorstechendes Merkmal ist
der stark verlingerte dritte Finger, typisch sind
auch der kurze, hohe Schidel, groB3e Frontzihne
und lange Arme.

Die Fossilien aller drei Scansoriopterygiden-
Arten weisen Spuren eines Federkleids auf. Bei
zwel jugendlichen Exemplaren von Scansori-
opteryx wurden Spuren daunenartiger Federn
gefunden, besonders an Hand und Arm (Abb.
35). CzerkaAs & YUAN (2002) vermuten, dass die
Tiere im erwachsenen Zustand gleiten konnten
(ebenso auch Czerkas & Fepuccia 2014%),
allerdings sind nur diinne fadenférmige Federn
in V-formiger Anordnung nachgewiesen mit
Ausnahme langer bandférmiger Schwanzfedern
(s. Abschnitt 3.1). Rekonstruktionen, die die
Ausbildung flichiger Federn an der Peripherie
der Vorderextremititen andeuten, gehen iiber
den fossilen Befund hinaus; solche Federn sind
nicht nachgewiesen, sondern werden nur von
manchen Forschern vermutet. Bei CzZErkas &
Yuan (2002) und Czerkas & Fepuccia (2014)
sind nur faserige Strukturen in den Abbildungen
und Nachzeichnungen zu sehen.

Epidexipteryx (Scansoriopterygidae)

Auch diese Gattung (Abb. 36) wurde in der
Daohugou-Formation entdeckt, deren geologi-
sches Alter bislang nicht geklart ist (mutmallich
unterer Oberjura, evtl. aber Unterkreide).® Der
Fund stammt ebenfalls von einem Jungtier. Epi-
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Rekonstruktion (Foto: LWL-Museum fiir Naturkunde)

dexipteryx hui ist taubengroB3, besitzt wie Scanso-
riopteryx einen diinnen, faserigen Korperbesatz
(,,Federn®) am Rumpf und am Hals sowie am
Schwanz zwei Paar bis zu 19 cm lange bandartige
Federn; flugtaugliche Federn sind nicht erhalten
(Zuanc et al. 2008, 1105, 1107; Xu & Guo
2009%¢; SuLLIVAN et al. 2014). An den Extremi-
titen wurde allerdings keine Korperbedeckung
gefunden, was aber ein Erhaltungsartefakt sein
kann (Czerkas & FEpuccia 2014, 844; SULLIVAN
et al. 2014). ZHANG et al. (2008, 1107) schlieBen
nicht aus, dass Epidexipteryx sekundir flugunfihig
gewesen sein konnte; CHATTERJEE & TEMPLIN
(2012, 600) vertreten dies sogar ausdriicklich.

Yi (Scansoriopterygidae)

Eine dritte erst in jingerer Zeit entdeckte Art,
die zu den Scansoriopterygidae gestellt wird, ist
der merkwiirdige Yi gi (,,merkwiirdiger Fliigel*
in der Mandarin-Sprache) aus dem Grenzbereich
Mittel-/Oberjura der Tiaojishan-Formation in
der Hebei-Provinz in China.*”” Eigenartig an
dieser Art ist vor allem ein langer stabformiger
Knochen, der vom Handgelenk ausgeht und
an dem vermutlich eine Flughaut aufgespannt
war, worauf fossilisierte Reste membranartiger

2017-1

Abb. 36 Oben: Epidexipteryx-Fossil; die bandartigen Federn sind gut zu sehen. ~ Abb. 37 Oben: Fossil von Yi gi mit deutlich erkennbaren faserigen Abdriicken;
Balken: 5 cm (aus Xu & Guo 2009; mit freundlicher Genehmigung); unten:

unten Zeichnung mit Andeutung der Korperbedeckung. (Aus Xu et al. 2015;
Bild oben aus online-Zusatz;mit freundlicher Genehmigung)

Abb. 38 Rekonstruktion von
Yi gi. (Emily Wittouchey; CC
BY-SA 4.0)
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Abb. 39 Rekonstruktion von
Serikornis. (Emily WitLoucHsy;
CC BY-SA 4.0)
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(hautiger) Strukturen im Bereich der Hand und
der Vorderextremititen hindeuten (Xu et al.
2015; Abb. 37). Die Rekonstruktion als quasi
fledermausihnliches Tier (Abb. 38) gilt aber
nicht als eindeutig gesichert. Yi gi war auch mit
bischeligen haarartigen Anhingen ausgestattet,
deren Federnatur wie bei den anderen Arten
dieser Familie fragwiirdig ist.

Die faserigen Korperanhinge waren extrem
diinn, bischelig und pinselartig, sie konnten
kaum eine aerodynamische Bedeutung besessen
haben. Die Federnatur der Korperanhinge wird
auch durch den mutmallichen Nachweis von
Melanosomen sehr unterschiedlicher GrofBe
begriindet (XU et al. 2015; vgl. aber Abschnitt
3.3; XU et al. weisen selbst darauf hin, dass der
Nachweis, dass es sich tatsachlich um Melano-
somen handelt, schwierig und umstritten ist).

Serikornis (Paraves, inc. sedis)

Diese jiingst (2017) beschriebene, sehr gut erhal-
tene Gattung (Abb. 39) aus der oberjurassischen
Tiaojishan-Formation (Liaoning-Provinz, Chi-
na) besitzt neben Dino-Flaum auch Korperan-
hinge, die als Stadium 3 nach dem Modell vom
PruM interpretiert werden kénnen — gefiederte
Haare — und kann am chesten in Bezug auf
Federentstehung als Ubergangsform gewertet
werden.

Serikornis war etwa 60 cm grof3, vermutlich
ein Waldbewohner, der wahrscheinlich auch auf
niedriges Geist klettern konnte (woflir die Exis-
tenz stark gebogener Klauen sprechen koénnte)
(LErevrE et al. 2017, 11). Unterschiedlich ge-

staltete flaumige oder fiederige Kérperanhinge
bedeckten den ganzen Korper, auch Beine und

Fiifle bis zu den FuBphalangen (LEFEVRE et al.
2017). Neben Regionen mit flaumartigen, un-
verzweigten und diinnen, biischeligen Haaren
sind an den Armen, Beinen, auf dem Riicken und
am Ende des Schwanzes auch flichig-fiederige
Anhinge mit zentraler Achse tiberliefert. Die
Vorderextremititen waren mit mehreren Lagen
relativ kurzer, schlanker, symmetrischer und we-
nig differenzierter federartiger Anhinge besetzt
(eine dhnliche Situation wie bei Anchiornis, bei
aber echte Federn ausgebildet waren, s. Abschnitt
3.6). Die Beschreiber erwihnen auch ein grofes
Propatagium (Flughaut); dessen Existenz scheint
aber nur indirekt erschlossen und nicht fossil
nachgewiesen zu sein (LEFEVRE et al. 2017, 7).
Schwung- und Deckfedern — wenn man von
,Federn® sprechen mochte — sind nicht unter-
scheidbar (anders als beim ,,Urvogel® Archaeop-
teryx, bei der vierfliigeligen Gattung Microraptor,
bei Confuciusornis und bei modernen Vogeln).
Aufgrund der sehr guten Erhaltung und
der erkennbaren feinen Details kann man nach
Auffassung der Beschreiber ausschlieBen, dass
Federstrahlen (Bogen- und Hakenstrahlen)
ausgebildet waren.Vermutlich waren die Federn
zudem nicht leicht und nicht steif genug, um
ausreichend Schub zu erzeugen. Serikornis war
somit flugunfihig und es ist fraglich, ob man
tiberhaupt von Fliigeln sprechen sollte.
Dariiber, wie die Anhinge im Korper ver-
ankert waren, ist offenbar nichts bekannt; die
Autoren duBern sich nicht dazu. Damit besteht

iiber einen wichtiges Kennzeichen echter Federn
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Unklarheit. Die flichigen Federn waren klein,
schlank und symmetrisch. Somit fehlen alle
wesentlichen Merkmale flugtauglicher Federn
(vgl. CHUONG et al. 2003; Einleitung von Kapitel
3). Daher wird Serikornis hier zu den Gattungen
mit Dino-Flaum gestellt.

Da die Korperanhinge also mit groBer
‘Wahrscheinlichkeit nicht fir Flugzwecke genutzt
werden konnten und auch die Fihigkeit zum
Gleitflug wahrscheinlich nicht gegeben war —
allenfalls konnten die Federn bei einem Sturzflug
bremsend gewirkt haben —, stellt sich die Frage
nach ihrer Funktion. Die Forscher diskutieren
Thermoregulation und Zurschaustellung (,,dis-
play*, Balz); erst spiter seien die ,,Federn® fur
den Flug kooptiert worden (vgl. dazu Kapitel 5).

Auch der Skelettbau zeigt keine Anpassung an
einen Flug und spricht fiir ein Leben am Boden.
Insbesondere waren die Vorderextremititen viel
zu kurz fiir eine Flugfunktion. Die flir einen
Fliigelschlag erforderlichen Bewegungen waren
aufgrund der geraden Form von Elle und Spei-
che kaum moglich; die Beinmerkmale sprechen
fiir eine Fortbewegung als Liufer (LEFEVRE et
al. 2017, 10f)).

Dino-Flaum bei Ornithischiern

Die bisher beschriebenen Funde mit faseriger
Koperbedeckung gehoren zu den Theropoden-
Dinosauriern und damit zur Ordnung der Sau-
rischia (Echsenbecken-Dinosaurier). Es sind aber
auch Fossilien mit haarartiger Kérperbedeckung
entdeckt worden, die zur anderen Ordnung der
Dinosaurier gehoren, den Ornithischia (Vogel-
becken-Dinosaurier). Diese werden nachfolgend
vorgestellt.

Tianyulong (Heterodontosauridae)

Dieses etwa 70 cm lange Fossil (Abb. 40) aus
der Unterkreide wird als ,,lebendes Fossil“ seiner
Zeit angesehen, da es zur als urspriinglich gel-
tenden Gruppe der Heterodontosauridae gestellt
wird (ZHENG et al. 2009). Tianyulong besitzt un-
verzweigte fadenformige Hautstrukturen. Die bis
zu 60 mm langen und 0,4 mm dicken Filamente
wurden an drei Stellen in der Nihe der Wir-
belsiule vom Hals bis zum Schwanz gefunden,
waren relativ starr und scheinen hohl gewesen zu
sein. Die Autoren interpretieren dies als dullere
Hautstrukturen; es soll sich nicht um innere Ver-
steifungselemente der Haut handeln. WELLNHO-
FER (2009) ist allerdings der Auftassung, der letzte
Beweis fehle, dass es sich wirklich um epidermale
und nicht um innere Strukturen handle. Dazu
misse sicher geklirt werden, ob sie wirklich hohl
waren, was fiir eine du3ere Hautstruktur sprechen
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wiirde. Gegen eine Festigungsfunktion fiihrt er
an, dass die Filamente im Schwanzbereich extrem
lang sind und die Schwanzwirbelsiule ohnehin
durch verknécherte Sehnen versteift gewesen
sei. Vergleichbare epidermale Bildungen kennt
man schon lange von den ebenfalls nicht naher
verwandten Flugsauriern.

Die Linge der Anhinge erinnert an die lan-
gen Anhinge von Beipiaosaurus, die allerdings
anders als die fadenformigen Strukturen von
Tianyulong abgeflacht waren.

Psittacosaurus (Ceratopsia)

Auch die Gattung Psittacosaurus (Abb.21) wurde
in der Unterkreide gefunden. Der Schwanz war
von einer Reihe dicht stehender, langer, recht
starrer Borsten gesiumt, die moglicherweise
réhrenformig ausgebildet und tief in der Haut
verankert waren (MAyRr et al. 2002). Wie bei
Tianyulong zeigt auch dieser Fund, dass solche
Strukturen nicht in direktem Zusammenhang
mit dem Ursprung von Federn stehen miissen,
da keine nihere Verwandtschatt mit Theropoden
besteht (WELLNHOFER 2002, 474). Die Funktion
der Anhinge ist unklar, zumal offenbar nur be-
stimmte Teile des Korpers damit bedeckt waren;®
am ehesten wird eine Signalfunktion vermutet.
Eine Homologie mit dhnlichen Strukturen bei
Theropoden-Gattungen sehen MAYR et al. (2002,
364) als fraglich an.

Eine neuere Untersuchung (MayRr et al.
2016) zeigte, dass die Schwanzborsten in Biin-
deln zu 3-6 Borsten angeordnet sind, die meist
1,5-1,7 mm dick und bis zu 15 cm lang sind;
am Schwanzende sind sie diinner (nur 0,5

Abb. 40 Fossiles Teilskelett
von Tianyulong (Paul C.
Sereno, CC BY 3.0)
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Abb. 41 Rekonstruktion von
Kulindadromeus zabaikalicus.
(Nobu Tamura, CC BY-SA 4.0)
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mm im Durchmesser an der Basis). Sie dhneln
damit den EBFF von Beipiaosaurus (s. o.) und
von Tianyulong. Follikel wurden nicht nachge-
wiesen. Nach MAyR et al. (2016, 7) dhneln die
Borsten dem verhornten Stachel auf dem Kopf
des Hornwehrvogels (Anhima cornuta) oder den
Bartborsten des Truthahns, die nicht mit Federn
homolog sind, da sie keine Follikel haben.Anders
als Federn wachsen diese Borsten kontinuierlich.
Die Bartborsten sind hohl; es kann also daraus,
dass faserige oder borstige Korperanhinge hohl
sind, nicht auf eine Federnatur geschlossen wer-
den. Das gilt auch fiir den Nachweis von Feder-
Keratin und flir Verzweigungen, beides kommt
auch bei Bartborsten vor (CHUONG et al. 2003,
47°%) und kann daher nicht als sichere Belege flir
echte Federn gelten.

Kulindadromeus (Neornithischia inc.
sedis)

Nach Merkmalen des Beckens wird auch Ku-
lindadromeus (Abb. 41) zu den Ornithischiern
gestellt; es wurden Reste von mehreren hun-
dert Exemplaren in Schichten aus dem Bereich
Mittel-/Oberjura gefunden (GODEFROIT et al.
2014a).Neben Schuppen wurden auch verschie-
dene filamentdse und bandartige Strukturen an
verschiedenen Stellen der Fossilien entdeckt.
Unverzweigte fadenférmige Anhinge gab es
im Kopf- und Brustbereich, sie sind kiirzer und
dinner als die borstenartigen Anhinge bei Psift-
acosaurus und die filamentdsen Strukturen bei
Tianyulong. Am ehesten sind sie den Anhingen
von Sinosauropteryx und dem Stadium 1 von
Prums Modell vergleichbar (GoperroIT et al.
2014a, 453). AuBerdem wurden am Oberarm
und Oberschenkel Gruppen von 6-7 bis 15 Mil-

limeter langen Filamenten entdeckt, die gemein-
sam an einer Art Grundplatte entspringen und
den Typ-3-Federn vom Prums Modell ihneln.
Sie dhneln laut GODEFROIT et al. (2014a, 453f))
Daunenfedern heutiger Kiiken. SchlieBlich wur-
den im oberen Bereich des Schienbeins Gruppen
von 6-7 bandartigen Strukturen herauspripariert,
die 15-20 mm lang sind. Jedes dieser Binder ist
aus etwas zehn parallelen, bis zu 0,1 mm dicken
Fiden zusammengesetzt. Dieser Integument-Typ
ist sonst bisher bei keiner anderen Art entdeckt
worden. Als Funktion der Korperbedeckung
wird Wirmeschutz oder innerartliche Kommu-
nikation vermutet.

Spezielle ,,Federn* bei einem
Hypsilophodontier

ALIFANOV et al. (2014) berichten von speziellen
Integumentstrukturen bei einem Hypsilopho-
dontier aus der Ornithischier-Gruppe der Or-
nithopoden, die sie als Borstenschuppen (bristle
scales) bezeichnen. Es handelt sich dabei und
relativ kleine Hornplatten, an deren Rand sich
mehrere flache Borsten befanden. Eine derVari-
anten besteht aus nur einer Borste und wird von
den Autoren als moglicherweise homolog mit
,Protofedern® angesehen, was eine Entstehung
von Federn aus Reptilschuppen unterstiitzen
wiirde.

3.2 Handelt es sich bei Dino-
Flaum um Kollagenfasern der
Haut?

Der Biologe Theagarten LINGHAM-SOLIAR von
der University of KwaZulu Natal / Stidafrika
fithrte viele Jahre lang Fossilisierungsversuche
mit Reptilien- und Fischhiuten durch und hat
in mehreren Arbeiten gezeigt, dass Zerfallsstadien
von Kollagenfasern der Haut einigen fossilen
Strukturen stark dhneln, die gewdhnlich als
Protofedern bzw. Federvorstufen bei Dinosau-
riern gewertet werden (vgl. z. B. FEpuccIA et al.
2005, LINGHAM-SOLIAR et al. 2007; 2012; 2014;
2016a).

Erste Ergebnisse solcher Experimente ver-
offentlichte LINGHAM-SOLIAR bereits Anfang
des neuen Jahrtausends. In einer ausfiithrlicheren
Arbeit berichten FEpUCCIA et al. (2005) von
Studien an Zerfallsstadien von Geweben der
Kérperbedeckung verschiedener heute lebender
Reptilienarten. Diese besitzen komplexe Muster
von Kollagenfasern in der Haut. Im Zustand
des Zerfalls gleichen sie auffallend den fossilen
Uberresten der mutmaBlichen sogenannten
,,Protofedern® bei fossilen Dinosauriergattungen.
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Die Autoren halten es daher fiir wahrscheinlich,
dass es sich bei den ,,Dino-Federn® um Reste
eines Faser-Netzwerks handelt, welches das In-
tegument der Dinosaurier verstirkte. Der Zerfall
der Haut fithre demnach zu Mustern, die den
fossilen ,,Protofedern‘ gleichen.

Die Deutungen der Integumentstrukturen
einiger Theropoden als Federvorstufen halten
die Autoren fiir weitgehend spekulativ, etwa die
Interpretation, dass Helligkeitsunterschiede der
groBeren Strukturen bei Sinosauropteryx darauf
schlieBen lassen, die Fasern seien hohl gewesen
(wie es der Federentstehungs-Hypothese von
Prum entsprechen wiirde) (FEpuccia et al. 2005,
134). Auch die auffilligen V- oder Y-formigen
Verzweigungen der Fasern bei Sinornithosau-
rus (Abb. 26) spriachen nicht flir ein einfaches
,,Protofeder*-Verzweigungsmuster, denn es gebe
auch ,,+“~und ,,X“~f6rmige Konstellationen der
Fasern, die mit dieser Deutung unvereinbar sind.
Fepuccia et al. vergleichen die verschiedenen
Positionen der Fasern bei den Fossilien mit den
unterschiedlichen Konstellationen von Stibchen
eines Mikado-Spiels, die teilweise auch V- oder
Y-Formationen annehmen (Abb. 42).

Sollten FEDUCCIA et al. (2005) und LINGHAM-
Soriar (2010,2012,2014,2016a) mit ihrer Kritik
an der Interpretation der ,,Protofedern® richtig
liegen, wiirde das Modell zur Federentstehung
von PrRuM & BrusH einen wichtigen Pfeiler
verlieren. Die Autoren besprechen die fossilen
Belege der flinf Stadien dieses Modells und hal-
ten die ersten drei nicht fiir tiberzeugend. Viel-
mehr fehlen nach ihrer Auffassung irgendwelche
strukturellen biologischen Belege fiir die Exis-
tenz von Protofedern bei den Dinosauriern der
Unterkreide vollstindig (FEpUCCIA et al. 2005,
146). Die Korperanhinge von Caudipteryx, die
das vierte Stadium reprisentieren konnten, seien
aufgrund verschiedener anatomischer Merkmale
dieser Gattung eher als Riickbildungen denn
als Vorstufen zu betrachten — eine Deutung, die
auch von anderen Forschern als wahrscheinlicher
betrachtet wird (WELLNHOFER 2002,474; PETERS
2002a, 349).

Im Falle von Sinosauropteryx merkt LINGHAM-
Soriar (2012, 700) an, dass die Filamente frei
stehen sollten, wenn es sich um Protofedern han-
delt’! (wie beschrieben sind die Fasern dagegen
dicht gepackt und nicht einzeln isolierbar; die-
selbe Situation ist bei Beipiaosaurus anzutreften).
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LINGHAM-SOLIAR hat seine Kritik an der Fe-
dernatur des Dino-Flaums mehrerer Gattungen
in einer neueren Buchpublikation zusammen-
gefasst und geht darin recht ausfithrlich auf die
nachfolgend kurz zusammengefassten Gegenar-
gumente seiner Kritiker ein (LINGHAM-SOLIAR
2015b, 271-291).

Kritik an Lingham-Soliar

LingHAM-SoLiaRrs Hypothese, es handle sich bei
den ,,Protofedern® nicht um Korperanhinge,
sondern um Kollagenfasern in der Haut, erfihrt
in der Fachwelt wenig Gegenliebe. Beispielsweise
entgegnen GODEFROIT et al. (2014b) am Beispiel
von Kulindadromeus, dass die Fasern nur in be-
stimmten Korperregionen tberliefert sind, was
bei Strukturen der Haut nicht zu erwarten sei.
AuBerdem hitten sie eine gleichmifige Anord-
nung und Dicke;auch das sei bei Kollagenfasern
der Haut nicht zu erwarten, wo eher Biindel zu
erwarten seien. Und sie entspringen bestimmten
Stellen, wihrend Kollagenfasern ohne Unterbre-
chung in der Haut erhalten sein sollten. 2

Prum (2002, 10) behauptet, dass die Filamen-
te bei dem Therizinosaurier Beipiaosaurus gerade
dort im Bereich der Ulna seien, wo man Flug-
federn beiVogeln erwarten konne (unter Beru-
fung auf Xu et al. 1999; was dort aber so nicht
gesagt wird). AuBerdem seien die vermeintlichen
Kollagenfasen nicht unterscheidbar von Federn,
die in denselben Ablagerungen tberliefert sind;
Prum (2002, 10) vermerkt dabei leider nicht,
an welches Beispiel er hier denkt. Ein weiterer
Einwand von PruM ist, dass beim Alvarezsauriden
Shuvuuia nachgewiesen sei, dass die faserigen
Integumentstrukturen beta-Keratin enthalten
hitten, das nur in der Epidermis vorkomme
(unter Berufung auf SCHWEITZER et al. 1999).

VAN DER REEST et al. (2016b) weisen
LingHAM-SoLiaRs Kritik an der Deutung der
Integumentanhinge bei Ornithomimus als Federn
zurtick und liefern Indizien dafiir, dass es sich um
Anhinge und nicht um Kollegenfasern der Haut
handelt. Die Erhaltung von Kollagenfasern sei
extrem selten, auch im Vergleich zur Erhaltung
von Federkeratin. Die Details der erhaltenen
Strukturen passten viel besser zu Integumentan-
hingen als zu Kollagenfasern.
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Abb. 42 Feouccia et al. (2005)
verdeutlichen ihre Auffas-
sung, dass die Kollagenfa-
sern durch den Zerfallspro-
zess verschiedene Positio-
nen einnehmen kénnen, mit
der zufalligen Anordnung
von Stabchen bei einem
Wurf eines Mikado-Spiels.
Einige Stabchen zeigen

eine Verzweigung®, die der
Anordnung von Integument-
strukturen der zerfallenen
Haut von Ichthyosauriern
und theropoden Dinosauri-
ern ahnelt. (Nach Feouccia et
al. 2005)
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3.3 Melanosomen — Hinwei-
se auf Federnatur von Dino-
Flaum?

Als Belege fiir die Federnatur von Dino-Flaum
und gegen dessen Deutung als Kollagenfasern
wird in jingerer Zeit (auch) der Nachweis
bestimmter Melanosomen in den betreffenden
Strukturen angefiihrt. Melanosomen sind we-
nige um groBe, linglich bis rundlich geformte
Organelle, die Farbstoffe enthalten und fiir die
Gefiederfirbung sorgen, aber auch zur Stabilitit
der Federn beitragen konnen. Aus ihrer Form
kann mit einer gewissen Wahrscheinlichkeit bei
Vogeln auf die Farbe der Federn geschlossen
werden, was aber nicht unumstritten ist (MOYER
et al. 2014). L1 et al. (2014, 351) konnten durch
einen umfangreichenVergleich von 181 Gattun-
gen heutiger und fossiler Formen zeigen, dass die
Vielfalt der Melanosomen bei flichigen Federn
und bei Saugerhaaren sehr viel groBer ist im Ver-
gleich zur relativen Einformigkeit bei faserigen
Integumentstrukturen bei Archosauriern und
Coelurosauriern.” ZHANG et al. (2010) werten
den Nachweis von zwei Arten von Melanosomen
in den als Protofedern interpretierten Integu-
mentfasern der Gattungen Sinosauropteryx und
Sinornithosaurus als Beleg fur deren Federnatur.

Der Nachweis von Melanosomen ist aller-
dings umstritten. Bei rundlichen oder ovalen
Mikrostrukturen koénnte sich es sich auch fossi-
lisierte Bakterien handeln (MOYER et al. 2014).
Bakterien besiedeln das tote Gewebe, auch
Federn toter Vogel. Die dabei entstehenden
Muster kénnen durch die lokal unterschiedliche
Beschaftenheit der Federn bedingt sein. Die
Autoren flihrten auch Experimente an heuti-
gen Federn durch. Sie halten Bakterien fiir eher
fossilisierbar als Melanosomen. Zwar kénnte das
Melanin chemisch langzeitstabil sein, doch das
gelte nicht fiir die membranumhdillten Organel-
len, die das Melanin enthalten.”

LiNGHAM-SoLIAR (2011) hat die Arbeit von
ZHANG et al. (2010) kritisch analysiert und
kommt zu einem negativen Urteil iiber deren
wissenschaftliche Qualitit, und zwar in zweierlei
Hinsicht. Zum einen sei der Nachweis, dass es
sich bei den nachgewiesenen Gebilden wirklich
um Melanosomen handelt, nicht erbracht. Er
mahnt methodische Mingel an: So seien keine
Quer- und Lingsschnitte durchgefithrt wor-
den und es fehle eine statistische Analyse von
GroBe und Form der betreffenden Strukturen

(LingHAM-SoLIAR 2011, 575). Bei stirkerer Ver-
groflerung zeige sich, dass Form und GroBe der
Strukturen nicht klar bestimmbar seien; die bei
geringerer VergroBerung erkennbare Form sei
eine optische T4uschung (LiNngHAM-SoLIAR 2011,
576). Zum anderen dulert LINGHAM-SOLIAR eine
grundsitzliche Kritik (vgl. auch LINGHAM-SOLIAR
2015b, 279 ff.): ZHANG et al. hitten gar nicht
alle denkbaren Moglichkeiten iiber die mogli-
che Natur der mutmaBlichen Melanosomen in
Erwigung gezogen, sondern nur die Alternative
,,Melanosomen oder Bakterien® gepriift. Daraus
aber, dass sie ausschlieBen konnen, dass es sich
um Reste von Bakterien handelt, konne nicht
geschlossen werden, dass es sich um Melanoso-
men handelt; das wire eine falsche Dichotomie.
Alle denkbaren Arbeitshypothesen miissten
getestet werden; und LINGHAM-SOLIAR bringt
aufgrund seiner experimentellen Studien eine
Reihe von Indizien dafiir, dass es sich um zer-
fallene Reste von Kollagenfasern handeln kann
und hilt diese Deutung durch die Befunde flir
besser gestiitzt. AuBerdem konne die Deutung
nicht verallgemeinert werden. Die Deutung als
Melanosomen kénne zwar nicht ausgeschlossen
werden, sei aber vollig spekulativ, da ZHANG et
al. (2010) seiner Meinung nach keine Belege
daflir bringen; so miisste z. B. der Zerfall von
Melanosomen untersucht und mit den fossilen
Strukturen verglichen werden.

LiNGHAM-SoLIAR (2011; 2015b) weist auf-
grund dieser Kritikpunkte die Schlussfolgerung
von ZHANG et al. (2010) zuriick, dass schliissig
gezeigt worden sei, dass die Integumentstruk-
turen von Sinosauropteryx Korperanhinge seien.
Weder sei dies positiv gezeigt worden noch
seien alle alternativen Deutungsmoglichkeiten
gepriift worden. Die Federnatur der betreftenden
Filamentstrukturen sei damit weiterhin nicht
sicher belegt.

CoLLEARY et al. (2015) kommen wiederum
zum Urteil, es handle sich doch um Melano-
somen. Sie ahmten experimentell Fossilisie-
rung von Federn nach, indem sie diese hohen
Temperaturen und Driicken aussetzten, um
damit nachzuvollziehen, wie sich chemische
Merkmale im Laufe von Millionen von Jahren
verandert hitten. Sie verglichen die molekularen
Bestandteile der umgewandelten Melanosomen
mit denen aus fossilen Integumentstrukturen
und fanden Ahnlichkeiten.” Diesen Befund
halten sie fiir unvereinbar mit der Bakterienhy-
pothese und werten ihn daher als Stiitze fir die
Melanosomen-Hypothese. Andererseits weisen
LINDGREN et al. (2015) darauf hin, dass manche
Mikroorganismen, die zum Abbau der Lebewe-
sen beitragen, Melanin synthetisieren.

Die Kontroverse um den Nachweis von
Melanosomen ist noch nicht beendet.
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3.4 Zusammenfassung zu den
Gattungen mit Dino-Flaum

Auf der Basis des vorstehenden Uberblicks tiber
Gattungen mit Dino-Flaum konnen folgende
Beobachtungen zusammengetragen werden:

e In vielen Fillen handelt es sich beim
Dino-Flaum um einfache Haare; die Haare sind
in manchen Fillen am oberen Ende verzweigt,
bei einigen Gattungen biischelig (Sinornithosau-
rus, Aurornis, Kulindadromeus). Federn, die etwa
Stadium 3b von Prums Modell ahneln, kommen
bei Serikornis vor und konnten auch bei Sinor-
nithosaurus und Kulindadromeus ausgebildet sein.

¢ Federn besitzen einen hohlen Schaft, ent-
sprechend sollte die erste Stufe der Federentste-
hung nach dem Ontogenese-Modell von Prum
eine hohle, fidige Struktur gewesen sein. Ein
eindeutiger Nachweis daflir, dass die Filamente
hohl waren, liegt allerdings nicht vor oder ist
in einigen Fillen umstritten, da die Nachweise
nur indirekt méglich sind (Xu & Guo 2009,
319). Zudem sind auch die mit Federn nicht
homologen Bartborsten von Truthithnern hohl
und konnen verzweigt sein (CHUONG et al. 2003,
47; Mavr et al. 2016, 7); daher konnen diese
Kennzeichen nicht als sichere Indizien flir eine
Federnatur gewertet werden.

* Ein eindeutiger Nachweis von Follikeln
konnte nicht erbracht werden. Damit ist auch
nicht entscheidbar, ob die Dino-Filamente als
,,Federn* von Stadium 1-3 nach Prums Modell
interpretiert werden kénnen. Nach Auffassung
von MAYR et al. (2016, 8) kann man zum ge-
nauen Ubergang von Fasern zu Federn mangels
Kenntnissen iiber die Ontogenese bei fossilen
Formen wenig sagen; wann der Follikel entstand,
sei unbekannt.”

¢ Daher kann nicht entschieden werden, ob
die Gattungen mit Dino-Flaum als Belege fiir
die Existenz der Stadien 1 und 2 (und eventuell
3b) des Modells von Prum gelten kénnen, da
wesentliche Kennzeichen von Federn an den
Fossilien nicht nachweisbar sind.

* Wihrend Federn heutiger Vogel relativ
weit voneinander entfernt in der Haut einge-
senkt sind und nur bestimmte Bezirke des Kor-
pers (Federfluren) bedecken, ist der Dino-Flaum
oft dicht und unstrukturiert angeordnet oder
bildet bei manchen Arten eine Art ,,Kamm*, was
bei heutigen Federn nicht bekannt ist (MARTIN
2008, 46). Eine Ausnahme bildet die Gattung
Ornithomimus mit nachweislich unterschiedlich
bedeckten Integumentbezirken.

e Strukturen, die als Melanosomen inter-
pretiert werden und damit Hinweise auf eine
Federnatur geben, sind umstritten. Allerdings
wiirde der Nachweis von Melanosomen in den
faserigen Integumentstrukturen (Dino-Flaum)
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keine Klirung liefern, ob aus Faserstrukturen
flichige, flugtaugliche Federn entstanden sind.

* LiINGHAM-SOLIAR sieht starke Indizien
dafiir, dass es sich bei den filamentosen Struk-
turen um Kollagentasern der Haut handelt;
dies wird von den meisten Forschern jedoch
bestritten.

* Bei den Gattungen mit Dino-Flaum aus
der Unterkreide Chinas ist das federtypische
beta-Keratin bisher nicht nachgewiesen worden
(LingHAM-SoLIAR 2015b, 313), Hinweise gibt
es bisher nur bei der oberkretazischen Gattung
Shuvuuia aus der Mongolei.

Aufgrund dieser Befunde gibt es auch skep-
tische Stimmen beziiglich der Federnatur des
Dino-Flaums. So duBert sich WELLNHOFER (2002,
474): ,,Nattrlich muss man sich auch fragen, ob
denn die tiberwiegend filamentdse Koérperbede-
ckung der chinesischen Dinosaurier tiberhaupt
etwas mitVogelevolution zu tun hat, zumal auch
bei anderen Reptiliengruppen, wie den Flugsau-
riern, dhnliche Strukturen (,Haare’ oder Fasern)
gefunden wurden.*”” MaRrTIN & CzERKAS (2000,
687) kommen zum Schluss, dass die Haut einer
groflen Vielfalt von Dinosauriern bekannt sei, es
jedoch unwahrscheinlich sei, dass ein Vorldufer
eines federtragenden Integuments darunter sei.”
Auch LINGHAM-SOLIAR (2015b, Kap. 6) kritisiert
die Bezeichnung der Dinosaurier-Korperanhian-
ge als Federn (unabhingig von der Frage, ob es
sich tatsichlich um Anhdnge handelt) und geht
noch weiter, indem er die Vorgehensweise, den
Dino-Flaum vorschnell als Federn zu bezeich-
nen, als ,, Konsens- Wissenschaft* brandmarkt, die
anscheinend keine tiberpriifbaren Nachweise fuir
ihre Behauptungen bendétigt (LINGHAM-SOLIAR
2015b, 276).”

Zur Entstehung flichiger echter Federn (im
Sinne der in der Einleitung von Kapitel 3 wie-
dergegebenen Definition) konnen den faserigen
Integumentstrukturen keine klaren Hinweise
entnommen werden. Es ist keine Kontinuitit
zwischen faserigen Integumentstrukturen und
flichigen echten Federn nachweisbar. Die im
Zusammenhang mit Prums Modell iiblich
gewordene Bezeichnung des Dino-Flaums als
,,Federn® ist suggestiv und durch dessen Kenn-
zeichen nicht gerechtfertigt. Genauso gut konnte
man die Siugetiere als gefiedert bezeichnen.
Zwar gibt es bei heutigenVogeln auch haarartige
Federn, doch werden diese als Vereinfachungen
angesehen (Prum & BrusH 2002, 275) und sie
kommen mit Ausnahme der Kiwis zusammen
mit Konturfedern vor.

Der bloBe Befund des Vorkommens von
Dino-Flaum besteht darin (sofern man der
Kritik von LingHAM-SoLIAR nicht folgt), dass
bei einer groBen Zahl von Gattungen unter-
schiedlichster systematischer Stellungen eine
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haarartige Korperbedeckung ausgebildet ist. Bei
wenigen Arten (vor allem Sinornithosaurus und
Kulindadromeus) sind diese Haare komplexer
strukturiert, mitVerzweigungen oder als Blindel.
Deren spezielle Funktionen sind nicht bekannt.
OD diese haarartigen Strukturen in irgendeinem
Zusammenhang mit der Entstehung echter, d. h.
flichiger Federn stehen, ist unbekannt und wird
durch die Befunde an den Integumentstrukturen
nicht nahegelegt.

3.5 Systematische Positionen
der Gattungen mit Dino-Flaum

Bis vor nicht allzu langer Zeit hitte wohl jeder
Biologe zugestimmt, dass aufgrund der Kom-
plexitit der Federn diese nur einmal evolu-
tionir entstanden sein konnten. Dazu einige
Statements: HUNTER (o. J.) schreibt: ,,The vast
majority of researchers seem to agree that true
feathers are unlikely to have evolved more than
once*. Bock (2000a, 480) argumentiert: ,, The
complex structure of avian feathers, including
all information from fossilized feathers such as
those present in Archaeopteryx, suggests strongly
that feathers evolved only once in the history of
the Vertebrata. This conclusion is based on the
complicated morphology present in all feathers,
as well as their particular and intricate mode of
embryological development.* WELLNHOFER (zit
in GiBBONs 1996, 720) dulert: ,,It is unlikely that
a feature as unusual as feathers evolved twice.*
MARTIN & CzERKAS (2000, 688) argumentieren
dhnlich: ,,The complex structure of feathers
provides good evidence that feathers arose only
once in birds and that essentially all of their major
features were in place before the major dichoto-
my of birds into the Sauriurae (Archaeopteryx and
the enantiornithine birds) and the Ornithurae,
...“ Und schlieBilich Stoxstap (2000, 2125):
,»--. he [Ruben] and most other scientists think
structures as specialized as feathers must have
evolved only once, ...

Aufgrund der Verteilung von Gattungen mit
Federn oder federartigen Strukturen im System
der Dinosaurier (vgl. Abb. 61-63 in Abschnitt
3.8) ist diese Uberzeugung aber nicht mehr
unangefochten. Wenn man die fadenformigen
Integumentstrukturen (Dino-Flaum) in die
Betrachtung einschlieBt, erscheint angesichts
der Verteilung der betreffenden Gattungen im
System der Dinosaurier (Abb. 62) die Annahme
einer nur einmaligen Entstehung evolutions-

theoretisch sogar unplausibel. Allerdings ist wie
oben erliutert fragwiirdig, ob man hier tiber-
haupt von Federn sprechen kann. Denn wie
erwihnt ist nicht geklirt, wie die filamentdsen
,Federn® im Korper verankert waren, und die
strukturelle Komplexitit ist sehr viel geringer
als bei flugtauglichen Konturfedern. Wenn also
von einer mehrfachen Entstehung von Federn
gesprochen wird, muss geklirt werden, was mit
,,Feder gemeint ist.

Gattungen mit filamentoser Korperbede-
ckung (,,Dino-Flaum®) sind im System der
Dinosaurier weit verbreitet und in vielen Fillen
nicht naher verwandt; einige Gattungen gehdren
sogar zur Dinosaurier-Ordnung der Ornithischia
(Vogelbeckensaurier) und stehen im System weit
entfernt von denVogeln. Die Ornithischia sollen
sich schon sehr frih (in der Mittel-/Obertrias)
von den Saurischia getrennt haben.

Diese weite Verbreitung wirft die Frage auf,
welche Aussagekraft dieses Merkmal beziiglich
phylogenetischer Zusammenhinge und beziiglich
seiner Bedeutung als mogliche Federvorstufe
iiberhaupt hat. Die Verteilung der Gattungen mit
Dino-Flaum im System der Dinosaurier kann
evolutionir nur so erklart werden, dass entweder
haarartige Anhinge mehrfach unabhingig ent-
standen sind oder dass sie bereits an der Basis der
Dinosaurier auftraten (MAYR et al. 2002, 364'%;
MARrTYNIUK 2012, 16'!; GopEFROIT et al. 2014a,
451'%) und mehrfach wieder verloren gingen
(BELL et al. 2013, RaunuT et al. 2012, 11750'%;
Xu et al. 2004, 683). Denkbar wire auch, dass
haarartige Anhiange bei Dinosauriern viel verbrei-
teter sind als bisher nachgewiesen, jedoch in den
meisten Fillen fossil nicht erhalten geblieben sind.

Der Besitz haarartiger Kérperanhinge steht
in vielen Fillen offenkundig nicht im Zusam-
menhang mit der Entstehung von Federn, und
ob das bei den Gattungen der Fall ist, die man
aus anatomischen Griinden eher als Vogelvor-
ldufer ansieht, ist fraglich. Ein Problem fur die
Deutung dieser Strukturen ist die Unklarheit
ihrer Funktion.

Der Nachweis von faserigen Integument-
strukturen bei den Ornithomimiden war insofern
iiberraschend, als diese Gruppe zwar aufgrund
dhnlicher Merkmale als ,,Vogelnachahmer® be-
zeichnet (s. 0.), aber ansonsten mit den Vogeln
nicht als niher verwandt betrachtet werden. Da-
her wurde die evolutionstheoretische Hypothese
formuliert, dass schon bei den gemeinsamen
Vorfahren der Ornithomimiden und der Vogel
Federn bzw. eine flaumartige Korperbedeckung
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ausgebildet waren. Daraus wiirde allerdings er-
neut folgen, dass viele Formen danach Federn
bzw. Flaum wieder zuriickgebildet oder verloren
hitten. AuBerdem miissten diese gemeinsamen
Vorfahren im evolutioniren Modell mehr als
doppelt so alt wie die befiederten Formen der
Ornithomimiden gewesen sein — alles Befunde,
die evolutionstheoretisch nicht gut passen. Heute
ist aber auch die Annahme nicht mehr tabu, dass
echte Federn in verschiedenen evolutioniren
Linien mehrfach unabhingig entstanden sein
konnten (BRUSATTE et al. 2015, R 892), was nicht-
zielgerichtete evolutionire Mechanismen vor
noch groBere Herausforderungen stellt als die
Erklarung einer einmaligen Entstehung.

3.6 ,,Nicht-Vogel-Dinosaurier®-
Gattungen mit echten Federn

Die bisher beschriebenen Gattungen besalen
augenscheinlich keine flichigen, flugtauglichen
Federn. Auch die Integumentstrukturen der
Gattungen Sinornithosaurus und Kulindadromeus,
die an flichige Federn am nichsten herangekom-
men sein konnten, waren weit davon entfernt,
flichig zu sein. Nachgewiesen sind bestenfalls
relativ einfache Verzweigungen fadenférmiger
Korperanhinge, denen zudem der komplette
Muskel- und Steuerungsapparat fiir Flugtaug-
lichkeit gefehlt hat (es gibt daftir jedenfalls kei-
nerelei Nachweise).

Zwischen diesen Formen und Gattungen mit
flichigen Federn besteht eine deutliche Kluft. In
den letzten Jahren wurde eine Reihe von fossilen
Funden sogenannter ,,Nicht-Vogel-Dinosaurier
und ,,primitiver* Vogel im Oberjura und in der
Unterkreide gemacht, die flichige Federn und
ein Federkleid besalen, deren Flugtauglichkeit
aber unklar und umstritten ist. Zum Teil wird
kontrovers diskutiert, ob diese Gattungen mog-
licherweise sekundir flugunfihige Vogel waren
(siche Diskussion zu den einzelnen Gattungen).
Unter diesen Arten kénnten am ehesten mogli-
che evolutioniare Zwischenstufen zu finden sein,
daher sollen sie im Folgenden vorgestellt werden.
Da es in diesem Kapitel um die Entstehung der
Federn geht, soll besonderes Augenmerk auf den
Bau der Federn dieser Arten gelegt werden; da-
gegen soll hier nur am Rande die Flugfihigkeit
der betreffenden Arten diskutiert werden.

Wir beginnen die Reihe mit dem Federbau
und dem Federkleid des mit groBem Abstand
prominentesten fossilen Vogels, Archaeopteryx.

Archaeopteryx

Der sogenannte ,,Urvogel” Archaeopteryx (Abb.
43) gehort zu den bertihmtesten Fossilien und
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es gibt ein uniibersehbares Schrifttum zu dieser
Gattung aus dem frinkischen Oberjura. Die
systematische Stellung von Archaeopteryx ist
umstritten; auch die Frage, ob er aktiv fliegen
konnte, wird bis heute kontrovers diskutiert.
Archaeopteryx muss an dieser Stelle aufgrund
seiner Bekanntheit und historischen Bedeutung
in jedem Fall Erwihnung finden, aber auch weil
er eine der iltesten Formen ist, die eindeutig
Konturfedern besalen, und man sehr viel uber
seine Federn weil3.

Zur Frage nach der Entstehung von Vo-
gelfedern kann Archaeopteryx praktisch nichts
beisteuern, weil nach iibereinstimmender Ein-

Abb. 43 Oben: Das Berliner
Exemplar von Archaeopteryx

lithographica (H. Raas, CC

BY-SA 3.0); unten: Neuere
Rekonstruktion; nach Befun-

den von Carnevet al. (201
dirfte mindestens ein

2)

Teil des Gefieders schwarz
gewesen sein (Nobu Tamura,

CC BY-SA 3.0).
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Abb. 44 Die Archaeopteryx-
Feder aus den Solnhofener
Plattenkalken ist deutlich
asymmetrisch. (H. Raas, CC
BY-SA 3.0)

schitzung der Bearbeiter seine Federn ,,modern®
waren (vgl. Abb. 44). Die Federn gleichen im
Wesentlichen den Federn heutiger Vogel, wie
die nachfolgenden Zitate belegen. Die 1860 in
den Solnhofener Plattenkalken gefundene Feder
ist knapp 6 cm lang, etwa 1 cm breit und besitzt
eine betont asymmetrische Fahne, sie ,,ist in th-
rem Autbau von rezenten Vogelfedern nicht zu
unterscheiden® (KREMER et al. 2000, 323). Fli-
gel- und Schwanzfedern ,,sind in ihrer duleren
Form und ihrem strukturellen Aufbau von den
Federn heutiger Vogel nicht zu unterscheiden®
(WELLNHOFER 2002, 465). ,,Bei Archaeopteryx
waren die Federn bereits ‘fertig’, entsprachen
doch seine Schwung- und Schwanzfedern denen
heutiger Vogel. Thre aerodynamisch bedingte,
asymmetrische Form,ihre Linge und Anordnung
zu einer Fliigelfliche ldsst keinen Zweifel daran,
dass Archaeopteryx bereits flugtihig war® (WELLN-
HOFER 2002, 466). ,,Feathers first appear in the
fossil record in Archaeopteryx in completely mo-
dern form* (Prum 1999, 291). ,.Die Schwung-
federn entsprechen der bei Archaeopteryx schon
bekannten, typisch vogelartigen Ausbildung und
Anordnung, was auf relativ gute Flugleistungen
schlieBen lasst™ (WELLNHOFER 2000, 4 tiber A.
bavarica). Auch Prum & Brush (2002, 262) stellen
fest, dass die Federn von Archaeopteryx eine vollig
moderne Morphologie aufweisen. Daher wiir-

»Bei Archaeopteryx waren die Federn
bereits ,fertig‘, entsprachen doch
seine Schwung- und Schwanzfedern
denen heutiger Vogel.*
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den die iltesten bekannten fossilen Federn nicht
mehr Hinweise tiber den Ursprung der Federn
geben als Federn heutigerVogel. '™ Einige Details
zur Archaeopteryx-Feder fasst STEPHAN (2003)
zusammen. Er kommt zum Schluss, dass ,,Form
und Struktur der Federn von Archaeopteryx und
der Konturfedern rezenter flugfihiger Vogel*
prinzipiell iibereinstimmen. Zweifel daran hitten
keine objektive Basis (STEPHAN 2003, 189).

Nupps & Dvyke (2010) veroffentlichten
allerdings eine Studie, wonach verglichen mit
heute lebendenVogelarten die Schifte der Archa-
eopteryx-Federn deutlich zu schwach flir einen
kontinuierlichen Ruderflug gewesen seien. IThre
Messdaten und Methodik wurden jedoch von
Paur (2010) und LingHAM-SOLIAR (20152;2015Db,
175f., 320f.) in Frage gestellt bzw. kritisiert und
ihre Schlusstolgerungen daher zuriickgewiesen.
Auch FotH et al. (2014, 80) halten die Deutung,
die Federn seien angesichts eines schwach entwi-
ckelten Federschaftes kaum flugtauglich gewesen,
fiir falsch und moglicherweise auf schlechte
Erhaltung der von ihnen untersuchten fossilen
Federabdriicke zuriickzufiihren. Die neueren
Erkenntnisse zum stirkenden Schaumkern des
Schafts (vgl. Kapitel 1) stellen nach DiETRICH-
Biscnorr (2014) die Einschitzung, die Feder-
schifte von Archaeopteryx und Confuciusornis
seien zu schwach fiir einen Schlagflug gewesen,
ebenfalls in Frage.

ScHWEIGERT et al. (2010) berichten iiber eine
isolierte, 8,2 mm lange fossile Feder aus dem
schwibischen Nusplingen, die sie als ,,sehr mo-
dern® beschreiben. Die Nusplinger Plattenkalke
werden etwas ilter datiert als die Solnhofener
Schichten, in denen Archaeopteryx getunden
wurde.

Anchiornis (Troodontidae)

Von Anchiornis huxleyi (Abb. 45) wurden iiber
200 Exemplare in Oberjura-Schichten gefunden,
die mit 151-161 Millionen radiometrischen
Jahren etwas ilter als Archaeopteryx datiert wer-
den (Hu et al. 2009, Xu et al. 2009b). Anchiornis
wurde von den Erstbeschreibern zur Familie
Troodontidae gestellt, eine Zuordnung, die von
PEr et al. (2017) aufgrund genauerer Analysen
von vier sehr gut erhaltenen Exemplaren in
Frage gestellt wurde; diese Autoren stellen die
Gattung ohne genauere Zuordnung zu den
Paraves. Das Tier war mit ca. 35 cm Linge und
geschitzten ca. 100 g Gewicht ziemlich klein
und hatte gut ausgebildete Federn an Armen
und Beinen, ahnlich wie der Dromaeosaurier
Microraptor und die Gattung Pedopenna, die zu
den Avialae gerechnet wird. Vorderarm, Hand,
Unterschenkel und Ful3 hatten jeweils 10-13
lange Schwungtedern. Anders als bei Archaeop-
teryx und bei Microraptor (s. u.) lag der breitere
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Teil des Fliigels zum Kérperzentrum hin. Auler
den Konturfedern wurden auch daunenihnliche
Biischelfedern nachgewiesen.

Trotz der reichhaltigen Befiederung halten
die Beschreiber Hu et al. (2009) Anchiornis nicht
fur flugfihig, da die sehr langen Unterschenkel
eher auf eine laufende Lebensweise hinweisen
wiirden. Das lange und umfassende Federkleid
passe allerdings wiederum dazu nicht. Federn an
den Beinen kommen bei vielen heutigenVogeln
wie auch sehr wahrscheinlich bei Archaeopteryx
vor und haben Schutzfunktion und dienen
dem Wirmehaushalt. Sie sind dort aber nicht
wie bei Anchiornis, Microraptor und Pedopenna in
einer zusammenhingenden ebenen Oberfliche
angeordnet. Daher ist zu vermuten, dass die
Beinfedern dieser fossilen Formen eine andere
Funktion hatten, so Hu et al. (2009). SULLIVAN et
al. (2014, 262) halten die Fahigkeit zum Gleitflug
fiir naheliegend. Die Biologie von Anchiornis war
bis vor kurzem angesichts des ungewohnlichen
Merkmalsmosaiks unverstanden.

Mittels Laserlicht'™ neu rekonstruierte
Details oftenbarten jlingst aber iiberraschend
,moderne* Vogelmerkmale, darunter auch eine
Flughaut (WaNG et al. 2017b). Die Forscher
fanden Reste einer kriftigen Hautmembran,
die Ober- und Unterarme verbindet (ein soge-
nanntes Propatagium); dieser Befund legt nahe
legt, dass das Tier entgegen bisheriger Auffassung
doch flugfihig gewesen sein konnte (allerdings
wurden keine asymmetrischen Federn nachgewie-
sen). Die Flughaut am Ellenbogen hilft heutigen
Vogeln beim Start vom Boden aus; somit kénnte
sie auch Anchiornis zu dieser Fihigkeit verholfen
haben, so die Wissenschaftler; sicher kann das
aber nicht festgestellt werden. Die Fliigel waren
demnach den Fligeln heutigerVogel bemerkens-
wert dhnlich. Regulir angeordnete Punkte auf
der Korperoberfliche werden als Federfollikel
interpretiert, diese bilden allerdings nicht wie
bei heutigen Vgeln ein deutliches Muster von
Federfluren und Federrainen (befiederte und un-
befiederte Regionen), was neben der Symmetrie
der Federn ein weiterer Hinweis auf eine beson-
dere Art des Fluges hinweist (WANG et al 2017,
4). Die Forscher schlieBen aus der Existenz der
Flughaut, dass Anchiornis den Arm relativ gerade
ausrichten konnte, wie das bei heutigen Gleitern
typisch ist; der Bau der Arme sei vermutlich auf’
eine bislang unter den Paraves unbekannte Weise
gestaltet gewesen (WANG et al. 2017b, 3). Die
Forscher schlieBen aus den neuen Befunden,
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dass Anchiornis oftenbar sehr viel besser fliegen
konnte als bisher angenommen.

Beziiglich der zeitlichen Stellung wiirde An-
chiornis in eine Vorfahrenstellung zu denVogeln
passen, allerdings ist diese Gattung vierfliigelig,
was der Vorstellung widerspricht, dassVogel von
zweibeinig sich fortbewegenden Dinosauriern
abstammen. Aufgrund des Besitzes vogeltypischer
Merkmals wurde auch schon vorgeschlagen,
Anchiornis zu den Vogeln zu stellen (FEDUCCIA
2012, 163; AGNOLIN & Novas 2013, 23). Da es
an dieser Stelle um die Entstehung von Federn
gehen soll, sollen phylogenetische Hypothesen
hier nicht diskutiert werden (die Situation wird
hier zunehmend widerspriichlicher; vgl. dazu
JUNKER 2009¢).

Jianianhualong (Troodontidae)

Aufgrund zahlreicher morphologischer Merk-
male wird auch die kiirzlich beschriebene Gat-
tung Jianianhualong aus derYixian-Formation der
Unterkreide Chinas zu den Troodontidae gestellt
(Xu etal.2017, Abb. 46). Der Fund ist aullerge-
wohnlich, weil erstmals bei einem Troodontiden
asymmetrische Federn nachgewiesen wurden.

Abb. 45 Anchiornis huxleyi,
links Fossil mit gut erkenn-
baren Federn (CC BY-SA
2.0); rechts Rekonstruktion
(Museum fiir Naturkunde,
Berlin, CC-BY-SA 4.0).

STUDIUM INTEGRALE

| 45



Abb. 46 Jianianhualong
tengi. Fossil aus Xu et al.
(2017) (CC BY 4.0); Rekon-

struktion: Julius T. Csotonyi,

CCBY 4.0)

Federn sind entlang fast der ganzen Wirbelsiu-
le, an den Armen, an den Beinen (war somit
vierfligelig) und am Schwanz erhalten, der als
Fiederschwanz ausgebildet ist und an dem auch
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die deutlich asymmetrischen Federn entdeckt
wurden. An den bis zu 12 c¢m langen und bis
1 c¢m breiten Federn sind allerdings nicht viele
morphologische Details erkennbar. Etwas unge-
wohnlich ist, dass die Federn distal (am Ende) z.
T. abgerundet (,,blunt™) und breiter sind als im
proximalen Bereich. Aufgrund dieses Fundes
nehmen Xu et al. (2017) an, dass asymmetrische
Federn ein urspriingliches (anzestrales) Merkmal
der Paraves waren. Das wiirde aber bedeuten,
dass manche Gattungen asymmetrische Federn
moglicherweise wieder verloren haben.

Jianianhualong besitzt ein Mosaik aus ur-
spriinglichen (plesiomorphen) und abgeleiteten
(apomorphen) Merkmalen und steht nach
phylogenetischen Analysen dementsprechend
zwischen urspriinglichen und abgeleiteten
Troodontiden. Plesiomorph sind Merkmale des
Beckens und der Vorderextremititen, wahrend
Schidel und Hinterextremititen apomorph sind.
Dagegen sind bei der Troodontiden-Gattung
Sinusonasus die Verhiltnisse teilweise umgekehrt
(Xu et al. 2017,9).

Jinfengopteryx (Troodontidae?)

Der getfiederte Jinfengopteryx (Abb. 47) aus der
Unterkreide Chinas wird ebenfalls zu den Troo-
dontidae gestellt, was allerdings nicht unumstrit-
ten ist (vgl. AGNOLIN & Novas 2013). Federn sind
um den Hals, am Rumpf, im Bereich der Hiifte,
am oberen Bereich der Hinterextremitit, am
Schwanz und an der Hand erhalten. Die meisten
Federn sind kurz und morphologisch einfach
und einige sind nicht flichig (Xu & Guo 2009);
die Schwanzfedern sind symmetrisch und dhneln
den Schwanzfedern von Archaeopteryx (ZHou &
ZHANG 2006, 93).

Eosinopteryx (Troodontidae?)

Die oberjurassische Gattung Eosinopteryx (Abb.
48) aus derTiaojishan-Formation Chinas wird zu
Troodontidae gestellt; ihre systematische Stellung
ist aber ebenfalls nicht gesichert. Im Skelettbau
ist sie Anchiornis ahnlich, doch ist im Vergleich
zu dieser Gattung das Gefieder weniger ausge-
prigt, vor allem an den Beinen und am Schwanz,
wodurch Eosinopteryx besser laufen konnte als
Anchiornis (GODEFROIT et al. 2013b; die Autoren
schlieBen allerdings nicht aus, dass das Fehlen ein
Erhaltungsartefakt sein konnte [S. 5]). Eosinopte-
ryx erweitert damit die Vielfalt oberjurassischer
gefiederter Formen.'*

Wie bei Anchiornis sind die langsten Schwung-
federn von Eosinopteryx brevipenna mindestens 1
¥ mal so lang wie der Humerus und symme-

Abb. 47 Rekonstruktion von Jinfengopteryx elegans (Matt
Martyniuk, CC BY 2.5)
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trisch, wihrend flichige Schwanzfedern fehlen.
Daunenartige Federn sind an Kopf, Hals, Brust,
Riicken und Schwanz ausgebildet (GODEFROIT
et al. 2013b, 4).

Aufgrund des kiirzeren Humerus und kiirze-
ren Hand und der geringeren Befiederung hatte
Eosinopteryx eine viel kiirzere Fliigelspannweite
als Anchiornis oder Archaeopteryx (GODEFROIT et
al. 2013Db, 5).

Weitere Gattungen unter den Troodontiden
konnten befiedert gewesen sein, doch eine Fie-
derung wird bei diesen nur indirekt erschlossen
(Meti, Sinornithoides).

Protarchaeopteryx (Oviraptorosauria)

Der befiederte truthahngroBe Protarchaeopteryx
robusta (J1 et al. 1998; Abb. 49) aus der Yixian-
Formation Chinas (Unterkreide) wurde zunichst

fiir einen Vorfahren von Archaeopteryx gehalten,

2017-1

wird mittlerweile jedoch aufgrund genauerer
Untersuchungen zu den Oviraptorosauria ge-
stellt. Protarchaeopteryx war an Brust, Oberschen-
keln sowie an beiden Seiten des Wirbelschwanzes
befiedert. Auch Halbdaunen und daunenartige
Federn wurden gefunden (Ji et al. 1998, 760f;
Xu & Guo 2009). Die korperfernsten Federn
sind modern mit zentralem Schaft, von dem
symmetrisch zu beiden Seiten Federiste abzwei-
gen, die eine Fahne bilden (NoORELL & Xu 2005,
286; vgl. Witmer 2002, 11). Die Konturfedern
waren symmetrisch und das Armskelett war nur
gut halb so lang wie das Beinskelett; aus beidem
folgt, dass Protarchaeopteryx kein aktiver Flieger
sein konnte. Die Federn waren bis zu 5 cm lang;
nur die (nicht vollstindig erhaltenen) Schwanz-
federn waren vermutlich bis iber 15 c¢m lang.
Einige Forscher sind der Auffassung, dass
es sich um einen flugunfihig gewordenen
Vogel handelt. So argumentiert PETERS (2001,

STUDIUM INTEGRALE

Abb. 48 Fosinopteryx
brevipenna, Fossil (aus
Goperrorr et al. 2013b; mit
freundlicher Genehmigung)
und Rekonstruktion (CC
BY-SA 3.0)

Abb. 49 Protarchaeopteryx
robusta, Holotyp, Abdrticke
von Kontur- und Daunen-
federn und Abdriicke von
Schwanzfedern (rechts).
Balken: Links: 1 cm, Mitte:
5 cm, rechts: 0,5 cm. (Aus Ji
et al. 1998; mit freundlicher
Genehmigung)
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400): ,,Diese Federn haben offenbar eine dicht
geschlossene Fahne. Nach unseren obigen
Uberlegungen bietet nur der Flug die notigen
Selektionsdrucke fiir eine solche Bildung. Der
Schluss liegt demnach sehr nahe, dass es sich hier
um sekundir flugunfihige Vogel handelt, deren

Federn noch nicht wieder ihre feste Struktur vol-
lig verloren haben.* MARTIN & CzerKAs (2000,
691) halten Protarchaeopteryx aufgrund der grofen
Hand dennoch fur begrenzt flugfihig; und diese
Gattung sei aufgrund der typisch vogelartigen
taillierten Zahne, des verkiirzten Schwanzes und
der Fibula sowie des gegenstindigen Hallux fast
sicher ein Vogel gewesen'”” (ebenso MARTIN
2004). Fepuccia (2012, 175) ist der Auffassung,
dass die Merkmale von Protarchaeopteryx (ebenso
wie von Caudipteryx) bestens in das Muster von
Flugunfihigkeit aufgrund von Pidomorphose
passe, wie es Gavin de Beer bei Ratiten gezeigt
habe. Die meisten Paliontologen stellen Protar-
chaeopteryx jedoch auBerhalb der Avialae (z. B. J1
et al. 1998, 761; NoreLL & Xu 2005, 286).

Caudipteryx (Oviraptorosauria)

GroBe Ahnlichkeit zu Protarchaeopteryx zeigt
Caudipteryx (,,Schwanzfeder®, Abb. 50) und
wird daher ebenfalls zu den Oviraptorosauria
gestellt. Caudipteryx ist mit einer Linge von 70
cm ein relativ kleiner Vertreter dieser Gruppe.
Schwungfedern sind fossil erhalten am zweiten
Mittelhandknochen und Finger sowie am Ende
der Schwanzwirbelsiule (Jt et al. 1998), aullerdem
scheinen Schwungfedern entlang der Vorder-
arme erhalten zu sein (Xu & Guo 2009, 316).
Die lingste Feder ist etwa 16 cm lang.'”™ Der
Federschaft ist gut entwickelt, die Federfahne
symmetrisch. ,,Der iibrige Korper scheint von
kleinen Kontur- und Dunenfedern bedeckt ge-
wesen zu sein® (WELLNHOFER 2002, 470). Arm-
und Handskelett sind wie bei Protarchaeopteryx
allerdings ziemlich kurz. Wegen der Kleinheit
der Federn und der Vorderextremititen konnte
Caudipteryx wie Protarchaeopteryx nicht flugfihig
gewesen sein (PETERs 2002, 349).

Eine ganze Reihe von Bearbeitern betrachtet
Caudipteryx als sekundir flugunfihig. So mei-
nen MARTIN & Czerkas (2000, 691), dass die
Form der Hand nur als abgeleitet von einem
flugfihigenVorfahren verstanden werden konne.
Jones et al. (2000) kommen zu diesem Schluss
aufgrund der Kérperproportionen und durch
einem Vergleich mit flugunfihigen Vogeln und
Theropoden'”, wihrend DYKE & NORELL (2005)

in einer Entgegnung zu JONES et al. zu einer
anderen Einschitzung gelangen und Caudipteryx
auBerhalb der Vogel platzieren. FEpUCCIA et al.
(2005) und OsmoOrLskA et al. (2004) wiederum
ordnen die Oviraptorosauria, zu denen Caudi-
pteryx gerechnet wird, innerhalb derVogel ein.

Fir WEeLLNHOFER (2002, 470) deuten Schi-
delmerkmale darauf hin, dass die Oviraptorosau-
rier flugunfihige Vogel sind; er schreibt: ,,Cau-
dipteryx darf nun wohl als sekundir flugunfihig
gewordener Vogel eingestuft werden, obwohl er
seinem Skelettbau nach urtiimlichere theropo-
denartige Merkmale aufweist, als sie bei Archa-
eopteryx vorliegen (WELLNHOFER 2002, 474).

Auch PeTERs (2002, 349) hilt es nicht fir
plausibel, dass Caudipteryx und Protarchaeopteryx
Vogelvorliufer seien. Caudipteryx habe anato-
mische Merkmale, die sehr dhnlich zu flugun-
fihigen Laufvogeln sind, was einen deutlichen
Hinweis darauf abgebe, dass Caudipteryx ein
Vogel sei und flugfihige Vorfahren hatte (PE-
TERS 2002, 350). Auch Fepuccia (1999, 4742),
OrsoN (2002, 1204), Geist & Fepuccia (2000,
668), MARTIN & Czerkas (2000, 691) und Fe-
puccia & Czerkas (2015) plidieren aufgrund
vogeltypischer Merkmale fiir einen Vogelstatus
bei Caudipteryx; RUBEN & Jones (2000, 594)
sind der Auffassung, dass die Merkmale, die flir
einen Status als ,,Noch-nicht-Vogel* sprechen,
nicht eindeutig seien.

Dagegen bestreitet WiTmer (2002, 11, 12)
die Vogel-Hypothese wegen (zu vieler) ple-
siomorpher dinosaurierartiger Merkmale (vgl.
NorwmiLe 2000). Fiir Znou & Hou (2002, 180)
stellt sich die Situation so dar: Caudipteryx habe
zwar einige ,,unerwartete” Vogelmerkmale, sei
aber andererseits im Grundsatz anderen kleinen
,»INicht-Vogel-Theropoden® dhnlich.""” Dyke
& NoreLL (2005) sehen keinen Grund dafiir,
Caudipteryx als etwas anderes als einen ,,Nicht-
Vogel-Dinosaurier* anzusehen.!'! CHIAPPE &
DykE (2002, 107) kritisieren, dass die Beftirwor-
ter desVogelstatus Merkmale zugrunde legen, die
entweder fehlerhaft oder zirkulir seien oder auch
bei ,,Nicht-Vogel-Dinosauriern® vorkommen;
auBerdem miissten in diesem Fall einige Riick-
entwicklungen angenommen werden (CHIAPPE
& Dyke 2002, 109).'2

Paut (2002, 124) wiederum listet 6 Merkmale
auf, die unter Zugrundelegung der Cursorial-
hypothese bei Vogelvorlaufern verwirklicht sein

113

sollten'”, und stellt fest, dass keines bei Caudip-

teryx vorkomme, sondern das dessen Merkmale
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direkt diesen Erwartungen widersprichen. Die
symmetrischen Federn seien ungeeignet, um
Auftrieb oder Schub zu ermoglichen; Caudi-
pteryx habe so wenig beginnende Fliigel gehabt
wie der Vogel Strau3. Aber auch als Riuber,
der (gemill dem Flugentstehungsmodell von
GARNER et al. 1999; vgl. Abschnitt 4.4) auf seine
Beute herabstiirzt, komme Caudipteryx wegen
der kurzen Vorderextremititen und fehlender
Raubtiermerkmale nicht in Frage. DerVergleich
seiner Merkmale mit heutigen Vogeln lege eine
sekundire Flugunfihigkeit nahe.!™*

Man kann aus alledem schlieBen, dass die
Oviraptorosauria eine Gruppe eigener Art mit
spezieller Merkmalskombination sind. Die mor-
phologischen Daten sind offenbar unterschied-
lich interpretierbar und scheinen keine sichere
Positionierung im System zu erlauben. Mit einer
nennenswerten Anzahl von Konvergenzen und/
oder Reversionen muss im evolutionstheoreti-
schen Rahmen in jedem Fall gerechnet werden.

Gigantoraptor (Oviraptorosauria)

Diese Gattung aus der Oberkreide wird trotz des
geschitzten enormen Gewichts von 1.400 kg
zu den Oviraptorosauria gestellt. Sie weist noch
mehrVogelmerkmale als die anderen Gattungen
dieser Gruppe auf (Xu et al. 2007) — entgegen
dem Trend der Verkleinerung bei zunehmender
Vogelihnlichkeit. Da einige Oviraptorosauria
gefiedert sind, wird dies auch bei Gigantoraptor
vermutet (XU et al. 2007; Suppl. Inform.), doch
ist der Besitz von Federn nicht nachgewiesen
worden.
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Nomingia (Oviraptorosauria)

Auch die Gattung Nomingia aus der Oberkreide
soll Federn besessen haben; sind allerdings wie
bei Gigantoraptor nicht nachgewiesen, sondern
derenVorkommen wird indirekt daraus geschlos-
sen, dass Nomingia ein vogeltypisches Pygostyl
besall (OsmOLsKkA et al. 2004, 182; BARSBOLD et
al. 2000).

Yixianosaurus (Maniraptora inc. sedis;
Scansoriopterygidae? Dromaeosauri-
dae?)

Von dieser ca. 1 m groBen Gattung aus der Un-
terkreide sind Bruchstiicke von Brustgiirtel, der
Vorderextremititen und einige Rippen erhalten.
Die systematische Zugehorigkeit ist unklar. Die
verlingerten vorletzten Fingerglieder diirften
eine Kletteranpassung sein (Xu & WanG 2003).
An den Vorderextremititen wurden schlecht
erhaltene Integumentstrukturen gefunden, bei
denen es sich um Reste von Konturfedern han-
deln konnte (NoreLL & Xu 2005).

Microraptor (Dromaeosauridae)

Zu dieser Gattung der Dromaeosauriden aus der
Unterkreide werden zwei relativ kleine Arten ge-
rechnet, Microraptor zhaoianus (krihengro(3, Abb.
51) und Microraptor gui (ca. 77 cm Gesamtlinge,
Abb. 52). Letztere erlangte einige Aufmerksam-
keit, weil es sich sehr wahrscheinlich um einen
Doppeldecker-Flieger handelt, einem Bauplan
also, der in dieser Hinsicht nicht vogeltypisch ist,
da beide Extremititenpaare zum Fliegen, ver-
mutlich einem Gleitflug mit Auf- und Abschwin-

Abb. 50 Caudipteryx zoui,
Holotyp (Gareth J. Dvke

and Mark A. Norew, CC BY
2.0) und Rekonstruktion
(James Reece © Austra-

lian Museum, http://
australianmuseum.net.au/
caudipteryx-zoui)
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Abb. 51 Holotyp-Fossil von
Microraptor zhaoianus, Hong
Kong Science Museum (CC
BY-SA 3.0) und Rekonstruk-
tion (Matt Marrtyniuk, CC BY
3.0)

gen dienten (CHATTERJEE & TEMPLIN 2007).
Bemerkenswerterweise gehort ausgerechnet die
gefiederte Gattung Microraptor zu den iltesten
Dromaeosauriden. AuBer bei Microraptor, Sinor-
nithosaurus, Changyuraptor und Zhenyuanlong sind
Federn oder federartige Kérperbedeckungen bei
Dromaeosaurier-Gattungen fossil nicht belegt,
ihre Existenz wird aber evolutionstheoretisch
vermutet, weshalb bei Rekonstruktionen von
Dromaeosauriern trotz fehlenden Nachweises
oft Federn gezeichnet werden.'

Microraptor gui war mit zum Teil asymmetri-
schen, langen Schwungfedern an den Vorderar-
men, an der Hand, am Schienbein, am Metatar-
sus und an der vorderen Hilfte des Schwanzes
befiedert. Der ganze Korper war mit 25-30

mm langen daunenartigen Federn bedeckt,
das Federkleid insgesamt vogelartig (XU et al.
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2003; WeLLNHOFER 2003, 208f.). Prum (2003,
323) bezeichnet die Konturfedern als ,,fully
modern®. Auf dem Kopf waren bis zu 40 mm
lange Federn, die vermutlich als Schmuck- oder
Imponierfedern dienten. ,,Die Schwungfedern
(Remiges) an den VordergliedmalBen sind dabei
nach einem vogelahnlichen Muster angeordnet
und umfassen etwa 12 lange Handschwingen und
18 deutlich kiirzere Armschwingen. Der Grad
der Asymmetrie nimmt zum Korper hin ab, wie
bei rezenten Végeln (WELLNHOFER 2003, 209).
Praktisch das gesamte Hinterbein war bis auf die
FuBe befiedert; die Beinfedern waren 12-19 cm
lang (CHATTERJEE & TEMPLIN 2007, 1576). Neu
ist der Nachweis von asymmetrischen langen
Schwungfedern am Mittelfull (WELLNHOFER
2003, 209). HonNE et al. (2010) zeigten, dass
die Federn wie bei Vogeln an den Knochen
ansetzten, und schlieBen, dass sich die Federn
des Microraptor-Holotyps in einer natiirlichen
Position befanden.

Die Federn bei Microraptor zhaoianus sind
nicht so gut erhalten. Typische Konturfedern
seien nicht zu erkennen, manche Abdriicke
koénnten aber von Federschiften echter Kontur-
federn stammen (Xu et al. 2000, 707).

Lange Beinfedern an Beinen und Fiilen
und somit mutmaBliche Vierfliigeligkeit sind
mittlerweile bei einer ganzen Reihe weiterer
,,INicht-Vogel-Dinosaurier* bekannt: Pedopenna,
Anchiornis, Changyuraptor, Xiaotingia, Jianianhua-
long (LEFEVRE et al. 2017, 2; siche auch bei den
einzelnen Gattungen).

Microraptor hatte ausgeprigte Klauen und
konnte vermutlich trotz Beinbefiederung klet-
tern (MARTIN 2008; BURNHAM et al.2009). Daher
wird diese Gattung auch als Kronzeuge fiir die
Baumtheorie der Flugentstehung angefiihrt (vgl.
Abschnitt 4.2).

Cryptovolans. Als artgleich mit Microrap-
tor wird heute die von Czerkas et al. (2002)
beschriebene Gattung Cryptovolans eingestuft.
Czerkas et al. (2002, 118) beschreiben die
Federn des von ihnen beschriebenen Exemp-
lars als asymmetrisch und eindeutig vogelartig
(ebenso NORELL et al. 2002, 36'). Diese Auto-
ren betrachten die Dromaeosauridae, zu denen
Cryptovolans bzw. Microraptor gehoren, wegen
des Besitzes von flugtauglichen Federn alsVogel
und nicht als Vogelvorfahren — eine Auffassung,
der die Mehrheit der Paliontologen allerdings
nicht folgt.
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Changyuraptor (Dromaeosauridae)

Changyuraptor yangi (Abb. 53) aus der Unter-
kreide Chinas (Yixian-Formation) wird ebenfalls
zu den Microraptorinae (Dromaeosauridae)
gestellt und war wie Microraptor gui vierfligelig
und vermutlich ein Gleitflieger. Mit ca. 1,30 m
Linge und einem geschitzten Gewicht von ca.
4 kg handelt es sich um den mit Abstand grof3-
ten Vertreter der Microraptorinae. Die Federn
waren denen heutiger Vogel vergleichbar. Die
Schwanzfedern waren fast 30 cm lang und die
lingsten bei einer Gattung, die nicht zu den
Vogeln gerechnet wird, und waren vermutlich
fiir den Landevorgang wichtig (HAN et al. 2014).

Zhenyuanlong (Dromaeosauridae)

Mit iiber 1,50 m GroBe ist Zhenyuanlong (Abb.
54) aus der Yixian-Formation der Unterkreide
Chinas die gréfte Dinosaurier-Gattung mit Fe-
dern, die der Fiederung heutigerVégel gleichen
(LU & Brusarte 2015) — falls diese Gattung
wirklich ein Dinosaurier war. Einige Merkmale
sprechen eher dafiir, dass es sich um einen se-
kundir flugunfihigen Vogel handelt.
Zhenyuanlong besall zwar einerseits Federn
wie heutige Vogel, mehrlagig angeordnet, mit
Schaft, Feinstrukturen und z.T. mit asymmetri-
scher Form, was als Indiz fur die Flugtauglichkeit
zu werten ist. Andererseits aber sind seine Vor-
derextremititen viel zu kurz, um einen Flug zu
ermoglichen. Woflir unter diesen Umstinden die
gut ausgebildeten Federn dienten, ist unklar, da-
her wird auch die Deutung erwogen, dass es sich
um eine sekundir flugunfihige Form handeln
konnte (wie bei Caudipteryx und Protarchaeop-
teryx). Zhenyuanlong wire dann kein befiederter
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Dinosaurier, sondern Abkommling eines Vogels,
was nach Auffassung von Czerkas & FEpuCCIA
(2014, 2) und CzErkas et al. (2002, 118) fiir alle

Dromacosaurier gilt.

Unenlagia (Dromaeosauridae)

Wie bei Gigantoraptor und Nomingia wird auch
beim Dromaeosauriden Unenlagia comahuensis
die Existenz von Federn nur anhand indirek-
ter Indizien wahrscheinlich gemacht. So sind
Novas & Puerta (1997, 391) der Auffassung,
dass die GroBe von Unenlagia, kombiniert mit
kurzen Vorderextremititen flir Flugunfihigkeit
sprechen, dass aber aus der phylogenetischen
Position geschlossen werden konne, dass Un-
enlagia von flugfihigen Formen abstammt. In
R ekonstruktionen wird Unenlagia entsprechend
als teilweise befiedert dargestellt, obwohl Federn
nicht direkt nachgewiesen wurden (z. B. http://
www.dinosaur-world.com/feathered_dinosaurs/
unenlagia_comahuensis.htm).

Abb. 52 Holotyp-Fossil von
Microraptor gui. Die weilsen
Pfeile deuten auf Federab-
driicke (aus Hone et al. 2010;
CC BY 2.5) und Rekonstrukti-
on als Doppeldecker-Flieger
(durbed.deviantart.com, CC
BY-SA 3.0).

Abb. 53 Rekonstruktion von
Changyuraptor yangi (Emily
WittoucHsy, CC BY-SA 4.0)
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Abb. 54 Holotyp von Zhen-
yuanlong zhengi (aus Lu &
BrusatTe 2015; CC BY 4.0)
und Rekonstruktion (Emily
Wittouchsy; CC BY-SA 4.0)

Abb. 55 Holotyp von
Pedopenna daohugouensis.
(Aus Xu & ZnanG 2005; mit
freundlicher Genehmigung)
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Velociraptor (Dromaeosauridae)

Einen indirekten Hinweis auf den Besitz von Fe-
dern gibt es bei Veloiraptor. TURNER et al. (2007)
wiesen an einer Elle von Velociraptor Ansitze (quill
knobs) fiir zwolf Federkiele der Armschwingen
nach. Diese Papillen befinden sich an den Stellen,
an denen sie auch bei heutigenVégeln vorkom-
men. Federn selber wurden allerdings nicht
direkt nachgewiesen. Die Forscher schlieBen,
dass 14 Armschwingen ausgebildet waren, was
gut zur Anzahl von 12 oder mehr Armschwin-
gen bei Archaeopteryx passe. Die Funktion der
mutmaflichen Federn ist unklar. TURNER et al.
(2007) halten es fur moglich, dass es sich um
Reste von kleineren, moglicherweise flugfihigen
Vorfahren handelt."”

Pedopenna (Avialae inc. sedis)

Von der Gattung Pedopenna (Abb. 55) sind nur
die Hinterbeine fossil Giberliefert (Xu & ZHANG
2005); sie wird zu den Maniraptoren (vgl. Abb.
22) gestellt; eine genauere Zuordnung (Avialae?
Paraves?) ist unsicher (SULLIVAN et al. 2014). Sie
hat ihren Namen von langen symmetrischen
Konturfedern, die an ganzer Linge am Mittel-
ful} ansetzen. Die Daohugou-Schichten Chinas,
in denen Pedopenna entdeckt wurde, werden
neuerdings in den Oberjura gestellt (SULLIVAN
et al. 2014). Lange Konturfedern an den Beinen
werden als Indiz flir einen vierfligeligen Gleit-
flug gewertet (Czerkas & FEpUCCcIA 2014, 844;
Xu & ZHANG 2005, 173); Xu & ZHANG (2005,
176) diskutieren die Hypothese, dass Pedopenna
ein Evolutionsstadium vom Gleiten zum Fliegen
durch Reduktion der Hinterfliigel reprisentiert;
sie halten aber auch eine Ornamentfunktion ftir
moglich. Eine Anderung der Funktion, etwa vom
Fliegen zur Ornamentierung, zum Schutz oder
Wirmedimmung oder die relative Bedeutung
beziiglich der Aerodynamik konnte dieVariation
in der Morphologie der FuBfedern unter den
Eumaniraptoren und basalenVégeln erkliren.''®
Gattungen wie Pedopenna werden von Xu &
ZHANG (2005, 176) als Belege fiir die Hypothese
gewertet, dass zuerst ein Gleitflug evolvierte und
im Verlaut der weiteren Evolution des Schlag-
flugs die Befiederung der Hinterextremititen
reduziert wurde. Fiir SULLIVAN et al. (2014) ist
unklar, in welchem Umfang die Federn an den
Hinterbeinen von Pedopenna zu einem Flug
beigetragen haben konnten.

Xiaotingia (Avialae inc. sedis)

Die im Jahr 2011 beschriebene Gattung Xiaotin-
gia (Abb. 56) aus der oberjurassischen Tiaojishan-
Formation Chinas erlangte einige Bekanntheit,
weil ihr Einbezug in die stammesgeschichtliche
Analyse dazu fiihrte, dass Archaeopteryx niher zu
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den Deinonychosauriern als zu spiteren Vogeln
gestellt wurde (Xu et al. 2011), was spiter jedoch
revidiert wurde (TURNER et al.2012). SULLIVAN et
al. (2014) berichten von einem undeutlich erhal-
tenen Gefieder mit besonders langen Federn am
Femur. Auch an den Phalangen des FuBes sind
Federn nachweisbar. Die Erhaltung ist allerdings
zu schlecht,um Details erkennen zu konnen. Da
die Vorderextremititen ziemlich lang sind und
die Furkula robust ist (XU et al. 2011),konnen die
Federn dennoch als Indiz fiir eine Flugfihigkeit
von Xiaotingia gewertet werden.

3.7 Arten mit speziellen
Federtypen

Neben haarartigen Integumentstrukturen und
Konturfedern sind von fossil iiberliefertenVogeln
und Dinosauriern auch spezielle Federtypen be-
kannt. Einer dieser ungewohnlichen Federtypen
wird als ,,proximately ribbon-like pennaceous
feather* (mit PRPF abgekiirzt) bezeichnet, was
man als ,,Konturfeder mit kérpernaher bandar-
tiger Ausprigung’ tibersetzen konnte. Gemeint
sind damit Federn, die bandartig lang, am Ende
jedoch konturfederartig flichig sind (Abb. 35,
36). Bemerkenswerterweise muss evolutionsthe-
oretisch eine mindestens vier Mal unabhingige
Entstehung dieses Federtyps angenommen wer-
den (Xu et al. 2010): bei den Confuciusornithi-
den, bei einigen Enantiornithinen (,,Gegenvo-
gel®), beim Oviraptorosauriden Similicaudipteryx
(Prum 2010) und dem Dromaeosaurier Epide-
xipteryx (Abb. 36), der am Schwanz vier lange,
bis zu 19 cm lange bandartige Federn besal3
(ZHANG et al. 2008).

AuBer den PRPF wurde ein weiterer Typ
von bandartigen Federn entdeckt, sogenannte
,»elongate broad filamentous feathers* (EBFF),
d. h. ,,verlingerte breite fadentérmige Federn®,
bei denen wie bei den PRPF eine Schaufunkti-
on vermutet wird. So wurden wie oben bereits
erwihnt bei Beipiaosaurus (Abb. 25) auller kur-
zen, faserigen Federn auch bis zu 15 cm lange
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schmale bandartige Anhinge nachgewiesen, die
unverzweigt und relativ steif waren; sie weisen
damit Ahnlichkeiten mit Psittacosaurus und ei-
nigen Flugsauriern auf (Xu et al. 2009b, 834;
Crarke 2013, 690).

Erst jingst wurde bei der neu beschriebenen
Gattung Cruralispennia aus der Gruppe der Ge-
genvogel (Huajiying-Formation Nordwestchi-
nas, Unterkreide, 131 Millionen radiometrische
Jahre) ein weiterer neuer Federtyp entdeckt
(WANG et al. 2017a). Diese Federn befanden sich
an den Schenkeln, waren im koérpernahen Be-
reich drahtartig und besal3en distal fadige Spitzen.
WANG et al. (2017a) bezeichnen diesen Federtyp
als ,,PWFDT* — , proximally wire-like part with
ashort filamentous distal tip“ (Abb. 57). Auftillig
variationsreich sind auch Schwanzfedern der
iltesten Pygostylia aus der Unterkreide: einige
Enantiornithinen besalen ein Paar verlingerter
Schwanztedern, Sapeornis besal3 einen abgestuf-
ten Facher von Konturfedern, Schizooura einen
gegabelten Schwanz aus Konturfedern und
Hongshanornis einen ficherférmigen Schwanz
wie heutige Végel (LEFEVRE et al. 2017, 10).

Ein weiterer Mosaikstein zur groBen Vielfalt
bei den iltesten fossilen Végeln und nahe-
stehenden Dinosauriern ist auch der Befund

Abb. 56 Xiaotingia zhengi
Fossil (CC BY-SA 2.0)und Re-
konstruktion (El fosilmania-
co, CC BY-SA 3.0).

Abb. 57 Ungewdhnliche

Form einiger Federn an den
Schenkeln von Cruralispen-

nia. Naheres im Text. Bal
links: 10 mm. (Aus WanG
al.2017; CCSA 4.0)
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Abb. 58 Feder- bzw. Flaum-
typen fossiler Gattungen von
Dinosauriern, angeordnet in
einem vereinfachten Clado-
gramm. Die Varianten 1-5
als Federn zu bezeichnen ist
gemessen an einer realisti-
schen Definition von ,Vogel-
feder” nicht gerechtfertigt
(vgl. Eingangsabschnitt von
Kapitel 3). Zwischen Stadium
5 und Stadium 8 besteht ein
erheblicher morphologischer
Unterschied. Stadien 6 und
7 sind spezielle Federtypen
(vgl. Abschnitt 3.7), die nicht
in eine evolutive Abfolge
passen.

Das ,?“ zeigt Unsicherheiten
aufgrund schlechter Erhal-
tung an, ob die betreffenden
Federtypen ausgebildet
waren. (Aus Xu et al. 2010;
rechts sind die jeweils sicher
nachgewiesenen und jeweils
komplexesten Federtypen
der jeweiligen Gruppen an-
gegeben; Ndheres im Text)

ontogenetischer Unterschiede bei Federn von
Similicaudipteryx, ein Phinomen, das sonst bei

Vogeln nicht bekannt ist (Xu et al. 2010, 1339).

Insgesamt kann man feststellen, dass eineViel-
falt von Federtypen frith etabliert war und dass
diese Vielfalt recht abrupt auftritt. Diese Vielfalt
tibertrifft sogar die Vielfalt heutiger Federtypen;
einige Federtypen sind demnach spiter verloren

gegangen (XU et al. 2010, 1338).'"

3.8 Dinosaurier-Gattungen mit
Flaum und Federn im Clado-
gramm und in der Stratigraphie

Die Theropoden-Dinosaurier bilden eine ver-
wirrende Vielfalt an Formen und Merkmals-
mosaiken. Die Merkmalsverteilungen sind in
einem erheblichen Ausmal ,,unsystematisch®,
d. h. es muss mit einer enormen Anzahl an
Konvergenzen gerechnet werden, gleichgiiltig
welches Cladogramm aus einer phylogenetischen
Analyse resultiert.Viele Merkmale sind auf eine
Weise unter den Gruppen der Theropoden
und kreidezeitlichen Vogelgruppen verteilt,
dass eine mehrfach unabhingige Entstchung
angenommen werden muss. Wenn also im Fol-
genden ein Uberblick gegeben werden soll, wie
die ,,Nicht-Vogel-Dinosaurier im System der
Theropoden verteilt sind, muss beachtet werden,
dass Cladogramme Momentaufnahmen sind,
die durch neue Funde oder auch durch andere
Gewichtungen von Merkmalen geindert werden
kénnen.

Xu et al. (2010) veroffentlichten ein Clado-
gramm (Abb. 58) von Dinosaurier-Gruppen
mit Federn oder federartigen Strukturen, die
sie verschiedenen Federtypen zuordneten (wo-
bei dem Modell von Prum entsprechend auch
Strukturen der Art von Stadium 1-3 als Federn
bezeichnet werden). Dabei wurden nicht nur die
5 Stadien des Modells unterschieden, sondern
auch spezielle Federtypen aufgenommen wie die
langen, abgeflachten EBFF-Filamente (s. o. bei
Beipiaosaurus) und die bandartigen Federn mit
konturfederartiger Spitze (PRPF; vgl. Abschnitt
3.7). AuBBerdem wurden die Stadien 1 und 3
noch difterenziert, so dass insgesamt 9 Typen von
Integumentstrukturen unterschieden wurden.

Auf den ersten Blick passt das Cladogramm
sehr gut zu einer wachsenden Komplizierung der
Federn. Eine genauere Analyse zeigt jedoch, dass
es eine deutliche Trennung zwischen Gattungen
mit Flaum und solchen mit echten Federn gibt,
insbesondere wenn die Unsicherheiten bei den
Therizinosauroidea (Beipiaosaurus), Compsog-
nathidae (Sinosauropteryx) und Tyrannosauroidea
(Dilong, Yutyrannus) in Rechnung gestellt werden
(,,2* in der Aufstellung rechts in Abb. 58).'%
Nach den in der Fachliteratur vorliegenden
Beschreibungen sind bei den betreffenden Gat-
tungen nur filamentdse Integumentstrukturen
nachgewiesen (vgl. die Ausfiihrungen bei den
betreffenden Gattungen in Abschnitt 3.1).

‘Weiter muss man in Abb. 58 beriicksichtigen,
dass beimVergleich zwischen verschiedenen Taxa
die jeweils anspruchsvollste Federausprigung zu-
grunde gelegt werden muss. Beachtet man beide
Aspekte, dann zeigt sich ein enormer Sprung
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sekundar
flugunféhig?

Unamed Taxon
Microraptor
Dromaeosaurus
Archaeopteryx
Confuciusornis
Enantiornithines
Euornithes

asymm. Federn;
~Doppeldecker”

Ursprung des Fluges
und der asymmetrischen
Flugfeder (Stadium 5)

- .,‘;.I ? Ursprung von Rachis (Stadium 3a)

s
'I' Ursprung der Faserbiischel (Stadium 2)
Ursprung der Federn und des Follikels (Stadium 1)

und Federstrahlen (Stadium 3b)

zwischen den Therizinosauroidea und den
Oviraptorosauria (von Stufe 2 zu Stufe 8). Dazu
kommit, dass es gute Griinde fiir die Deutung der
Opviraptorosauria und Troodontidae als sekundir
flugunfihig gibt (s. 0.). Dann gibe es sogar einen
Sprung von Stufe 2 zu Stufe 9. Lediglich Sinor-
nithosaurus konnte diesen Sprung iiberbriicken,
da moglicherweise Typen 3 und 5 vorkommen
(siehe Diskussion dazu bei Sinornithosaurus).
Die Federtypen 6 und 7 sind spezialisierte
Federn der Scansoriopterygidae und anderer
Gruppen, mutmaBlich Ornamentfedern;sie eig-
nen sich nicht als evolutionire Ubergangsformen
und werden auch nicht als solche diskutiert.

Prum & Brush (2002) veroffentlichten ein
Cladogramm, das in Abb. 59 mit einigen Her-

vorhebungen wiedergegeben ist. Auch dieses
Cladogramm suggeriert eine im Wesentlichen
stufenlose Entstehung zunehmend komplexerer
Federtypen. Doch ein genauerer Blick zeigt
erneut ein anderes Bild. Der Ubergang zu Stufe
IT ist durch den Fossilbefund von Beipiaosaurus
nicht belegt, da Filamentbiischel (= Stufe II)
nicht nachgewiesen sind, lediglich mogliche Ver-
zweigungen am Ende der Filamente, was nicht
gleichbedeutend mit Stufe II ist. Der Ubergang
zu Stufe III ist in der Abbildung von Prum &
BrusH mit Fragezeichen versehen. Die Gattun-
gen der Oviraptorosauriden und Troodontiden
sowie Caudipteryx besallen (sprunghaft) Federn
der Stufe IV (wobei es wie erwihnt Indizien da-
fir gibt, dass deren Federn aufgrund sekundirer
Flugunfihigkeit zuriickgebildet sind). Stufe III

P10
o £ 5 g
Tertiar © g L g‘ 3 S E S
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Prum & BrusH (2002). Nah
res im Text.

Abb. 60 Dinosaurier-

Abb. 59 Cladogramm nach

e-

Gattungen mit Dino-Flaum

als Kérperbedeckung in
ein Cladogramm entspre

chend der Darstellung der
deutschen Wikipedia (Stand:

6.11.16) eingeordnet. D

ie

stratigraphischen Positionen

sind nach der englischen
Wikipedia eingetragen.
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Abb. 61 Gruppen mit
Gattungen, die Dino-Flaum
oder echte Federn besitzen,
nach O‘Connor et al. 2012,
modifiziert (auch unter den
Ornithomimosauria und
den Alvarezsauridae gibt es
Gattungen mit Dino-Flaum).
Auch einige Gattungen der
Ornithischier besitzen Flaum
als Korperbedeckung: Psit-
tacosaurus (basale Ceratop-
sier), Tianyulong (Heterodon-
tosauridae) und Kulindadro-
meus, dessen systematische
Position unklar ist.

Abb. 62 Ubersicht tiber
Gattungen mit echten Kon-
turfedern, die (mit Ausnah-
me von Archaeopteryx) von
der Mehrheit der Forscher
nicht zu den Vogeln gestellt
werden (sog. ,Nicht-Vogel-
Dinosaurier”).
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(mit Einschrankung!) ist nur bei Sinornithosaurus
ausgebildet, das zu den Dromaeosauriden gehort
und an einer abgeleiteteren Position im Clado-
gramm steht. Folgt man also dem Cladogramm
vom PrUM & BRUSsH, zeigt sich auch hier ein
Sprung von Stufe I zu Stufe IV (entsprechend
dem Sprung vonTyp 2 zu Typ 8 im Cladogramm
vom Xu et al. 2010; Abb. 58).

Ein Jahr nach der Veréftentlichung dieses
Cladogramms wurde Microraptor gui entdecke, der
allem Anschein nach als Doppeldecker geflogen
ist und asymmetrische Konturfedern besal3.

Abb. 60 zeigt ein aktuelles Cladogramm, in
dem auch die stratigraphischen Positionen der
betreffenden Gattungen dargestellt sind. In dieser
Darstellung wird deutlich, dass die Gattungen

mit Dino-Flaum systematisch weit verteilt sind,
wobei Abb. 60 nur Theropoden-Dinosaurier
beinhaltet (und den Ast ,,Vogel®). Es kommen
wie oben zusammengestellt weitere Gattungen
aus dem Ornithischia hinzu (vgl. dazu Abb. 61).

Abb. 62 gibt eine Ubersicht iiber Gattungen
mit echten Konturfedern, die (mit Ausnahme
von Archaeopteryx) nicht zu den Vogeln gestellt
werden (sog. ,,Nicht-Vogel-Dinosaurier®); al-
lerdings werden einige dieser Gattungen von
manchen Forschen nicht als ,,Nicht-Vogel-
Dinosaurier*, sondern als sekundir flugunfihige
Vogel angesehen (vgl. Diskussion bei einzelnen
Gattungen in Abschnitt 3.7).

Ein bemerkenswertes Bild ergibt sich, wenn
in das Cladogramm auch die iltesten Gattungen
mit Konturfedern eingetragen werden (Abb. 63).
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Dazu kommen in der Unterkreide noch zahl-
reiche weitere Gattungen mit voll ausgebildeten
Federn wie Jeholornis, Sapeornis und die groBen
Gruppen der Enantiornithes (,,Gegenvogel®)
und Ornithurae (,,Vogelschwinze*).

Abb. 64 gibt einen Uberblick iiber die Gat-
tungen und Familien aus Jura und Unterkreide,
bei denen echte Federn nachgewiesen wurden.
Sie zeigt, dass es keine Korrelation zwischen
cladistischer Stellung und stratigrafischer Posi-
tion gibt.

3.9 Fazit

e Gattungen mit echten Federn (Anchiornis,
Archaeopteryx) werden geologisch frither tiberlie-
fert als die meisten Gattungen mit haarartigem
,Dino-Flaum*® (,,Protofedern®). Einige Gat-
tungen mit Dino-Flaum (Scansoriopterygiden,
Kulindadromeus, Aurornis) sind etwa zeitgleich
wie die iltesten Gattungen mit Konturfedern
fossil iiberliefert.

e Aufgrund der systematischen Positionen
der Gattungen mit Dino-Flaum muss entweder
konvergente Entstehung des Dino-Flaums ange-
nommen werden oder dessen frithe Entstehung
und entweder nachfolgender Verlust oder ver-
breitetes Fehlen einer fossilen Uberlieferung bei
zahlreichen Gattungen, bei denen Dino-Flaum
nicht gefunden wurde.'”!

e Haarartige Integumentanhinge konnten
daher bereits an der Basis der Dinosaurier (in der
Trias) ausgebildet gewesen sein (CLARKE 2013,
690'?%; XU et al. 2009b, 834!%); sie wiren dann
ein plesiomorphes (,,primitives*) Merkmal und
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damit ungeeignet, um eine nihere Verwandt-
schaft bestimmter Dinosaurier-Gruppen mit
Vogeln bzw. Gattungen mit echten (flichigen)
Federn anzuzeigen.

¢ Bartborsten bei Truthithnern, die Federn
nicht homolog sind (wegen Fehlens eines Fol-
likels), sind aus federtypischem beta-Keratin
aufgebaut, konnen sich verzweigen und sind
teilweise hohl (CrHUONG 2003, 47; MAYR et al.
2016, 7). Diese drei Merkmale alleine konnen
somit keine sicheren Belege fiir die Federnatur
von Korperanhingen sein.

e Zwischen Dino-Flaum und echten Federn
ist ein deutlicher Sprung zu verzeichnen (ZHou
2004, 461)."** ZHANG et al. (2006, 395) sind
der Auffassung, dass Federn und ,,federartige*
Strukturen in zwei groBere Strukturkategorien
fallen: Mit Schaft oder ohne Schaft.'® (Echte)
Federn seien zudem schon immer ,fertig” und
kaum von Federn heutigerVogel unterscheidbar
(ZHANG et al. 2006, 395, 398, 400).'% In diesem
Sinne duBern sich auch Kaiser & Dyke (2015,
607), dass die Befunde an fossilen Formen und
heutigenVogeln nahelegen, dass alle gefiederten
Fliigel denselben grundlegenden Bauplan wi-
derspiegeln.'” Der Vogelfliigel sei eine extrem
konservierte (kaum verinderliche) Struktur,
vermutlich bedingt durch strikte Begrenzungen
aufgrund der Aerodynamik (KAISER & DvYKE
2015, 613).'% Neuerdings verkleinern die Kor-
peranhinge von Serikornis (einfach gefiederte
Haare) diesen Sprung. Doch auch den Kor-
peranhingen von Serikornis fehlen auBer einer
zentralen Achse alle wichtigen Kennzeichen
echter Federn nach CHUONG et al. (2003) (vgl.
Beschreibung von Serikornis in Abschnitt 3.1).
Der Schritt zu flugtauglichen Federn wire von

STUDIUM INTEGRALE

Abb. 63 Theropoden-Gat-
tungen mit Flaum und mit
echten Federn (Kombination
aus Abb. 60 und 62). Bei
Gigantoraptor, Nominigia,
Unenlagia sind Federn
allerdings nicht direkt
nachnachgewiesen worden,
sondern werden aufgrund
indirekter Indizien als wahr-
scheinlich angesehen (siehe
Ausflihrungen in Abschnitt
3.6). Nicht eingetragen sind
wegen unklarer systemati-
scher Stellung: Pedopenna
und Yixianosaurus. Es fehlen
auch die Gattungen mit
Flaum, die zu den Ornithis-
chia, der anderen Untergrup-
pe der Dinosaurier gehoren.
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8 Anchiornis (Troodontidae)

Xiaotingia (Avialae)

Do
Pede

—

Mifehlt

fehlt

Enantiornithes INEEG_—_—_——
Neornithes ———

8 Sapeornis
B Jeholornis
Yanornis
Yixianornis
i

fehit

Confuciusornis

_——M Hongshanornis

Archaeopteryx
Epidexipteryx (Scansoriopterygidae)

& verlangerte Federn am MittelfuB (M)

~1 Schwanzfedern distal facherférmig
71 Alula

® asymmetrische Federn

== verldngerte Federn am Schienbein (S)

Abb. 64 Cattungen von Dinosauriern mit Konturfedern sowie von Kreide-Vogeln. Das Cladogramm wurde nach Forx et al. (2014) so umgezeichnet, dass die
stratigraphische der betreffenden Gattungen angegeben werden kann (dicke Balken). Die Gattung Sinornithosaurus ist im Cladogramm zu Unrecht enthalten,
da Konturfedern nicht nachgewiesen (und auch nicht wahrscheinlich) sind (vgl. Diskussion in Abschnitt 3.1). Auch bei Epidexipteryx sind keine Konturfedern
nachgewiesen; sie werden nur aufgrund indirekter Indizien vermutet; Die Gattung besaR allerdings nachweislich lange, bandartige Schwanzfedern (vgl. Dis-
kussion in Abschnitt 3.1). Die Zuordnung einiger Gattungen zu den Familien ist kontrovers.
In der Abbildung fehlen einige der in Abschnitt 3.6 beschriebenen Gattungen, die aber das Gesamtbild nicht verandern: Changyuraptor und Zhenyuanlong
werden wie Microraptor zu den Dromaeosauriden gestellt und auf 125 Millionen radiometrische Jahre datiert. Es fehlen auch Gigantoraptor und Nomingia
(beide Oviraptorosauridae) sowie Unenlagia (Dromaeosauridae), bei denen Federn allerdings nicht direkt nachgewiesen wurden.
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Serikornis ausgehend immer noch enorm. Denn
die einfache Fiederung bringt — gemessen an den
zahlreichen Anforderungen fiir Flugtauglichkeit
— gegeniiber einfachen oder biischeligen Haaren
kaum etwas.

* Die symmetrischen Federn von Caudi-
pteryx und Protarchaeopteryx eignen sich kaum
als Vorstufen fiir asymmetrische, flugtaugliche
Federn. Zum einen treten diese beiden Gattun-
gen in der Fossilabfolge deutlich spiter auf als
Archaeopteryx und Anchiornis mit asymmetrischen
Federn, zum anderen gibt es anatomische Hin-
weise darauf, dass es sich um sekundir flugunfi-
hige Formen handelt.

* Die frithere Erwartung einer nur einma-
ligen Entstechung von Federn wird zunehmend

in Frage gestellt. Mindestens eine Konvergenz
verschiedener Federtypen muss angenommen
werden.Aber auch eine konvergente Entstehung
von Konturfedern ist nicht mehr tabu. FOTH et
al. (2015, 30) stellen fest, dass sich abzeichne,
dass das ,,Flugvermdgen vermutlich mehrmals
getrennt in verschiedenen Zweigen von gefie-
derten Raubdinosauriern® entstand.

¢ Die groBte Vielfalt an unterschiedlichen,
z.'T. heute nicht mehr vorkommenden Inte-
gumentanhingen (Dino-Flaum, bandartige
Federn, Konturfedern) ist entgegen der evo-
lutioniren Logik gerade zu Beginn der fossi-
len Uberlieferung der betreffenden Formen
verwirklicht. verwirklicht.
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4. Modelle zur Entstehung des Vogelflugs

Im Kapitel 1 wurde gezeigt, dass Federn und
ihreVerankerung und Steuerung eine Reihe von
Bedingungen erfillen miissen, um flugtauglich zu
sein. Aber auch die Flugtauglichkeit von Federn
ist fur die Flugfihigkeit noch nicht ausreichend, da
gleichzeitig ein passendes Federkleid und auf den
Flug abgestimmte Flugmuskulatur erforderlich
ist. Dartiber hinaus miissen Anatomie und Ver-
halten (Gehirnleistungen) auf die Flugfihigkeit
abgestimmt sein.

Im Folgenden sollen evolutionire Hypo-
thesen der Entstehung des Vogelflugs vorgestellt
und diskutiert werden. Die Entstehung flug-
tauglicher Federn ist dabei nur ein Aspekt. Die
Federn miissen im Zusammenhang der gesamten
Biologie der betreftenden Tiere gesehen werden
und es ist offensichtlich, dass die verschiedenen
Erfordernisse fiir die Flugfihigkeit, angefangen
vom geeigneten Baumaterial fiir die Federn bis
hin zu dafiir erforderlichenVerhaltensweisen und
Manévrierfihigkeiten aufeinander abgestimmt
seien mussen (vgl. EVANGELISTA et al. 2014, 20'%).
Um fliegen zu kénnen braucht es nach CapLE et
al. (1983, 455) integrierte Fihigkeiten: Der Start
muss bewiltigt werden, es braucht Schub- und
Antriebskraft und Korperkontrolle in allen drei
Achsenrichtungen, und auch die Landung muss
funktionieren." Eine Evolution des Fluges kann
nicht Stiick fiir Stiick ,,abgearbeitet™ werden;
es muss Vieles gleichzeitig berticksichtigt wer-
den — und darin besteht die Herausforderung
an einen nattrlichen evolutioniren Prozess. Ein
Konstrukteur kann an den einzelnen Bauteilen
und an ihrer Steuerung gesondert arbeiten; er
kann solange Tests durchfiihren,Verbesserungen
am Material oder an der Anordnung der Bauteile
vornehmen, Abstimmungen indern usw., bis
seine Konstruktion funktioniert und marktreif
ist. Natiirliche Evolution bedeutet dagegen in
zwel Bildern gesprochen:,,Operation am oftenen
Herzen® und stindig — auch in der Entwick-
lungsphase —,,auf dem Markt™ zu sein, sprich von
Generation zu Generation liberleben zu miissen.
SchlieBlich kann Evolution nicht wegen Umbau
schlieBen (G. OscHE).

Beziiglich der Entstehung des Vogelflugs
stehen sich klassischerweise die Cursorialtheo-
rie (evolutiver Beginn des Fluges mit schnellen
Liufern vom Boden aus) und die Arborealtheorie
(evolutiver Beginn des Fluges von Biumen aus)
gegeniiber. Es fillt auf, dass die Begriindungen
fiir die verschiedenen Modelle vor allem auf Ge-
genargumenten gegen konkurrierende Modelle
beruhen. Beide Hypothesen haben mit schwer-
wiegenden Problemen zu kimpfen, weshalb seit
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einigen Jahren neue Ansitze verfolgt werden, die
zum Teil die beiden klassischen Hypothesen zu
kombinieren versuchen. Wie bei Hypothesen
zur Entstehung der Vogelfeder werden auch
hier Anleihen aus der Ontogenese gemacht und
ontogenetische Stadien als Modelle fir evoluti-
onire Stufen herausgegriffen (ganz im Sinne von
Ernst HAECKELs Biogenetischem Grundgesetz).
AuBerdem wird aufVerhaltensweisen von Arten
zuriickgegriften, die keine guten Flieger sind, z.
B. das fliigelunterstiitzte Erklimmen steiler Hin-
ge (, WAIR®, | wing-assisted incline running®).
Die ilteren und neueren Szenerien sollen vor-
gestellt und es soll diskutiert werden, inwieweit
sie beziiglich einer evolutiven Entstehung des
Vogelflugs realistisch sind.

Methodische Grenzen

Da die Flugentstehung nicht experimentell
erforscht werden kann und auch keine Gesetz-
miBigkeiten bekannt sind, aus denen die Entste-
hung von Federn und Flug hergeleitet werden
konnten, sind auch hier historisch-narrative
Erklarungen (H-NE) gefragt (Abschnitt 2.1). Es
sei an die drei Bedingungen erinnert, die nach
Bock (2000, 482) fiir eine H-NE erfiillt sein
miissen: 1. Die evolutioniren Schritte der Ande-
rungen von Merkmalen miissen realistisch und
in ihren zeitlichen Abfolgen passend sein, 2. Die
Organismen miissen als Ganze funktional (,,func-
tional wholes®) sein, 3. Die Abfolge evolutionirer
Schritte muss kontinuierlich und graduell sein,
ohne groBere Spriinge. Einige Autoren halten
Flugentstehungstheorien fur kaum testbar (z. B.
CaprtLE et al. 1983, 455; Pabian 2003, 452; Bock
2000a, 482"3"). Es ist nur moglich, Szenarien fuir
Entstehung und Evolution des Flugs darauthin
zu priifen, ob sie physikalischen Gesetzen ent-
gegenstehen. Das ist aber nur ein Test auf Rand-
bedingungen, kein Test auf den eigentlichen
hypothetischen evolutioniren Prozess. PADIAN
& CHiaPPE (1998a, 19) driicken ihre Skepsis so
aus: ,,We will never know all the details of this
adaptive breakthrough, of course, and no hypo-
thesis can be summarily excluded.” Der Frage
der Testbarkeit von Flugentstehungs-Hypothesen
wird ein eigener Abschnitt (4.6) gewidmet.

4.1 Start vom Boden aus:
Cursorialtheorie

Die Cursorialtheorie (,,ground up®) wurde
seit Mitte der 1970er-Jahre vor allem von John
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Abb. 65 Vier Modelle der
Entstehung des Vogelflugs.
Néaheres im Text. (Nach
CHateeriee & Tempun et al.
2012; mit freundlicher
Genehmigung)

OsTrOM stark vertreten (z. B. OstrRoM 1976;
1979;1986; Abb. 65). Danach startete die Evolu-
tion desVogelflugs ausgehend von schnell laufen-
den, bodenlebenden Dinosauriern, vermutlich
aus der Gruppe der Maniraptoren (vgl. Abb. 22).
Eine distale Verbreiterung der Arme (im vorderen
Bereich) konnte zum Zwecke des Beuteerwerbs
(OstroM) oder des Gleichgewichts und der
Korperkontrolle evolviert und spiter fur den
Flug genutzt (exaptiert) worden sein (CAPLE et
al. 1983). Letzteres konnte dadurch erfolgt sein,
dass die Tragflichenfunktion verbessert wurde,
um groBere Spriinge steuern zu kénnen, woraus
sich schlieBlich der aktive Flug entwickelte (Cap-
LE et al. 1983, 456" HEDENSTROM 1999, 375'%).
Als Argument fiir die Cursorialtheorie wird vor
allem angefiihrt, dassVogel Zweibeiner sind und
es daher wahrscheinlich sei, dass die Evolution
des Vogelflugs ihren Ausgang mit zweibeinigen
Liufern nahm (z.B. Ostrom 1979, 48).13* Evolu-
tionar gesehen erscheint es nimlich seltsam, dass
die Hinterbeine nicht in den Flug einbezogen
wurden wie bei den Fledermiusen und Flug-

Klettern

A" Rennen und

Sprung

Flattern

Springen

Cursorialtheorie

. Rennen und Flattern
an senkrechtem
Untergrund

Flattern

an Boschung Fliigelunterstiitztes Erklimmen (,WAIR")

Flattern

Sturzflug

Arborealtheorie
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sauriern. Man sollte erwarten, dass urspriinglich
ein starker Selektionsdruck herrschte, die Beine
auch als Stiitze fiir Tragflichen zu nutzen (vgl.
PeTERS 2002a, 349). Daher sei die Annahme
naheliegend, dass zur Zeit der Evolution des
Fluges die Hinterextremititen evolutionir bereits
bewegungstechnisch von den Vorderextremiti-
ten abgekoppelt waren und das spreche klar fiir
zweibeinig laufende Vorfahren. Mittlerweile ist
die Situation diesbeziiglich nicht mehr so klar,
seit sich herausgestellt hat, dass es mit Microraptor
gui eine Art gab, die sehr wahrscheinlich als eine
Art Doppeldecker ausgebildet war, in dem auch
die Hinterbeine zum Flugapparat gehorten;
wahrscheinlich war auch Anchiornis vierfliigelig
(vgl. Abschnitte 3.6 und 4.6).

Als Argument fiur die Cursorialtheorie
gelten auBerdem die auffilligen anatomischen
Ahnlichkeiten zwischen Archacopteryx und klei-
nen Theropoden (z. B. Ostrom 1986, 81). Die
Priferenz fur die Cursorialtheorie wurde lange
Zeit stark an Archaeopteryx festgemacht (z.B.
OsTrOM 1979, 48t.) — damals mangels weiterer
geeigneter Fossilfunde. Ein wichtiger Aspekt war
dabei die Frage, ob Archaeopteryx klettern konnte,
da Kletterfihigkeit meist als notwendige Voraus-
setzung fur die Baumtheorie angesechen wurde.
Fiir OstroM (1979, 53) schloss die vermeintlich
Kletterunfihigkeit die sonst durchaus plausible
Baumtheorie aus; doch gerade diese Fihigkeit
war und ist bei Archaeopteryx umstritten (z. B.
HowGATE 1985; YALDEN 1985; 1997; RAYNER
1988; MarTIN 1991; 1995; Fepuccia 1993;
MARTIN et al. 1998; Pabian & Criarre 1998a;
HoprsonN 2001; CHiarPE & DYKE 2002; WITMER
2002; CHATTERJEE & TEMPLIN 2003; LINGHAM-
Soriar 2015b, 168-170; vgl. auch die Diskussion
um Testbarkeit in Abschnitt 4.6). Archaeopteryx
wurde von OSTROM noch aus einem weiteren
Grund als Kronzeuge flir die Cursorialtheorie ins
Feld gefiihrt: Die funktionelle Trennung derVor-
der- und Hinterextremititen war klar gegeben
(Hinterextremititen: Laufen, evtl. Klettern;Vor-
derextremititen: Fliegen). Die Hinterextremitit
war recht dhnlich der Situation bei heutigen
Vogeln, anders als die Vorderextremitit (OSTROM
1979,51). Das schien besser zur Cursorialtheorie
zu passen als zur Baumtheorie, die kletternde
Vorfahren derVogel benotigt.

Kritik an der Cursorialtheorie

Eine Reihe von Befunden und Argumenten
spricht gegen die Cursorialtheorie.
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e Zweibeinige Liufer machen mit ihren
Vorderextremititen alternierende Bewegungen;
fiir den Fliigelschlag ist jedoch eine symmetri-
sche Bewegung erforderlich (Nupps & DyYKE
2004,994'%). Der Ubergang diirfte kein triviales
Problem sein, zumal kein Selektionsdruck auf
Symmetrie der Bewegung ersichtlich ist, solange
die Flugfihigkeit nicht erreicht ist. CHATTERJEE &
TempLIN (2012, 589) halten Vorderextremititen,
die zum Uberwiltigen und T6ten der Beute ge-
eignet sind und entsprechend nach vorne bewegt
werden, als Vorldufer fiir das Fliegen mit vertika-
lem Auf- und Abschlagen nicht fiir denkbar.'?

e Um vom Boden aus einen Flug starten zu
konnen, ist fiir einen Liufer (als evolutionirer
Ausgangsform) eine grofle Geschwindigkeit
erforderlich. Es ist duBerst fraglich, ob eine
ausreichende Geschwindigkeit von den Dro-
maeosauriern erreicht werden konnte, die als
Vogelvorliufer diskutiert werden (GeisT & Fe-
puccia 2000, 664; TARSITANO et al. 2000, 682f.).
In einer viel zitierten Arbeit kalkulieren BURGERS
& CHiAPPE (1999), dass bei Archaeopteryx durch
Rennen und Fliigelschlagen eine ausreichende
Geschwindigkeit erreicht werden konnte, so dass
der Ubergang vom Laufen zum Fliegen maglich
war. ,,DerVortrieb der Fliigel erzeugt dann eine
zusitzliche Beschleunigung, und gleichzeitig
bewirkt der Auftrieb eine Entlastung der Hin-
terbeine® (WELLNHOFER 1999, 415). Allerdings
besall Archaeopteryx bekanntlich bereits ein
Federkleid mit flugtauglichen Federn und kann
daher kaum als Modell fiir lugunfihige Vogel-
vorfahren dienen, die ohne diese Ausstattung den
Flugstart schaffen mussten (vgl. Rayner 2001,
378137). MARTIN (2004, 979) gibt zu bedenken,
dass schnelle Liufer eher kurze Vorderextremiti-
ten besitzen, die beim Lauf angewinkelt werden
— das ist das Gegenteil dessen, was ein Tier beno-
tigt, das mit Hilfe seine Vorderextremititen den
Vortrieb steigern konnen soll.'"*® Zu bedenken
ist auch, dass der Start als der anspruchsvollste
Teil des Flugvorgangs gilt (RayNer 2001,378%);
ausgerechnet diese Fihigkeit musste nach der
Cursorialtheorie am Anfang der Evolution des
Fluges gestanden haben. Und heutige Vgel
legen ihre Fliigel zusammen, wenn sie schnell
laufen; Beispiele aus der heutigen Vogelwelt, die
das Szenario von BURGERS & CHIAPPE stiitzen
konnten, sind unbekannt (Paur 2002, 115).14

e Es kommt ein Selektionsproblem hinzu:
Tiere rennen am schnellsten bei Beuteerwerb
und Flucht (NorBERG 1985, 323), das ist kein
glinstiges Szenario, um dabei gleichsam nebenbei
die Flugfihigkeit zu erwerben. Zu diesem Zweck
sind ohnehin bereits federartige Strukturen mit
einem Bau erforderlich (Tarsitano et al. 2000,
680). Eine VergrofBerung der Fliche der Hand
und der Arme aber wiirde bremsend wirken
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(TARSITANO et al. 2000, 680f."*!; FEpuccia 2001,
143; NorBERG 1985, 32342 Bock 1986, 67).
Auch die Idee, dass die Jagd nach fliegender
Beute den Erwerb der Flugfihigkeit beglinstigt
haben konnte, ist untauglich. Denn solange ein
Tier nicht selber fliegen kann, ist ein Rennen
nach fliegender Beute sinnlos, weil diese sehr
schnell problemlos entwischen kann (vgl. Nor-
BERG 1985; siehe dazu das Modell von CAPLE et
al. 1983 weiter unten).

* Vogel besitzen an den Armen Gleitflichen
(Flugmembranen, Patagien), die die verschiede-
nen Teile des Vogelfliigels miteinander verspan-
nen und die Freiriume zwischen den Knochen
ausfiillen. Deren Entstehung ist ebenfalls zu
kliren. Fiir einen Liufer sind solche Membranen
eher hinderlich.

e Der Korperschwerpunkt bei Liufern ist
fiir den Flug ungiinstig (TARSITANO et al. 2000,
680); seine Verschiebung macht andererseits nur
fiir fliegende Tiere Sinn; auch die Annahme
eines Gleitflugs als Ubergangsflugform hat mit
diesem Problem zu kimpfen (TARSITANO et al.
2000, 676'9).

* Die Korperform von zweibeinigen Lau-
fern ist nicht geeignet, um eine flir ein Gleiten
passende Fliche zu ermoglichen, aulerdem
verursachen der Bau der Hinterbeine und des
Beckengiirtels starke Luftturbulenzen (TARrsI-
TANO et al. 2000, 682f.).

e CHATTERJEE & TEMPLIN (2012,591,5951t.)
argumentieren, dass die Gehirnarchitektur,
die GehirngroBe und das Sehvermogen bei
Coelurosauriern gute Voraussetzungen fiir ein
Baumleben seien, das verbesserte Gehirnleistun-
gen erfordere; die Cursorialtheorie konne diese
Befunde nicht adiquat erkliren.'* Mittlerweile
sind vogelihnliche Dromaeosaurier bekannt, die
Anpassungen ans Baumleben besitzen.

e Der 2003 entdeckte Dromaeosaurier Mi-
croraptor gui war vollstindig befiedert und besal3
vier Fliigel (Xu et al. 2003). Als Laufer war er
damit sicher nicht geeignet, gehort aber zu der
Gruppe, deren Vertreter als besonders geeignet
fir Vogelvorliufer gelten." Auch Archacopteryx
hatte Federn an den Beinen (Foth et al. 2014),
ebenso Pedopenna (Xu & ZHANG 2005). Der
Besitz von Federn an den Beinen spricht gegen
die Cursorialtheorie (Xu et al. 2003).

* Ein Vergleich der Fiile von Theropoden
legt eher eine allmihliche Anpassung an ein
Baumleben nahe (Xu & Znang 2005, 17614),
was der Cursorialtheorie widerspricht.

 Fiir den Erwerb vonVorstufen einer Flug-
fihigkeit vom Boden aus gibt es keine Modelle
aus der heutigen Vogelwelt; es ist nicht bekannt,
dass zweibeinige Liufer ihre Vorderextremititen
benutzen, um schneller zu laufen, zu rennen
und zu gleiten oder um Beute zu fangen (DiaL
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et al. 2006, 444'Y; PaurL 2002, 114'*). Es gibt
unter heutigenVogeln keine Modelle dafiir, dass
Flattern oder Rudern mit den Fliigeln einen
Vortrieb verursachen wiirde, und wenn Vogel
beim Laufen mit ihren Fliigeln schlagen, tun
sie das nicht, um die Geschwindigkeit zu erho-
hen; ausgebreitete Fligel wiirden zudem den
Luftwiderstand auf das laufende Tier erh6hen
(FEpuccia 2012, 92).'%

¢ Dromaeosauriden, unter denen am ehesten
nach Vorliufern fur die Vogel gesucht wird, ha-
ben kurze Arme, die somit als Vorstufe fiir Fliigel
ungeeignet sind (FEpuccia 2012, 225¢f.). Alle
bekannten spittriassischen primitiven Theropo-
den, die die primitive Ausprigung reprasentieren
sollen, sind obligate zweibeinige Liufer mit
massiven Hinterbeinen und stark reduzierten
Vorderbeinen."” Wenn Végel von Theropoden
abstammen, missten also verlingerte Vorderar-
me ausgehend von bereits stark verkiirzten und
stark modifizierten Extremititen reevolvieren
(Fepuccia 2012, 226). Auch TARSITANO et al.
(2000, 684" und CHATTERJEE & TEMPLIN (2012,
589%2%) sind der Auffassung, dass Theropoden
nicht den passenden Korperbau hitten, der nach
der Cursorialtheorie erforderlich ist.

o Fiir alle Modelle stellt sich die Frage, wie es
zur notwendigen Verhaltensinderung gekommen
ist. TARSITANO et al. (2000, 679) sind der Auffas-
sung, dass der erste Schritt in der Evolution des
Vogelflugs eine Verhaltensinderung war.'*?

* Es sind viele Vogelgattungen aus der Un-
terkreide bekannt; darunter sind keine spezia-
lisierten langbeinigen Liufer. Solche Formen
wiren aber zu erwarten, wenn die Vogelvorfahren
spezialisierte Liufer waren (Paut 2002, 117).1%*

Das Modell von Caple et al. (1983)

Ein spezielles Cursorialmodell, das einige Beach-
tung fand, haben CapLE et al. (1983) entwickelt.
Sie beschreiben sechs evolutionire Schritte vom
Bodenliufer zum Vogel (CAPLE et al. 1983, 473).
Die ersten Schritte betretten die Korperkontrolle,
aufdie in diesem Modell besonderes Augenmerk
gelegt wird.1. Ein kleiner zweibeiniger Laufer
springt nach fliegenden Insekten und fingt sie
mit seinem Maul; die Vorderextremititen dienen
der Stabilitit und der Koérperkontrolle. 2. Die
korperfernen Bereiche der Vorderextremititen
werden allmihlich vergrofert, was die Kor-
perkontrolle und Mandvrierbarkeit sowie die
Fihigkeit des Insektenfangs verbessert. 3. Die
Bewegungen derVorderextremititen indern sich
in ein Auf- und Abschlagen. 4. Die Tragflichen
werden groBer, was den Auftrieb verbessert.
5. Dadurch werden auch die Korperkontrolle
und die Landung verbessert. 6. Die Tragflichen
werden weiter optimiert. Das Resultat dieser
gesammelten Anderungen fithre zum Kraftflug,

so die Autoren.” Der positive Feedback-Me-
chanismus der VergréBerung der Extremititen,
die zur verbessertem Auftrieb und effektive-
rem Nahrungserwerb flihre, konnte die schnelle
Evolution von einem schnellen Liufer zu einen
aktiven Flieger ermdglicht haben, kommentiert
LewiN (1983, 39).

Dieses Szenario ist sehr grob geschnitzt und
lisst im Detail fast alle Fragen offen. Der erste
Schritt ist kein eigentlicher Schritt zur Flugfihig-
keit hin,sondern eine giinstige Ausgangsposition.
Aber schon diese ist sehr fragwiirdig, denn es
ist in der heutigen Tierwelt kein Beispiel daftir
bekannt, dass bodenlebende Formen Insekten in
der Luft jagen auBer bei gelegentlichen giinstigen
Umstinden (Paur 2002, 114). AuBerdem sind
bei heutigen bodenlebenden Vierbeinern mit
vergleichbarer Grofle wie Archaeopteryx keine
Beispiele dafiir bekannt, dass Vorderextremi-
titen bei schnellem Lauf oder beim Springen
fiir die Balance eingesetzt werden (Bock 1986,
685, CHATTERJEE 1997, 155). Fiir den zweiten
Schritt werden bereits flichige Federn bendtigt,
was einen grofen Sprung erfordert. VergroBer-
te Schuppen wiren zwar auch hilfreich, aber
ein evolutiver Weg von Schuppen zu Federn
wird heute ausgeschlossen (vgl. Abschnitt 2.1).
Zugleich wiirden Federn oder vergroBerte
Schuppen den Luftwiderstand beim Jagen nach
Insekten vergrofern und wiren im Rahmen
dieses Modells paradoxerweise kontraproduktiv
(CHATTERJEE 1997, 155)."” Nach Berechnungen
von RaYNER (1988, 280) geht beim Ubergang
vom Laufen zum Springen 30-40% der Ge-

schwindigkeit verloren.”® Ravyner (1988, 276,
278) sieht das Modell von CarLE et al. kritisch,
zum einen weil Analogien aus der heutigen
Tierwelt fehlen (s. 0.), zum anderen weil un-
klar ist, wie von einem eher unkoordinierten
Fliigelschlagen fiir Gleichgewicht und Beuteer-
werb die Flugfihigkeit erworben worden soll,
die ,,extreme morphologische, physiologische
und verhaltensbiologische Spezialisierungen®
erfordert. Ob Verbesserung des Beuteschlagens
nach diesem Szenario tiberhaupt den Flugerwerb
fordern kann, ist demnach unwahrscheinlich.
Vollig aulen vor bleiben in diesem Modell
die Details der Anforderungen an die Federn fiir
eine Flugtauglichkeit, ihre Verankerung, Bewe-
gung, Steuerung, Koordination des Federkleids
und vieles mehr (vgl. Kapitel 1). Ebenso unklar ist
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der Ubergang vom Beuteschlagen zum Fliegen
(Schritt 3). Beuteschlagen wihrend des Fliegens
erfordert eine besonders ausgeprigte Manovrier-
barkeit. Dazu kommt noch, dass gerade langsa-
mes Fliegen (was als Startsituation bei diesem
Modell angenommen werden muss), besonders
anspruchsvoll ist (vgl. CHATTERJEE 1997, 155').
Entgegen LEWIN (1983) erfordert dieses Szenario
einen enormen ,,Glaubenssprung".

Fazit

Insgesamt sind die Cursorialhypothesen wegen
der Fiille von Problemen unplausibel. Das gilt
auch dann, wenn einige dieser Probleme ent-
schirft werden konnen. Die vorgeschlagenen
Szenarien beinhalten zudem in Bezug auf den
Erwerb von Federn sprunghafte Anderungen.
Die im 2. Kapitel geschilderten Probleme des
Erwerbs von Vogelfedern schlagen auch hier
zu Buche. Fiir viele postulierte Stadien und
Verhaltensweisen fehlen auerdem Modelle aus
der heutigen Tierwelt.

4.2 Start von Baumen aus: Ar-
borealtheorie

Nach der Arborealtheorie (Baumtheorie) ent-
stand der Vogelflug bei Tieren, die Biume oder
Felsen erklettern konnten, von wo aus sie mit
einer Art Sturzflug erste Schritte hin zum aktiven
Fliegen gemacht haben (HEiLMANN 1926, Bock
1965, 1986, CHATTERJEE 1997, 1571tf.; FEDUCCIA
2012; vgl. Abb. 65). Nach dieser Theorie wird
angenommen, dass vor dem aktiven Flug ein
Gleitflug erworben wurde, aus dem dann der
aktive Flug entstand (z. B. Bock 1986, 58, 691.).
CHATTERJEE & TEMPLIN (2012, 6001t.) schlagen
gemill der Baumtheorie sechs Stadien zum
aktiven Flug vor: 1. Springen von Baum zu
Baum; zur Verbesserung der Korperkontrolle
werden die Vorderextremititen ausgebreitet
(Modell: Sinosauropteryx). 2. Sturzflug (Modell:
Sinornithosaurus'®’). 3. Doppeldecker-Gleitflug
(Modelle: Anchiornis, Microraptor, Pedopenna). 4.
Eindecker-Gleitflug (Modell: Archaeopteryx). 5.
Undulierender Flug (Modell: Confuciusornis). 6.
Manévrierbarer Schlagflug (Ahnlich CHATTERJEE
1997, 175tt)).

Der groBe Pluspunkt fuir die Baumtheorie
ist offensichtlich der energetische Aspekt. Eine
hohe Startgeschwindigkeit wird hier durch die
Schwerkraft sozusagen gratis angeboten, die
Startsituation ist also energetisch viel glinstiger.''

Ein dhnliches Modell hatte schon frither
Bock (1986, 69t.) prasentiert, das viele kleine,
selektierbare Schritte beinhalte: So kdnnte das
1. Stadium, Leben in Baumen, in viele kleine
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Schritte unterteilt werden (dieses Stadium hat
allerdings noch nichts mit Fliegen an sich zu tun,
sondern ist nach der Baumtheorie nur dessen
Startpunkt). Fiir diesen Schritt erwihnt Bock
auch Federn'® — alles andere als ein kleiner
Schritt (vgl. Kapitel 1 und 2). Als 2. Schritt sieht
Bock einen Sturzflug an, dem im 3. Stadium
ein Gleitflug folgt, was seiner Auffassung nach
wiederum in vielen kleinen Schritten erreicht
worden sein konnte.'*® Ausgehend vom Gleiten
sei schlieBlich der aktive Flug entstanden (Abb.
66).

Frither wurde im Rahmen der Baumtheorie
angenommen, dass Vorliuferformen nicht zu
den Theropoden-Dinosauriern gehdrten, son-
dern zeitlich weiter zuriick unter ,,primitiven‘
Archosauriern zu suchen seien, da unter diesen
am chesten Formen zu finden seien, die ein
fiir den Erwerb des Gleitflugs passendes Kor-
perprofil besaBen.'* Nachdem aber auch (sehr
wahrscheinlich) baumlebende Maniraptoren
getunden wurden (Scansoriopteryx, Epidexipteryx,
Microraptor, Pedopenna; vgl. Abb. 22, 62), scheint
die Baumtheorie nicht mehr im Widerspruch zur
Theropodentheorie der Entstehung derVogel zu
stehen —im Gegenteil: Der vierflugelige Droma-
eosauride Microraptor und Kletteranpassungen bei
den Scansoriopterygiden werden von manchen
Forschern als Unterstiitzung der Baumtheorie
gewertet.'”® Der mutmallich baumlebende
Microraptor gui war mit asymmetrischen flugtaug-
lichen Konturfedern ausgestattet und als eine
Art ,Doppeldecker® ausgebildet (s. 0.). Als spe-
zialisierte Form mit flugtauglichen Federn kann
diese Gattung in der Frage nach dem Flugerwerb
jedoch kaum weiterhelfen.

Unmstritten ist in diesem Zusammenhang die
Lebensweise von Archaeopteryx (HOWGATE 1985;

Abb. 66 Rechts; Modell nach
Bock (1965). Kritiker halten
die Darstellung fiir tenden-
zios, da die Cursorialtheorie
(links) so dargestellt wird, als
seien keine Zwischenstufen
moglich. Weiteres im Text.

aktiv fliegende Vogel

Archaeopteryx

Reptil-Vorlaufer
bodenlebend
vierbeinige Fortbewegung

zu modernen Végeln

Gleitflug
Sturzflug

Springen von Ast zu Ast

Leben in Baumen - Klettern

zweibeinige Fortbewegung

aktiver Flug
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Fepuccia 1993; PETErRS 1994, 406f.; PADIAN
& Cuiarre 1998,15; CHATTERJEE & TEMPLIN
2012, 595, u. a.); die Meinungen dariiber, ob er
baumlebend war und somit die Arborealtheorie
unterstlitzt oder nicht, gehen bis heute ausein-
ander (vgl. Abschnitt 4.1).

Wie bei der Kritik der Cursorialtheorie
bereits erwiahnt, halten CHATTERJEE & TEM-
PLIN (2012, 591, 594ft.) die Gehirnarchitektur
der Coelurosaurier, ihre Gehirngrofle und ihr
aus groBen Augenhohlen erschlossenes gutes
Sehvermogen fiir gute Voraussetzungen flir ein
Baumleben. Einige Maniraptoren wie Sinornitho-
saurus hitten Kletterfihigkeiten besessen, was an
einigen anatomischen Merkmalen insbesondere
der Vorderextremititen, des Beckens und des
Schidels und daraus ableitbaren Fihigkeiten
des Gehirns erkennbar sei.'*® Allerdings sind die
Baumanpassungen bei Theropoden mindestens
teilweise umstritten. So sind GLEN & BENNETT
(2007) beispielsweise der Auftassung, dass die
Form der Klauen der Vorderextremititen bei
mesozoischen Vogeln und den mit ihnen ver-
wandten Dinosaurier-Arten sich von denen
heutiger Vogel signifikant unterscheiden und
eher denen von heutigen bodenlebendenVégeln
entsprechen.

Fiir die Baumtheorie fithrt Paur (2002,
117) ins Feld, dass zahlreiche Végel aus der Un-
terkreide baumlebend waren; das gilt z. B. fir
einen Grofteil der Gegenvogel (Enantiornithes)
(Zrou & ZHANG 2005, 19001).

Ein Vorteil des Baumlebens wird darin ge-
sehen, dass Flucht vor manchen Feinden, ein
sicheres Schlafen und der Schutz des Geleges
besser moglich seien (Bock 1985, 203; Bock &
BuUHLER 1995, 10). Bock (1985,203; 1986, 60f.)
und Bock & BUHLER (1995, 8) diskutieren im
Zusammenhang mit der Arborealtheorie den
Erwerb der Endothermie (Homoiothermie),
die sie als Voraussetzung flir den aktiven Flug
sehen, besonders fiir den Start.'®” In Biumen ist
Endothermie wegen der grof3eren Ausgesetztheit
besonders niitzlich, weil dieser Standort im Ver-
gleich zum Boden kiihler ist (Bock 1985, 20315,
Bock & BUHLER 1995, 10'; vgl. Kaiser & DYKE
2015, 6117%). Damit wird aber auch zugleich
eine Korperbedeckung zur Wirmedimmung
bendtigt; es muss aber auch trotz Besitzes einer
Korperbedeckung moglich sein, iiberschiissige
Wirme abzugeben, was weiteren Regulations-
bedart mit sich bringt (Bock & BUHLER 1995,
8).Auberdem ist der Nahrungsbedarf hher und
es ist eine grollere Umorganisation des Herzens,
der Lungen und des Blutkreislaufs erforderlich
(Bock 1985, 203; 1986, 61; Bock & BUHLER
1995, 8). Insgesamt handelt es sich also um ei-
nen ganzen Komplex von Anderungen'”' und
damit um einen enorm grof3en Schritt, dessen

evolutive Bewiltigung vollig unklar ist. Bock
& BUHLER (1995, 6) weisen darauf hin, dass die
drei Aspekte Endothermie, Federn und Flug im
Zusammenhang gesehen werden miissen, was bet
evolutioniren Modellierungen beachtet werden
miisse (vgl. die Ausfihrungen zu Synorganisation
in Kapitel 1). Bock & BUHLER (1995) benennen
das Problem, ohne Losungen zu diskutieren und
begniigen sich in ihrer ,,Conclusion® mit einem
sehr groben Szenario. Fossilfunde liefern keine
klaren Indizien dafiir, dass Endothermie bei
Theropoden bereits vorgekommen ist (Bock &
BUHLER 1995, 7).172

Fir die Arborealtheorie spreche nach Bock
(1986, 62) auch, dass auf diesem Wege das fiir
den Flug unerlissliche gute riumliche Orien-
tierungsvermogen cher erworben worden sein
konne als beim Flugerwerb vom Boden aus (vgl.
Kaiser & DykE 2015, 611).

Ansonsten verweisen die Beflirworter der
Baumtheorie auf die Probleme des Flugerwerbs
von laufenden Vorfahren vom Boden aus. Die
oben genannten Probleme der Cursorialtheorie
werden hiufig als Argumente fiir die Baumthe-
orie angeschen. Allerdings sind Probleme der
einen Theorie nicht automatisch Argumente fur
einen Konkurrenten, da die Alternativen nicht
ausschlieBlich sind (s. Methodendiskussion in
Abschnitt 4.6).

Kritik der Arborealtheorie

Auch die Arborealtheorie hat mit einer Fiille
verschiedenster Schwierigkeiten zu kimpfen.

e Nach der Arborealtheorie soll sich der
aktive Flug aus einem Gleitflug entwickelt ha-
ben, da der direkte Weg zum aktiven Flug einen
viel zu groBen Sprung bendtigt. Aber auch der
rein hypothetische Ubergang vom Gleit- zum
Schlagflug ist kompliziert und aufwindig, da
beide Flugarten sehr unterschiedlich sind (Pa-
DIAN 1982, 11'7). Gleiter haben abgesehen vom
Besitz von Flughiduten vergleichsweise wenige
Anderungen im Bauplan, wihrend alle aktiven
Flieger im Skelettbau und in ihrer Physiologie
stark abgewandelt sind; beispielsweise sind viele
Gelenke stark spezialisiert, viele Knochen ver-
schmolzen und der Stoffwechsel auf hohem
Level; anders als Gleiter konnen aktive Flieger
ihre Vorderextremititen kaum fiir mehr als ftir
den Flug verwenden (Papian 1982, 11). Ein
Gleitflieger setzt sein flexibles Axialskelett ein,
um die Form der Tragfliche und den Anstrom-
winkel bei Bedarf zu verindern, dagegen haben
Vogel und Fledermiuse eine steife Wirbelsiule
und nutzen die distalen (vom Zentrum entfern-
teren) Korperteile zur Kontrolle der Kérperform
und des Anstromwinkels (CAPLE et al. 1983,
474"%. Wenn heutige Vogel vom Gleiten und
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Schlagflug umschalten, erfolgt dies abrupt und
total, da sonst zu wenig Schubkraft erzeugt wird
(PaurL 2002, 121).'75

Modellversuche von CAPLE et al. (1983)'7
legen ebenfalls nahe, dass Gleitflug keine gute
Vorldufersituation fiir eine Evolution des aktiven
Flugs ist; die erforderlichen Anderungen sind
erheblich (s. 0.) und die Bauplan-Anpassungen
fiir aktiven Flug stehen im Gegensatz zu den
Anpassungen fiir einen Gleitflug."”” SHIPMAN
(1998, 187) gelangt zur Schlussfolgerung, dass
die markanten Unterschiede zwischen Gleit-
fliegern und aktiven Fliegern bedeuten, dass
die Evolution des aktiven Flugs ausgehend vom
Gleitflug fast genauso viele anatomische Ande-
rungen erfordern diirfte wie die Evolution des
Schlagflugs ausgehend von einem landlebenden
Zwei- oder Vierbeiner.'”

Auch 6kologisch sind die Unterschiede be-
trichtlich. Gleiter nutzen die Luft nur fiir einen
Ortswechsel, um Feinden zu entkommen; aktive
Flieger dagegen jagen nach Beute und fangen sie,
verteidigen ihre Reviere und begatten sich sogar
zum Teil im Flug. Ihr ganzesVerhalten, nicht nur
ihr Bauplan, steht im Zusammenhang mit dem
Fliegen (Papian 1982, 11).' Gleiter konnen
ihren Flug nicht aktiv steuern, dafiir fehlt ihnen
die notige Muskulatur; die Flughiute sind viel
einfacher gebaut als Fliigel (Papian 1982, 12).'%

NORBERG (1985) referiert neun Einwin-
de gegen einen Ubergang von Gleitflug zum
Schlagflug, hilt diese aber nicht fur stichhaltig
und argumentiert mit Ergebnissen eigener Simu-
lationen dagegen.' Die von ihr beschriebenen
Uberginge sind aber recht weit und die Szena-
rien vage (NORBERG 1985, 324f.). Zum Beispiel
koénne ein Gleitflug mit Federn verbessert wer-
den — aber woher kommen die Federn?'® Auch
PauL (2002, 112) behauptet (unter Berufung auf
NORBERG), den Einwinden gegen einen Uber-
gang vom Gleiten zum Fliegen kénne begegnet
werden, aber seine Vorschlige dazu (S. 121f.)
sind ebenfalls recht allgemein gehalten und Paur
(2002, 122) merkt selber an, dass sie nicht getestet
seien.'® Die Problematik und Losungsvorschli-
ge werden auch von DUDLEY et al. (2007) und
BaHLMAN et al. (2013) diskutiert (kurze Zusam-
menfassung dazu bei LingHAM-SoLIAR 2015b,
128£."%%). PADIAN (2016) ist auch heute noch der
Auffassung, dass niemand tiberzeugend dargelegt
habe, wie ein Gleitflieger in einen aktiven Flie-
ger umgewandelt werden konne oder dass ein

solcher Umbau je erfolgt sei.'®
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e Es gibt keinerlei Indizien dafiir, dass sich
irgendeine Gruppe gleitender Tiere (von denen
es hunderte gibt) auf dem Weg zum aktiven
Flug befindet oder jemals befand (Papian 1982,
12!, CaPLE et al. 1983,475'%; PauL 2002, 117'%;
Papian 2003, 451'%; Diar et al. 2006, 443f.1°)
oder dass irgendein Gleiter seine Extremititen
benutzen wiirde, um aktivVor- oder Auftrieb zu
erzielen (DIAL et al. 2008, 988'"). Gleiter und
aktive Flieger befinden sich auf ganz verschiede-
nen Asten des Wirbeltierstammbaums und ihre
Okologie ist komplett verschieden (PApian 2016,
417). Gleitflug an sich ist eine perfekte Anpassung
auf einem adaptiven Plateau (Papian 1982, 13).
Heutige Gleitflieger sind im Kérperbau sehr
verschieden von Vogeln (Proctor & LyncH
1993, 88)."

Dubrey et al. (2007, 179) meinen zwar, dass
die Existenz von tiber 30 phylogenetisch unab-
hingigen Linien den Ubergang vom Gleit- zum
Schlagflug machbar erscheinen lassen'”, doch die
Tatsache, dass keine diesen Ubergang tatsichlich
vollzogen hat, spricht gegen dieses an sich schon
unlogische Argument.

e Damit zusammen hingt die Problematik,
dass die Selektionsbedingungen bei Gleitern und
aktiven Fliegern z.T. zuwiderlaufen. Ein Gleit-
flieger bendtigt von Anfang eine moglichst grofe
Tragfliche. Diese gewinnt er am besten dadurch,
dass er alle Extremitiaten ausstreckt, wie es heu-
tige Gleitflieger auch machen. ,,Bei den Vogeln
deutet aber nichts darauf hin, dass ihre Beine
jemals eine groBe Rolle als Teil der Tragfliche
spielten® (PETERS 2002b, 425) — mittlerweile mit
der Ausnahme von Microraptor gui und vermutlich
Anchiornis (s. 0.). Der Doppeldecker-Bauplan von
M. gui ist aber aufgrund seiner Spezialisierung als
Vorliuferkonstruktion fiir den aktiven Vogelflug
kaum geeignet (s. 0.).

Paut (2002, 121) weist darauf hin, dass Glei-
ten und Segeln von Baum zu Baum sehr viel
energieethizienter sind als aktives Fliegen tiber
dieselbe Distanz'™*, was einen Ubergang vom
Gleiten zum aktiven Flug ebenfalls unplausibel
erscheinen lasst.!”

e Bereits Gleitflug ist nicht gratis, sondern
benétigt Kontrollmechanismen, das gilt selbst
fiir schlechte Gleitflieger. Der Selektionsdruck
auf Kontrolle und Stabilisierung bei einem glei-
tenden ,,Proto-Vogel muss hoch gewesen sein
(NORBERG 1985, 305f.'%). Selektionsdruck ist
aber nur eine der notwendigen Voraussetzungen,
nicht hinreichend fiir den Erwerb einer neuen
Fihigkeit, insbesondere in diesem Fall, da Kon-
trollmechanismen aufwindig sind.

e Gleit- und Segelflug kommen bei den
meisten basalen Vogelgruppen (Tinamiformes,
Galloanserae) nicht vor, ebenso wenig wihrend
der ontogenetischen Entwicklung. DiaL et al.
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(2008, 988) halten den Gleitflug daher fur abge-
leitet gegeniiber dem Schlagflug; ebenso RAYNER
(2001, 366): Gleiten und Segeln ist bei heutigen
Vogeln ein abgeleitetes Verhalten, das vor allem
bei groBeren Arten vorkommt; bis dato sei kein
einziger mesozoischerVogel bekannt, dessen Flug
hauptsichlich im Gleiten und Segeln bestand.!”

* DEececcHr & LARSON (2011) haben durch
eine vergleichende Studie einer groferen An-
zahl von Theropodengattungen gezeigt, dass
nach phylogenetischen Analysen evolutionire
Trends nicht Richtung Baumleben verlaufen.!'”
Dagegen kamen Xu & ZHANG (2005, 176) zum
Ergebnis, dass einVergleich der Fiile von Thero-
poden cher eine allmihliche Anpassung an ein
Baumleben nahe lege.

e Die Untersuchung von DEcEccHI &
LarsoN (2011) ergab auBlerdem, dass bei den
mutmaBlichen Vorliufern der ersten Vogel
Baumanpassungen fehlten.'”” Dazu kommt,
dass mesozoische Végel im Gegensatz zu den
nicht-flugfihigen Theropoden mit an Asten
aufsitzenden Vogeln gruppieren und Beinmale
und HinterfuBB-Anpassungen aufweisen, die
eine Anpassung an das Umklammern von Asten
zeigen (DEcEccHl & Larsson 2011, 9°%). Hier
scheint ein evolutionidrer Sprung im Bau der
Beine vorzuliegen.

* Nach der Baumtheorie missten die Vogel-
vorldufer in der Lage gewesen sein, auf Biume
zu klettern. Die Selektionsbedingungen fiir
den Erwerb der Flugfihigkeit stehen aber im
Widerspruch zu den Selektionsbedingungen fur
den Erwerb der Kletterfihigkeit, da verschiedene
Muskelpartien benétigt und sehr verschieden-
artige Bewegungen ausgeiibt werden (OsTROM
1974,35%"). Die Beweglichkeit des Handgelenks
ist bei Vogeln einzigartig, da Vogel die Hand
gegen die ulnare Seite des Vorderarms abwin-
keln kénnen und andere Winkel fast unmaoglich
sind; diese Konstruktion des Handgelenks ist fur
Klettern jedoch kontraproduktiv (PETERS 1985,
244f.*?) Die sehr spezialisierte Konstruktion des
Vogelfliigels mit ithren knéchernen Zwanggsfiih-
rungen konnte sich nach PETERS (2002) schwer-
lich aus einem Kletterorgan heraus entwickeln®”;
die Flugfihigkeit musste daher von anderen
erhdhten Standorten aus erworben worden sein.

Absprungpunkte mussten zweibeinig er-
reichbar sein, wenn die Vogelvorfahren zwei-
beinig waren. Aber zum Klettern ist Vierbeinig-
keit sehr viel praktischer; Kletterfihigkeit und
Flugtihigkeit derVorderextremitit widerstreiten
folglich einander auch in dieser Hinsicht (PE-
TERS 1994, 406). Die Finger von Archaeopteryx
waren befiedert und nicht frei beweglich, wes-
halb Archaeopteryx nicht als Kronzeuge fiir die
Baumtheorie gelten kann (PeTERS 1994, 406).
Die FuBkrallen von Archaeopteryx konnen nicht

als besonders klettertauglich gelten (PETERS 1994,
407), deren genauer Bau und Klettertauglichkeit
sind aber umstritten (s. o.; FEDuccia 2012; PAbIAN
& CHiapPE 1998b, 46%°; Naisu 2000 u. v. a.).

e Wenn der Flug von Biumen aus seinen
Ausgang nahm, sind vierbeinige Kletterer als
Ausgangsformen wahrscheinlicher als zweibei-
nige Formen (s. 0.) und der Flug misste mit
Sturz- und Gleitflug begonnen haben. Datfiir
miisste angenommen werden, dass die Hinter-
beine in den Flug integriert waren. Folglich war
spiter beim Ubergang zum aktiven Flug eine
Entkopplung der Vorder- und Hinterextremitit
erforderlich®®, was einen erheblichen Umbau er-
fordern wiirde. Es stellt sich auch die Frage nach
den Selektionsdriicken fiir diese Entkopplung
(OstrOM 1991, 481). Alle flugfihigen Formen
auBer den Vogeln nutzen oder nutzten alle vier
Extremititen fiir den Flug mit entsprechenden
Einschrinkungen fiir Bewegungsmoglichkeiten
am Boden (OstrRoM 1991, 4812°%). Daher miisse
man nach PeTERS (1985, 246) annehmen, dass
Vogel von Zweibeinern ihren Ausgang nahmen,
die ihre Fiile nicht in den Flugapparat einbe-
ziehen konnten; FiiBe und Arme blieben dann
unter verschiedenen Selektionsregimes (vgl. Be-
griindung fur die Cursorialtheorie in Abschnitt
4.1). Die vierfligeligen Gattungen Anchiornis
und Microraptor konnen als Modelle fiir einen
Gleitflug-Beginn derVogelevolution gelten, aber
es ist evolutionstheoretisch keineswegs klar, ob
es sich dabei um evolutionire Ubergangsformen
oder um evolutionire Sackgassen handelt. Von
diesen neueren Funden abgesehen hatte PETERS
(2002a) geschrieben, dass es keinerlei Hinweis
darauf gebe, dass die Hinterextremititen jemals
Teil des Flugapparats gewesen seien, was seltsam
sei, da man annehmen sollte, dass der Flug mit
grofBtmoglicher Tragfliche und moglichst ge-
ringen energetischen Kosten begonnen haben
sollte.?"”

e Ohne Unterstlitzung mit verlingerten
Schuppen oder Protofedern miissten Formen,
die erste Gleitversuche starteten, klein gewesen
sein, ein abgeflachtes Brustbein und passende
Korperproportionen besessen haben. Die be-
kannten Coelurosaurier (vgl. Abb. 22) erftillen
allesamt diese Bedingungen nicht (TARrsITANO
et al. 2000, 682).2%

* Die Fihigkeit zur sicheren Landung nach
anfinglichen Sturzfligen oder beim Springen
von Ast zu Ast als Vorstufe flir einen Gleitflug
muss erworben und kann nicht von vornherein
vorausgesetzt werden (vgl. SHipman 1998, 178).2%

e Der Besitz von Beinfedern bei einigen
Gattungen der Paraves, die keine Vogel waren,
ermoglicht kein Argument pro oder contra
Baumtheorie. Federn an den Beinen sind nicht
nur fur Laufer hinderlich, sondern auch beim
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Klettern, wobei sie leicht beschidigt werden
konnten. Fur Arten, die bereits flugfihig sind,
wiaren Beinfedern zwar kein Nachteil, aber
wenn das Fliegen von Biumen aus erst noch
erwerben werden miisste, waren Beinfedern eher
ungiinstig.?'’

* Bekannte baumlebende Theropoden eig-
nen sich nicht als Kronzeugen fiir die Baumthe-
orie. So war der wahrscheinlich baumlebende
Dromaeosauride Microraptor gui (Abb. 52) mit
asymmetrischen Federn ausgestattet, vermutlich
ein Doppeldecker-Gleitflieger (s. 0.) und in
dieser spezialisierten Flugart nicht als Vorform
oder Ubergangsform im Bereich des Flugerwerbs
geeignet.

Baumlebend waren auch die nur spatzen-
groBBen Scansoriopterygidae (vgl. Abb. 35-38);
sie wiren damit die kleinsten Theropoden, doch
ist ihre taxonomische Zuordnung umstritten.
Czerkas & Fepuccia (2014, 849) sind der Auf-
fassung, dass Scansoriopteryx zu viele plesiomor-
phe Merkmale (,,Primitivmerkmale®) besitze, um
zu den Theropoden gestellt werden zu kénnen.
Andererseits hatte diese Gattung einige vogel-
typische Merkmale; insgesamt passt sie nicht in
eine Ubergangsstellung zwischen Theropoden
und Végeln. Besonders kennzeichnend war ein
extrem langer dritter Finger; ZHANG et al. (2002,
397) halten die relativ lange Hand fiir ein Greifen
fuir besser geeignet als fiirs Fliegen und daher sei
eine Anpassung ans Baumleben nicht unbedingt
als Voranpassung an das Fliegen zu werten. Von
Scansoriopteryx und den verwandten Formen Epi-
dexipteryx und Yi sind Abdriicke faseriger Anhin-
ge bekannt (manchmal zu Unrecht als einfache
Federn bezeichnet), so dass vermutet wird, dass
die Scansoriopterygiden zu einem Gleitflug fihig
waren.'' Yi qi besall wahrscheinlich zusitzlich
eine Flughaut und war besonders spezialisiert
(XU et al. 2015; Abb. 38). Unter anderem weil
die jurassischen Scansoriopterygiden ilter sind
als die Dromaeosauriden, sind CzErRkAs & FE-
DUCCIA (2014, 842) sogar der Auftassung, dass die
Maniraptoren, die als Vogelvorliufer gelten, gar
nicht zu den Theropoden gestellt werden sollten,
sondern von Vogeln abzuleiten und sekundir
flugunfihig seien (vgl. dazu auch Czerkas &
Yuan 2002).212

Der Besitz von langen Beinfedern und das
vogelartige Beinskelett bei der oberjurassischen
Gattung Pedopenna (Xu & ZHANG 2005;Abb. 55)
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werden auch als Hinweise auf einen Gleitflug
bei einer baumlebenden Form interpretiert.
Allerdings ist nur die Hinterextremitit fossil
iiberliefert und die taxonomische Einordnung
ist schwierig (SULLIVAN et al. 2014).

Bewertung

Die Probleme der Entstehung des Vogelflugs
von Biumen aus sind so zahlreich und schwer-
wiegend, dass dieser Weg evolutiv nicht gangbar
erscheint (vgl.auchTab. 2,S.73). Die vorgeschla-
genen Szenarien sind vage, beinhalten grofere
Spriinge und geben keine Rechenschaft tiber
die Details der im Einzelnen erforderlichen
Anderungsschritte >

Andere Startpunkte

Statt von Biumen aus konnte ein erster Gleit-
flug auch von irgendwelchen anderen erhoh-
ten Positionen aus erfolgt sein. Dieser Ansatz
konnte mit Elementen der Cursorialtheorie
kombiniert werden. PETERs (1985) stellt sich
vor, dass die Vorfahren der Vogel in einem ber-
gigen oder hiigeligen Lebensraum lebten, wo
sie iiber kleinere Erhebungen abwirts springen
konnten (Hanggleiter), um dadurch die nétige
Geschwindigkeit fur den Erwerb des aktiven
Flugs zu erreichen (in Anlehnung an CAPLE et
al. 1983; vgl. PapiaN & CHiappE 1998a, 19). ,,Aus
Spriingen wurden gebremste Spriinge und daraus
Gleitflige* (PETERS 1994, 408). Damit konnten
manche Probleme der Baumtheorie (aber nicht
alle) entschirft werden. Die funktionsmorpho-
logische Interpretation anatomischer Befunde
und die Beachtung physikalischer Limitationen
fir fliegende Tiere wiirden den Schluss auf die
Bodentheorie erzwingen, allerdings sei aus ei-
gener Kraft die notige Abfluggeschwindigkeit
nicht erreichbar gewesen, daher musste an Ge-
birgshingen die notige Abfluggeschwindigkeit
erreicht werden. ,,Steuerbewegungen mit den
Vorderextremitaten, die schon beim Rennen in
zerkliiftetem Gelinde eine Rolle gespielt haben
mochten und zurVerlingerung der distalen Teile
der Vorderextremititen fiihrten, konnten bei
Gleitspriingen eingesetzt werden und gewannen
mit wachsender Geschwindigkeit immer grofere
Wirkung. Aus solchen Bewegungen konnte der
aktive Fliigelschlag entstehen® (PETERs 1985,
243). Sehr wahrscheinlich seien Steuerungs-
mechanismen und Balance Vorliufer des Flugs
gewesen (PETERs 1985, 247).

Allerdings gibt PETERS (1985, 247) selbst zu
bedenken, dass die Detail kaum rekonstruierbar
seien.”™ Auf die Details kommt es aber gerade
an, wenn eine Hypothese mehr sein soll als
eine vage Spekulation und wenn sie mehr als
nur Rechenschaft tiber die Rahmenbedingungen
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(hier des Flugerwerbs) geben will.?"* Und da die
Abhang-Theorie eine modifizierte Cursorialthe-
orie ist, muss sie sich mit den meisten ihrer o. g.
Probleme auseinandersetzen. Bock & BUHLER
(1995, 10) sehen die Abhang-Theorie kritisch,
weil in diesem Fall der von ihnen fur notwen-
dig erachtete Selektionsdruck auf Endothermie
und dreidimensionale riumliche Orientierung
entfillt; Endothermie halten diese beiden Auto-
ren aber fiir eine notwendige Voraussetzung flir
aktiven Flug (s. 0.).2'¢

Papian (2001) hilt es nicht fir notwendig,
zwischen Baum- und Cursorialtheorie zu ent-
scheiden, entscheidend sei vielmehr, wie der
Schlagflug entstanden ist. Die Evolution desVo-
gelflugs zu untersuchen bedeute, die Evolution
des Schlagflugs zu ermitteln (Pabian 2001, 261;
Papian 2003, 452)'; dieser soll sich aus dem
Beuteschlagen entwickelt haben (Pabpian 2001,
255).Arme und Hinde hitten sich verlingert, die
Orientierung des Schultergelenks habe sich ge-
andert, ebenso Innervation undVerhalten in An-
passung an die veranderte Flugmuskulatur, und
die Federn seien zu einer effektiven Tragfliche
zusammengefligt werden.”'® Offensichtlich ist
diese Abfolge sehr grob, die Schritte sind extrem
grol3 — ein solch vages Szenario bietet keinerlei
Erklirungen.””” Keine Rede davon, woher die
Federn mit den Follikeln kommen, wie sich die
komplexe spezielle Muskulatur entwickelt hat
usw. (vgl. Kapitel 1).

Zudem kann man die Frage ,,cursorial oder
arboreal” in einem evolutionstheoretischen
Szenario nicht einfach als irrelevant iibergehen
— und tatsichlich unterzieht PADIAN die Baum-
und Cursorialtheorie diversen Tests, indem er
sie auf Plausibilitit iberpriift. Dabei bringt er
selber viele Argumente fir die Cursorialtheorie
und gegen die Baumtheorie und setzt sich mit
diversen Argumenten gegen die Cursorialtheorie

auseinander.?®

4.3 Wing-assisted incline
running (WAIR)

Die beiden klassischen Ansitze zur evolutiven
Entstehung desVogelflugs haben wie gezeigt mit
sehr schwerwiegenden Problemen zu kimpfen
und die Schlussfolgerung scheint nicht tiberzo-
gen, dass beide evolutive Wege — von Biumen
oder vom Boden aus — nicht gangbar sind, auch
nicht in modifizierten Versionen. Ein Symptom
fur diese Aporie ist die Suche nach neuen An-
sitzen. Darauf soll im Folgenden eingegangen
werden.

Nach einem neueren Ansatz verlief der evo-
lutive Flugerwerb tiber einVerhalten, das manche

Vogel heute zeigen und auch als ontogenetisches
Stadium (Abb. 67) vorkommt. Gemeint ist die
Fihigkeit, unter Einsatz von Fliigelbewegungen
sehr steile Hinge oder auch Baumstimme zu
erklimmen, wenn das bloBe Laufen dafiir nicht
ausreicht (D1ar 2003, BunpLe & Diatr 2003, Diac
et al. 2006, ToBALSKE & D1AL 2007, JACKSON et al.
2011 u. a.; Abb. 68). Im Englischen wird daftir
der Fachbegriff ,, Wing-assisted incline running*
(WAIR) verwendet; eine eingebtirgerte deutsche
Bezeichnung daftir gibt es nicht. Die Beftirworter
des WAIR-Ansatzes verstehen ihn als Variante
der Cursorialtheorie, die auch Aspekte der
Baumtheorie beinhaltet. Cursorial- oder Arbo-
realtheorie betrachten sie als falsche Alternative.

WAIR soll also ein Zwischenstadium auf
dem Weg zu einem aktiven Flug sein. Entste-
hende Fliigel mit noch nicht flugtauglichen
Federn sollen helfen, Hinge, Klippen oder
Biume zu erklimmen. Als ontogenetisches Uber-
gangsstadium®!' vor dem adulten Fliegen ist es
energiesparsamer als das direkte Hochfliegen.
Dieses Ontogenese-Stadium koénnte auch ein
phylogenetisches Ubergangsstadium gewesen
sein (D1AL et al. 2006, 437%%%; HEErRs & Diar 2012,
296; HEERs et al. 2014, 436*). WAIR ermégliche
somit funktionelle Zwischenstufen, die jeweils
selektiv beglinstigt wiren. DAL et al. (2006, 443)
sind der Auffassung, dass mit WAIR ein adaptives
Kontinuum zwischen federlosen Vorderextremi-
titen, Proto-Fligeln mit symmetrischen Federn
und flugtauglichen Fliigeln mit asymmetrischen
Federn moglich sei.?**

Kritik am WAIR-Ansatz

Nicht anders als bei der Cursorial- und Ar-
borealtheorie stehen auch der WAIR-Theorie
schwerwiegende Probleme entgegen.

e Das WAIR-Verhalten dient primir dazu,
den Bodenkontakt zu verbessern, es wirkt wie
ein Spoiler (Diar 2003*%). Insofern ist es para-
dox, dass ein solches Verhalten phylogenetisch
den ersten Flugversuchen vorausgegangen sein
soll. Denn wenn die Fliigel fiir Bodenhaftung
evolviert wiren, wire das kontraproduktiv, wenn
daraus ein gegenteiliges Verhalten — das Abheben
— evolvieren sollte. Es gibt allerdings auch Unter-
suchungen, wonach WAIR den Auftrieb erhoht.

+ Ein groBes Problem ist die Ubertragung
von Ontogenese auf Phylogenese. Eine vorii-
bergehende Konstruktion (z. B. noch unfertige
Federn) oder unfertiges Verhalten (Hochflattern)
ist ontogenetisch relativ unproblematisch, solange
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das Tier noch nicht selbstindig tiberlebensfihig
sein muss und noch nicht mit verschiedensten
Umweltbedingungen konfrontiert wird. Aber
das kann nicht ohne Weiteres auf einen Dauer-
zustand tiber eine grole Zahl von Generationen
tibertragen werden. Die Selektionsbedingun-
gen sind sehr verschieden von der Situation
wihrend der Ontogenese und sie sind fuir das
WAIR -Verhalten als Evolutionsstufe iiber viele
Generationen hinweg eher abtriglich.

* Ohne bereits recht weit entwickelte
Federn, ohne entsprechende Muskulatur und
ohne ein passendesVerhalten funktioniert WAIR
nicht (CHATTERJEE & TEMPLIN 2012, 591%%; vgl.
Heers et al. 2014, 460%; WaNG & Znou 2017,
18%%). Wie konnten also ausgehend von unbe-
fiederten oder nur mit einfacher haarartiger
Korperbedeckung ausgestatteten Formen eine
» WAIR -Ausstattung™ und ,, WAIR -Verhalten*
evolvieren? Die bereits bei der Cursorialtheo-
rie angesprochenen Probleme treten auch hier
auf. Ebenso bleibt vage, wie aus dem WAIR-
Verhalten im Laufe der Evolution die Fihigkeit
zu aktivem Flug erreicht wird.

Bei WAIR handelt es sich um ein komplexes
Verhalten sui generis (D1AL et al. 2006, 438), das
nicht zum Fliegen tberleitet, sondern Flugver-
halten und einen entsprechenden Fliigelbau
schon voraussetzt. WAIR bendtigt einen voll
entwickelten und kraftvollen Flugschlag (DecEC-
cHr & Larsson 2011, 9).%* Es gibt daher keinen
Anlass zur Annahme, dass WAIR phylogenetisch
zum Fliegen iibergeleitet haben kénnte. Die
MutmaBung von HEERS et al. (2014, 460), dass es
auch mit schlechten Federn und ungentigender
Anatomie Vorteile fiir verschiedene Bewegungs-
moglichkeiten gebe, ist spekulativ.
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e CHATTERJEE & TEMPLIN (2012, 592) halten
die anatomischen Merkmale wie z. B. fehlende
Starrheit im Beckenbereich der als Vogelvor-
fahren diskutierten gefiederten Coelurosaurier
(vgl. Abb. 22) fiir ungeeignet fiir das WAIR-
Verhalten. >’

e SENTER (2000) kritisiert an der WAIR-
Hypothese, dass die Schulterblattgelenkspfanne
bei frithen Vogeln wie Archaeopteryx und ihren
mutmallichen Theropoden-Vorliufern seitwirts
orientiert sei, so dass schnelles, kraftvolles Schla-
gen fiir ein Hochfliegen nicht moglich gewesen
sei und diese Formen somit auch das WAIR -
Verhalten nicht ausiiben konnten.?!

Abb. 67 Links: Ontogeneti-
sche Stadien der Flugenent-
wicklung beim Chukarhuhn.
Vom 6. bis 14. Tag sind die
Federn symmetrisch. Mit
diesen Proto-Fliigeln aus
symmetrischen Federn
kénnen nach DiaLet al.
(2006, 440) substantielle
aerodynamische Krafte
erzeugt werden, um die
Beine von juvenilen Vogeln
beim Erklimmen von steilen
Hangen und die Landung zu
unterstiitzen. (Aus TosvaLske
& DiaL 2007, mit freundlicher
Genehmigung)

Rechts: Ontogenetische Sta-
dien Flugerwerbs. (Aus Diat
et al. 2008; mit freundlicher
Genehmigung)

Abb. 68 Aufsteigender Flug
und WAIR. (Aus Jackson et
al. 2011; mit freundlicher
Genehmigung)
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e Jede Form von Flug, ob Gleitflug oder
Schlagflug, erfordert eine Rethe von Mand-
vrierfihigkeiten (EVANGELISTA et al. 2014, 20).
Es ist unklar, wie diese tber das spezialisierte
Verhalten einer WAIR -Zwischenstufe evolvieren
konnten.*?

¢ Sollte der Weg zur Flugfihigkeit tiber For-
men geflihrt haben, deren Hinterextremititen
befiedert waren, kime WAIR als Ubergangs-
verhalten nicht in Frage, da Beinfedern fiir die
Entwicklung von WAIR hinderlich gewesen
wiren (LONGRICH 2006, 429).

e Nupps & DykEe (2004, 994) kritisieren,
dass das Chukar-Huhn (Alectoris chukar), an dem
WAIR intensiv studiert wurde, aktiv fliegen kann
und dass auch die juvenilen Stadien die notige
Morphologie besallen, die bei den mutmaBlichen
Vogelvorlaufern nicht verwirklicht war.?*

e Ein allgemeine Schwierigkeit bei der
Theropodentheorie der Vogelevolution, die
auch WAIR triftt, ist die geringe Linge der Vor-
derextremititen und geringe Brustmuskelmasse
der mutmaBlichen Vogelvorfahren (FEpuccia
2012, 90).

* BunpLe & Diar (2003, 4563), die die
WAIR-Theorie selber vertreten, halten sie
»eindeutig fur nicht direkt testbar.“*** Man
konne lediglich sagen, dass Ubergangsstadien von
,,Vorfliigeln® adaptiv sein kénnten (BUNDLE &
DiaL 2003, 4562). Das gilt wohl fiir alle Szenarien
(vgl. Abschnitte 2.1 und 4.6): Der hypothetische
evolutiondre Prozess kann nur auf Stimmigkeit
mit Randbedingungen und plausiblen Selekti-
onsdriicken gepriift werden und darauthin, wie
grol3 die Spriinge von einem adaptiven Zustand
zum nichsten sind.

* DececcHI et al. (2016) haben jiingst durch
eine aufwindige biomechanische Studie ge-
zeigt, dass erst kleine Vertreter der Paraves zum
WAIR -Verhalten in der Lage sein konnten. Das
gilt auch fiir andere Verhaltensweisen mit Flat-
tern bzw. Fliigelschlag wie Flatter-Rennen (flap
running) und das fliigelunterstiitze Springen
(wing-assisted leaping). Setzt man die phyloge-
netischen Abfolgen der Theropoden-Dinosaurier
voraus, so zeigt sich kein kontinuierlicher Trend
einer Verfeinerung der biomechanischen Leis-
tungsfihigkeit in Bezug auf diese drei Verhal-
tensweisen.” Ein deutlicher Einfluss dieser
Flatter-Fortbewegungsmodelle auf den Erwerb
von Flug-Merkmalen ist nicht nachweisbar.

DececcHr et al. (2016) stellen fest, dass WAIR
bei Nicht-Vogel-Dinosauriern nicht ausgebildet
gewesen sei, nur moglich bei Microraptor und

Archaeopteryx; diese beiden Gattungen besitzen
allerdings asymmetrische flugtaugliche Federn
und tragen nichts Wesentliches zum Verstindnis
der Flugfihigkeit bei. Wichtiger als Verhaltens-
weisen wie WAIR sei eine groBe Fliigelfliche;
diese kénne aufgrund anderer Selektionsfakto-
ren vergrofert worden sein als durch solche, die
die Fortbewegung betreften. Das heilit: Zuerst
groBe Flugel, danach WAIR. Die Fihigkeit zu
WAIR ist Folge der Fihigkeit zu aktivem Flug,
nicht eine seiner Voraussetzungen (DECECCHI et
al. 2016, 28).** Die Ontogenese heutiger Vogel
rekapituliert daher die mutmaBliche Phylogenese
nicht; juvenile Végel haben zudem keine plesio-
morphe Anatomie (DECECcHI et al. 2016, 27).%7
Das WAIR -Verhalten juvenilerVogel erleichtert
ihnen, Feinden zu entkommen, bevor sie die
volle Flugfihigkeit erreicht haben (DEceccHI
et al. 2016, 3).

Die Fiille der Einwande macht eine Evolu-
tion des Fluges mit dem WAIR-Verhalten als
Zwischenstufe unwahrscheinlich.

4.4 ,,Pouncing Proavis“-Modell
und weitere Modelle

GARNER et al. (1999) stellten ein weiteres Modell
zur Diskussion, das sie als Pouncing Proavis-
Modell bezeichneten (vgl. auch HEDENSTROM
1999). Sie mutmalen, dass Vogel-Vorlaufer lau-
ernde Riuber waren, die von erhohten Plitzen
aus Spriinge auf Beute gemacht haben. Dabei
habe es eine Selektion auf verbesserte Korper-
kontrolle wihrend des Sprungs gegeben, was
zu einer Verbreiterung der vorderen Teile der
Extremititen gefithrt habe. Das wiederum habe
eine Art Sturzflug durch verbesserten Auftrieb
ermoglicht. Die weitere Selektion aufVerbesse-
rung des Sturzflugs fihrte schlieBlich zum ak-
tiven Flug.?® Das Modell kombiniert Elemente
der Baumtheorie (Angriffe von erhohten Plitzen
aus) mit einer modifizierten Version der Curso-
rialtheorie (Spriinge vom Boden aus).

Nach Auftassung von GARNER et al. (1999) hat
dieses Modell gegentiber anderen Ansitzen einige
Vorziige: 1. Es passe (anders als Cursorial- und
Arborealtheorie) zur Abfolge des Merkmalser-
werbs der Vogelevolution (Ausgangssituation,
Asymmetrie der Federn, Platzierung der Fliigel,
Reduktion des Gewichts und Ubergang zum
vogelartigen Laufstil). 2. Es sage ein Archaeopteryx-
dhnliches Tier voraus mit einem Skelett wie bei
Theropoden, aber mit Fluganpassungen und
aerodynamischen asymmetrischen Federn. 3. Es
erklire die Koexistenz primitiver Springer mit
fortschrittlichen Fliegern (wie z. B. Confuciusornis
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oder Sapeornis), da die verschiedenen Lebenswei-
sen zu einer Konkurrenzvermeidung fihrten. 4.
Es erklire die Evolution verlangerter Federn mit
Schaft durch verbesserten Luftwiderstand. Spitere
Verfeinerungen ermoglichten den Auftrieb.

Das Modell hat nicht viel Beachtung erfahren,
wird aber nach wie vor z. B. bei der englischen
Wikipedia erwihnt. Seine Erklirungskraft ist
trotz der vier von den Autoren aufgezihlten
Vorziige praktisch null. Die Probleme beginnen
schon damit, dass unklar ist, wie es im Zuge
einer Verbesserung der Steuerung beim Sprung
auf Beute tiberhaupt zur Bildung von Federn
kommen sollte. Diese miissten eine stabile Fliche
besitzen®’, um iiberhaupt einen nennenswerten
Eftekt in der Steuerung und Verbesserung des
angenommenen Sturzfluges zu haben; das wiir-
de einen groflen Schritt erfordern. Die bei den
anderen Modellen genannten Probleme sind hier
nicht kleiner oder geringer an Zahl. Erst recht
ist nicht nachvollziehbar, wie sich auf diesem
Wege die ganze Palette von Anforderungen flir
einen aktiven Flug entwickelt haben sollte (vgl.
Kapitel 1). Die Behauptung von GARNER et al.,
das Modell sage bestimmte Stadien wie einen
Archaeopteryx-ihnlichen Vogel voraus, ist daher
nicht nachvollziehbar. Es geniigt nicht, dass ein
bestimmter Aspekt vorhergesagt (oder wenig-
stens mit dem Modell als kompatibel betrachtet)
wird, wenn viele andere Aspekte nicht passen
oder unberticksichtigt bleiben. So ist z. B. nicht
nachvollziehbar, wie sich nach dem Pouncing-
Proavis-Modell tiberhaupt Federn und ein ganzes
Federkleid wie bei Archaeopteryx evolutiv ent-
wickeln sollten. HEDENSTROM (1999, 375) merkt
auBlerdem kritisch an, dass unbekannt sei, warum
ein zweibeiniger Dinosaurier zu einem lauernden
Riuber werden sollte, der an erhohten Platzen

sitzen und auf Beute warten sollte.?*

Weitere Modelle

Es wurden noch weitere Flugentstehungshy-
pothesen vorgeschlagen, die jedoch kein kom-
plettes Szenario beinhalten, sondern einzelne
Flugtechniken als wichtige Stufe der Entstehung
des aktiven Flugs betrachten;sie leiden insgesamt
im Wesentlichen an denselben Problemen wie
die bisher geschilderten Modelle. LONG et al.
(2003) bringen ein sogenanntes ,,Flatter-Gleiten®
(,,Autter-gliding™) ins Spiel; das ist ein synchrones
Fliigelschlagen wihrend des Herabgleitens von
erhohten Standorten, moglicherweise ausgetibt
von Archaeopteryx und Microraptor.**' FOWLER
et al. (2011) halten eine Art ,,Stabilisierungs-
Flugelschlagen® (,,stability flapping™) bei der
Uberwiltigung von Beute fiir eine moglicheVor-
stufe des aktiven Flugs.*** Solche hypothetischen
Verhaltensweisen als Stadien einer evolutiven
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Entstehung des aktiven Flugs zu interpretieren,
erklirt nichts. Woher kommen die daftir erfor-
derlichen Federn, woher der Follikel mit seinen
Bestandteilen, wie entstanden die spezifischen
Flugmuskeln, die Mandvrierbarkeit in der Luft
usw.? Gleicht man die Hypothesen mit dem
Erklarungsziel (Kapitel 1) ab, werden ihre Un-
zulinglichkeiten schnell erkennbar.

Andere Modelle beinhalten eine Kombina-
tion von Boden- und Baumtheorie; demnach
konnte die Entstehung des Fluges tiber Formen
erfolgt sein, die klettern konnten (entsprechend
der Baumtheorie) und zunichst durch Spriinge
(entsprechend der Bodentheorie) von Ast zu Ast
segelten (PauL 2002, 112). Dabei habe sich Kor-
perkontrolle durch Verbreiterung der kérperfer-
nen Teile der Extremitaten verbessert, wodurch
auch die Spriinge weiter werden konnten. Durch
weitere VergroBerung der Tragfliche und allmih-
liche Zunahme des Krafteinsatzes beim Flattern
sei schlieBlich der aktive Flug erreicht worden.**

4.5 Bewertung der Flugentste-
hungstheorien

Die vorgeschlagenen Modelle zur Entstehung
desVogelflugs sind durchweg vage und beinhal-
ten groB3e Schritte, die von einer selektierbaren
Fortbewegungsweise zur nichsten tiberwunden
werden miissten. In den vorgeschlagenen Sze-
narien wird nicht nennenswert auf die zahlrei-
chen Details und die hierarchische Organisation
und Synorganisation des Integuments und des
Flugapparats eingegangen. Das gilt auch fiir die
neueren Hypothesen ,, WAIR “ und ,,Pouncing-
Proavis“~-Modell. OstroM (1979, 47) rdumt ein,
dass seine Cursorialtheorie spekulativ ist,aber das
gelte auch flir die Arborealtheorie.**

Sowohl gegen das Cursorial- als auch gegen
das Arborealmodell gibt es wie geschildert so
gravierende und zahlreiche Einwinde, dass beide
Modelle faktisch ausgeschlossen sind (Tab. 2).
Es fallt auf, dass beide Modelle vor allem die
Einwinde gegen den jeweiligen Konkurrenten
fiir sich verbuchen (das stellen z. B.auch OstTrom
1986** und Papian 2001 fest). Da es sich jedoch
nicht um die einzigen Alternativen handelt,
koénnen Einwinde gegen ein Konkurrenzmodell
nicht als Argumente fiir das eigene Modell ge-
wertet werden (vgl. Abschnitt 4.6 und Kapitel 6).

Neuere Modelle oder Modellvarianten
versuchen Elemente aus dem Cursorial- und
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Arborealmodell zu kombinieren, dabei werden
aber die jeweiligen Probleme mit kombiniert und
auch hier sind die Szenarien vage und beinhalten
grof3e Spriinge.

Einige Autoren bringen die Situation durch
entsprechende Einschitzungen auf den Punkt:
,But perhaps we will never know for certain how
birds took oft, whether from the ground, a tree
or because of a predatory habit® (HEDENSTROM
1999, 375). ,,[V]irtually all models on the origin
of avian flight are so speculative and so data-poor
that any satisfactory resolution is unlikely any
time soon. ... It is conceivable that the origin of
flight — as a matter of scientific discourse — 1s out
of reach. We may simply never have the appro-
priate data to adequately test any models ... All
ideas remain active because almost none can be

falsified* (WiTMER 2002, 17).

Fir alle evolutionstheoretischen Modelle
ist das Fehlen irgendeiner Zielorientierung
evolutionarer Mechanismen und ihrer Rah-
menbedingungen ein grundsitzliches Problem.
Manchmal werden Szenarien beschrieben,
wonach Anderungen eingetreten sein sollen,
um etwas zu erreichen. Das aber wiirde Zielo-
rientierung beinhalten, die nicht vorausgesetzt
werden kann, solange nur natiirliche Prozesse
zugelassen werden.

Das Beispiel Serikornis. Trotz des Besitzes
einfach gefiederter Kérperanhinge ist Serikornis
(Abb. 39) in einem evolutionstheoretischen
Rahmen schwer einzuordnen. Die Merkmals-
kombination aus einfachen Federn, befiederten
Beinen, kurzen Vorderextremitaten und Merk-
malen, die auf ein Bodenleben hinweisen, ist

26 Denn fiir

evolutionstheoretisch unerwartet.
einen Bodenstart eines schnellen Liufers sind
befiederte Beine nachteilig; fiir den Baumstart
passen die kurzen Vorderextremititen und
das Leben auf dem Waldboden nicht. Proble-
matisch sind die Selektionsdriicke, ohne die
evolutionstheoretische Modellierungen kaum
auskommen?’, und zwar in zweierlei Hinsicht:
1. Welcher Selektionsdruck konnte die Art der
Befiederung bei Serikornis begiinstigt haben; 2.
wie konnte es Richtung Flugfihigkeit weiter-
gegangen sein? Fiir eine Schaufunktion (Balz)
und Thermoregulation erscheinen die fiederi-
gen Anhinge und ihre Art ihrer Anordnung auf
der Korperoberflache nicht notwendig zu sein;
sexuelle Selektion als Erklirung ist ein Notbe-

helf. Selektion auf zukiinftige Flugfihigkeit ist
nicht moglich, da auf potentiellen zukiinftigen
Nutzen nicht ausgelesen werden kann. Serikornis
ist aus diesen Griinden als Startpunkt flir spitere
Flugfihigkeit wenig iiberzeugend.

4.6 Testbarkeit der Flugentste-
hungsmodelle

Verschiedene Autoren haben hin und wieder
testgestellt, dass Theorien zur Entstehung desVo-
gelflugs nicht testbar seien. Beispielsweise dau3ern
Burcers & CHiappe 1999, 62), dass Erklarungen
der Entstehung des Fluges auf Mutmalungen
beruhen und es unwahrscheinlich sei, dass sie
jemals Gberpriift werden konnen.?* Diesbeziig-
lich kann man folgende Feststellung geradezu als
Oftenbarungseid lesen: ,,Unfortunately, we can
never know how the different forms of animal
flight began® (Ostrom 1986, 81). Wenn dem
wirklich so ist,dann bedeutet das auch, dass nicht
klar ist, ob es tiberhaupt einen evolutiven Weg
gab, auch wenn OsTtroM das sicher nicht zum
Ausdruck bringen wollte. Papian (2001, 257,
260) nennt die Alternative zwischen Baum- und
Cursorialtheorie eine ,,unlésbare Frage®, da die
relevantenVorginge nicht fossil festgehalten wer-
den konnten (vgl. Papian 2003, 452).%* Beide
Theorien seien groBtenteils nicht testbar, aber
sie seien auch nicht falsifiziert.

‘Was aber heil3t hier tiberhaupt ,,testbar*? Und
wie kann eine Flugerwerbs-Hypothese falsifiziert
werden? Testkriterien, die im experimentellen
Bereich Standard sind, kann man nicht anwen-
den, denn es gibt keine GesetzmiBigkeiten, aus
denen die Entstehung vonVogelfliigeln abgeleitet
werden kénnen, die man irgendwie tiberpriifen
konnte. Daher sind alle Theorien zur Entstehung
des Vogelflugs weit davon entfernt, experimen-
tell testbar zu sein. Das liegt an der grundsitz-
lichen Schwierigkeit, dass wir es mit einem
hypothetischen Vorgang in der Vergangenheit
zu tun haben. Singulire vergangene Ereignisse
sind anders zu testen als regelhaft ablaufende
Prozesse, die experimentell erforscht werden
konnen. Im Abschnitt 2.1 wurde entsprechend
im Anschluss an Walter Bock zwischen N-DE
und H-NE unterschieden. Tatsichlich kann man
nur notwendige Randbedingungen testen, nicht
den hypothetischen Vorgang selbst. Beispiels-
weise argumentiert PaurL (2002, 123), dass die
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Gegenargumente / Probleme Cursorialtheorie

Gegenargumente / Probleme Arborealtheorie

Bewegungen der Vorderextremitaten bei zweibeinigen
zweibeinigen Laufern alternierend, beim Flligelschlag
symmetrisch

ausreichende Startgeschwindigkeit bei
Dromaeosauriden fraglich

Vorderextremitaten bei schnellen Laufern eher kurz
und beim Lauf angewinkelt

Start am anspruchsvollsten, misste als erstes
entwickelt worden sein

VergroRerung der Flache der Hand und der Arme
wirkt bremsend

Flugmembranen sind beim Laufen hinderlich

Korperschwerpunkt bei Laufern fiir den Flug unglinstig
Korperform von zweibeinigen Laufern fir Flug eher
ungunstig

Vierflligelige Formen passen nicht zur Cursorialtheorie

Verbesserte Gehirnleistungen fiir Flug erforderlich,
Laufer brauchen das nicht

Vergleich der Fiilke von Theropoden legt eher eine
allmahliche Anpassung an ein Baumleben nahe

keine Modelle aus der heutigen Tierwelt

Langbeinige Vogel unter den altesten Arten nicht
bekannt

Selektionsfaktoren unklar oder fiir Flugerwerb
kontraproduktiv

Unklar, wie die Verhaltensanderung erworben wurde

Baumbhypothese unterstiitzt wiirde, wennVogel-
vorldufer gut ans Klettern angepasst waren. Die
Ausbildung von symmetrischen distalen Federn
wiirde die Sturzflug-Hypothese stiitzen, wihrend
asymmetrische distale Federn die Gleitflug-
oder Springer-Hypothese favorisieren wiirde.
Hinweise auf eine schwache Flugmuskulatur
sprichen flir die Gleitflug-Hypothese.”" SHIPMAN
(1998, 189ff.) nennt als Testmoglichkeiten daftir,
ob Vogelvorfahren Baumbewohner waren, die
Klirung, ob es ihrem Lebensraum Biume gab
und ob die Anatomie der betreffenden Arten ein
Baumleben ermdoglicht. (Damit verkniipft ist die
oft schwierige Frage, ob die Einbettungssituati-
on dem damaligen Lebensraum oder um einen
Sedimentationsraum handelt.) Das sind Beispiele
fiir Tests aut Randbedingungen hypothetischer Sze-
narien —mehr nicht. In diesem Sinne duBlern sich
DececcHr & Larson (2011, 1), dass zwar keine
diese Theorien direkt getestet werden kdnnen,
aber dass es moglich sei, eine der Erfordernisse fur
die Baumtheorie zu tberpriifen, nimlich ob es
baumlebende Paraves-Gattungen gebe.”' Die
lange Liste der Probleme der jeweiligen Modelle
hat aber gezeigt, dass die Erfordernisse nicht als
erfiillt gelten kénnen. Und dartiber hinaus sind
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Ubergang vom Gleit- zum Schlagflug ist
kompliziert und aufwandig, da beide Flugarten
sehr unterschiedlich sind

Ubergang von Gleitflug zu Schlagflug bei keiner
der vielen Tiergruppe mit Gleitern bekannt

Bereits Gleitflug bendtigt Kontrollmechanismen

Landung muss von Anfang an funktionieren

Gleitflug ist eher ein gegentiber dem Schlagflug
abgeleitetes Verhalten

Gleit- und Segelflug kommen bei den meisten
basalen Vogelgruppen nicht vor, auch nicht
wahrend der ontogenetischen Entwicklung

Korperproportionen bei Coelurosauriern eher

Korperproportionen und Form des Brustbeins
bei Coelurosauriern eher ungtinstig

Spatere Entkopplung Hinter- / Vorderextremitaten
erforderlich

Den mutmaRlichen Vorldufern der ersten Vogel
fehlten Baumanpassungen

Evolutionare Trends verlaufen bei Theropoden
insgesamt nicht Richtung Baumleben

Vierflligelige Formen zu spezialisiert als Vorlaufer
fir zweifliigelige Formen

Mesozoische Vogel mit vornehmlich Gleit- und
Segelflug nicht bekannt

Selektionsbedingungen bei Gleitern und aktiven
Fliegern z. T. widersprichlich

Selektionsbedingungen fiir den Erwerb der
Flugfahigkeit im Widerspruch zu den Selektions-
bedingungen flir den Erwerb der Kletterfahigkeit

Unklar, wie die Verhaltensanderung erworben wurde

auch die erforderlichen Randbedingungen oft
kaum nachweisbar. Man denke beispielsweise
an die Unsicherheiten iiber die Lebensweise
von Archaeopteryx (Leben am Boden oder auf
den Biumen oder beides?*?) oder auch an Un-
sicherheiten beziiglich der damaligen Umwelt.

Welche Tests miisste eine Evolutions-
hypothese als H-NE ,,bestehen*? Und
wie konnte sie gqf. falsifiziert werden?

In der Diskussion werden vor allem Stimmigkeit
mit Fossilfunden, Stimmigkeit mit der Phyloge-
nie sowie Kleinschrittigkeit und Selektierbarkeit
genannt. Doch diese Kriterien sind entweder
nicht als Tests geeignet oder die vorgelegten
Modelle bestehen den Test nicht. Das soll im
Folgenden gezeigt werden.

Stimmigkeit mit Fossilfunden

Mit diesem Kriterium ist gemeint, dass Fossil-
formen gefunden werden sollten, die zu den
jeweiligen Theorien passen (MARTYNIUK 2012,
28).So verweisen Beflirworter der Baumtheorie
auf neuerdings entdeckte baumlebende Thero-
poden. Umgekehrt wurde frither deren Fehlen
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Tab. 2 Probleme der Cur-
sorial- und Arborealtheorie
in Gegenlberstellung.
Erlduterungen dazu in den
Abschnitten 4.1 und 4.2.
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(oder wenigstens das Fehlen eines sicheren Nach-
weises) oft als Argument gegen die Baumtheorie
ins Feld gefiihrt (z. B. GAUTHIER & PADIAN 1985,
193%3; Papian 2001, 264%7), wobei zudem auf
eher passende bodenlebende Vorliuferformen
verwiesen wurde (z. B. Papian 2001, 265).%%
Lange Zeit war dagegen nach Auffassung der
meisten Paliontologen die Cursorialtheorie aus
dem Rennen, weil keine Theropoden bekannt
waren, die eine Furkula (Gabelbein) oder deren
mutmallicheVorlauferstruktur, das Schliisselbein,
besessen haben (was sich mittlerweile gedndert
hat) (HALL & Vickaryous 2015, 443).2%¢

Das indirekte Kriterium der Stimmigkeit mit
Fossilfunden ist als vorldufiges Ausschlusskriteri-
um durchaus brauchbar. Solange beispielsweise
keine baumlebenden Maniraptoren bekannt
waren, bedeutete das mindestens einen Schwach-
punkt fir die Baumtheorie. Das Kriterium konn-
te umso groBeres Gewicht bekommen, je syste-
matischer ein relevanter Befund ist, etwa wenn
man viele mitVogeln nah verwandte bodenleben-
de Formen, aber keine baumlebenden kennen
wiirde. Denn dann kénnte man das Fehlen eines
fossilen Nachweises nicht ohne weiteres auf den
Mangel an Fossilien zuriickfithren, sondern als
systematisch werten. Dieses Kriterium ist dennoch
grundsitzlich weich, zum einen, da neue Funde
die Situation schlagartig indern kénnen, aber vor
allem weil es nur einen notwendigen oder wiin-
schenswerten Befund als Stiitze fiir eine Hypo-
these beschreibt, jedoch nichts iiber denVorgang
selbst aussagt, der rekonstruiert werden soll. Wenn
beispielsweise die Baumtheorie zum Fossilbefund
passen wiirde, wire dies kein Beleg daftir, dass es
einen evolutioniren Prozess von Baumleben zum
Flug gegeben hat. Diese Hypothese wire dann
lediglich aufgrund des Fossilbefundes nicht von
vornherein ausgeschlossen.

AuBerdem kann ein Befund, der als Test
verwendet wird, selbst umstritten sein. Beispiels-
weise ist umstritten, ob Archaeopteryx (auch)
baumlebend war und klettern konnte (vgl.
Abschnitt 4.1). Oder es ist umstritten, welche
Fihigkeiten der Fortbewegung bestimmte For-
men besallen.?’

Stimmigkeit mit Phylogenie

Wenn der Fossilbericht keine Entscheidung
iiber konkurrierende Hypothesen erméglicht
(wie z. B. Papian 2011, 256 meint®®), konnte
als zweite Moglichkeit gepriift werden, ob die

hypothetischen Schritte des Flugerwerbs zu
den Cladogrammen passen (Pabpian 2001, 256;
vgl. Abb. 63). Cladogramme werden — ohne
Berticksichtigung des Fossilbefundes — auf der
Basis der Verteilung der Merkmale in verschie-
denenTaxa konstruiert:An thnen kann abgelesen
werden, wann welche Merkmale entstanden sein
miissten. Dies wird als Testmoglichkeit fiir die
Flugentstehungstheorien genutzt. So wurde in
derVergangenheit als Einwand gegen die Baum-
theorie ofter genannt, dass sie nicht zur Abfolge
der fir den Flug erforderlichen Merkmale in
akzeptierten Phylogenien passe (z. B. GAUTHIER
& PaDIAN 1985%7; Papian 2001, 255).

Dieses Kriterium ist jedoch ebenfalls vage und
noch fragwiirdiger als das Fossilien-Kriterium.
Denn die Cladogramme idndern sich hiufig
mit neuen Funden und kdnnen daher nicht als
hartes Testkriterium gelten. AuBBerdem sind die
Cladogramme gerade im Bereich Theropoden
/ Urvogel mit Konvergenzen geradezu iibersit
(WrtmER 1991, 460; PETERS 2002, 353; XU et al.
2009b, 434; Xu et al. 2010, 3975; TURNER et al.
2012, 137)*"; wenn aber auch relativ komplexe
Merkmale mehrfach unabhingig entstehen kén-
nen, kann derenVerteilung im Cladogramm keine
klare Orientierung in Bezug auf eine Stimmigkeit
mit der Phylogenie geben. Damit ist mit diesem
Kriterium auch keine Falsifizierung moglich.

Stimmigkeit mit Kenntnissen tiber
Mechanismen; kleinschrittige, adapti-
ve Stadien.

Bereits in Abschnitt 2.1 wurde ausgefiihrt, dass
plausible H-NE moglichst kleine Schritte in
einer hypothetischen Abfolge aufweisen miissen,
die durch bekannte evolutionire Mechanismen
(bekannte N-DE) bewiltigt werden konnen.
Die Kritik der einzelnen Modelle hat gezeigt,
dass die Kleinschrittigkeit vielfach nicht gege-
ben ist und dass es bestenfalls unklar ist, wie die
bekannten Evolutionsmechanismen die erforder-
lichen Schritte bewiltigen kénnten. Man muss
sich die Details (Kapitel 1) vor Augen halten,
die jeweils erforderlich sind, um einen nichsten
selektionspositiven Schritt zu schatfen. Das wird
kaum gemacht. Bei vielen Szenarien werden zwar
einige adaptive Stadien aneinandergereiht, diese
sind aber oft durch enorme Spriinge getrennt. Es
fehlen regelmiBig Detailbetrachtungen dariiber,
welche Anderungen von Stadium zu Stadium im
Einzelnen erforderlich sind, um ein neues adapti-
ves (selektierbares) Stadium erreichen zu kdnnen.
So aber ist das Kriterium der Kleinschrittigkeit
zur Priifung evolutiver Szenarien viel zu unge-
nau bzw. die Szenarien erftillen dieses Kriterium
nicht. Beispiele daftir wurden bei der Kritik der
einzelnen Modelle ausgefiihrt.
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Gibt es heute Formen mit postulierten
Verhaltensweisen?

Als Testkriterium fiir Szenarien zur Entstehung
desVogelfluges wird auch die Existenz von Mo-
dellen fiir Ubergangsformen oder -verhaltenswei-
sen in der heutigen Tierwelt genutzt. Wenn Ver-
haltensweisen postuliert werden miissen, die man
heute nicht beobachtet, kann das als Schwichung
der betreftenden Hypothese gewertet werden. Bei
der Besprechung der vorgeschlagenen Szenarien
wurden Autoren genannt, die dieses Kriterium
anwenden, z. B.wenn gegen die Cursorialtheorie
eingewendet wird, dass keine Beispiele daftir be-
kannt sind, dass am Boden lebende Tiere Insekten
in der Luft zu fangen versuchen (Paut 2002,114)
oder dassVogel ihre Fliigel zusammenlegen, wenn
sie rennen, und nicht ausbreiten (Paur 2002,115).
Paur (2002, 123) schreibt zusammenfassend zu
diesem Punkt: ,,One of the most vexing pro-
blems with figuring out exactly how birds, and
for that matter bats and pterosaurs, evolved flight
is the absence of living examples of transitional types.
That there are no ground-to-air insectivores,
few glider-flappers, few leaper-flappers, and few
glider-leaper-flappers suggests that the transi-
tional type, whatever it may be, is relatively rare
and is quickly displaced by more aerially capable
descendants* (Hervorhebung hinzugefiigt).

Sind Gegenargumente gegen ein
Modell Argument fiir seinen Konkur-
renten?

In den Diskussionen Pro und Contra Arbore-
al- und Cursorialtheorie wird fiir das jeweils
favorisierte Modell hiufig durch Kiritik am Kon-
kurrenten argumentiert. Paur (2002, 123) meint
beispielsweise, dass die Cursorialtheorie verifi-
ziert (!) wiirde, wennVogelvorlaufer sich als wenig
furs Klettern erweisen wiirden.” Wenn sich
Alternativen gegenseitig ausschlieBen, ist dieses
Vertahren zulissig (wobet ,,verified” dennoch zu
stark wire). Doch in der Diskussion um die Ent-
stechungsweise desVogelflugs ist das nicht der Fall.
Die Tatsache, dass sehr stark mit den Schwichen
konkurrierender Modelle argumentiert wird, ist
gleichzeitig ein Indiz fiir die Schwiche des jeweils
bevorzugten Modells.?* Einwinde kdnnen zu-
dem in der Summe so stark sein, dass die Modelle
extrem unplausibel werden und sich gegenseitig
ausschlieBen. Genau diese Situation scheint bei
Flugentstehungshypothesen zuzutreffen und
liefert neben anderen Aspekten gentigend Anlass,
die grundsitzliche Alternative einer Schopfung
in Betracht zu ziehen (siche Kapitel 6).

Die Fixierung auf einen nattirlichen, nicht-
geistigen Entstehungsprozess im Rahmen des
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naturalistischen Paradigmas kann seltsame Bliiten
bei der Beweistithrung hervorbringen: ,, The
best evidence that climbing creatures can learn
to power fly is provided by bats. ... Itis ... wi-
dely recognized that bats evolved from climbing
ancestors (...). Although there is no direct evi-
dence for this contention, it is so well founded,
and the terrestrial alternative so implausible, that
barring a clear demonstration otherwise, bats
can serve as an example of a group of climbers
that learned to power fly, in spite of the hypo-
thetical barriers that have been proposed. The
possibility that climbers evolved powered flight
must therefore be ranked as less speculative than
ground-based alternatives® (PauL 2002, 113).Aus
diesem Zitat kann man folgern, dass klare Belege
fir die Entstehungsweise des Vogelflugs fehlen;
daher wird auf die Fledermiuse verwiesen.Von
den Fledermiusen wisse man, dass Flugerwerb
ausgehend von kletternden Formen maoglich sei.
Daflir gebe es aber auch keine direkten Belege,
die Alternativen seien jedoch extrem unplausi-
bel. Das heil3t, es gibt gar keine tiberzeugenden
Belege fiir eine bestimmte Hypothese; doch ge-
nau das miisste flir H-NE eingefordert werden.
Vor diesem Hintergrund ist es widersinnig, dass
PauUL einen offenbar ungentigend durch Daten
belegten Vorgang als ,,well founded* charakte-
risiert. Welche Rolle spielt angesichts einer solchen
Vorgehensweise tiberhaupt die Beweislage? Einen
weiteren Zirkelschluss begeht PauL dadurch, dass
er statt ein nachvollziehbares Szenario vorzule-
gen, allgemein auf die ,,transformierende Kraft
der Evolution verweist: ,,At a fundamental level,
the basic notion that gliders cannot evolve into
power fliers is in danger of denying the transfor-
ming power of evolution. Fish have evolved into
amphibians; continental ungulates have evolved
into marine whales. In comparison to these
changes, the shift from gliding to flapping flight
seems a modest one, and indeed there is evidence
that it did in fact occur® (Paur 2002, 113).

Es sei hier auch an das Zitat von WITMER
(2002, 17) erinnert, wonach alle Flugentste-
hungshypothesen im Rennen blieben, weil fast
keine von ihnen falsifiziert werden konnte.?
Davon abgesehen, dass klar bestimmt werden
miisste, was zu einer Falsifizierung fiihren wiirde,
wird einfach die Beweislast umgedreht: Es wer-
den nicht Belege fiir eine Hypothese gefordert,
sondern gleichsam ein Unmoglichkeitsbeweis
(,,because almost none can be falsified”). Nach
Bock (Abschnitt 2.1) missen sich H-NE aber
dadurch bewihren, dass sie moglichst viele be-
statigende Befunde fur sich verbuchen kénnen.
Daran gemessen fallen die vorgeschlagenen
Hypothesen allesamt durch.
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5. Selektionsfragen

5.1 Der Funktionsaspekt und
die mutmaRliche Rolle der
Selektion

Evolutionire Hypothesen miissen neben den
Mechanismen und Abliufen auch plausible Se-
lektionstaktoren angeben konnen, jedentfalls
wenn es sich um neodarwinistische Hypothe-
sen handelt, in denen Anpassung und Selektion
wesentliche Faktoren sind. In jlingerer Zeit
werden zwar auch nicht-darwinistische Evo-
lutionstheorien diskutiert; im Zusammenhang
mit Hypothesen zur Evolution von Vogelfeder
und Vogelflug scheinen sie allerdings — wenn
man die Fachliteratur zum Thema zugrunde
legt — keine nennenswerte Rolle zu spielen.
Neben dem Evo-Devo-Ansatz (vgl. Abschnitt
2.1) kimen als nicht-darwinistische Faktoren
neutrale Evolution oder Konstruktionszwinge in
Frage. Neutrale Evolution spielt im molekularen
Bereich eine wichtige Rolle; eine Bedeutung fir
Makroevolution und fiir morphologische Evolu-
tion istjedoch nicht nachgewiesen (vgl. JUNKER &
ScHerER 2013, 79f.). Konstruktionszwinge sind
ebenfalls kaum als Ursachen fuir die Entstehung
vonVogelfedern undVogelflug plausibel. Federn
beinhalten mehrere Innovationen (vgl. Kapitel
1), bauen also nicht auf Vorkonstruktionen auf,
die als ,,Zwangstiihrungen® fiir weitere evolu-
tive Entwicklungen und evolutionire Neuhei-
ten in Anschlag gebracht werden kénnten. Im
Rahmen des Evo-Devo-Ansatzes (Evolutionire
Entwicklungsbiologie) wird diskutiert, dass An-
derungen von Regulationsgenen sprunghaft
grofle Auswirkungen haben konnten. Es gibt
jedoch keinerlei experimentelle Belege dafiir,
dass auf diesem Wege konstruktive Neuheiten
entstehen konnen — im Gegenteil: Mutationen
von Regulationsgenen fiihren meist zu schweren
Missbildungen (Davipson 2011, 40).

Fragen zu Selektionsfaktoren werden in
der Literatur zur Evolution des Vogelflugs 6fter
aufgeworfen. Beispielsweise schreiben Prum &
BrusH (2003, 41) iiber ihr Federentstehungsmo-
dell (Abschnitt 2.3):,,Anzunehmen ist aber, dass
jede der einzelnen Neuerungen, die bei dieser
Evolution aufeinander autbauten, einen eigenen
Zweck erfiillt haben. Schon die allereinfachsten
R6hrenfedern miissen einen Uberlebensvorteil
haben.” Obwohl der urspriingliche funktio-
nelle Vorteil der ersten Federn ein Geheimnis
bleibe, miisse die letztgiiltige Erklarung fiir den
Ursprung der Feder einen Selektionsvorteil be-
inhalten.?®* Das sind eigentlich triviale Aussagen,
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denn wenn neutrale Evolution oder Konstruk-
tionszwinge keine Erklirung liefern, muss es
notwendigerweise irgendwelche Selektions-
driicke und Selektionsvorteile gegeben haben;
die Zitate machen aber deutlich, dass hier ein
Problem gesehen wird. Die Frage bleibt, ob die
anzunehmenden Selektionsdriicke auch plausibel
gemacht werden konnen. Wenn Prum & BrusH
von einem ,,Geheimnis* sprechen, scheint das
nicht der Fall zu sein.

Auf die Frage nach Selektionsvorteilen
wurde in den vorausgegangenen Austiihrungen
mehrfach eingegangen. Das muss hier nicht im
Einzelnen wiederholt werden, sondern es folgt
ein Uberblick dariiber, welche Selektionsfakto-
ren Evolutionsbiologen bei den ersten Stadien
der Entstehung der Vogelfeder diskutieren.

Meistens wird heute angenommen, dass
Federn urspriinglich nicht auf Flugtauglichkeit
selektiert wurden, denn die meisten Biologen
halten den Weg direkt zur Flugtauglichkeit fur
zu weit. Es miissten einfach zu viele Anderun-
gen erfolgt und Neuheiten entwickelt worden
sein, damit eine anfangs einfach gebaute In-
tegumentstruktur Teil eines Flugapparats sein
kann. Folglich sollen Protofedern zunichst eine
andere Funktion gehabt haben. Dazu wieder-
um gibt es verschiedene Auftassungen, und ein
Konsens zeichnet sich bis heute nicht ab, was
als Symptom daflir gelten kann, dass diese Frage
nicht geklirt ist. Im Folgenden werden hypo-
thetische Anfangsfunktionen zusammengestellt
und diskutiert.

Ein generelles Problem beziiglich der Selek-
tionsfaktoren ist, dass fiir verschiedene Funk-
tionen der Federn bzw. ,,Vorfedern® teilweise
widerspriichliche Erfordernisse gegeben sind.
Deshalb muss angenommen werden, dass es im
Verlaufe der Federevolution einen (evtl. mehr-
fachen) Wechsel des Selektionsregimes gegeben
hat. Beispielsweise erfordert Selektion auf Wir-
medammung andere Eigenschaften der Federn
als Selektion auf Flugfihigkeit. Heutige Vogel
besitzen fiir diese beiden Funktionen gleichzeitig
verschiedene Federtypen. Die wirmedimmen-
den Daunenfedern sind als eigene ,,Schicht®
den Konturfedern unterlagert und entfalten ihre
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Wirkung bei Nisse auch nur unter dem Schutz
der dartiber liegenden Konturfedern.

Als weitere Beispiele flir widerspriichliche
Selektionsdriicke aus der Fachliteratur werden
genannt:

* Fiir ein zweibeiniges Wirbeltier wire es kein
Vorteil, seine Vorderextremitaten auszubreiten,
wihrend es rennt. Denn flir ein Flattern wire
das zwar giinstig, jedoch kontraproduktiv in
Bezug auf Luftwiderstand (HOMBERGER & DE
Siva 2000, 568%%).

* Es ist schwer vorstellbar, wie die Feder- und
Hakenstrahlen der Konturfedern aus entspre-
chenden Fiederungen der Daunenfedern ent-
standen sein konnten oder umgekehrt, da beide
fiir verschiedene Zwecke spezialisiert sind, im
einen Fall dafiir, dass sie verhaken konnen und
dadurch einen Zusammenhalt ermdglichen, im
anderen Fall, um die Federstrahlen auseinander-
zuhalten (STETTENHEIM 2000, 4692°°),

e Es ist hochst unwahrscheinlich, dass eine
Hand, die nur nach innen abspreizen kann (ulna-
re Abduktion), fiir Laufen oder Klettern genutzt
werden kann; die Einschrinkung bestimmter
Handbewegungen ist dagegen sehr praktisch fur
das Fliegen (PeTERS 2002, 350%7).

Allgemein haben Modelle zur Entstehung
von Federn mit dem Dilemma zu kimpfen, dass
Federn, die nicht fiirs Fliegen selektiert werden,
sozusagen in eine falsche Richtung evolvieren,
die fiir die Flugfihigkeit kontraproduktiv ist. Da-
her ist auch fraglich, ob das vor allem im Rahmen
von Evo-Devo-Ansitzen beliebte Konzept der
Kooption (Neuverwendung in anderem als dem
bisherigen Zusammenhang) einen Erklirungsan-
satz bieten kann. Beispielsweise ist nicht ersicht-
lich, wie beim o. g. Beispiel von Daunen- und
Konturfedern die Fiederungen zweiter Ordnung
bei Daunenfedern angesichts der erwihnten
widerstrebenden Erfordernisse als Vorlaufer von
Haken- und Bogenstrahlen Verwendung finden
konnten. Es wird deutlich, dass Abstimmungen
des ganzen Flugsystems (angefangen vom ,,Ma-
terial® bis zum Verhalten) und zahlreiche andere
Synorganisation erforderlich sind. Zukunftsblin-
de Selektion und zufillige Mutationen scheinen
daflir hoffnungslos tiberfordert zu sein.

Ist der Funktionsaspekt in evolutiond-
ren Szenarien unwichtig?

Wie in Abschnitt 2.3 erwihnt nennt PRUM sein
Modell ,,funktionell neutral®, da die Funktionen
der einzelnen Stadien nicht berticksichtigt wer-
den (vgl. PETERS 2001,396): Prum (1999, 292) ist
der Auftassung, man brauche eine Theorie iiber
den Ursprung der Federn, die auf vorhandenen
Befunden griinde und unabhingig sei von Hy-
pothesen tiber ihre anfingliche Funktion.?*® Das

ist eine erstaunliche Aussage, denn die Frage nach
der Funktion und damit zusammenhingend nach
den Selektionsdriicken ist fiir die aktuell domi-
nierenden Evolutionstheorien unverzichtbar, es
sei denn es werden andere plausible Ursachen
bzw. Rahmenbedingungen angegeben.

Im Folgenden sollen nun Vorschlige fur Erst-
funktionen von Federn oder , Protofedern®
zusammengestellt und kommentiert werden.

5.2 Erstfunktionen von Federn
oder ,,Protofedern“

Flug

Die Auffassung, Federn seien direkt fuir Flugfihig-
keit evolviert, wird von manchen Forschern im
Zusammenhang mit der Baumtheorie (Abschnitt
4.2) vertreten. Als Begriindung wird angefiihrt,
dass die ganze Struktur der Konturfedern auf eine
aerodynamische Funktion hin ausgebildet sei und
dass andere primire Funktionen unplausibel seien
(Fepuccia 1996, 130; RuBeN & JoNEs 2000, 592;
Fepuccia 2016, 24£.).2° Ahnlich hat sich bereits
STEINER (1917) geduBert: ,,Der morphologische
Bau derVogelfeder ist derart an die Flugtfunktion
angepalt,dal es eigentlich selbstverstindlich sein
sollte, dal nur unter Beriicksichtigung dieses
Hauptmomentes alle ihre Eigentiimlichkeiten
erklirt werden konnen® (zitiert in STEPHAN 1979,
111). AuBerdem degenerieren Federn schnell
bei sekundir flugunfihigen Formen, was darauf
hindeutet, dass andere Selektionsdriicke nicht
die Entstehung von Konturfedern begiinstigen
(RUBEN & JonEs 2000).

Die groBe Mehrheit der Forscher hilt es
dagegen fiir ausgeschlossen, dass Federn direkt
— von Anfang an — auf Flugfihigkeit hin evol-
vierten und entsprechende Selektionsdriicke
herrschten. Fliegen ist energetisch extrem ,,teu-
er’, was sich eben gerade daran zeigt, dass diese
Fihigkeit bei negativer Selektion sehr schnell
wegfallen kann, was zahlreiche sekundir lugun-
fihige Formen beweisen (WRIGHT et al. 2016).
Da dies auf effizient flugfihige heutige Vogel
zutrifft, stellt sich die Frage, wie eine noch nicht
flugfihige Form diese negative Selektion tiber-
haupt tiberwinden konnte, um die Flugtihigkeit
zu erwerben.?”” Dieses Problem stellt sich nicht
nur fir den Ansatz, dass Selektion von Anfang
an auf Flugfihigkeit ,,zielte®, sondern generell,
also auch dann wenn man annimmt, dass Federn
zuerst fiir andere Zwecke evolviert sind und
spater flr Flugfihigkeit kooptiert wurden, wie
heute fast einhellig angenommen wird.

PeTERS (2001, 393) weist darauf hin, dass
»Schwungfedern und Steuerfedern nur dann
als solche tauglich sind, ,,wenn sie schon so
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konstruiert sind, wie wir sie kennen®. Das ist
ein weiterer Grund, warum die erste Funktion
von Federn nach Auffassung der Mehrheit der
mit dieser Frage befassten Wissenschaftler nicht
der Flug gewesen sein kann. Der Weg dahin ist
einfach viel zu weit. Es werden also Zwischen-

stationen mit anderen Funktionen benotigt.?”!

Thermoregulation

Eine der zahlreichen Funktionen der Federn heu-
tigerVogel ist Thermoregulation. Diese Funktion
wird hiufig als Erstfunktion in der Evolution von
Federn genannt. Das ist insofern naheliegend, als
zu diesem Zwecke sehr viel einfachere Strukturen
gentigen als flugtaugliche Konturfedern. Doch
auch gegen die ,,Wirmedimmung zuerst*-
Hypothese gibt es Einwinde.

Zum Zwecke der Wirmedammung wiirden
Haare geniigen, und fiir deren Verzweigung,
Fiederung oder Biischelung (Stufe 2 in Prums
Modell, vgl. Abschnitt 2.3) gibe es keinen Anlass
(vgl. TarsITANO et al. 2000, 683%7%; PETERS 2001,
397%7). Einfache Haare bieten Siugetieren einen
effektiven Kilteschutz.

Daunenfedern sind bei heutigen Vogeln den
Konturfedern unterlagert und entfalten wie er-
wihnt ihre wirmedimmende Wirkung nur in
dieser Konstellation; und in diesem Fall ist Ver-
zweigung der Federn auch niitzlich. Ungeschiitzt
sind Daunenfedern sogar kontraproduktiv, weil
sie leicht durchnisst werden konnen (leichter als
unverzweigte Haare) und dann ihre isolierende
Wirkung verlieren (FEpuccia 2012, 121f£)). Die
Nestlingsdunen, das Federkleid der Jungvogel,
sind keine echten Daunen, sondern modifizierte
Konturfedern. Sie schiitzen ebenfalls vor Kilte,
sind im Nest aber vor Durchnissung geschiitzt.

Da Daunenfedern anders als Konturfedern
kein komplexes hydraulisches skeleto-muskulires
System in der Haut besitzen und ein solches auch
nicht brauchen (MADERSON et al. 2000, 695),
miisste dieses System in der weiteren hypothe-
tischen Evolution zu Konturfedern evolvieren
— angesichts seiner Komplexitit (vgl. Kapitel 1)
ein enorm groBer Schritt. Der Ubergang zur
Flugtauglichkeit wire aus diesem Grund und
auch aufgrund der komplexen Struktur flugtaug-
licher Federn alles andere als trivial.

Fiir ein ektothermes Tier wire ein Federkleid
zudem kontraproduktiv fiir den Wirmehaushalt,
da die Wirme von aulen abgeschirmt wiirde
(RUBEN & JonEs 2000, 590; PETERS 2001, 394).
Andererseits ist Endothermie ohne Behaarung
(und umgekehrt) wiederum problematisch. Der
Erwerb einer wirmedimmenden Koérperbe-
deckung wird daher im Zusammenhang mit
Endothermie gesehen werden. PETERS (1985,
244) sieht das Problem, dass Endothermie und
Koérperbedeckung einander bedingen, ja sich
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sogar nur ,,parallel und in einem peniblen Zu-
sammenspiel entwickelt haben‘ konnten (PETERS
2001,394).Trotzdem hilt er ,,Coevolution® von
Endothermie und Kérperbedeckung fiir eine
Pseudoerklirung.?”* Wann Endothermie ent-
standen 1ist, ist evolutionsbiologisch umstritten
und nicht geklirt. Nicht zu vergessen ist, dass
Endothermie einen erheblichen anatomischen
und kybernetischen Aufwand erfordert (Bock
& BUHLER 1995, 8).

Persons & Currik (2015, 859) weisen darauf
hin, dass einfache, haarartige ,,Federn® nur dann
fiir die Thermoregulation genutzt werden kon-
nen, wenn sie in grofler Zahl angelegt werden,
um ein dichtes Kleid zu ermdoglichen. Daher
konne Thermoregulation nicht die Erstfunk-
tion gewesen sein, der evolutive Schritt dahin
sei zu groB gewesen.””” Das kann fiir andere
in Federentstehungsmodellen anzunehmenden
Schritte erst recht eingewendet werden (vgl. die
Diskussion zu den Federentstehungsmodellen
in Kapitel 2).

Hitzeschild

Eine weitere Funktion von Federn ist Hitze-
schutz. Diese Erstfunktion wird diskutiert im Zu-
sammenhang mit REGaLs Modell (Abschnitt 2.2),
wonach Vogelfedern aus umgewandelten, zu-
nichst verlingerten Reptilschuppen entstanden
sind. Verlingerte Reptilschuppen kénnen eine
Hitzeschild-Funktion austiben. Allerdings wire
eine weitere Evolution zur Flugtauglichkeit kaum
denkbar. Denn die verlingerte Schuppe miisste
zu diesem Zweck zerschlitzt werden, was keinen
Selektionsvorteil bringen wiirde, sondern eher
nachteilig wire. Bis zur Flugtauglichkeit wiren
enorme Umgestaltungen erforderlich, womit fast
alle Probleme bewiltigt werden miissten, die auch
die Flugfihigkeit-direkt-Hypothese aufwirft.?”

Schauapparat, Schmuck, Balz

Federn dienen vielfach auch der Kommuni-
kation, etwa als Schauapparat und bei der Balz.
Diese Funktion als Primirfunktion von Federn
wird von vielen Bearbeitern angenommen (z.
B. CoweN & Lirps 1982; ZHANG et al. 2008,
1107%”7; DimonND et al. 2011; KoscHowITZ et
al. 2014a; Fotn et al. 2015%%; BrusaTTE 2017).
Mittlerweile sind Gattungen entdeckt worden,
die zwar flichige Federn mit zentralem Schaft
besallen, aber hochstwahrscheinlich flugunfi-
hig waren (z. B. Zhenyuanlong; LU & BRUSATTE
2015). Einige Gattungen hatten moglicherweise
kein komplettes Federkleid (Beipiaosaurus, Or-
nithomimus®®), sondern waren nur an einigen
Korperregionen befiedert, was ebenfalls zu einer
Deutung als Schmuckfunktion passen wiirde; das
triftt besonders auf die in Abschnitt 3.7 erwihnten
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ungewohnlichen bandartigen Schwanzfern zu.
Da einige dieser Gattungen zu den iltesten be-
kannten befiederten Formen zihlen, wiirde diese
Erklarung auch relativ gut zur mutmaBlichen
Phylogenese passen (KoscHowitz et al.2014b**).
Konnte also eine Schaufunktion (,,display®) die
Existenz derartiger Federn erkliren und die
anfingliche Funktion von Federn gewesen sein?
Die genannten Argumente sind jedoch wenig
aussagekriftig und besagen insbesondere nichts
tiber den Modus der Entstehung flichiger Federn.
Unklar sind auch die Selektionsdriicke: Warum
sollten zum Zwecke der Balz tiberhaupt Federn
erstmals entstehen? Daftir gentigen mit sehr viel
weniger Aufwand entsprechend gefirbte und ggf.
geformte Schuppen. Federfeinstruktur,Veranke-
rung im Korper und Beweglichkeit der Federn
u. a. missten erst noch hinzukommen, um zur
Flugtauglichkeit zu gelangen.

PETERS (1985,246) wirft ein, dass eine Schau-
funktion als primirer Selektionsfaktor nur Grof3-
erwerden der Schuppen erklire, nicht aber deren
weitere Ausarbeitung. Ein Beispiel daftir konnte
Psittacosaurus (Abb. 22) sein, der im Schwanzbe-
reich ganz eigenartig verlingerte Anhinge besal,
die vielleicht eine Signalfunktion hatten (MAYR
etal.202,364?%"). Als Federvorstufen waren diese
speziellen Anhinge jedoch kaum geeignet.

Mayr (2014) gibt als Argument gegen
,»Display* als Selektionsfaktor zur Entstehung
von Federn zu bedenken, dass bei den meisten
sekundir flugunfihigen Vogeln die Federn ihre
Fahne verlieren, was unterstreiche, dass die Fahne
fiir die aerodynamische Funktion evolvierte (s.
0.). Bei heutigen Vogeln sind Signalfedern auf
einen kleinen Bereich des Korpers beschrinkt,
was ebenfalls dagegen spreche, dass die anfing-
liche Funktion von Federn eine Signalfunktion
gewesen sei. Zudem haben Schmuckfedern oft
keine flichige Form, sondern bestehen aus losen
Federbiindeln oder aus aufwindigen Ornament-
strukturen. Und sie sind fast ausschlieflich auf ein
Geschlecht, meistens das Mannchen beschrankt
(Mavr 2014).%%

Koscrowitz et al. (2014a, 417f.) mutma-
Ben, dass flichige Federn als Ausgleich fiir den
Strukturverlust bei Protofedern zum Zwecke der
Signalgebung evolviert seien. Denn haarartige
Federn verringerten gegentiber Schuppen wegen
ihrer geringeren Fliche die ,,Display“~-Moglich-
keiten; dies sei durch die Evolution flichiger An-
hinge ausgeglichen worden, wodurch zum einen

die Thermoregulation aufrechterhalten und die
Signalgebung wiedergewonnen werden konn-
te.®™ Ein solches Szenario erscheint spekulativ,
unpriifbar und scheint eine evolutionstheoretisch
nicht akzeptable teleologische Komponente zu
erfordern. Zudem bemerken diese Autoren selber
kritisch, dass die Erzeugung von Strukturfarben
zur Erzeugung optischer Signale eine prizise
Anordnung lichtbrechender Elemente im Na-
nometerbereich erfordern (Koscnowitz 20141,
4174, deren Evolution nicht trivial ist.

Fir bandartige Federn wie die PRPF (pro-
ximately ribbon-like pennaceous feathers) bei
Similicaudipteryx oder Epidexipteryx und die EBFF
(elongated broad filamentous feathers) bei Bei-
piaosaurus st eine Schaufunktion zwar nahelie-
gend, diese Federtypen sind aber ausgesprochen
spezialisiert, ihre Entstehungsweise ist unbekannt
und zur Klirung der Entstehung flugtauglicher
Federn und der dafiir nétigen Einrichtungen
inklusive eines Federkleids tragen sie nichts bei.

CoweN & Lirps (1982) schlugen vor, dass
die urspringliche Funktion der Federn als
Schauapparat zusammen mit der Funktion
der Thermoregulation entstanden sein konnte.
Sexuelle Selektion habe Vergrofierung der Inte-
gumentstrukturen und der sie tragenden Fliche
begtinstigt und dadurch die Wirkung bei der Balz
verbessert, was zugleich flir die Wirmedimmung
zutriglich gewesen sei. Die Balz sei umso er-
folgreicher gewesen, je hoher die Spriinge dabei
gewesen seien, was zu weiterer Vergroflerung
der Vorderextremititen und der Federn gefiihrt
und damit indirekt die Flugfihigkeit begiinstigt
habe. Dafiir gibt es allerdings keine Modelle
in der heutigen Tierwelt (Paur 2002, 115); vor
allem aber ist in keiner Weise nachvollziehbar,
weshalb auf diesem Wege flachige Federstrukturen
entstanden sein sollen und wie die fuir die Flug-
tihigkeit erforderlichen zahlreichen ausgefeilten
Details des Feder- und Follikelbaus entstehen
konnten. Auch dieses Modell ist sehr vage und
unplausibel.

Wasserabweisung

Die Eigenschaft der Wasserabweisung als ur-
spriingliche Funktion von Federn wird von Dyck
(1985) vertreten. Er betrachtet Federn als homo-
log mit Reptilschuppen und als umstrukturierte
Schuppen (vgl. Abschnitt 2.2). Die Fihigkeit der
Wasserabweisung habe sich durch Bildung von
Furchen auf der Schuppenoberfliche, die spiter
zu Spalten wurden, entwickelt (Dyck 1985,146).
DieWasserabweisung habe einige Selektionsvor-
teile. Bei Nisse seien die Tiere leichter, weniger
anfillig gegen Mikrobenbefall und Salzbelastung
und briuchten weniger Energie fiir dasVerdun-
sten des Wassers (Dvyck 1984, 148).
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PETERS (2001, 394) hilt diesen Weg der
Federentstehung nicht fiir moglich, weil diese
Funktion erst ab einer bestimmten Struktur
von Federn moglich sei, die die Federn nicht
von Anfang an gehabt haben konnen. Wie und
warum daraus ein System von Bogen- und Ha-
kenstahlen werden konnte, ist Dyck (1985, 147)
selber unklar.®® Der Selektionsvorteil ist eben
erst im fertigen funktionalen Zustand gegeben,
wie Dyck hier selber feststellt.

PETERS (2001, 394) hilt Dycks Szenario auch
deshalb fiir unglaubhaft weil Federn erst durch
ihre Pflege mit dem o6ligen Sekret aus der Biir-
zeldriise wasserabweisend wiirden, das die Vogel
mit dem Schnabel verteilen (vgl. BURCKHARDT et
al. 1979, 20%7). Dyck (1985, 149) bestreitet das
allerdings unter Hinweis auf einige Experimente,
wonach flir eine gewisse Zeit auf die Biirzeldriise
verzichtet werden konne.

Wie in Abschnitt 2.3 erldutert, gilt aufgrund
ontogenetischer Befunde die Homologie von
Schuppen und Federn (auBler bis zum Placoden-
stadium) als widerlegt; Folgt man dieser Widerle-
gung, wirde das auch Dycks Hypothese treffen.
Vollig unklar ist, wie aus Federn, die fur Was-
serabweisung optimiert wurden, flugtaugliche
Federn wurden, da der Komplex des Follikels
und der daran anhingenden Strukturen nicht
im Blickfeld ist.

Beute schlagen (,,Fangnetz*)

Wihrend die bisher fiir die Erstfunktion vorge-
schlagenen Funktionen von Federn bei heutigen
Federn vorkommen, beinhalten zwei weitere
Vorschlige Funktionen, die heute nicht ausge-
iibt werden. OstroM (1974) schlug vor, dass die
Federn im Kontext des Beuteerwerbs evolvier-
ten (Abb. 69). Die Vorderextremititen konnten
zum Fang von Insekten eingesetzt worden sein;
zu diesem Zweck seien eine Ausstattung mit
Federn und die dadurch erzielte Vergrofierung
der Fangfliche vorteilhaft gewesen (vgl. OsTRom
1979, 54-56).

Auch dieses Szenario ist nicht glaubhaft. Die
Federn missten schon recht gut entwickelt sein,
damit sie den Beuteerwerb unterstiitzen konnten.
Die Vorderextremititen hitten luftdurchlissig
sein miissen, um als Fangorgan genutzt werden
zu konnen, weil die Beute sonst durch die Luft-
bewegung vertrieben worden wire (Bock 1986,
68; MARTIN 1985, 182; CHATTERJEE 1997, 153).
Das aber wiirde Fliigel fiir den Flug untauglich
machen. Auch sonst sind die Erfordernisse fiirs
Fliegen ganz andere als fiir das Fangen; Selektion
hitte nicht zur Verbesserung der Flugfihigkeit
gefiihrt, da das Fangen dem Fliegen abtriglich ist
(Pabian 1982, 13f). CowenN & Lipps (1982, 111)
halten das Modell fiir unbrauchbar, weil es keine
Vorbilder daftir in der heutigen Tierwelt gibt, weil
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ein Insektennetz beim Laufen bremsend wirken
wiirde und weil der Fliigelschlag beim Fangen
anders sein miisste als beim Fliegen (vgl. auch
CHATTERJEE 1997, 153). Der hypothetische evo-
lutive Weg zum Fangnetz ist aus einem weiteren
Grund sehr unplausibel: Die Vorfahren derVégel
sollen rauberisch gelebt haben, mussten aber ins-
gesamt kleiner werden, um mit Insektennahrung
auszukommen, andererseits mussten die Arme
jedoch groBer werden,um die Insekten eher oder
tiberhaupt fangen zu kénnen (Ostrom 1979,54).

OsTtrROM hat die Fangnetztheorie in vielen
Beitrigen vertreten, spiter aber zugunsten der
Theorie von CapLE et al. 1983 (vgl. Abschnitt
4.1) aufgegeben (LEwiN 19832 FEpuccia 2012).

Entsorgung

Eine sehr ausgefallene Idee fiir eine mogliche
Erstfunktion von Federn publizierte REICHHOLF
(1996; 1997; 2011; 2014, 184ft.). Federn sollen
demnach urspriinglich eine Art Miilldeponie ge-
wesen sein und dazu gedient haben, tiberschiissige
EiweiBle mitsamt ihren schwefelhaltigen Bestand-
teilen sowie giftige Farbstoffe aufzunehmen.,,Die
Feder ist ein Produkt des Stoffwechsels, und zwar
entstanden aus EiweiB3bestandteilen, die Schwe-
fel enthalten. Wiirden die, wie bei Siugetieren,
im Korper abgebaut werden miissen, entstiinde
giftiger Schwefelwasserstoff™ (REICHHOLF 2011).
Die Abfallprodukte entstiinden beiVgeln wegen
ihrer hohen Stoftwechselintensitit in so gro-
Ben Mengen, dass eine besondere Entsorgung
notig wurde und anders als bei Siugetieren
die Ausscheidung nicht ausreichte. REICHHOLF
(1996, 29) weist darauf hin, dass bei der Mauser
die Mehrzahl der Federn in gutem Zustand ist
und auch diese gemausert werden; das spreche
dafiir, dass die Mauser auch eine Rolle bei der
Entsorgung spiele.

REICHHOLFs Idee zur Entsorgung ist origi-
nell, aber in Bezug auf die Entstehung spiterer
Flugtauglichkeit ist sie ohne jeden Erklirungs-
wert, da weder die filigrane Struktur noch die

Abb. 69 Vom Insekten-

Fangnetz zum Fliigel? (Aus
Ostrom 1979; mit freundli-

cher Genehmigung)
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Abb. 70 Mehrfach wurden
Nester von Dinosauriern
gefunden. Funde von auf
ihren Nestern sitzenden
Oviraptoren (A; B Kopf eines
Tieres) lieferten Hinweise
auf schnelle, gewaltsame
Verschittung. Selbst in den
Eiern wurden Embryonen
fossilisiert (C).

(Nach NorewL et al. 1994;
PauL in WEeisHAMPEL 1995

und Norew et al. 1995, mit
freundlicher Genehmigung,
© American Association

for the Advancement of
Science)

Verankerung und Beweglichkeit der Federn
auch nur ansatzweise erklirt werden. Fiir die
Entsorgungsfunktion ist nicht einmal erforder-
lich, dass die gleichsam als Miilleimer dienenden
Anhinge speziell strukturiert sein miissten. Es ist
daher verstandlich, dass ReicHHOLFs Idee in der
Diskussion um die Entstehung der Vogelfeder
nie eine nennenswerte Rolle gespielt hat. Wenn
die Mauser wirklich auch eine Rolle fur die
Entsorgung spielt, wire dies ein weiteres Indiz
fur die Synorganisation und die komplexen
Zusammenhinge verschiedenster Aspekte beim
Vogelbauplan (vgl. Kapitel 1).

Briiten

Als Erstfunktion von Federn vermuten Horp &
ORSEN (2004) eine Unterstiitzung beim Briiten.
Schon kurze Kérperanhinge hitten hierfiir einen
Selektionsvorteil geboten und sie hitten zur
Verbesserung des Briitens schrittweise linger und
komplexer werden kénnen. Dabei seien auch ein
Schaft und flichige Form entstanden, ebenso ihre
Bewegungsfihigkeit, die die optimale Positionie-
rung der Federn beim Briiten ermdglicht habe.
Die Asymmetrie sei entstanden, weil kiirzere
Unterseiten der Federn in der Brutposition
sinnvoll gewesen seien. Auch die Fihigkeit zum
Einklappen der Vorderextremititen sei auf diese
Weise entstanden. All das sei spiter fiir den Flug
kooptiert worden.

Der Schaft sei entstanden, damit die Federn in
die passenden Positionen beim Briiten gebracht
werden konnten (Hopp & ORrSEN 2004,241). Das
Bogen-/Hakenstrahlen-System habe den Federn
Stabilitit verliehen, die nétig ist aufgrund von
Beanspruchung und Beschidigung z. B. durch
Nestbaumaterial.

Die Idee von Horr & ORSEN (2004) ist
zweifellos originell, aber gleichermalBen speku-

82 | STUDIUM INTEGRALE

lativ und nicht priifbar. Die Autoren verweisen
auf Nester von Oviraptoriden als fossile Belege
(Abb. 70), doch ist das ein deutlicher Hinweis,
zumal bei den betreffenden Oviraptoriden keine
Federn entdeckt wurden (Hoprp & ORrseN 2004,
236?%%). Die Annahme, das Bogen-/Hakenstrah-
lensystem sei entstanden, um Beschidigungen zu
vermeiden, ist hergeholt und unwahrscheinlich,
da dieser Effekt auf einfacherer Weise erreicht
werden konnte, und es ist vom Ziel einer spi-
teren Kooption fur den Flug her gedacht, was
fur eine evolutionstheoretische Erklirung tabu
ist. Ahnliches gilt fiir die Entstehung des Schafts.

Taktile Borsten

PErsoNs & CURrRIE (2015) schlagen vor, dass die
Erstfunktion von Federn die Vermittlung von
Berithrungsreizen durch Borsten war. Borsten
mussten zu diesem Zweck werde dicht stehen
noch besonders lang gewesen sein. Borsten seien
hypothetischen ersten Federstrukturen dhnlicher
als Daunenfedern.®” Ein einfacher Beginn wire
damit denkbar. Einfache Borstenfedern gebe es
auch bei heutigen Vogeln. Diese werden aller-
dings als riickgebildete Federn interpretiert; die
Autoren halten diese Deutung allerdings nicht
fiir zwingend. Der Ubergang zur Thermoregu-
lationsfunktion habe vonstattengehen koénnen,
sobald geniigend Tasthaare sich entwickelt hitten
(PErRsons & Currie 2015, 860). Ohne Selekti-
onsdruck auf Wirme

Kritisch anzumerken ist auch, dass eine Sin-
nesfunktion eine erhebliche evolutive Neuheit
darstellt, da eine solche Funktion gleichzeitig
Reizaufnahme (mittels an der Basis sitzenden
Mechanorezeptoren), Reizlibersetzung und
-weiterleitung sowie die Fihigkeit zu passenden
Reaktionen erfordert (ein Regelkreissystem).
Das zu erreichen ist kein kleiner Schritt, auch
wenn mutmalBlich schon auf vorhandene Tast-
sinnessysteme zuriickgegriften werden konnte.
Fossile Belege fiir dasVorkommen von Tasthaaren
bei Dinosauriern fehlen laut PErRsons & CURRIE
(2015, 861), doch meinen sie, dass sie schwer
nachweisbar seien (was allerdings angesichts der
hiufigen Erhaltung von Dino-Flaum bezweifelt
werden kann).

5.3 Schlussfolgerungen

Bis auf wenige Ausnahmen sind die Wissenschaft-
ler der Auffassung, dass Federn nicht von Anfang
an auf Flugfihigkeit selektiert wurden, sondern
zunichst eine andere Funktion erftllt und spi-
ter fiir Flugzwecke kooptiert wurden. Uber die
mogliche Erstfunktion (und damit zusammen-

hingend anfingliche Selektionsdriicke) gibt es
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verschiedene Auffassungen, ein Konsens ist nicht
in Sicht und Fossilien ermoglichen dazu keine
Klirung. So restimiert CHiaprpe (2009, 252), dass
wir schlussendlich die urspriingliche Funktion
einfach nicht kennen,aber immerhin konne man
die Flugfahigkeit als Erstfunktion ausschlieBen.”"
Und Xu & Guo (2009, 312) stellen fest: ,,Mainly
due to the diverse morphologies and functions of
modern feathers, there is little consensus on the
possible earliest morphology and initial function
of feathers. Early fossil feathers also fail to provide
relevant information.” SHPMAN (1998, 159) ist
der Auftassung, dass sowohl Flugtauglichkeit als
auch Wirmedimmung als urspriingliche Funk-
tion zwar eine gute logische Basis hitten, die

sie plausibel machen wiirden, aber fiir keine der
beiden urspriinglichen Federfunktionen gebe es
viel Unterstiitzung durch harte Fakten. Praktisch
jeder Aspekt bei jedem Argument konne auch als
Gegenargument gebracht werden; die Sachlage
sei unbefriedigend.?

Die Begriindungen flir alle Vorschlige sind
relativ vage und gehen kaum oder tiberhaupt
nicht in die Details. Letztlich wird mit dem Um-
weg liber eine andere Erstfunktion von Federn
als die der Flugtauglichkeit nicht viel gewonnen.
Der Grund dafiir ist, dass ein GroBteil der fur
das Fliegen erforderlichen Einrichtungen (vgl.
Kapitel 1) fiir alle anderen diskutierten Zwe-
cke nicht benétigt wird. Hinzu kommt bei der
Kooptions-Hypothese noch die Schwierigkeit,
dass ein Wechsel des Selektionsregimes ange-
nommen werden muss, da die Selektion auf die
Ersttunktion einer Weiterentwicklung Richtung
Flugtauglichkeit abtriglich ist. Dieser Umstand
macht das Kooptionsmodell sehr kompliziert.
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ProcTor & LyncH (1993, 88) bringen das
Problem treffend auf den Punkt: ,,Ironically, birds
are so well adapted to their aerial way of life that
few evolutionary traces are left to show us how
they evolved their many adaptations to flight.*
Und:,,Feathers are a little too perfect — that's the
problem.” Die Teilnehmer eines Symposiums
wurden im Rahmen einer Diskussionsrunde ge-
fragt, wie ithrer Meinung nach die urspriingliche
Feder aussah.?” Die Antworten sind durchweg
ausweichend und vage oder driicken Unkenntnis
aus (MADERSON et al. 2000, 704f.): ,,Probably
there were all kinds of feathers right away when
they first appeared, ...* (HOMBERGER). ,,I choose
not to reveal my ignorance” (Farrow). ,,I do
not think there was an original kind of feather.
In fact, I think maybe what we had happen was
hundreds, maybe thousands of phenotypes, and
out of those we had the selection of some very
highly sophisticated, very highly specialized kind
of structures. I think the original feathers were
probably the whole landscape of them® (Por-
TER).,,I choose to demonstrate my ignorance. ...
I can tell you what I do not think it will look
like* (SumipA). ,,[I]t depends where you look
on the body. ... So the issue is not what was the
original morphology of a feather, because there
was no single, individual morphology, but the
potential to produce a whole series of morpho-
logies with some constraints® (BrRusH). ,,It is a
very difficult question to comment upon. ... ‘I
don’t know, you tell me* (TARSITANO).

In einem nicht-evolutioniren Deutungsrah-
men entfillt die Frage nach Selektionsdriicken,
die eine erstmalige Entstehung von Federn
oder deren mutmallichen Vorstufen begiinstigt
haben konnten. Arten miissen zwar iiberlebens-
fihig sein, nicht aber hypothetische Vor- oder
Zwischenformen, weil diese nicht bendtigt
werden. AuBerdem miissen nicht alle Merkmale
unbedingt unter dem ZweckmiBigkeitsaspekt
gesehen werden, es konnen auch Schonheit
oder Phantasiereichtum eine Rolle spielen (vgl.
Kapitel 6; evolutionstheoretisch wird hier mit
sexueller Selektion argumentiert).
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6. Vogelfedern und Vogelflug als Indiz

fiir Schopfung

In den Ursprungsfragen, denen sich die Biologie
stellt, ist seit DARWIN Standard, grundsdtzlich nur
Erklirungen zu diskutieren, die dem naturalisti-
schen Paradigma verpflichtet sind.?* Das heift:
Zugelassen sind nur (rein) natiirliche, blinde,
nichtgeistige Naturprozesse, die gesetzmilig
oder regelhaft (ggf. durch statistische Gesetz-
miBigkeiten) beschreibbar sind, sowie zufillige
Randbedingungen. Erklirungen im Rahmen
des Naturalismus konnen lediglich auf drei Fak-
toren Bezug nehmen: Naturgesetze, (statistisch
qualifizierter!) Zufall und plausible Randbedin-
gungen. Jedwede Form eines zielorientierten
Eingreifens, von Zwecksetzungen und von einer
iiberlegten Wahl der eingesetzten Mittel werden
nicht berticksichtigt (WIDENMEYER & JUNKER
2016). Die Diskussionen zu den Feder- und
Flugentstehungsmodellen haben gezeigt, dass die
Erklarungsversuche im Rahmen des Naturalis-
mus bisher faktisch gescheitert sind, auch wenn
das von den meisten Wissenschaftlern nicht so
gesehen wird, was mit ihrer Fixierung auf den
Naturalismus zusammenhingen diirfte. Begriin-
dungen fiir das bisherige Scheitern wurden in den
Abschnitten 2.2,2.3,2.5 sowie an verschiedenen
Stellen in Kapitel 4 und Kapitel 5 gegeben und
seien hier in Kurzform zusammengefasst:

* Die Federentstehungsmodelle sind sehr
vage und nehmen kaum Bezug auf die viel-
filtigen, detaillierten und miteinander verwo-
benen Anforderungen fiir die Flugtauglichkeit
der Federn. Modelle, die nur finf, sechs oder
vielleicht acht Abschnitte einer hypothetischen
Federevolution beschreiben, sind angesichts der
Komplexitit des zu erklirenden Gegenstandes
vollig unrealistisch und viel zu einfach.

* Gegen alle diskutierten Vogelflug-Entste-
hungsmodelle gibt es eine Fiille von schwer-
wiegenden Einwinden, von denen die meisten
schon fur sich alleine das jeweilige Modell in
Frage stellen.

e Selektionsdriicke, die eine evolutive Ent-
stehung von Federn wahrscheinlich machen,
konnten nicht plausibel gemacht werden;
entsprechend gibt es keinen Konsens iiber die
hypothetische Erstfunktion von Vogelfedern.

* Es sind keine regelhaften oder gar als
Naturgesetze beschreibbaren biologischen
Zusammenhinge bekannt, die — selbst in klei-
nen Schritten — eine natiirliche Entstehung
flugtauglicher Federn, des Vogelflugs und der
damit zusammenhingenden Synorganisationen
plausibel machen.
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Im Rahmen des naturalistischen Ansatzes
wird oft argumentiert, es handle sich nur um
ein vorlaufiges Nichtwissen oder um vorliufig
noch offene Fragen beziiglich der Entstehungs-
vorginge. Doch woher will man das wissen?
Der Wissensfortschritt konnte die Situation
genauso gut verschirfen und das ist in der Ver-
gangenheit auch geschehen. So haben z. B. die
neueren Forschungen zum Federfeinbau einen
duBerst komplizierten Bau der Federn offenbart
(LINGHAM-SOLIAR & MURUGAN 2013; LINGHAM-
Soriar 2015a;2017; LAURENT et al. 2014; WANG
& MEYERs 2017;vgl. Kapitel 1). (Zur Problematik
der Argumentation mit Nichtwissen und zum
Liickenargument siehe JuNker 2015.)

Vor diesem Hintergrund kann man sagen:
Die evolutioniren Modelle zur Entstehung von
Federn von Flug bleiben nur deshalb im Ren-
nen, weil die grundsitzliche Alternative einer
Schépfung ausgeschlossen wird (s. Kasten). Es
spricht einiges dafiir, dass hier lauter tote Pferde
im Rennen sind. Bestiinde Offenheit fur die
Option ,,Schopfung®, miusste die Indizienlage
im Rahmen eines Vergleichs zwischen Schopfung

Schopfung

Mit ,,Schépfung®ist allgemein eine
geistige Verursachung gemeint.
Geistbegabte Wesen (Personen
wie wir oder auch Gott) haben
Ich-Bewusstsein, Wertekategorien,
Denkvermogen, setzen Ziele und
verfolgen sie Uberlegt usw. Sie
konnen sich Dinge vergegenwar-
tigen, also gedanklich vorstellen
(Intentionalitat), entsprechend
planen, Mittel zum Erreichen des
Zieles auswahlen, Hindernisse und
ggf. Umwege einkalkulieren, Zwi-
schenschritte setzen und konnen
im Prinzip beliebige viele Erforder-
nisse im Voraus bedenken und ihr
Handeln entsprechend organisieren.
Intentionalitat ermoglicht es einem
Subjekt auch, schopferisch und
technisch umsetzend tatig zu sein.
Dabei kann es technische Mittel, die
esausder Betrachtung und Analyse
seiner Zielsetzung sowie aus seinem
Hintergrundwissen abgeleitet hat,
wieder als Unterziele antizipieren
und systematisch zur Anwendung

bringen (Wipenmever & JUNKER 2016).
All das kénnen nichtgeistige, rein
natlrliche Prozesse nicht. Sie sind
sozusagen ,blind“ in Bezug auf
Ziele oder das Erreichen eines Zieles
durch geeignete Mittel, haben also
keine Fahigkeiten der Zielsetzung,
der Analyse von Zielen in Bezug
auf Mittelwahl und entsprechend
der systematischen Zielverfolgung.
Welche Randbedingungen auch im-
mer gegeben sind, die Dinge laufen
einfach den Naturgesetzen entspre-
chend ab. Erklarungen, die nicht auf
Intentionalitat, d. h. Zwecksetzung
und Uberlegte Mittelwahl beruhen,
kénnen lediglich auf drei Faktoren
Bezug nehmen: Naturgesetze, (sta-
tistisch qualifizierter!) Zufall und
plausible Randbedingungen.
Daher sind die Merkmale von Pro-
dukten geistiger oder nicht-geisti-
ger Verursachung in der Regel sehr
verschieden und leicht auseinan-
derzuhalten.
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H-NE und Schopfung

Walter Bock, der die hilfreiche Unterschei-
dung von N-DE (nomologisch-deduktive
Erklarungen) und H-NE (historisch-nar-
rative Erklarungen) in die wissenschafts-
theoretische Diskussion in der Biologie
eingefiihrt hat (s. Abschnitt 2.1), ist der
Auffassung, dass ein Schopfungsansatz
aus dem Konzert der konkurrierenden
Ansatze herausfalle, weil darin kein Bezug
auf N-DE genommen wird. Er schreibt
(Bock 2007, 98): ,,Any explanation of histo-
rical events thatis not based on pertinent
N-D Es is not scientific. This includes ...
approaches such as scientific creationism
and intelligent design, ...“ Damit aber
schliefSt Bock eine mogliche Erklarung
grundsatzlich aus, unabhangig von vor-
liegenden Indizien und verstol3t damit
gegen ein Grundprinzip von Wissenschaft,
namlich der Wahrheitsorientierung und
Offenheit fir verschiedene Antworttypen.
Wie gezeigt liegt Uberhaupt keine auch
nur halbwegs brauchbare H-NE sowohl
der Feder- als auch der Vogelflugentste-
hung vor, u. a. weil die vorgeschlagenen
H-NE genau daran scheitern, dass sie nicht
auf passenden N-DE basieren (was Bock ja
einfordert) bzw. weil empirisch belegte
N-DE gegen sie sprechen. Bock (2007, 99)
schreibt: ,If no N-D Es exist or if these N-D

Es have not been well corroborated, then
that H-N E lies outside of science.” Genau
das trifft auf die naturalistisch-evolutio-
naren Feder- und Flugentstehungshypo-
thesen zu. Eine N-DE als Basis der H-NE
fehlt. Wahrend evolutiondre Hypothesen
jedoch eine oder mehrere N-DE benoti-
gen, beinhaltet der Schopfungsansatz
gerade, dass es eine N-DE nicht gibt, weil
ein kreativer Vorgang zugrunde liegt und
ein anderer Erklarungstyp benotigt wird.
Und da unspezifizierte Schopfung und
natdrliche Evolution sich ausschlieBende
Alternativen sind, bedeutet das Fehlen
einer N-DE einen Pluspunkt fir den
Schopfungsansatz. Die Forderung einer
N-DE als Basis fiir den Schopfungsansatz
ware ein logischer Widerspruch und somit
eine unsinnige Forderung. Die Forderung
nach einem Ausschluss dieses Ansatzes
aus der Wissenschaft bedeutet daher
nichts anderes als eine Festlegung auf
den Naturalismus. Diese Festlegung kann
aber durch nichts gerechtfertigt werden.
Wenn aber nur der naturalistische Erkla-
rungsansatz und die damit verbundene
naturalistische Weltsicht zugelassen
werden, dann ist eine Verifizierung von
Hypothesen durch bestatigende Befunde
nicht viel wert. Denn wenn es bei H-NE

darum geht, im Vergleich zu Konkurrenten
die meisten bestatigenden Befunde vor-
weisen zu kdnnen, dann erfordert das eine
echte Konkurrenz, nicht ein Rennen nurim
Rahmen des einen der beiden grundsatz-
lichen moglichen Ansatze. Erstdann kann
man untersuchen, welcher Konkurrent
sozusagen die meisten Punkte holt. In ei-
ner Frage: Was ist eine Verifizierung durch
bestatigende Befunde wert, wenn es nur
eine grundsatzliche Hypothese gibt und
nur deren Varianten diskutiert werden?
Wenn es nur einen Konkurrenten gibt,
kann man nachvollziehen, dass DietricH-BI-
scHorF (2014) schreibt, die neuen Befunde
zur erstaunlich ausgekligelten Feinstruk-
tur von Federn konnten moglicherweise
dazu beitragen, ein evolutionares Ratsel,
die Entstehung des Vogelflugs, zu |6sen,
oder dass LingHAm-Souiar (2017, 6) meint,
es sei klar, dass die aulRergewohnliche
Mikrostruktur des Wand des Schafts und
der Aste Uber die Millionen Jahre der Vo-
gelevolution perfektioniert worden sei.2#
Zunachst aber zeigen die neuen Befunde,
dass das Ratsel groRerist als je zuvor, denn
die Federn erweisen sich als komplizierter
gebaut als bisher bekannt. Und damit
steigen auch die Anforderungen an eine
Entstehungshypothese.
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und natiirlicher Evolution bewertet werden und
nichtalleine innerhalb des Naturalismus. Und bei
diesem Vergleich hitte der Ansatz ,,Schépfung*
(s. Kasten) folgende Argumente auf seiner Seite:

¢ Allein die in Kapitel 1 beschriebene Synor-
ganisation der Federstruktur samt Follikel, Feder-
muskeln, Sinnesorganen in der Haut ist ein klares
Schéptungsindiz. Denn es miissen viele Aspekte
und Details tiber mehrere Ebenen hinweg aufei-
nander abgestimmt sein, damit Flugtauglichkeit
gewihrleistet ist.*”® Die bekannten natiirlichen
Mechanismen sind mit der dafiir erforderlichen
Koordination iiberfordert.

* Die Flugtauglichkeit der Federn — so an-
spruchsvoll die Voraussetzungen daftir sind — ist
aber nur eine notwendige und noch keine hin-
reichende Voraussetzung flir die Flugfihigkeit.
Dafiir miissen gleichzeitig viele weitere morpho-
logische Strukturen, ausgefeilte Steuerungen und
angepasste Verhaltensweisen verwirklicht sein, die
wiederum mit den Eigenschaften der Federn
abgestimmt sein miissen. Dass dafiir enormer
planerischer und ingenieurstechnischer Aufwand
betrieben werden muss, weil} jeder Flugzeug-
konstrukteur. In Kapitel 5 wurde gezeigt, dass
die Annahme, Federn hitten urspriinglich eine

andere Funktion als die Flugfunktion gehabt,
nicht wesentlich weiterhilft, weil die zusitzlichen
Anforderungen fiir die Flugtauglichkeit kaum
geringer sind, als wenn Federn bereits urspriing-
lich die Flugfunktion besessen haben sollten.

¢ Die Flugentstehungshypothesen haben sich
nachhaltig als unplausibel erwiesen (Kapitel 4).

* Abgesehen von der Frage nach den Me-
chanismen kann noch angeftihrt werden, dass
es einen recht klaren Unterschied zwischen
Gattungen mit Flaum und Gattungen mit ech-
ten (flichigen) Federn gibt. Zudem erscheint
eine Vielfalt verschiedenster Formen ziemlich
plotzlich in einem relativ engen geologischen
Zeitfenster.

Vom letzten Punkt abgesehen handelt es sich
bei der Frage ,,Schopfung oder nattirlicher Me-
chanismus® um sich gegenseitig ausschlieBende
(also echte) Alternativen. Der Schopfungsansatz
geht im Gegensatz zum naturalistischen Ansatz
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sondern dass ein geistiger Input wesentlich ist.
Fir sich gegenseitig ausschlieBenden Sichtwei-
sen gilt: Nachhaltiges Scheitern eines Ansatzes
(hier: natiirliche Evolution) trotz intensiver
Losungsbemiithungen ist zugleich ein Argument
fir den Alternativansatz (hier: Schopfung). Das
gilt im Falle von Vogelfedern und Vogelflug
umso mehr, als hier eine Fiille typischer Design-
Indizien nachweisbar ist, die mit dem Fortschritt
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der Forschung kontinuierlich zugenommen
hat. Wihrend die Option ,,Schopfung® also
klare Indizien fiir sich verbuchen kann, steht
die Option ,,Natiirliche Mechanismen® mit
ziemlich leeren Hinden da. (Zur Definition
von ,,Design-Indizien* und zur Argumentation
damit siche WIDENMEYER & JUNKER [2016]. Diese
grundsitzliche Thematik ist nicht Gegenstand
dieses Artikels.)
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7. Fazit

Die wesentlichen Fragen zur Evolution von
Vogeltedern und Vogelflug sind unbeantwortet.
Anhand mehrerer Beispiele wurde gezeigt, dass
die vorgeschlagenen Evolutionsszenarien zu
vage sind und den Details dessen, was zu erkli-
ren ist, nicht gerecht werden. Die Entstehung
der entscheidenden ,,evolutionaren Neuheiten®
ist auch fossil nicht belegt, auch wenn es viele
Mosaikformen mit unterschiedlichsten Merk-
malskombinationen gibt. Im Einzelnen:

» Hypothesen zur Entstehung derVogelfeder
miissen deren komplexe Struktur und Synorga-
nisation berticksichtigen. Dies geschieht kaum.
Dabeti ist zu berticksichtigen, dass verschiedene
Aspekte der Voraussetzungen fiir eine Flugfi-
higkeit in vielfacher Wechselwirkung iiber ver-
schiedene Ebenen hinweg stehen. Evolutionire
Hypothesen, die diese Synorganisation nicht
angemessen beachten, konnen nicht realistisch
sein. So ist die an sich schon sehr komplexe
Steuerung der Federbewegungen und ihre
Regulation in die Koordination des Fluges ein-
gebettet, wire zugleich aber wirkungslos, wenn
die Federn nicht geeignet strukturiert wiren
und keinen geeigneten Feinbau besiflen (vgl.
Abb. 3-8). Oder es sei daran erinnert, dass fiir
den Erwerb von Endothermie (Abschnitt 4.2)
mehrere anspruchsvolle aufeinander abgestimmte
Anderungen erforderlich sind.

* Federn sind gegeniiber Reptilschuppen
in mehrerer Hinsicht qualitativ andersartige
Strukturen und mit diesen bis auf die ersten
ontogenetischen Stadien nicht homolog. Thre
hypothetische evolutionire Entstehung erfordert
mehrere Innovationen.

* Das heute weitgehend als Standard ak-
zeptierte Feder-Entstehungsmodell von Prum
(1999) ist mit seinen nur finf Schritten sehr
oberflichlich und iibergeht weitgehend die rele-
vanten Fragen, welche Anderungen im Einzelnen
von Schritt zu Schritt erforderlich sind und wel-
che Selektionsdriicke diese Schritte begiinstigt
haben konnten.

 Eindeutige Vorstufen flachiger Federn sind
fossil nicht belegt. Zwischen fidigen (und ggf.
biischeligen und gering verzweigten) Strukturen
und flichigen Federn liegt eine erhebliche mor-
phologische Liicke. Ob man die verschiedenen
Formen von Dino-Flaum als Federn bezeichnen
kann, ist mindestens fragwiirdig und auch eine
Frage der Definition. Alle Korperanhinge von
Dinosauriern als Federn zu bezeichnen, nur weil
aus thnen evolutiv dieV&gel hervorgegangen sein
sollen, ist dem Gegenstand nicht angemessen

und offenkundig evolutionstheoretisch motiviert
und fithrt zu Zirkelschliissen. Um diese zu ver-
meiden, sollte die Bestimmung dessen was eine
Feder ist, unabhingig von Ursprungskonzepten
erfolgen, wie CHUONG et al. (2003) es gemacht
haben: Federn sind komplexe Integumen-
tanhinge, die hierarchisch verzweigt sind, aus
Rachis, Federisten und Federstrahlen bestehen
und aus einem Follikel heraus wachsen und
besondere biochemische, morphologische und
entwicklungsbiologische Eigenschaften besitzen.
Legt man diese Definition zugrunde, sind die
verschiedenen Ausprigungen des Dino-Flaums
keine Federn. Dino-Flaum jedweder Ausprigung
ist weit davon entfernt, wenigstens einen Beitrag
zur Flugfihigkeit zu leisten.

* Gattungen mit flichigen Federn (Kon-
turfedern) sind fossil vor oder etwa gleichzeitig
mit Gattungen mit fidigen oder biischeligen
Hautanhingen tberliefert. Ein Grofteil der
Gattungen, die Dino-Flaum besitzen und zu
Vogelvorliufer-Gruppen gestellt werden, sind
stratigraphisch deutlich jiinger positioniert als
die iltesten Gattungen mit vollig entwickelten,
,modernen* Federn (Archaeopteryx, Anchiornis).
Die stratigraphische Abfolge der Gattungen mit
Federn oder einfacheren Integumentstruktu-
ren zeigt keine klare Tendenz, die evolutionire
Hypothesen bzw. Abfolgen stiitzen wiirde (Abb.
60, 61). Stratigraphisch erscheint eine erhebliche
Vielfalt verschiedenster Formen und Baupline
in einem relativ engen Fenster (vgl. CZERKAS &
Yuan 2002, 92).27

* Gegen alle Hypothesen zur Entstehung
des Vogelflugs — Arborealtheorie, Cursorialthe-
orie, WAIR -Ansatz u. a. — wurden zahlreiche
schwerwiegende Einwinde formuliert. Selbst
wenn einige diese Einwinde eventuell entkrif-
tet werden konnen, sprechen die Fiille und die
Schwere der jeweiligen Einwinde gegen alle
diese Hypothesen. Die einzelnen Hypothesen
punkten fiir sich vor allem durch Einwinde
gegen ihre(n) Konkurrenten und kaum durch
stiitzende Befunde. Die Kontroverse ist bis heu-
te nicht beendet. Da sie sich ausschlieBlich im
Rahmen des naturalistischen Paradigmas bewegt,
kann gefolgert werden, dass sich dieses Paradigma
fir die Erklirung des Vogelflugs bislang nicht
bewihrt hat.

* Die Selektionsdriicke, die die Entstehung
von Vogelfedern begtlinstigt haben kénnten, sind
unklar. Es wurde eine Reihe verschiedenster
Vorschlige gemacht. Gegen alle Selektionshy-
pothesen konnen schwerwiegende Einwinde
geltend gemacht werden.
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* Die Entstehung bzw. Herkunft von Vogel-
tedern undVogelflug ist nicht direkt testbar, da es
sich um singulire Ereignisse in derVergangenheit
handelt. Aber auch indirekte Tests sind nur ein-
geschrinkt moglich. So kann eventuell gepriift
werden, ob flir eine bestimmte Theorie die daftir
notwendigen Randbedingungen erfillt sind

(bei der Arborealtheorie z. B., ob es geeignete
kletternde Vogelvorliufer und geeignete Lebens-
rdaume gab). Solche Tests auf Randbedingungen
ermdglichen jedoch keine Bestitigung der zu
testenden eigentlichen Theorie eines evolutiven
Entstehungsvorgangs.

Anhang: Federn in Bernstein

McKELLAR et al. (2011) berichten iiber unter-
schiedliche Federn und federahnliche Strukturen
in kanadischem Bernstein aus der Oberkreide.
Es handelt sich zum einen um haarihnliche
Strukturen, in denen einzelne Filamente eng
zusammen gelagert erscheinen. Die einzelnen
Filamente erscheinen hohl (ca. 60% des Durch-
messers, es ist kein Mark im Inneren erkenn-
bar) und sind unterschiedlich pigmentiert (fast
transparent bis dunkel). McKELLAR et al. ordnen
diese beiden Strukturtypen den Stadien I und
II in Prums Federentstehungs-Modell zu. Eine
vermutete Verbindung zu Dinosauriern ist aller-
dings spekulativ.

Zum anderen handelt es sich um Fragmen-
te mit Federstrahlen, die um den Federschaft
angeordnet und an ihrer Basis zu einer Spirale
geformt sind (vgl. Abb. A1l). BinDER (2012)
fasst die Befunde zusammen:,,Die Federstrahlen
weisen drei und mehr Windungen auf und die
einzelnen Strahlen sind in ihrem Querschnitt
abgeflacht und zeigen verdickte, knotenarti-
ge Bereiche. Da nur besondere Bereiche der
Federstrahlen spiralig verdrillt sind, gehen die
Autoren davon aus, dass diese Strukturmerkmale
original sind und nicht erst nachtriglich von
Wechselwirkungen zwischen Harz und Feder
durch die Polymerisationsprozesse verursacht
worden sind. Heutige Hohenldufer (Thinoco-
ridae) und Flughtihner (Pteroclididae) besitzen
Deckfedern, die dhnliche spiralige Strukturen
am Ansatz der Federstrahlen aufweisen. Diese
Besonderheit in der Federstruktur dient den
Vogeln zum Transport von  Wasser z. B. zum
Nest fuir die Brut oder zur Kithlung des Geleges.
Auch Lappentaucher (Podicipedidae) bilden
derartige Federn aus, die Wasser im Gefieder
adsorbieren und damit Tauchginge begiinstigen.
McKELLAR und Mitarbeiter vermuten aufgrund
dieser besonderen Ahnlichkeit, dass Tauchen
auch zumVerhaltensrepertoire des Trigers dieses
Federkleids aus der Kreide gehorte. Damit wiren
diese Federn Hinweise auf die Existenz von in
Anatomie und Verhalten bereits spezialisierten
Vogelformen. Unter den in Kanadischem Bern-
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stein gefundenen Federfragmenten finden sich
auch alle Strukturmerkmale, die fuir die Ausbil-
dung der flichigen Federfahne erforderlich sind.
Die Autoren ordnen diese Federn flugfihigen
Tieren —Vogeln aus der Kreidezeit — zu.*
Weitere Fragmente weisen wie eine Bern-
steininkluse aus der oberen Unterkreide Frank-
reichs (PERRICHOT et al. 2008, s. u.) eine kurze
Hauptachse auf, die nur schwach ausgeprigt
und im Querschnitt abgeflacht ist; die Achsen
laufen in sich verzweigende Federiste aus. Bei
den Federresten aus der Kreide Kanadas fillt
eine ausgeprigte perlschnurartig erscheinende
Pigmentierung auf (Abb. A2). In allen Fillen
ist eine begriindete Zuordnung anderweitig
bekannten zu fossilen Gattungen nicht moglich.
Bei dem von PerricHOT et al. (2008) be-
schriebenen Fund handelt es sich um sieben
identische Federn, die Seite an Seite im Bern-
steinstiick liegen (Abb. A3). Thre Basis scheint
zu fehlen. Die drei am besten untersuchbaren

Federn sind winzig — nur 2,3, 1,6 und 1,1 mm

Abb. A1 Verschiedene

Details von Federn in Kana-
dischem Bernstein, die auch
Hinweise auf die farbliche
Erscheinung des Gefieders
geben. Aus McKeLLar et al.
(2011); Abdruck mit freund-

licher Genehmigung.
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Abb. A2 Federstrahlen mit auffalligen Strukturmerkmalen aus Kanadischem Bernstein; A: Fe-
derstrahlen umhiillen einen verdickten Schaft (Rachis; Pfeil zeigt auf Rachis); B: vergroBertes
Detail aus A mit spiralisierten Federstrahlen; C: abgeflachte Bereiche und verdickte Knoten; D:
einzelnes Federdstchen in einem Spinnennetz; E: Federstrahlen nahe der Spitze des Federa-
stes von D; F: einzelner Federstrahl aus (E); das Muster der dunklen Pigmentierung diirfte eine
graue bis schwarze Feder bewirken. Die jeweils eingeblendeten GroRenangaben betragen: 0,4
mm (A), (B); 0,2 mm (B), (D) und (E); 0,05 mm (C) und (F). Aus McKellar et al. (2011); Abdruck

mit freundlicher Genehmigung.

Abb. A3 Winzige federahnli-
che Strukturen in Bern-stein.
(© Museum fir Naturkunde
Berlin, http://www.uni-
protokolle.de/nachrichten/
id/151999/; Abdruck mit
freundlicher Genehmigung)

lang und fiederig verzweigt. Die Rachis (Schaft)
ist abgeflacht. Den Federisten fehlen die Fe-
derstrahlen, die die Aste der Federn bei vielen
heutigen Végeln miteinander verkntipfen. Ihre
Form kommt Daunenfedern, Schmuck- oder
Doppelfedern (Feder mit zwei Schiften, an der
Basis verzweigt) morphologisch am nichsten;
diese sind jedoch Konturfedern nicht dhnlich.
Anders als typische Daunenfedern haben sie eine
dicke und lang e Rachis, deren Aste allgemein
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von der sehr kurzen Spitze der Rachis abgehen
(PERRICHOT et al. 2008, 1198). Die Autoren be-
trachten den Fund als intermediire Ausprigung
in der hypothetischen Federevolution (Stufen
II-III) nach Prum (1999).

Ob es sich um eine evolutive Ubergangs-
form handelt, ist aber aus mehreren Griinden
fraglich. Da die fossilen Federn morphologisch
Daunenfedern stark dhneln, konnte es sich auch
um solche Federn handeln, auch wenn eine
Entsprechung mit heutigen Daunenfedern nicht
durchweg vorliegt. Da die Fossilien so klein sind,
mdssten sie mit Daunenfedern frisch geschliipf-
ter Kiitken verglichen werden, nicht mit denen
ausgewachsener Vogel. Es konnte sich auch um
sekundir vereinfachte Federn handeln. Federn
mit einem Schaft, aber ohne Federstrahlen an
den Asten, sind von heutigen Vogeln wie den
Kiwis bekannt.

Die kanadischen Bernsteinfossilien werden
dem Campanium zugeordnet, das auf etwa 83
bis etwa 71 Millionen radiometrische Jahre da-
tiert wird und damit viel jiinger als zahlreiche
Vogelgattungen mit voll ausgebildeten Federn
und auch deutlich jiinger als viele befiederte
Theropoden-Dinosaurier ist. Auch die Bern-
steininkluse aus Frankreich ist erheblich jiinger
als Gattungen mit modernen Federn.

Als Federvorstufen sind diese Funde daher
nicht geeignet; diesbeziiglich kdnnten sie allen-
falls modellhaften Charakter haben. Aber auch
diese Deutung steht angesichts der Unkenntnis
iiber das dazugehorende Tier auf sehr schmalem
Fundament.

Im Jahr 2016 wurde erstmals ein kurzer
Abschnitt (ca. 36 mm) eines Schwanzstiickes in
Bernstein entdeckt, an dem sich Wirbel abzeich-
nen (XING et al. 2016a). An der Oberfliche der
Wirbel ist auch ein Besatz von federihnlichen
Anhingen erhalten. Damit wurden erstmals fe-
derdhnliche Strukturen zusammen mit Knochen in
Bernstein entdeckt (Abb. A4). AuBerdem bietet
der Fund Einblicke in die riumliche Anordnung
der fiederigen Strukturen. Auch in dieser Hin-
sicht ist der detailreiche Fund aus Schichten der
mittleren Kreide Myanmars, die radiometrisch
aut' 99 Millionen Jahre datiert werden, interessant.

Aufgrund von wenigen und wenig spezifi-
schen Merkmalen der erkennbaren Wirbel wagen
die Autoren eine Zuordnung des Fossils zu den
Coelurosauriern (,,Hohlschwanzechsen®); die
abgeleitete geringe Korpergrofie interpretieren
sie als Hinweis ein Jugendstadium. XING et al.
vermuten, dass das Tier spatzengrol3 war; wie
grof} es in ausgewachsenem Zustand war, ist
schwer abzuschitzen. Eine prizisere Zuordnung
zu einer Familie innerhalb der Coelurosaurier
ist nicht moglich.

Aus GroBe und Form der Wirbel des erhal-
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tenen Bruchstiicks schlieBen die Autoren, dass
das Tier mindestens 15, wahrscheinlich iiber
25 Wirbel besall. Zum Vergleich: Archaeopteryx
besall 23 Schwanzwirbel, Jeholornis bis zu 27
(Znou & ZHaNG 2003). Die Autoren halten es
aufgrund morphologischer Details der Wirbel
allerdings flir unwahrscheinlich, dass der Fund zu
Fiederschwanz-Vogeln gestellt werden konnte.

Sporadisch sind am Fossil Weichgewebe, ver-
mutlich Muskeln, Binder und Haut erkennbar.
Die Federn weisen einen Aufbau auf, der in
dieser Form bisher nicht bekannt war. Ein Schaft
ist nur undeutlich ausgebildet, im Durchmesser
kaum verschieden von den Federisten; die Feder-
iste sind wechselstindig (alternierend) und nur
an der Basis fast gegenstindig, zur Spitze hin ist
die Verzweigung fast dichotom (gabelig) (Abb.
A5). Die ebenfalls gut erhaltenen, ca. 0,1 mm
langen Federstrahlen sitzen nicht nur an den As-
ten,sondern in gleicher Ausprigung auch an der
Rachis; das kennt man bei heutigen Federn nur
von der Basis des Schafts. Die Autoren erwihnen
mehrmals auch Follikel; eine nahere Beschrei-
bung findet sich dazu nicht in ithrer Arbeit; auch
aus den Abbildungen geht nicht hervor, woran
deren Existenz erkennbar ist.

Die Federn des von XING et al. (2016a)
beschriebenen Bernsteinfundes sind deutlich
komplexer strukturiert als alle bekannten flau-
martigen Strukturen bei Kompressionstossilien.
Denn immerhin gibt es zwei Ordnungen von
Verzweigungen, wenn auch nicht in einer Aus-
gestaltung wie bei eindeutig Dennoch erftillen
sie die Kriterien fiir Federn nach CHUONG et
al. (2003; vgl. Einleitung von Kapitel 3) nur zu
einem kleinen Teil oder es ist unsicher, ob die
Kriterien erfiillt sind. Klar ist, dass die Federn
nicht flugtauglich waren. Uber ihre Funktion
kann nur spekuliert werden und die Funktion
diirfte ohne Kenntnis des ganzen Tieres nicht
bestimmbar sein.

Die Zuordnung des Fundes zu einem Di-
nosaurier ist nicht gesichert. XiNG et al. (2016,
3354) stellen fest, dass nur zwei Wirbelkorper gut
zu erkennen seien, da das erhaltene Weichgewebe
so hoch verdichtet ist, dass es nur schwer von
den weiteren Skelettelementen unterscheidbar
ist. Daher blieben viele diagnostische Details der
Knochen unklar. Der Schluss auf die Existenz
von acht oder neun Wirbeln im erhaltenen
Bernsteinstiick erscheint daher unsicher und die
Extrapolation auf die Existenz von wahrschein-
lich mehr als 25 Wirbeln steht somit auf schwa-
chem Fundament. Dass die Form der Wirbel
auf einen Theropoden hinweise, begriinden die
Autoren mit dem Nachweis einer bauchseitigen
Kerbe auf dem Centrum (Wirbelzentrum) der
Wirbelkdrper, was typisch fiir Theropoden sei;
im online-Zusatzmaterial merken die Autoren
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allerdings an, dass nicht ausgeschlossen werden
konne, dass eine solche Kerbe auch bei Ar-
chaeopteryx und Jeholornis ausgebildet war. Auch
die sehr geringe GroBe des Tieres ist fiir einen
Theropoden ungewdhnlich. Die Bestimmung
des Fossils als Coelurosaurier-Theropode kann
daher nicht als sicher gelten.

XiING et al. (2016a) ordnen die Federstruk-
tur des neuen Fundes in das derzeit favorisierte
Federentstehungsmodell von Prum (1999) ein.
Die Struktur der beschriebenen ,,Schwanzfe-
dern® passen aber zunichst einmal zu keiner der

Abb. A4 In Bernstein er-
haltenes mutmaRliches
Schwanzfragment mit
Befiederung. (Aus XinG et
al. 2016a, mit freundlicher
Genehmigung)

Abb. 2 Details der Federn.
(Aus XinG et al. 2016a, mit
freundlicher Genehmigung)
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dort hypothetisch angenommenen Formen; die
Autoren ordnen sie in die Nihe von Stadium
IIIB dieses Modells ein (vgl. Abb. 20). Die Au-
toren sehen die Bernsteinfedern als Beleg dafiir,
dass zuerst Federstrahlen entstanden sind, bevor
die Federn flichig wurden. Allerdings sind die
Federn wie beschrieben einzigartig ausgebildet
und passen nicht in jeder Hinsicht in Prums
Modell, sie stehen eher im Zwischenbereich der
als Alternativen beschriebenen hypothetischen
Stadien IITA und IIIB. XING et al. (2016a, 3358)
halten es daher fir méglich, dass es sich um eine
spezialisierte Federform handelt, die auB3erhalb
der Federevolutionslinie steht.

Die Bedeutung des neuen Fundes fur Hypo-
thesen zur Entstehung vonVogelfedern muss aber
ohnehin als sehr gering eingestuft werden. Denn
der Fund ist nach gingiger zeitlicher Einordnung
ca. 60 Millionen Jahre (radiometrisch) jlinger
als die ilteste Vogelgattung, die unzweifelhaft
flichige Federn heutiger Bauart besals (Anchior-
nis) und ca. 50 Millionen radiometrische Jahre
(Mr]) junger als Archaeopteryx, dessen Federn von
Federn heutiger Vogel kaum zu unterscheiden
sind. Aus der Unterkreide sind ab etwa 130 Mr]
mit den sogenannten Gegenvogeln (Enantior-

nithes) und den Ornithurae (,,Vogelschwinze®)
Dutzende von Vogelgattungen mit ,,fertigen®
Federn bekannt. Daher kann dem auf 99 Mi]
datierten Bernsteinfund kaum eine Bedeutung
fiir die Federevolution zugemessen werden. Dar-
stellungen in der Wissenschaftspresse, wonach der
Fund zeige, dass der Federschaft spiter entstand
als die feinsten Federhirchen (http://www.
scinexx.de/wissen-aktuell-20926-2016-12-09.
html), sind daher fehl am Platz.

Problematisch ist auch, dass nur ein kleines
Bruchstiick erhalten ist, das zudem vermutlich
von einem noch nicht ausgewachsenen Tier
stammt. Rekonstruktionen eines ganzen Tieres,
wie sie in Pressmeldungen verbreitet werden, sind
nicht serios. Hatte das Tier vielleicht an anderen
Korperstellen ,,moderne” Federn wie sie bei
einer anderen Gattung aus denselben Schichten
gefunden wurden (XING et al. 2016b)? Wie waren
die Federn beim ausgewachsenen Tier ausge-
bildet? Angesichts der Existenz verschiedenster
Mosaikformen ist auch die Frage angebracht, ob
es sich wirklich um einen Dinosaurier handelt.
Acht oder neun Schwanzwirbel sind zu wenig,
um auf den Korperbau und die Befiederung des
ganzen Tieres schlieBen zu konnen.
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Glossar

distal: korperfern

Endothermie: Fihigkeit, die Korpertempera-
tur unabhingig von der Umwelttemperatur auf
einen konstanten Wert zu halte.

Epidermis: Oberhaut

Femur: Oberschenkelknochen

Follikel (Federbalg): (bei Vogeln) die Bil-
dungsstelle der Federn, in die Haut eingesenkter
Zapfen (Papille), der von = Epidermis (Ober-
haut) umhiillt ist. An der Basis des Follikels
entsteht die Federanlage.

Furkula: Gabelbein, verwachsene Schliisselbei-
ne, hilt als Spannfeder die beiden Schulterge-
lenke beim Fliegen auseinander.

Homologie: Gleichwertigkeit (z.B. gleiches
Bauprinzip) dhnlicher, z. T. aber auch unihnlicher
Strukturen, Organe oder Prozesse
Integument: Korperbedeckung, entsteht onto-
genetisch aus der Haut

Konvergenz: gleichartige Entwicklung dhn-
licher Strukturen und Funktionen einzelner
Organe nicht abstammungsmiflig verwandter
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Organismen.

Melanosom: Wenige pm groBes, linglich bis
rundlich geformtes Organell, das Farbstofte ent-
halten und fiir die Gefiederfirbung sorgen, aber
auch zur Stabilitit der Federn beitragen kann.
Metatarsus: Mittelful3

Ontogenese: Entwicklung eines Individuums
von der befruchteten Einzelle bis zur Geburt
Placode: Aufwdolbung der Haut
Plesiomorphie: Als — primitiv bzw. ur-
spriinglich gedeutetes Merkmal.

Pygostyl: Verschmolzene letzte Schwanzwirbel
von Vogeln, an deren Seiten sich ein Fett-Mus-
kel-Komplex und der Ficherschwanz ansetzen.
Einige der stratigraphisch iltestenVogel besitzen
kein Pygostyl.

primitiv/Primitivmerkmal: Merkmal, das in
evolutionstheoretischer Deutung im Vergleich
zu anderen Merkmalen oder Merkmalsauspri-
gungen als zuerst entstanden interpretiert wird.
proximal: korpernah
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Verzeichnis der Gattungsnamen

Alectoris 70

Anchiornis 33, 36, 44-47, 45,50, 57-58, 60, 63,
65-66, 88, 92

Archaeopteryx 21,27,31,36,42-48,43,44,52, 56,
56-58, 60, 61-63, 66, 69-71, 73-74, 88, 91-92

Aurornis 33, 34,41,57

Beipiaosaurus 29-30, 29, 37-39, 53-55, 79-80

Caudipteryx 24,39, 48-49, 49,51, 55,58

Changyuraptor 50-51, 51, 58

Confuciusornis 36, 44, 63,70

Cruralispennia 53, 53

Cryptovolans 50

Dilong 32,54

Epidexipteryx 33-35, 35,53, 58,63, 67, 80

Eosinopteryx 46-47, 47

Gigantoraptor 49,51, 57, 58

Haplocheirus 31, 31

Hongshanornis 53,

Jeholornis 57,91

Jianianhualong 45-46, 46, 50

Jinfengopteryx 46, 46

Kulindadromeus 38-39, 38, 41-43, 56,57

Longisquama 19, 20

Mei 47

Microraptor 24, 36, 44-45,49-51, 50, 51, 56, 58,
60-61, 63, 65-67,70-71

Nomingia 49,51, 58

Ornithomimus 32-33, 33,39, 41

Pedopenna 44-45, 50,52, 52, 57,61, 63, 67

Protarchaeopteryx 24, 47-48, 47,51, 58

Psittacosaurus 24, 25, 30, 37-38, 53, 56, 80

Sapeornis 53, 57,71

Scansoriopteryx 33-35, 34,63, 67

Schizooura 53

Scivrumimus 31, 32

Serikornis 36-37, 36,41, 57-58,72

Shuvuuia 31,31, 39, 41

Similicaudipteryx 53-54, 80

Sinornithoides 47

Sinornithosaurus 24,29, 30, 30,39-43, 50, 54-56,
58,64

Sinosauropteryx 28-30, 38-40, 54, 63

Sinusonasus 46

Tianyulong 37-38,37, 56

Unenlagia 51, 57, 58

Velociraptor 52,

Yi 34-36, 35,67

Yixianosaurus 49, 57

Yutyrannus 32, 32,54

Xiaotingia 50,52-53, 53

Zhenyuanlong 51, 52, 58,79
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,.Das Staunenswerte der Schwungfederkonstruktion
besteht ja darin, daB sie sich wie eine geschlossene
Tragfliche verhilt, obwohl sie sehr fein untergliedert
ist, wobei die wechselseitigenVerschluBmechanismen
der Federteile garantieren, dal3 eventuelle Einrisse
schnell zu reparieren sind und damit die Geschlossen-
heitder Fliche wieder hergestellt wird* (PETERS 1994,
404).— Zur geringen Luftdurchlissigkeit: NACHTIGALL
(1985, 38).

,,Birds groom and repair their feathers regularly be-
cause it is vital to maintaining efficient aerodynamic
surfaces” (LINGHAM-SOLIAR & MuURUGAN 2013, 1).
Vgl. auch http://www.birds-online.de/verhalten/
getiederpflege.htm

,,Federn miissen stindig gereinigt und gepflegt wer-
den, damit sie in gutem Zustand bleiben.Viele Végel
baden regelmiBigin frischem Wasser,Arten trockener
Lebensriume nehmen Sand- oder Staubider. Hiufig
— besonders nach dem Baden — pflegt einVogel seine
Federn,arrangiert sie korrekt und fettet sie mit dligem
Sekret aus der Biirzeldriise nahe der Schwanzbasis
ein. Manche Végel, die keine Biirzeldriise besitzen,
wie Reihe und Papageien, pflegen ihr Gefieder mit
speziellen Federn, der Puderdunen, die zu feinem
Staub zerfallen, der wie Talk wirkt™ (Kamphuis 2008,
29).,,.Die meiste Zeit nimmt die Pflege der einzelnen
Federn in Anspruch. Sie werden durch den Schnabel
gezogen, vorsichtig beknabbert und eventuell mit
Sekreten der Biirzeldriise eingedlt. Dadurch wird die
Federstruktur geordnet und wieder hergestellt,anhaf-
tender Schmutz und Parasiten werden entfernt und
durch das Ol wird nicht nur das Gefieder wasserdicht,
sondern die Einzelfeder wird geschmeidig, bakteri-
zid und fungizid. ... Bei der Pflege der Einzelfeder
mit dem Schnabel wird die Feinstruktur geordnet*
(BosserT 2000).

,, The feather cortex can be considered as a fiber
reinforced composite: at the nanoscale, it consists of
crystalline 4-keratin filaments (H**3 nm in diameter)
embedded in amorphous matrix proteins; both com-
pose macrofibrils (H“200 nm in diameter), which
are surrounded by amorphous inter-macrofibrillar
material. These two components further organize
into fibers (3—5 im in diameter)* (WANG & MEYERS
(2017, 6).

,»This novel morphology adds significantly to know-
ledge of a-keratin self-assembly in the feather and helps
solve the potential problem of fatal crack-like defects in
the rachidial cortex. Furthermore, this new complexity,
consistent with biology’s robust multi-functionality,
solves two biomechanical problems at a stroke. Feather
barbs deeply ‘rooted’ within the rachis are also able
to better withstand the aerodynamic forces to which
they are subjected.*

,»The flight feathers of birds must possess among their
most important characteristics two almost paradoxical
qualities—they must first, be composed of extremely
light materials and second, be strong enough to with-
stand the immense aerodynamic loads experienced
during flight* (LINGHAM-SOLIAR & MURUGAN 2013,
1).

,.In the feather, the cross-fibre architecture may provide

a key mechanism for preventing damage to the rachis
and barbs. However, a rigid system risks being loaded
with dangerously high forces during flight. In this
context, it is noteworthy that the longitudinal fibre
system of the cortex not only provides stittness but,
in contrast to the cross-fibre system of the epicortex,
importantly, allows torsion, which would help to
lower the critical bending moment needed to cause
local buckling failure (Corning and Biewener 1998).
At the core of this understanding is the presence of
two distinctive fibre systems, that of the epicortex
and of the cortex, which in given circumstances will
inevitably function in synergy to promote ideal feather
acrodynamics. The potential for future biomechanical
discussions are clear (LINGHAM-SOLIAR 2015a, 333).
,»We now know, with the discovery of a cross-fibre
system in the epicortex of the barbs and rachis, that
the feather microfibre structure is far more complex
than previously thought and highly anisotropic*
(LingHAM-SOLIAR 2015a, 333).

,,Feathers must be designed to give the bird lift by
causing the air on the top surface to flow faster than
the air on the bottom surface (a situation known as
the Bernoulli Eftect). Flight feathers (often called
contour feathers) accomplish lift with the smaller
vane on the leading edge in direct contact with the
air during flight” (http://espanol.apologeticspress.
org/articles/2610).

,,A complex pattern of feather muscles connects the
calami of neighboring feathers® (Bock 2000a, 479).
,»-.. the microanatomy of the avian feather-bearing
integument as a complex, integrated organ system
that includes an intricate, hydraulic skeleto-muscular
apparatus of the feathers, a dermo-subcutaneous
muscle system of the integument, and a subcutane-
ous hydraulic skeletal system formed by fat bodies*
(HoMBERGER & DE Sitva 2000, 554).

., Thus, all fat bodies of both fasciae, despite their
difterent structure, are located strategically to even
out depressions under the Fascia superficialis so that the
hydraulic skeleto-muscular apparatus of the feathers is
supported by an even surface without abrupt elevations
and depressions. This ensures an even orientation of the
feathers and a smooth surface of the coat of feathers*
(HoMBERGER & DESiva 2000, 561).

,,INow the curious thing about follicles is that while
they produce an enormous variety of feathers, they are
extremely conservative.You can look at all follicles for
all kinds of teathers, anywhere on the body, in various
kinds of birds, and the follicles are virtually identical
except in size, and in the case of filoplumes, they do
not have muscles” (MADERSON et al. 2000, 705).
,,For the integument to be able to react appropriately
to the ever-changing and unpredictable air currents
during flight, a feedback mechanism through an in-
tricate nervous network with sensory receptors and
motoric innervation is necessary” (HOMBERGER &
De Sitva 2000, 563).

,,Various experiments (...) suggest that the movements
of contour feathers create the stimuli that are received
and transmitted by the various receptors and filiform
feathers,and collected and processed in the spinal cord
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and cerebellum® (HOMBERGER & DE Siva 2000,564).
,,Mature feathers are richly connected with muscles,
nerves and blood vessels in the dermis (Stettenheim
and Lucas, 1972). A network of muscles lies in the
dermis that encircles each feather follicle ... Most
feathers also are innervated by an arcade of sensory
nerve fibers, which form ring-like structures under
the skin (...), with the rings encircling each follicle
(Saxod, 1978; Saxod et al., 1995). The arcade may
serve the purpose of sensory innervation for feather.
The extensive sensory nerve arcade appears at the
time of the emergence of feather follicles during skin
development® (YU et al. 2004, 188).

,,Feathers are hollow, widely spaced from each other
and uvsually arranged in distinct ‘tracts’, but not long
‘crests’™ (Martin 2008, 46).

,,ZweiArten von Muskeln sind fiir die Bewegung der
Federn notwendig. Erstens willkiirlich beherrschte
Hautmuskeln: Gesichts- und Kehlganghautmuskeln,
am Hals und in der Nackengegend der M. sphincter
colli und am Rumpfe ausgedehnte Muskelbezirke,
die zur Bewegung der Federfluren dienen. Auch die
Spanner der Flughiute, die Spreizmuskeln der Fliigel-
schwingen und die gut entwickelten Aufrichter der
Schwanzfedern sind Abkémmlinge der Hautmuskeln®
(BURCKHARDT et al. 1979, http://link.springer.com/
chapter/10.1007/978-3-0348-5304-0_4)

,»|A] complex series of events gives the feather its
character as either a soft, downy feather or a flight
feather with a strong vane* (PRocTOR & LyNcH 1993,
86).

,,Feather growth is more akin to the story of the way a
sculptor produces a figure from a block of marble — the
statue of David was already in the rock, Michelangelo
simply removed anything that wasn’t David. Similarly,a
feather does not start as a shaft which sprouts branches,
it begins as a tapered cylinder and cell-death creates
the structures* (Steve HUNTER, Feathers:What’s flight
got to do - got to do with it? http://ncsce.org/ pages/
feathers.html)

,»,[M]acro-patterning, micro-patterning, intra-bud
morphogenesis, follicle morphogenesis and regene-
rative cycling®.

,,Molt involves the periodic cessation of growth and
disorganization of the follicle collar followed by the
subsequent reorganization of the collar and the re-
sumption of growth of a new feather” (Prum 1999,
301). Weiteres dazu bei BERGMAN (2003, 34).
,,Feathers, however, are hierarchically complex as-
semblages of numerous evolutionary novelties — the
teather follicle, tubular feather germ, feather branched
structure, interacting difterentiated barbules — that have
no homolog in any antecedent structure* (Prum &
Brush 2002, 265).

,,Many features of feathers and feather development
meet this definition and quality as evolutionary
novelties. The follicle, the differentiated sheath and
feather germ, differentiated barb ridges, barb rami,
barbules, differentiated pennulae of the proximal and
distal barbules, and the rachis are all evolutionary no-
velties, as are the derived mechanisms by which these
novel structures develop* (PRUM & BrRUSH 2002,265).
,,Since follicles and their accessories are not known
in reptilian skin, they are an important innovation
associated with feathers” (STETTENHEIM 2000, 471).
,, The feather follicle is the complex organ that provides
the spatial organization required to grow feathers.The
positioning of the follicle and the control of develop-
ment within the follicle is determined by a complex
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cascade of induction and communication between
the dermis and epidermis (Sengel, ’76; Wolpert, '98).
With few exceptions, the follicles that produce all the
feathers in a bird’s life develop during the first 12 days
of life in the egg™ (Prum 1999, 293).

,,Last, Brush ("99b,c¢) cites the extraordinary diversity
of structures produced by single modern follicles
as evidence of the omnipotence of this novel inte-
gumental organelle, and he advocates a historically
rapid diversification of feathers following the initial
origin of the feather follicle” (Prum 1999, 301). In
den Entwicklungsmoglichkeiten eines Federfollikels
heutigerVégel liegt das Potential, die verschiedensten
Federtypen hervorzubringen.

,,Feathers are, therefore, not isolated features
in the avian body, but are part of the com-
plex organ, the integument® (Bock 2000a, 479).
,,Muscles, tendons, blood vessels,and other connective
tissues that connect feather follicles with each other
and with other parts of the body gradually form.These
tissues are invaded by axon terminals for sensory and
motor innervation. Functionally, these neuro-muscular
connections make feathers more than simple skin
appendages, but unique motile and sensory organs
essential for flight™ (Yu et al. 2004, 188).

,, Therefore, any scenario that reconstructs the evolu-
tionary history of feathers must deal with the entire
integument and its subcutaneous structures” (Hom-
BERGER & DE Sirva 2000, 554).

... the featherbearing avian integument can be subdi-
vided conceptually into three functional components,
namely (1) a hydraulic skeleto-muscular apparatus of
the feathers, (2) a dermosubcutaneous muscular system
of the integument, and (3) a subcutaneous hydraulic
skeletal system formed by fat bodies* (HOMBERGER
& DE Siva 2000, 556).

,,Thus, the dermal and subcutaneous muscles, despite
being separated by the Fascia superficialis, create an
integrated muscular system in which each muscle per-
forms a specific role in ensuring the proper positioning
and configuration of feather tracts on the surface of
the moving body.This role is necessary for the proper
functioning of the hydraulic skeleto-muscular appa-
ratus of the feathers” (HOMBERGER & DE Sitva 2000,
560).,,In conclusion, all cutaneous and subcutaneous
structural elements of the feather-bearing integument
are integral parts of a single coherent biomechanical
machinery that is responsible for stabilizing and mo-
ving feathers and for integrating them into the overall
body construction of a bird” (HOMBERGER & DESILVA
2000, 561).

,,The sprouting of feathers on the surface of the skin
without a machinery to control and regulate their
positions is unlikely to have been selectively advan-
tageous for a reptilian organism ... Feathers are also
unlikely to have evolved as individual structures and
must have evolved as a coat of feathers from their very
inception, because their supporting skeleto-muscular
apparatus cannot function as isolated units. For the
same reasons, feathers could also not have originated
in isolated rows of flight feathers along the edges of
the forelimbs and tail of reptilian ancestors of birds*
(HoMBERGER & DESiLva 2000, 561).

,,Feathers do not exist as isolated structures on the
surface of the avian body, but are connected together,
along with other structures, to form the plumage.The
plumage together with the skin, including a layer of
fat,dermal an subdermal cutaneous muscles,ligaments
and sense organs ... forms an interconnected series
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of separate features — an organ® (Bock 2000a, 479).
Vgl. auch Homberger & De Silva (2000, 561): ,,In
conclusion, all cutaneous and subcutaneous structural
elements of the featherbearing integument are integral
parts of a single coherent biomechanical machinery
that is responsible for stabilizing and moving feathers
and for integrating them into the overall body const-
ruction of a bird. This biomechanical machinery must
have evolved in conjunction with the evolutionary
development of feathers through modification of
structural elements that were already present in the
integument of reptilian ancestors of birds.*

,,...it is not realistic to discuss the evolution of avian
teather independently of the evolution of the avian
integument with all of its interconnected features*
(Bock 2000a, 479).

,,In addition, it will demonstrate that the evolution of
avian feathers has been accompanied by major adjunct
innovations in their implantation, coloration, arrange-
ment, operation, growth,and molting™ (STETTENHEIM
2000, 461).

»[A]ny complete theory of the origin of feathers
must account not only for the structure of feathers
themselves but for the structure and complexity of
the follicle” (Prum 1999, 292).

- The follicle and the feather evolved together, they
develop together, and the follicle is as important an
invention as the feather* (MADERSON et al.2000,705).
,.Moreover, explanation of the evolution of the avian
integument and of feathers must be considered with
the evolution of the entire animal in a similar holistic
way* (Bock 2000a, 480).

,»The sprouting of feathers on the surface of the skin
without a machinery to control and regulate their
positions is unlikely to have been selectively advan-
tageous for a reptilian organism (ct. Parkes, 1966; but
see also Regal, 1975, p. 48). Feathers are also unlikely
to have evolved as individual structures and must
have evolved as a coat of feathers from their very
inception, because their supporting skeleto-muscular
apparatus cannot function as isolated units. For the
same reasons, feathers could also not have originated
in isolated rows of flight feathers along the edges of
the forelimbs and tail of reptilian ancestors of birds,
as was variously suggested” (HOMBERGER & DE
Sitva 2000, 561). — HOMBERGER & DE Sirva (2000)
schildern viele Details zum Aufbau der Haut und das
Hautuntergewebes bei Végeln und seine Bedeutung
fir die Federn und damit fiirs Fliegen.

,»[TThe transition from forelimb to wing first incor-
porated the mechanisms for control of lift, thrust, and
drag, in response to gravitational forces on the body
of the animal (CAPLE et al. 1983, 456).

,,Our understanding of the functional biology of
the feather and its role in the evolution of bird flight
implicitly requires an integration of data on its fib-
rillar microstructure and the more discernable gross
anatomy* (LINGHAM-SOLIAR & MURUGAN 2013, 2).
,.Biological materials such as the feather are hierar-
chically organised and intimately constructed such
that the final design makes it difficult to separate
the parts or their functions from the whole. Rather,
there is a fluidity between the functions of the parts
(multifunctionality) enabling greater adaptability to
. (LiIngHAM-SoOLIAR 2015a, 324).
,»The fact that changes occur at multiple levels must
be appreciated” (BrusH 2001, 71)

,»[O]rganisms at every stage in the evolutionary

different stresses ..

sequence must be functional wholes interacting
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successfully with selective demands arising from the
particular environment of the organisms at each stage
in the evolutionary sequence (Bock 2000a, 482).
,,First the modifications of the features and the orga-
nisms must be arranged in a series of realistic evolu-
tionary steps ... arranged in a proper chronological
sequence. ... Second, the organisms at every stage in
the evolutionary sequence must be functional wholes
... Third, the sequence of evolutionary steps must
be continuous and gradual with no large saltational
changes® (Bock 2000a, 482).

,,Through these experiments, we now are able to
tackle the molecular pathways underlying feather
morphogenesis and alter feather forms ... (CHU-
ONG et al. 2003, 47). ,, Together the results favor an
evolutionary sequence of feather filaments splitting
to form primitive barbs without barbules —> radially
symmetric downy feathers with plumulaceous barbs
—> bilaterally symmetric plumulaceous feathers —>
bilaterally symmetric pennaceous vanes —> bilaterally
asymmetric vanes (Fig.5B).This order occurs in deve-
lopment, and we feel that it should have occurred in
evolution too, in a broad sense of ontogeny repeating
phylogeny* (CHUONG et al. 2003, 54).

CHEN et al. (2015, 187) schreiben dazu: ,,[F]eather
formation is achieved by multiple evolutionarily novel
tissue morphogenetic processes, for instance, follicle
formation, tube generation,branching morphogenesis,
anterior-posterior polarity formation, and proximal-
distal temporal regulation.” Und weiter: ,,Selective
combinatorial usage of these processes leads to the
formation of complex feather forms and diverse
functions® (CHEN et al. 2015, 189).

,,A historical evolutionary theory on the origin of
avian flight must also be tested with nomological
aerodynamic theories as well as those concerning func-
tional properties of vertebrate muscle-bone systems,
metabolism, respiration, etc. ,, (Bock 2007, 100£.).
,,H-NE of evolutionary changes must be based on
detailed analyses of functional and ecological proper-
ties” (Bock 1985, 201).

,,These explanations are historical in character, which
means that earlier events affect later events — earlier
events form the initial conditions for explaining later
events” (Bock 2007, 98).

,,Es gibt immer eine beobachtbare Auswirkung, wenn
ein Teil eines Entwicklungs-GRNs unterbrochen
wird. Da die Folgen immerkatastrophal schlecht sind, ist
ihre Flexibilitat minimal, und da alle Teile miteinander
verbunden sind, hat das ganze Netzwerk daran Anteil,
dass es nur einen Weg gibt, wie die Sache funktioniert.
Und tatsichlich entwickeln sich die Embryonen
jeder Art in derselben Weise® (DavipsoN 2011, 40;
Hervorhebungen nicht im Original).

,,The greater the gaps between successive steps in an
evolutionary H-NE, the more ditficultit is to provide a
convincing argument. ... Given the pseudophylogeny,
one must be able to show that change can progress
from one stage to the next using the known causal
agents of evolutionary change, ... It is desirable, but
not essential to have known organisms as analogues
for the stages in an evolutionary H-NE, 1. e., in the
pseudophylogeny* (Bock 1985, 202).

Bock (2000b, 36) schreibt auBerdem: ,,Phylogenetic
systematics who claimed that phylogenies and clas-
sifications fall under the strict Popperian concept
of deductive science and its testing simply do not
understand the spectrum of explanations in science.*
,»When debating evolutionary theories, few workers
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have distinguished between N-D and H-N evoluti-
onary explanations, resulting in much confusion.
,.Elongate scale theories of feather evolution were
falsified on the basis of developmental evidence more
than a century ago, and no proponent of the elongate
scale theory has ever countered Davies’ (1889) fatal
developmental observations (Prum 1999, Prum and
Brush 2002). ... Any theory of the origin of feathers
should also explain the evolution of how feathers
grow, and elongate scale theories have entirely failed
that test™ (Prum 2003, 557).— ,,[ T|he developmental
similarities between scales and feathers essentially ends
with the origin of the follicle* (Prum 1999, 301). —
,,The upper and lower planar surfaces of complex
pennaceous feathers are developmentally equivalent
to the outer and inner surfaces of this original tubular
form (Prum 1999). This pattern of development is
contradictory to the theory that feathers evolved from
raised platy scales (PERsoNs & CURRIE 2015, 858t.).
,,[P]rotofeathers which appear to be structurally
intermediate between scales and mature pennaceous
feathers, cannot be grown from feather follicles by any
plausible developmental mechanism® (Prum 1999,
320).

,However, we emphasize that the feather and ar-
chosaurian scale are homologous only at the placode
stage. Essentially all feather structures formed after
the placode stage are evolutionary novelties that have
no homologs within archosaurian or reptilian scales*
(Harris et al. 2002, 173f.).

,».Several models of evolutionary origin of feathers
based on developmental data suggest that the origin
of feathers is a completely innovative event and the
first feathers have nothing to do with reptilian scales*
(Xu & Guo 2009, 311).

,»| T]he morphological and molecular developmental
details shared by avian feather and scales support
homology between these structures at the level of
the placode. The morphology and development of
all subsequent structures within the feather are evo-
lutionary novelties that have no homologs in avian
or reptilian scales” (Prum & BrusH 2002, 285).
,,Unlike most previous hypotheses of feather origins,
all of the morphologies hypothesized by this deve-
lopmental model exist among the feathers of extant
birds, and are thus known products of avian feather
follicles* (Prum 1999, 299).

,,The follicle may have originated through selection
for this complex and indeterminate developmental
potential rather than for the cylindrical shape of its
products® (Prum 1999, 300).

,,Rather, subsequent developmental novelties led to
the evolution of an astoundingly complex diversity of
structures that can be grown from a single cylindrical
organ® (Prum 1999, 300),

Potentieller Nutzen scheint auch implizit der Einschit-
zung von BrusH (2000, 637) zugrunde zu liegen: ,,...
the most primitive feather, whatever its morphology,
had an innate potential for structural variation.* Wie
sollte ausgerechnet der einfachste Federtyp zu diesem
Potential evolutiv gekommen sein? Wie kann sich
dieser Pool von Méglichkeiten aufgebaut haben?
,,The tubular feather germ creates an appendage that
can grow out of and emerge from the skin without
actually increasing the size of the skin itself. With the
evolution of periodic pulp caps, the tubular epidermal
appendage can continue to grow without continued
expansion of the dermal pulp.This proliferative capa-
city of tubular organization likely provided the first,
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initial selection advantage to the first feathers and led
to the evolutionary fixation and proliferation of these
structures around the body* (Prum 2005, 575).

,,In summary, the tubular organization of the feather
germ provides multiple anatomical axes over which
difterentiation can occur, resulting in a tremendous
potential for morphological innovation® (Prum 2005,
574).

S0 why didn’t birds simply develop a coat of fur
and membranous wings like a bat or a pterosaur?*
(ProcTOR & LyNcH 1993, 88)

,,The fossil evidence is uninformative on this point,
as neither barbules down feathers nor semiplumes
have been definitively identified in fossils of non-
aviremigians“ (MARTYNIUK 2012, 21).

,, These extant feathers are secondarily derived or
simplified, however, and their existence does not
constitute evidence that primitive feathers actually
had these predicted morphologies” (Prum & BrRUSH
2002, 275).

,,Concurrently, the evolution of the hierarchical,
modular morphological innovations of feathers oc-
curred through the repeated evolutionary co-option
of plesiomorphic molecular signaling systems** (PRum
2005, 578). HarRIs et al. 2002: ,,Based on our results,
we hypothesize that feathers originated and diversi-
fied from a primitive archosaurian scale through the
repeated cooption, or reutilization, of a plesitomorphic
Shh-Bmp2 signaling module in new developmental
contexts (Fig. 7)“ (HARrRIs et al. 2002, 172).
,,Alternatively, because barbs form first during deve-
lopment, it was proposed that barbs appeared first in
integument evolution, and the rachis, a specialized
form of fused barbs, appeared later as an evolutionary
novelty. The fact that the barbs and the rachis can be
converted experimentally in the laboratory favours
the barb to rachis model. Our data suggest that a
radially symmetric feather is more primitive than the
bilaterally symmetric feather in terms of molecular
and developmental mechanisms, and may have been
the prototype of feathers (Fig. 5¢). Some fossilized
primitive skin appendages on Sinornithosaurus also
favour this model” (Yu et al. 2002, 311).

Ohne diese neueren Kenntnisse hielt Bock (2000a,
483) REecaLs Modell fiir gar nicht testbar: ,,Even
though the series of stages from reptilian scales to
the avian feather proposed by Regal is reasonable,
no empirical evidence exists with which to test it.*
Der Grund datiir sein, dass nichts tiber die 6kologi-
schen Beziehungen von ,,Protovogeln® und primitive
Voégeln zur Zeit, als Federn entstanden, bekannt sei.
Vergleiche allgemein PApIAN & CHiapPE (1998a, 11):
,,Most of these hypotheses are difticult to test directly,
and some are untestable although not necessarily
implausible.*

,,Historical narrative explanation typically does not
involve direct deduction of historical events from
natural laws, hence some philosophers of science
claim that historical narration is not explanation, hut
merely description” CRACRAFT (1977, 492).

It is argued that test of historical-narrative evo-
lutionary explanations, including classifications and
phylogenies, is generally difficult to impossible be-
cause of the lack of the necessary objective empirical
observations* (Bock 2000, 478).

,,The appearance of an evolutionary novelty implies
that complex, coordinated and adaptive phenotypes
may originate rapidly with little genetic change*
(Brusu 2001, 171). ,,What happened, happened
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quickly, as reflected in the observation that the ear-
liest fossil record of feathers reflects morphological
variation* (Brush 2001, 177).

Such events reflect the amplification of preexisting
capacities and pathways and involve correlated shifts
in the expression of plastic traits. One proposition is
that there are physical and chemical signals that can
drive alternative morphologies und this lead to novel
structures” (BrusH 2001, 171£.).

,»[Clomplex integumentary appendages formed by
hierarchical branches of rachis, barbs, and barbules
which are composed of F-keratins and grow from a
follicle. Such a structure is characteristic of a set of
unique biochemical, morphological, and develop-
mental features* (CHUONG et al. 2003). Uber diese
summarische Definition hinaus stellen CHUONG et
al. (2003, 42) folgende Kriterien zusammen: ,,1)
possessing actively proliferating cells in the proximal
tollicle for proximo-distal growth mode;2) forming hi-
erarchical branches of rachis, barbs, and barbules, with
barbs formed by difterential cell death and bilaterally
or radially symmetric; 3) having a follicle structure,
with mesenchyme core during development;4) when
mature, consisting of epithelia without mesenchyme
core and with two sides of the vane facing the previous
basal and supra-basal layers, respectively;and 5) having
stem cells and dermal papilla in the follicle and hence
the ability to molt and regenerate” (CHUONG et al.
2003, 42).

,,Preserved mostly as multi-layered carbonized traces,
it is difficult to see the detailed structure. However,
the evidence does favour the interpretation that each
has a simple branching structure* (CURRIE & CHEN
(2001, 1724).

,.In the acknowledged absence of calamus, rachis, and
barbs, the identification of these structures as true
teathers” in Sinosauropteryx is clearly unjustified.
Also problematic is the inference of ‘protofeathers.
Although true feathers certainly had epidermal pre-
cursors that lacked such definitive attributes as rachis
and barbs, how would we recognize them?** (WITMER
2002, 10).

.However, the ‘filamentous integumentary appen-
dages’ of Beipiaosaurus (Chen et al., ’98) and Sinosau-
ropteryx (Xu et al., '99a, b) are simple, un-branched
structures, which do not resemble scales nor do they
resemble hollow, conical structures with follicles or
embryonic feather filaments* (SAwYER et al.2003,31).
Dass Prum & BrusH (2003, 39f.) die Filamente als
,.kleine rohrenférmig-lingliche, womoglich sogar
verzweigte Gebilde* beschreiben, ist nicht nachvoll-
ziehbar.

,.Based on the ontogeny of feathers in modern birds,
it is probable that the composite feathers of a typi-
cal feathered coelurosaur each grew from a collar
of epidermal tissue that became differentiated into
multiple barb ridges, each of which produced one of
the filaments. By contrast, each EBFF on the body
of Beipiaosaurus presumably grew from an epidermal
collar that never underwent differentiation, so that
subsequent growth produced a monofilamentous
teather. The cross-section of the epidermal collar was
probably elliptical, ...* (XU et al. 2009b, 833).

,»The integumental appendages of Sinornithosaurus are
compound structures composed of multiple filaments
with two types of branched structure. First, the tufts
of filaments joined at their bases are identical in struc-
ture to avian natal down feathers in which multiple
filamentous barbs are basally fused to a single calamus.
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Among modern vertebrate integumental appendages,
this type of branched structure is unique to avian
feathers™ (Xu et al. 2001, 202). ,,Second, the serial
branching of filaments along a central shaft is identical
in structure to the barbs and the rachis ofa pennaceous
feather, and is also unique to avian feathers. The inte-
gumental appendages of Sinornithosaurus are difterent
from most modern avian feathers in their apparent lack
of barbules. Thus Sinornithosaurus appendages could
not have formed a closed pennaceous vane* (Xu et
al. 2001, 202).

,,An den Armen sind die einzelnen Fasern am Ende
eines zentralen Schaftes so angeordnet, dass sie ein
dichtes Fischgritenmuster ergeben. Sie dhneln darin
Vogelfedern mit ihrem zentralen Kiel und den in
Serie daran ansetzenden Federstrahlen® (WELLNHOFER
2001b, 489; weitere Details zu Ahnlichkeiten mit
heutigen Vogelfedern dort; vgl. auch WELLNHOFER
2001a).

,,Unlike Sinosauropteryx,the structure and distribution
of filaments are heterogeneous. There are three basic
types of filamentous structure:single fibres,long‘sprays’
of fibres that resemble the plumulaceous feathers of
Protarchaeopteryx, and fibres oriented around a central
axis in a herring-bone pattern that resembles the
remiges of Caudipteryx* (J1 et al. 2001, 1087).
,,Recent models of feather evolution based on de-
velopment predict that feathers went through evo-
lutionary stages of unbranched ules, followed by the
development of a rachis and finally barbs. The shape of
the filaments on NGMC 91 meet these predictions, as
several of these patterns are present on the specimen
(Jretal. 2001, 1087).

,,The most interesting integumentary areas are those
on the arms and tail (Figs 5a,e and 6).In these areas the
filaments are complex,bunched and tightly organized.
Most of these filaments originate from a single point,
forming a radiating spray** (Ji et al. 2001, 1087).
,,The phylogenetic placement of the Alvarezsauridae
is controversial. Alvarezsaurids are highly specialized
creatures and the rapid rate of new discoveries of early
birds and non-avian maniraptoriforms has kept phy-
logenetic hypotheses about this segment of theropod
evolution highly dynamic* (SCHWEITZER et al. 1999,
154).

,,Furthermore, the filamentous protofeathers are bran-
ched as in other coelurosaurians. This is a distinctive
morphological feature of modern feathers, suggesting
that this important modification occurred early in co-
elurosaurian evolution. Large, derived tyrannosauroids
were reported to have scaled skin, but the presence of
two kinds of body covering is not unexpected (Xu
et al. 2004, 683).

Nach SutLivan et al. (2010) ist ein Pennibrachium
,,a forelimb bearing long feathers that form a planar,
wing-like surface but are not necessarily used in aerial
locomotion.*

,, Traces of plumulaceous feathers, comprising a bundle
of filaments joined together proximally and remaining
almost parallel as they extend distally, are preserved
along the proximal third of the tail, in YFGP-T5198
above the neck and around the chest (Fig. 1). Penn-
aceous feathers are not preserved* (GODEFROIT et al.
2013a, 360).

,,Godefroit says that Aurornis probably couldn’t fly,
but that it’s hard to be sure because the feathers of
the fossil are not well-preserved. Instead, he says, it
probably used its wings to glide from tree to tree®
(WootLston 2013).
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In der Online-Zusatzinformation schreiben GODEF-
ROIT et al.:,,... only known specimen of Aurornis xui
was acquired by the Yizhou Fossil & Geology Park
from a Chinese fossil dealer, according to whom the
specimen was collected at the Yaolugou locality (Jian-
chang county, western Liaoning, China), not far from
Daxishan village where Anchiornis huxlei specimen
LPM (Liaoning Paleontological Museum)-B00169
was discovered. The Tiaojishan Formation is widely
exposed in this area though it also has limited out-
crops of the Early CretaceousYixian Formation.The
Aurornis xui specimen is preserved in a shale slab, the
sedimentary structures of which closely resemble those
of the specimens of Anchiornis huxlei and Xiaotingia
zhengi also described from the Tiaojishan Formation;
it is in fact extremely difticult to distinguish between
Tiaojishan and Yixian shale slabs on the basis of
macro-sedimentary features. It is therefore necessary
to study in detail the micro-sedimentary structures
and the pollen assemblages within the shale slabs to
certify the age of the specimen,...*

Czerkas & Fepuccia (2014, 850) gehen in ihren
Schlusstolgerungen so weit, dass sie Dromaeosaurier
und Troodontiden mit (Proto-)Federn als Vogelab-
kommlinge, und nicht als derenVorfahren betrachten:
,,Dromacosaurs and troodontids with flight feathers
should not be regarded as non-avian dinosaurs, be-
cause they are derived after Scansoriopteryx which
makes them birds regardless of what degree of flight
ability they might have possessed. This also indicates
that larger flightless forms, including dromaeosaurs
and other maniraptorans, are not simply precursors
to extant birds but should be recognized as basal
secondarily flightless birds. Instead of regarding Aves
as a sub-Class derived from dinosaurs, Scansoriopteryx
reinstates the validity of regarding Aves as a separate
Class uniquely avian and non-dinosaurian.*
,,However,in contrast to its significant plesiomorphic
characteristics, Scansoriopteryx does have sufticient
avian characters to be considered as a basal bird, at a
four-winged gliding stage in the evolution of flight
(Czerkas & Fepuccia 2014, 849).

Dokumentation unter https://en.wikipedia.org/
wiki/Tiaojishan_Formation.

., Epidexipteryx hui holotype has well preserved feathers
around nearly the whole skeleton. Two morphotypes
of feathers have been identified in this specimen. Short
plumulaceous feathers are similar to those of other
feathered dinosaurs in having branched structures,
but their nearly parallel barbs appear to arise from
the edge of a membranous structure (Zhang et al.,
2008b). Four long tail feathers which miss the distal
ends have a central rachis and unbranched vanes, a
morphology similar to highly specialized tail feathers
of several basal birds (Zhang and Zhou, 2006)* (Xu
& Guo 2009, 316).

Der genaue Fundort ist nicht bekannt, da das Fossil
nicht durch die Paliontologen in situ (=an Ort und
Stelle, am urspriinglichen Fundort) geborgen, sondern
von einem Bauern erworben wurde. Die Autoren
haben sich aber groBe Miihe gegeben, den Fundort
zu rekonstruieren und sicherzustellen, dass es sich
nicht um eine Filschung handeln kann.

% LEreVRE etal. (2017,7) schreiben:,,. .. forelimb feathers

are arranged in several rows in Serikornis, suggesting the
presence of a large propatagium, ... The development
of a large propatagium in basal paravians is therefore
supported by the presence of numerous layers of feathers
along the forearm in Serikornis ...*
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,,Apart from their existence per se, it is very unusual
that the ‘bristles” of Psittacosaurus are restricted to
the dorsal midline of the proximal part of the
tail. ... they had no thermoregulatory function,
as they only cover a very small part of the integument.
A possible explanation is that these ‘bristles’ were used
in some sort of display behavior (Mayr 2002,364).
,, Turkey beard bristles are structures distinct from fea-
thers, although they express feather-type beta keratin
and show simple branching patterns (Sawyer et al.,
2003b).These appendages are hollow at the distal end,
and the branching may be due to partial separation
(Lucas and Stettenheim, ’72). They lack follicles, yet
grow continuously” (CHUONG et al. 2003, 47).

,.If the tissue represents protofeathers, then it should
comprise independent, freestanding filaments* (LING-
HAM-SOLIAR 2012, 700).
http://dml.cmnh.org/2014Oct/msg00112. html>
,,Only two shifts in integumentary structure in am-
niotes, the origin of pinnate feathers and mammalian
hairs, are associated with shifts in melanosome diversity
(Fig. 4). CDA indicates that colour and melanosome
morphology are linked in the extant parts of these
clades (Supplementary Methods). By contrast, no
similar shift is observed in the transition to filamen-
tous integument in archosaurs or in the transition
from single hollow filaments to branched and basally
joined bundles of filaments in Coelurosauria® (L1 et
al. 2014, 351).

Mover et al. (2014, 7f.) kommen zum Ergebnis:
,,The initially proposed hypothesis of a microbial
origin for these microstructures observed in multiple
fossilized feathers, as well as other fossil material from
the Messel deposits has not been refuted, or indeed
addressed, with data presented in previous studies, but
issupported by the data we present herein. The present
data do not support the melanosome hypothesis for
these fossilized microstructures.*

Beschreibung unter https://vtnews.vt.edu/
articles/2015/09/092915-research-fossilcolor.html
Mavr et al. (2016, 8):,, The exact evolutionary tran-
sition of dinosaurian filaments into true feathers is
poorly known, not least because data on the ontoge-
netic development of these structures in fossil taxa is
lacking. In particular, it is unknown, when a follicle
evolved.*

Aullerdem meint WELLNHOFER (2002, 475):,,Die am
einfachsten gebauten Federn bei rezentenVogeln sind
modifizierte Borstenfedern. Es sind einfache, hohle
Rohren, die oberflichlich an Siugerhaare erinnern.
Ob aber die ihnlich aussechenden Filamente von
Sinosauropteryx oder Sinornithosaurus diesen entspre-
chen, oder ob sie als ‘Protofedern’ bezeichnet werden
konnen, ist nicht zu entscheiden.*

, The skin of a wide variety of dinosaurs in now
known and is unlikely to represent a predecessor to
a feather bearing integument® (MARTIN & CZERKAS
2000, 687).

. The Beipiaosaurus story of yet another ‘feathered’
dinosaur clearly belonged to a new form of consen-
sus science that required no testable evidence at all
as evident from the first descriptive sentence on the
structures, ‘In STM31-1, feathers [my italicization]| are
preserved along the skull and neck,and trunk,arpound
the forelimbs.** (LiINGHAM-SOLIAR 2015b, 276).

,If the ‘bristles” of Psittacosaurus can be shown to be
homologous to the filamentous structures of theropod
dinosaurs, similar structures may have already been
present in a more comprehensive clade including
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ornithischian dinosaurs. At present, however, this
conclusion would be premature” (MayRr et al. 2002,
364).

LIt is possible that these were present in the bird/pte-
rosaur concestor [= common ancestor| and represent
the earliest stage (Stage I ...) of feather evolution®
(MARrTYNIUK 2012, 16).

,The discovery of these branched integumentary
structures outside theropods suggests that featherlike
structures coexisted with scales and were potentially
widespread among the entire dinosaur clade; feathers
may thus have been present in the earliest dinosaurs*
(GoDpEFROIT et al. 2014a, 451).

L Sciurumimus thus helps bridge the considerable gap
between basal ornithischians, for which monofila-
ments have been reported (4), and coelurosaurs, for
which protofeathers [morphotype 1 (39)] or feathers
generally seem to be present. ... Large adult dinosaurs
might have lost feathers secondarily ...“ (RAUHUT et
al. 2012, 11750).

,,The closed pennaceous structure of the remiges
and retrices of Archaeopteryx demonstrates an entirely
modern morphology. ... Thus the oldest known fossil
teathers give no more clues as to the ancestral mor-
phology and ultimate origin of feathers than do the
feathers of extant birds* (PrRuM & BrusH 2002, 262).
Mit dieser Untersuchungsmethode kann viel besser
als bisher der Korperumriss und das die Knochen
umgebende Gewebe sichtbar gemacht werden.
»The plumage of paravian theropods was already
diversified by the Late Jurassic, obviously adapted to
difterent ecological niches (GODEFROIT et al. 2013b).
,,[H]Jas a large hand, and given long enough feathers
it might have had limited flight capabilities®. ,, Protar-
chaeopteryx has a shortened tail and fibula, as well as a
reflexed hallux. It is almost certainly a bird* (MARTIN
& Czerkas 2000, 691).

In Caudipteryx,remiges are preserved along metacarpal
II, phalanx II-1, and the base of phalanx II-2 and also
appear to be along the forearms.The longest remex is
about 160 mm long in IVPPV 12344 with an about-
150-mm-long femur. The remiges have symmetrical
vanes on either side of the rachis.As in Protarchaeopteryx,
rectrices are attached to posterior caudal vertebrae*
(Xu & Guo 2009, 316).

Die relativen Proportionen der Hinterextremititen
von Caudipteryx stehen in scharfem Kontrast mit
anderen bipeden Dinosauriern; sie sind nicht unter-
scheidbar von Laufvégeln. Ebenso ist der Schwerpunkt
deutlich weiter vorn er im Korper als bei allen bipeden
Dinosauriern. Daher ist die Deutung von Caudipte-
ryx als sekundir flugunfihiger Vogel aufgrund dieses
Gesichtspunktes am plausibelsten —auch wenn cladis-
tische Analysen die Gattung zu den Coelurosauriern
stellen (JoNEs et al. 2000, 717).

ZHou et al. (2000, 251f.) konstatieren: ,, Therefore
Caudipteryx retained an unexpected combination
of primitive and derived characters. ... it must be
admitted that we have no compelling evidence to
exclude it from being a flightless bird; in other words,
theoretically there is no single dinosaurian character
in Caudipteryx that could not have been reversed from
its presumable avian ancestor.*

,» There is no reason — phylogenetic, morphometric or
otherwise — to conclude that Caudipteryx is anything
other than a small non-avialan theropod dinosaur*
(Dyke & NoreLL 2005, 101).

,.Morphological arguments in favor of an avian place-
ment of Caudipteryx have relied on characters that are
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either incorrect, circular, or also found among other
non-avian coelurosaurians® (CHIAPPE & DYKE 2002,
107).,,For example,it Feduccia’s (1999) interpretation
of Caudipteryx as a flightless enantiornithine were
correct, it would require the re-elongation of a bony
tail, separation of the vertebral elements co-ossified
into a pygostyle, development of new phalanges and
finger re-elongation, substantial transformations in the
sternum (from the single large and keeled element of’
Enantiornithes to the two small and separate plates of
Caudipteryx), and loss of fusion of several compound
bones (e.g., carpometacarpus, tibiotarsus, tarsome-
tatarsus)* (CHiappE & DYkE 2002, 109).

,,* Tail longer or no shorter than in Archaeopteryx.

* Sternum shorter or no longer than in Archaeopteryx.
* Arms longer than usual in dino-avepods, because
the arms were evolving into wings.

* Long arm contour feathers asymmetrical and stream-
lined, in order to maximize aero-dynamic effectiveness.
e Size small, under I kilogram, in order to facilitate
ease of development of flight.

* Insectivorous or otherwise predaceous, as per the
terrestrial leaping hypotheses” (PauL 2002, 124).
,,The argument by Garner et al. (1999) that Caudip-
feryx is an example of a pouncing predator that used
its symmetrical distal feathers to control ambush leaps
is contradicted by the combination of its atrophied
arms and nonpredaceous habits.

Without lift, thrust, or strong drag-inducing proto-
wings, Caudipteryx cannot in any way be described
as a protoflier. One could argue that this avepod de-
scended from running protofliers and that herbivory
lead to the shortening of its arms. But this argument
neither explains the shortness of the tail nor consti-
tutes positive evidence for the running or pouncing
hypothesis.

How then do we explain the flight-related features of
Caudipteryx? By considering the modern avepods that
combine short arms and tails, symmetrical feathers,
large size, a small head, and herbivory with long legs.
These are ratites and other birds that have lost flight,
a point that we pursue in greater depth later in this
book* (PauL 2002, 124).

Bei Velociraptor wurden Strukturen an der Elle nach-
gewiesen, die als Federknubbel (Quill knobs) und
somst als deutliche indirekte Hinweise auf Federn
interpretiert werden (TURNER et al. 2007).

,,Here we describe the occurrence of pinnate fea-
thers, which clearly feature a rachis and barbs, on a
small, nonavian dromaeosaur from northern China.
This finding indicates that feathers of modern aspect
evolved in dinosaurs before the emergence of birds
and flight* (NORELL et al. 2002, 36).

,,An examination of the living families of birds shows
a significant correlation between the absence of ulnar
papillae and the loss and/or reduction in volancy, even
though some strong flyers lack papillae (7). This raises
the possibility that ulnar papillar reduction or absence
in large-bodied derived dromaeosaurids reflects loss
of aerodynamic capabilities from the clade’s ancestral
members. Quill knobs in Velociraptor could reflect
retention of feathers from smaller possibly volant
ancestors, but such feathers may have had other
functions* (TURNER et a. 2007).

,,A shift in function (from flight to ornamentation,
protection or insulation) and/or relative importance in
aerodynamics might explain the variation in leg feather
morphology among eumaniraptorans including basal
birds” ( Xu & ZHANG 2005, 176).
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,,In combination with the wide distribution of pro-
ximally ribbon-like pennaceous feathers and elongate
broad filamentous feathers among extinct theropods,
this find suggests that early feathers were developmen-
tally more diverse than modern ones and that some
developmental features,and the resultant morphotypes,
have been lost in feather evolution* (Xu et al. 2010,
1338).

Xuetal. (2010) schreiben dazu:,,Preservational factors
make it difficult to observe the detailed structure of
the filamentous feathers in available specimens of
compsognathids, tyrannosauroids, and therizinosau-
roids, and thus we use a ‘?’ to indicate uncertainty
regarding the presence of morphotypes 1, 3,4 and 5
in these groups.*

,» Were there atleast three independent and convergent
shifts from scales to filaments in Archosauria, with only
one of these linked to the origin of feathers and flight?
Or was there a single ancient origin of filaments, with
subsequent losses in some species and, much later, a
second period of novelty seen in the evolution of a
branching feather form? (CLarkEe 2013, 691).
,,Ornithischian dinosaurs, sauropod dinosaurs, and
pterosaurs are on evolutionary branches that split
from that of theropod dinosaurs and birds about 230
million years ago in the Triassic. If these structures have
the same evolutionary origin, a form of filamentous
integumentary structure evolved from scales nearly
100 million years before the locomotor transition that
we call the origin of birds (see the figure)* (CLARKE
2013, 690).

,,These points of resemblance [bei Beipiaosaurus]
suggest a potential primary homology among the
integumentary features of these three disparate taxa.
This reinforces the intriguing possibility, mentioned
by some recent studies (1), that monofilamentous
integumentary structures might have evolved early
in archosaurian evolution and might characterize a
clade far more inclusive than the Coelurosauria® (Xu

et al. 2009b, 834).

* It is notable that integumentary structures in these

dinosaurs can be roughly classified into two categories:
one mostly fiber-like and unbranched, and the other
including unambiguous true feather structures* (ZHOU
2004, 461).

., We consider that integumentary feathers and ‘fea-
ther-like’ structures fall within two major structural
categories (‘shafted’ and ‘non-shafted’)” (ZHANG et al.
2006, 395).

,,It has also been well documented for more than a
century that hardly any known difterence exists in
feathers between the 10 000 or so extant taxa, and the
most primitive known bird Archaeopteryx.In addition,
the preserved feathers found to-date in other fossil
birds are also generally similar to those ofliving birds*
(Zhang et al. 2006, 395). ,, The feathers of Mesozoic
birds were generally similar to those of extant birds
(Hecht et al. 1985; Feduccia 1999; Zhang and Zhou
2000)* (ZHANG et al. 2006, 398). ,,Almost all feathers
known from these birds, those of the Jurassic Archaeo-
pteryx, and 1solated feathers from Mesozoic rocks, are
similar in structure to those of living birds* (ZHANG
et al. 2006, 400).

,.Evidence from both the fossil record and from living
birds suggests that all feathered wings reflect the same
basic structural plan® Kaiser & DyYke (2015, 607).
,»[TThe avian wing is an extremely conservative
structure, perhaps constrained by rigorous limitations
imposed by aerodynamics® (Kaiser & Dyke 2015,
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,.In studies of extant animals, it is clear that, despite
preconceptions some associate with terms like pa-
rachuting, gliding, and ‘true powered’ flight, all flight
includes highly dynamic situations which require
means to accomplish maneuvers, whether or not
force generation exceeds weight. All flight is maneu-
vering flight,and the patterns here are consistent with
maneuvering and control playing a major role in flight
evolution® (EVANGELISTA et al. 2014, 20).

,,In order for an animal to fly it must perform three
critical and integrated functions. The animal must have
means of achieving lift, it must be able to produce
thrust and power, and it must have control over its
body along the pitch, roll, and yaw axes® (CAPLE et
al. 1983 455).

,,However for most groups and/or features of living
organisms, fossil or Recent, the second type of expla-
nation are generally well be beyond the possibilities
for objective empirical testing because the needed
empirical observations, such as information on the
biological roles and the selective demands are not
available to the biologist™ (Bock 2000a, 482).
,»[The transition from forelimb to wing first in-
corporated the mechanisms for control of lift,
thrust, and drag, in response to gravitational forces
on the body of the animal®“ (CapLE et al. 1983,
456). ,,We emphasize that control of body orien-
tation (pitch, roll, yaw) is paramount for any ani-
mal that experiments with aerial locomotion® (Cap-
LE et al. 1983, 456; Hervorhebung hinzugefiigt).
,,Mass movements for control of the body during a
jump are very similar to the aerodynamic movements
for control and propulsion used during powered flights.
Thus, there is no need for the development of new and
different neuromuscular pathways to perform powered
flight as must be the case if an arboreal glider is to
make the transition (CAPLE et al. 1983, 475).

,,The ground-up theory assumes that the bird ances-
tor, proavis, was a cursorial dinosaur (i.e. adapted for
running), probably a maniraptor, that evolved distal
lifting surfaces for increased control when running
and catching flying insects1,3. Subsequently, the ae-
rofoil function developed further to allow extended
jumps and eventually self-powered flight evolved*
(HEDENSTROM 1999, 375).

,,Birds,on the other hand, are skilled bipeds ... I seems
to me that only one conclusion is possible: avian flight
evolved by a very difterent sequence of adaptive stages
than did that of all other fliers” (OsTroM 1979, 48).
,,More fundamental to the origin of the avian flapping
flight-stroke is the question of how a symmetrical
forelimb posture—required for gliding and flapping
flight—evolved from an alternating forelimb motion,
evident in all extant bipeds when running except
birds* (NupDs & DYKE 2004, 994).

,,... forelimbs being used to subdue and kill prey—
these predatory motions are viewed as giving rise to
the flight stroke ... The predatory movements of the
forelimbs would be directed forward to grasp the prey,
whereas flight movement is essentially dorsoventral;
..." (CHATTERJEE & TEMPLIN 2012, 589).

,,It may be a plausible model for takeoft in Archae-
opteryx,... It should not, however, be interpreted as
a model for the evolution of flight (Rayner 2001,
378).

,,Because the wings would have to pull the animal
faster than it could run, it is difficult to understand
how this could work, particularly as running birds
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usually have small wings that are held against the body
to reduce drag rather than flapped” (MaRrTIN 2004,
979). CHATTERJEE & TEMPLIN 2003, 28) kritisieren
auBerdem:,,[Burgers & Chiappe 1999] proposed that
the generation of thrust, not lift, was crucial during
the ground takeoft. However, it is not clear from
their argument how Archaeopteryx,lacking a modern
avian SC pulley, could generate enough thrust to
get airborne before it had reached full flying speed.
Moreover, they use the loon (Gavia sp.), which lifts
off from the water’s surface, as a modern analog for
the ground-effect mechanism of Archaeopteryx.“ Vgl.
auch CHATTERJEE & TEMPLIN (2012, 591).

.- Takeoffis generally accepted to be the most deman-
ding mode of flight on extant birds* (Rayner 2001,
378).

,.As theoretically viable as these two hypotheses may
be, the absence of living animals that use protowings
to increase running speed works against them. The
living examples we do have, like birds, tend to fold
up rather than flap their wings when they run, and
it is unclear why protofliers would have been any
different” (Paul 2002, 115).

LIt seems clear that during running, a bipedal cursorial
coelurosaur would benefit most by presenting the least
amount of surface area to the air, in order to minimize
profile drag* (Tarsitano et al.2000,681).,,How would
elongating the scales (or forming protofeathers) in
the earliest stages of a cursorial model benefit such
an ancestor? For an animal running to gain speed,
exposure of as much surface area as possible would
be counterproductive and unlikely to tavor elongated
scales or protofeathers” (TARSITANO et al. 2000, 680).
,» Therefore, by running, a cursorial proavis would
expend energy only to induce detrimental drag™
(TARSITANO et al. 2000, 680).

,.Ifa cursorial animal with extended forelimbs begins
to run, the drag on the body and wings increases with
the speed squared and with body and wing area, just
as in flight. This drag will retard the animal, which
has to work even harder to reach the speed needed
to generate the lift and thrust required for takeoff*
(NORBERG 1985, 323).

,,... coelurosaurs have a center of mass located in the
pelvic region and an elongated pubis that is ventrally
or anteriorly directed. Both of these characteristics
make it difficult to postulate an origin of flight that
would involve a gliding phase because the abdomen
cannot be flattened into an aerodynamic shape. Mo-
reover, the cursorial model must counteract gravity
using the hindlimb and, thus, selection for the power
requirement for lift-oft would not focus on the fore-
limb* (TArsITANO et al. 2000, 676).

, The cursorial theory does not adequately explain
the origin of encephalization and the neurosensory
specializations associated with three-dimensional
perceptual control or the transition between rudi-
mentary and fully developed flight* (CHATTERJEE &
TemPLIN (2012,591).—,,The architecture of the brains
of coelurosaurs, their relatively large brains, and their
visual acuity are good indicators of arboreal habitats
. Compared with all the other
dinosaurs, the coelurosaurs have larger brains (Hop-
son 1980) and larger eye sockets, ...* (595).— ,,The
architecture of the avian brain begins to appear in

in the vertebrates ..

arboreal coelurosaurs; it is a good index with which
to distinguish between terrestrial and arboreal forms
of theropods* (596).— ,,Brain architecture and vision
provide the strongest evidence for the arboreal lifestyle
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of the coelurosaurs® (597).

,In 2003, Xu et al. (11) described a fully feathered
specimen of the small basal dromaeosaur Microraptor
that bore four wings of fully modern, asymmetrical
flight feathers on its forelimbs and legs. ... It is unlikely
that a small dromaeosaur could run fast with such an
unusual integument and this provides negative evi-
dence for the ground-up hypothesis for the origin of
avian flight" (RuBeN 2010, 2733). ,, The metatarsus
feathers are inconsistent with the suggestions that basal
dromaeosaurs are cursorial animals because such long
feathers on the feet would be a hindrance for a small
cursorial animal® (Xu et al. 2003, 339).
,,Comparisons of feet in theropods (Fig. 1c) suggest
a gradual adaptive modification towards the arboreal
habit™ (Xu & ZHaNG 2005, 176).

... there are no known contemporary analogs of cur-
sorial bipeds that use their forelimbs to run faster, to run
and glide, or to swipe at or capture prey, assumptions
proposed among various cursorial hypotheses® (443f.).
,,Commonly held assumptions within the cursorial
school about the plausible function of proto-wings are
inconsistent with the ontogenetic biology of extant
forms; for example, no extant species uses its wings
to run faster, to secure prey or run-glide® (DIAL et al.
2008, 988).

,,Not one living species, avian or otherwise, obtains
the majority of'its food by leaping up after insects. ...
All mod-ern animals that regularly pursue airborne
insects are themselves adept fliers,... ,, (PauL 2002,
114).

,»... critical flaws in theories of the cursorial origin
of flight, notably that most models postulate that flap-
ping or rowing the wings would produce additional
forward thrust. There is just no recent analogue for
this behavior in modern birds, and even birds that
flap their wings when running do not use them to
increase running speed. Most important, outstretched
wings would increase drag on the running animal,
necessitating additional force to overcome increased
resistance (FEDUCCIA 2012, 92).-Vgl. CzERKAS (0.].,
1):,,[N]o unequivocal explanation as to how the small
arms of ground dwelling dinosaurs could inexplicably
become larger and develop the unique anatomy and
mobility of the avian flight stroke. Grasping for prey,
or extending the arms for balance are, at best, insuf-
ficient explanations for how the avian wing could
have developed.*

GroBeVorderbeine imVergleich zu Hinterbeinen: 50%
bei Juravenator und Huaxiagnathus, 39% bei Compso-
gnathus, 36% bei Sinosauropteryx. Zudem Humerus
deutlich linger als Elle und Hand meist sehr kurz
(FEpuccia 2012, 226).

,».Since coelurosaurs are well represented in the fossil
record, we should be able to find theropods whose
morphology fits the aerodynamic constraints of evol-
ving flight in birds. Instead, we discover that theropods
difter from the aerodynamic form that would fit the
model that Caple et al. (1983) postulated. Coeluro-
saurs are too large and are anatomically specialized for
cursorial locomotion® (TARSITANO et al. 2000, 684).
,»The cursorial theory is untenable because the skeletal
anatomy of the progenitors of Archaeopteryx show no
adaptations necessary for taking oft from the ground
and remaining airborne, such as large wings or a
capacity for vigorous flapping. ... It does not explain
the origin of the various pre-flight adaptations, such
as small size, the origin of feathers, brain enlargement,
large eyes, vision and hearing acuity, neuromuscular
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coordination, elongation of the forelimb, and dorso-
ventral flight strokes (CHATTERJEE & TEMPLIN 2012,
589).

,,The first step in the evolution of bird flight was a
change in behavior that resulted in the proavis leaping
between branches® (TarsITANO et al. 2000, 679).
,,A wide array of Mesozoic birds have recently been
discovered;not one of the Early Cretaceous examples
found so far is a specialized long-legged runner, con-
trary to what would be expected if their dinosaurian
ancestors were specialized runners. Instead, these early
birds often show the adaptations for arboreal habits®
(PautL 2002, 117).

,,The result of these collective changes will lead to
powered flight* (CAPLE et al. 1983, 473).

,,I know of no small tetrapods about the size of
Archaeopteryx that are primarily terrestrial (e.g., not
flying-running forms, or secondarily flightless or
degenerate flying forms) and use their forelimbs for
balance during fast running or during a leap. And I
know of none using the forelimbs as flapping structures
to provide forward thrust to increase the length of its
leap* (Bock 1986, 68).

CHATTERJEE (1997, 155) weiter: ,,Thus, the use of
forelimbs for jumping is minimal in these animals
and does not mimic a rudimentary flight stroke. As a
consequence, selection has favored relatively shorter
forelimbs in these animals quite opposite the trend
supposed by Caple and associates.*

Vgl. CHATTERJEE (1997, 155) ,,In a fluttering model
(...),as soon as the proavians jumped into the air, they
would lose airspeed and fall down.*

,,Flight at low speed is aerodynamically more sophis-
ticated and complex than is flight at high speed. It is
unlikely that early birds acquired this sophisticated
slow speed flight at the beginning. Foraging in flight
requires very fine coordination between the senses
and muscles, implying instability and a great degree of
manoeverability. It is unlikely that such a fine control
developed in jumping proavians with along stabilizing
tail” (CHATTERJEE 1997, 155).

Die beiden Autoren halten es aber fiir méglich, dass
Sinornithosaurus sekundir flugunfihig ist. Seltsamer-
weise erwihnen sie fiir diesen zweiten Schritt auch
Caudipteryx und Protarchaeopteryx, die flichige Federn
besaBen und sicher zu mehr als zu einem Sturzflug
fihig waren, allerdings noch eher als Sinornithosaurus
sekundir flugunfihig waren.

,, Virtually everything we know about flight (Norberg
1990) indicates that there are two requisites for the
origin of flight in vertebrates: small size and high
places” (FEpUCCIA 2001, 143).

,,Features that evolved as adaptations to the selective
demands of arboreal life include the reversible hal-
lux; the sharp, curved claws of the manus; feathers to
regulate heat flow; obligatory homoiothermy; and
three-dimensional orientation® (Bock 1986, 69).
,,Evolution from an unspecialized, free-falling animal
to a highly specialized, gliding form can be divided into
a large number of small steps; and countless analogous
forms can be cited” (Bock 1986, 70).

,,The arboreal model, currently centers around non-
dinosaurian taxa and is more parsimonious in that early
archosaurs have short pubes that do not preclude an
aerodynamic body profile. ... we must remain mindful
of the complex aerodynamic dictates of gliding and
powered flight and avoid formalistic approaches that
coopt sister taxa, with their known body form, as
functional ancestors® (TARSITANO et al. 2000, 676).
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,,Along with unique adaptations for an arboreal life-
style, Scansoriopteryx tulfills predictions from the early
twentieth century that the ancestors of birds did not
evolve from dinosaurs, and instead were derived from
earlier arboreal archosaurs which originated flight
according to the traditional trees-down scenario®
(Czerkas & Fepuccia 2014, 841).

,,Maniraptorans such as Sinornithosaurus (Fig. 4b)
display characters for climbing vertical trunks, such
as the laterally facing glenoid for dorsoventral hu-
meral excursion, a biceps tubercle for inception of
the supracoracoideus tendon, elongated forelimbs
for grasping trunks, ossification of the sternum for
attachment of the pectoralis and supracoracoideus
muscles, swivelling wrist joints to allow movement
of the hands in the plane of the forearm, longer
penultimate phalanges and recurved claws for gra-
sping and hooking onto trunks, a caudally directed
pubis to flatten the body, and a stiffened tail as a
supporting prop. ... The sequence of such a strong,
synchronized forelimb cycle during climbing was a
precursor to a flight stroke: up-and-forward and down-
and-backward® (CHATTERJEE & TEMPLIN 2012,594f).
,,Arboreal coelurosaurs not only developed visual
acuity but also acquired an enhanced auditory system
for balance and hearing to supplement their sense of
smell—as is evident from the endocasts of the inner
ear region containing an elaborate vestibular system
and elongated cochlea (Hopson 1980; Chatterjee
1991, 1997).The large vestibular system, the built-in
gyroscope required for three-dimensional orientati-
on, is a prerequisite for active flight* (CHATTERJEE &
TempLIN 2012, 598; vgl. auch Anm. 88 im Abschnitt
,,Kritik der Cursorialtheorie®).

,,From an analysis of all flying animals, the general
conclusion may be offered that flight requires elevated
body temperature and the associated higher rates of
metabolism — that is higher rates of muscle output
both in the amount of force developed and sustained
rate of force development. This appears to be especially
true for the onset of flying activity (= take-off) of an
individual organism* (Bock & BUHLER 1995, 9).
,.If these suggestions are reasonable, than the evolu-
tion of homoiothermy and of feathers in early birds
would be associated with maintenance of a constant
high body temperature when they were arboreal and
inactive™ (Bock 1985, 203).

,Life in trees as opposed to life on the ground is
much cooler because trees are shady, exposed to more
wind, and away from the concentrated reflected heat
of the ground. If the ancestors of birds took to the
trees for whatever reason, then they moved into a
cooler microenvironment. If these avian ancestors used
homoiothermy for a significant aspect of their life,
then it could have been useful or essential to evolve
a form of obligatory homoiothermy from whatever
facultative homoiothermy they possessed” (Bock &
BUHLER 1995, 10).

,,However, eftective insulation and protection from
the environment, in the form of specialized plumage,
may be particularly important to arboreal species®
(Kaiser & DykEe 2015, 611).

,.If the changes associated with the evolution of
homoiothermy in birds are so expensive, which se-
lective agents might have controlled this evolution,
and which factors in the external environment of
protobirds might have given rise to these selective
agents? ... I postulate that obligatory homoiother-
my evolved in protobirds as a result of selective
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agents associated with environmental demands and
habits of these animals in trees” (Bock 1986, 61).
., This entire suite of features is a most complex one
and suggests that the evolution of obligatory homoi-
othermy is an ,,expensive’ (= difficult, with the cost
to the evolved organisms high in terms of energetics)
evolutionary step, and hence one associated with a
significant change in the overall way of life of the
organisms.That s, the evolution of obligatory homoi-
othermy is one of the most important changes in the
origin of birds* (Bock & BUHLER 1995, 8).

,.In spite of numerous claims by many paleontolo-
gists and others, the evidence supporting obligatory
homoiothermy in possible reptilian ancestors of birds
is exceedingly dubious. ... ,,Among fossil reptiles,
including dinosaurs, no conclusive evidence exists
supporting the idea that they were obligatory ho-
moiotherms® (Bock & BUHLER 1995, 7).

,-.. how a glider might evolve into an active flier,
which is structurally and aerodynamically far difterent
(PAaDIAN 1982, 11).

Die Autoren nennen noch weitere Gesichtspunkte.
,»When a bird or bat switches from gliding to flapping,
it does not do so gradually by starting with small wing
beats and then increasing them to full power. Instead,
the switch is immediate and total, from static wings to
strong flapping strokes. The reason is that small wing
flaps do not produce enough thrust to make up for
the loss of lift that occurs when wings move from the
horizontal plane that produces maximum lift* (PAauL
2002, 121).

,,Our calculations can also be used as an argument
against an arboreal, gliding precursor to powered flight.
Clearly, an arboreal pathway to modern flying birds
would have to commence with a quadrupedal, planar
animal using stable landing mechanisms.This hypothe-
tical Pro-avis would then have to make the following
morphological changes: (1) increase its aspect ratio; (2)
change to ametastable bipedal type of landing; (3) lose
its planarity; (4) thicken dorsoventrally. Greenewalt’s
(1960,1962) conclusions suggest a short-limbed glider
would have to develop an extremely rapid wing beat
to develop significant lift. This lift would need to be
generated close to the animal’s center of mass* (CAPLE
et al. 1983, 475).Vgl. auch BALpDA et al. (1985).
SHIPMAN (1998, 187) kommentiert die Analysen von
CapLE et al (1983) und BALDA et al. (1985): ,, Their
analysis suggested that a glider would have to abandon
its ability to glide in order to evolve an ability to flap,
unlike a soarer which can freely alternate flapping
and ‘gliding’. Their research thus suggests that there is
an absolute barrier to the evolution of flapping flight
from a gliding form.*

,»The marked differences between gliders and flap-
pers mean that evolving a flapper from a glider
might involve almost as many anatomical changes
as would evolving a flapper form a terrestrial biped
or quadruped (SHIPMAN 1998, 187). Im Einzelnen
schreibt sie (SHIPMAN 1998): ,, The ‘gliding’ practiced
by flapping fliers is fundamentally different from true
gliding® (180).,,Failure to distinguish clearly between
true gliding and intermittent flapping strategies has
caused much confusion in the attempts to understand
the origin of bird flight* (181). ,,Gliding is simply
not the same as soaring, a period of non-flapping
within flapping flight” (185). ,,In contrast a glider
and a flapper look entirely different because they
have very difterent adpatations for moving around the

world® (185). ,,... flappers hypertrophy and greatly
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elongate the outermost segment of their forelimb,
while gliders never do* (185). ,,Gliders and flappers
also differ dramatically in their characteristic wing
and body shapes® (185). ,,Flapping requires many
distinctive skeletal specializations, such as changes in
the shoulder and forearm anatomy, and enlarged and
reinforced sternum,and the fusion of the clavicles into
a furcula, to anchor flight muscles. Flappers have much
larger wings (relative to body weight) than gliders®
(187).

,.In the first place, gliders have few external or internal
modifications for flight except for the membrane
stretched between their limbs to help control descent.
In contrast, all flying animals are modified extensively,
in skeleton and physiology. Among other things, many
of their joints are highly specialized, many bones are
fused, and their metabolism is high, as sustained flap-
ping requires. Unlike gliders, they are unable to use
their forelimbs for much more than flying. Finally, in
an ecological sense, gliders and fliers use flight very
difterently; gliders use the air only for getting from
one place to another and dodging predators. But
true flying animals hunt for food, trap it, eat it, cow,
defend territory,and even mate on the wing. Not only
their structural biology, but their entire behavior, is
ultimately connected with flight” (Papian 1982, 11).
,,Gliding have no means at all to power their flight.
They are entirely dependent on height, or wind, to
extend their trips.True fliers use their muscles to power
their flight, employing an aerodynamically eftective
flight stroke and a wing that is far more complex than
the glider’s membranes® (Pabian 1982, 12).

..My purpose is to evaluate the supposed problems of
the arboreal theory and to develop an aerodynamic
model, which shows that a transition from gliding
to active flight is mechanically and aerodynamically
quite feasible* (Norberg 1985,304) Vgl.auch Rayner
(1988,284);seine Argumente fiir einen Ubergang von
Gleiten zum aktiven Flug sind sehr vage. Ahnliches
triftt auf die Gegenargumente von Bock (1986, 66)
zu.

,Development of elongated feathers would have
reduced the rate of fall and promoted safe landings*
(Norberg 1985, 303).

,,How such weak-winged birds make this aerodyna-
mic transition has not been studied, so the Norberg
hypothesis has not been tested® (Paur 2002, 122).
LINGHAM-SOLIAR (2015b,129) schreibt dazu:,, There-
for,an evolutionary transition from gliding to flapping
requires sensory, motor, and behavioral capabilitites
that can compensate for the instabilities in motion
and airflow that reduce glide performance. Bahlman
etal. (2013) propose that the following are particularly
crucial for any gliding to flapping transition; the ability
to detect the eftect on airflow on body accelerations
and rotations; the ability to control body accelerations
and rotations in and about all three axes; and the
ability to generate lift greater than body weight. A
glider with these sensory, motor,and behavior abilities
could be a plausible intermediate between an equilib-
rium glider and an animal capable of stable flapping
flight, and would be exapted for powered flight.*
Der Artikel von DUDLEY et al. (2007) enthilt keine
niheren Ausfithrungen dartiber, wie der Umbau zum
Schlagflug bewerkstelligt werden konnte.

,,But gliders such as the colugo and flyers such as bats
are on completely difterent branches of the vertebrate
tree — and their ecologies are completely different.
Moreover, no one has convincingly shown how to
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transtorm a gliding wing into a flapping one, or that
this ever happened. It cannot be assumed that stiff-
limbed, quadrupedal gliders evolved the specialized
flight stroke® (Pabpian 2016, 417).

,,Indeed there is no evidence that any group of gliding
animals, living or extinct (and records of them reach
back two-hundred-million years) are, or have ever
been, ‘on their way’ to active flight (Pap1aN 1982,
12).

,,No modern gliding animal can even approach the
conditions necessary for flapping flight. It is highly
unlikely that an ancestral glider could do likewise. Thus,
gliding animals do not fit a plausible model (based on
physical conditions and characteristics) to explain the
evolutionary pathway leading to powered flight. In
fact, it is highly probable that use of an arboreal habitat
was one of the last (and most recent) adaptive zones
to be occupied by birds* (CAPLE et al. 1983, 475).
,»|Tlhere are no known examples of gliders having
evolved directly into soarers; the latter have always
evolved from powered fliers. For that matter, no gliders
have evolved very large airfoils in order to extend
glides to very long distances* (PauL 2002, 121).

,»| T]here is no reason to assume that a gliding animal
will necessarily evolve powered flight. Birds from
Archaeopteryx onward have not used the hind limbs as
airfoils and do not involve them in the flight stroke*
(PabiaN 2003, 451).

,,However, of the hundreds of parachuting and gli-
ding nonavian vertebrates, not a single extant species
exhibits tendencies toward powered flight (i.e., there
are no intermediates between gliders and flappers),
indicating that gliding and parachuting are sutficient
locomotor strategies in their own right and should not
be considered a requisite pathway leading to powered
flight (D1aL et al. 2006, 443f.).

A serious flaw with the assumption of a gliding
precursor transitioning towards flapping is the fact
that not a single species, among hundreds of living
non-avian vertebrate gliders, flaps their webbed ap-
pendages to generate powered thrust or lift* (DAL et
al. 2008, 988).

,,One of the central problems with the arboreal theory
is that modern arboreal gliders look nothing like birds
(and, come to think of’it, neither does Heilmann’s gli-
ding Proavis).Arboreal gliders,such as tree squirrels or
the gliding agamid lizard Draco, are quadrupeds with
narrow, elongated bodies and membranous gliding
planes between the pectoral and pelvic appendages
(Peters and Gutmann 1985). If all you simply want
to do is glide from one tree to another, the easiest
,,solution is a fold of skin extending from the sides of
the body and supported by all four limbs (or extended
ribs in Draco). Minimal steering is required, and inde-
ed modern gliding animals show little specialization
for maneuvering in the air (Peterson 1985). In many
respects the arboreal theory better explains how a bat
or pterosaur might have evolved, with relatively simple
membranous wings connected to both pectoral and
pelvic limbs. Some arboreal theorists see homoiother-
my as a separate issue, not bound to the development
of feathers and flight (Feduccia 1980). Others say that
feathers and homoiothermy were intimately linked
and that arboreal, short-feathered proto-birds only
later developed the elongated feathers necessary for
gliding and flight (Bakker 1986; Paul 1988). Neither
arboreal-homoiothermy theory really addresses the
complexity of feathers, since both bats and ptero-
saurs adapted well to flight with membranous wings
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and hairy or hairlike thermal protection, rather than
anything as complex as feathers* (PROCTOR & LYNCH
1993, 88).

,,The more than 30 phylogenetically independent
lineages of arboreal vertebrate gliders lend strong
indirect support to the ecological feasibility of such
a trajectory** (DUDLEY et al. 2007, 179).

,After all, gliding and soaring are much more energy
efficient than power flying the same distance. For a
bird, the power output during gliding is only about
twice the power output during rest, whereas the
energy needed to sustain level flapping flight is ten
to twenty times the resting level (Pennycuick 1989,
Butler 1991, del Hoyo et al. 1992-99) (PauL 2002,
117) Vgl. LINGHAM-SOLIAR (2015b, 105): Der Gleitflug
der Heringsmowe erfordert nur das 2,17fache des
Grundumsatzes.

Paur (2002, 122) weiter: ,,Why, they ask, would
arboreal gliders that can climb and then travel from
tree to tree aerially be under selective pressure to
evolve powered flight? In addition, these researchers
argue that once passive gliding evolved, switching
over to flapping powered flight would be difficult or
impossible. These are reasonable opinions. Short-range
gliding is itselt a sophisticated activity that can indeed
result in anatomical adaptations quite different from
those seen in active fliers. ... They have further argued
that the aerodynamics involved in transitioning from
gliding flight to powered flight would have been so
adverse as to make the transition impossible (this issue
is discussed later in this chapter).*

,.Even poor gliders have some control and stability. The
selection pressure for control and stability in a gliding
proto-bird, proto-bat, and proto-pterosaur must have
been high, probably tremendously higher than for a
proto-bird jumping on the ground after insects, and
may have evolved stepwise and simultaneously with
the ability to glide. The evolution of control and sta-
bility includes the evolution of larger wings and also
the ability to coordinate wing movements (twisting,
retraction, etc.)” (NORBERG 1985, 305f.).

,,Gliding and soaring in extant birds is a derived
behavior, concentrated in larger species ... It is not
at present possible to identify any Mesozoic bird that
must have used gliding or soaring as its primary mode
of flight* (RayNEr 2001, 366).

,,Non-avian theropods, including the small, feathe-
red deinonychosaurs, and Archaeopteryx, consistently
and significantly cluster with fully terrestrial extant
mammals and ground-based birds, such as ratites. Basal
birds, more advanced than Archaeopteryx, cluster with
extant perching ground-foraging birds. Evolutionary
trends immediately prior to the origin of birds in-
dicate skeletal adaptations opposite that expected for
arboreal climbers. Results reject an arboreal capacity
for the avian stem lineage, thus lending no support

for the trees-down model. ... ,,A terrestrial origin
for the avian flight stroke challenges the need for an
intermediate gliding phase, ...“ (DECECCHI & LARSON
2011, 1).

,.Extant arboreal vertebrates have a suite of adaptations
difterent from their terrestrial counterparts to aid in
moving along thin diameter branches, such as large
phalangeal indices and extremely mobile shoulder/
hip and wrist/ankle joints ... Any arboreal setting for
the origin of flight, ... is expected to present some
degree of arboreal adaptations in avian antecedents®
(Dececchi & Larsson 2011, 2). ,,[N]Jon-avian thero-
pods would have been unable to descend using either

STUDIUM INTEGRALE

| 113



200

201

202

203

204

205

206

114 | STUDIUM INTEGRALE

head or tail first methods, a necessary function in any
pre-gliding non-avian taxa“ (DECECCH! & LARSSON
2011, 8).

,.All non-avian theropods lack the level of flexibility
in the hindlimbs, especially the ankle joint, present
in advanced climbers. Without the ability to rotate
their ankles or even to slightly invert them, non-avian
theropods would not have been able to grip branches
with their hindfeet except when standing orthogonal
to it.All non-avian theropods, and the first bird Archa-
eopteryx, lack a reversed hallux. A reversed hallux has
been argued for the London specimen of Archaeopteryx,
but this state is the result of disarticulation (pers. obs.).
A definitive, reversed hallux first appeared in the basal
avian Sapeornis, is present in many other Cretaceous
birds, and is crucial for arboreal locomotion in extant
birds because they cannot rotate their ankles (DE-
ceccHI & Larsson 2011, 8).

,.Nearly all limb metrics have opposing evolutionary
trends from what is expected in a clade evolving
towards a highly arboreal lifestyle” (DEceccH &
Larsson 2011, 9).

,.Unlike non-avian theropods and Archaeopteryx,other
early Mesozoic birds cluster with perching birds and
have limb indices and hindfoot adaptations that suggest
they were adept at perching in trees” (DECECCHI &
Larsson 2011, 9).

,,|C|limbing and flying involve different sets of muscles
and require very different movements of the various
fore- limb components. In all probability, selective
forces that tended to perfect one activity would not
have been optimal for the other* (OsTroM 1974, 35).
,.An adaptive advantage of the linkage system of the
elbow and the wrist is even less probable in a climbing
prebird. However both constructions are very advanta-
geousina wing (PETERS 1985,245).— Baumtheorie sei
unplausibel, da die Tiere (wieder) auf Biume klettern
mussten, wenn sie mit Gleitflug begonnen haben;
dafiir sind aber Federn an den Vorderextremititen
hinderlich (PETERS 1985, 247).

,»-.. It is most improbable that a hand which is only
capable of ulnary abduction would be used for running
or climbing: for such activities this hand would be a
most inconvenient construction. Ulnary abduction
and the prevention of other hand movements, however,
are very practical qualities for wings* (PETERS 2002,
350).

,.It is most improbable that a hand which is only ca-
pable of ulnary abduction would be used for running
or climbing: for such activities this hand would be a
most inconvenient construction. Ulnary abduction
and the prevention of other hand movements, however,
are very practical qualities for wings* (PETERS 2002a,
350).

,,Archaeopteryx und seine Maniraptora-Vettern zeigen
keine oftenkundigen Anpassungen ans Baumleben,
etwa voll ausgebildete KlammerftiBe. Vielleicht ver-
mochten einige von ihnen Biume zu erklimmen;aber
keine Analyse hat bisher tiberzeugend demonstriert,
wie Archaeopteryx mit seinen VordergliedmaBen hitte
zugleich klettern und fliegen kénnen® (PApian &
CHiAPPE 1998b,46). Fiir eine Kletterfihigkeit sprechen
sich dagegen z.B.Fepuccia (1993) undYALDEN (1997)
aus.

Unter den heutigen Wirbeltieren sind Vogel die ein-
zigen, bei welchen Vorder- und Hinterextremititen
Teile zweier unabhingiger Fortbewegungssysteme
sind (CHiaPPE 1995, 353).

,,All nonavian flyers, past and present, are or were
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quadrupedal fliers with greatly diminished terrestrial
locomotory mobility and versatility. Birds are the
exception (OsTrROM 1991, 481).

.| T]here is not the faintest indication that the pelvic
limbs ever have been part of the flight apparatus. This
is quite strange. One should expect that an organism
beginning to fly should try to get the greatest possible
airfoil. ‘Beginning to fly’ means here ‘beginning as a
glider’. ... There must have been some external speed
generating force which enabled early fliers to enter
the stage of active flight at low energetic costs. Such
an easily available force is gravity. Gravity-supported
gliding could have been the beginning of flight. In
this case one should expect that organisms beginning
to fly should do their best to get the greatest possible
airfoil as can be seen in all primitive flyers like flying
frogs, flying squirrels etc... The legs never got free
from this involvement. Not so in birds!* (PETERS
2002a, 349).

,,The major requirements for early gliding without
help from elongated scales or protofeathers is small size,
aflattened ventrum,and body proportions that do not
have any massive areas to cause unbalanced rotations
and pressure drag. These conditions are not met by any
known coelurosaurs. The primitive, antero-ventrally
directed pubes in coelurosaurs might have precluded
their flattening the belly for gliding. Thus, the major
source of lift—the body—is inconsistent with the
demands of flight and alone may have precluded the
evolution of flight in any known coelurosaurs, if our
arguments hold that a gliding stage is a necessary
intermediate® (Tarsitano et al. 2000, 682).
,,However, gliding tree-to-tree poses its own difticulty:
landing (SHipmMAN 1998, 178). Unfortunately, few
habitats offer trees so closely spaced that gliding is the
only mode of tree-to-tree-travel needed throughout
an animal’s entire lifetime* (SHIPMAN 1998, 178f.).
,,The presence of long feathers on the tibia and tarsus
of nonavian paravians has been cited as evidence for
a four winged gliding origin of flight and an arboreal
stage in avian evolution [13,16]. It has been argued
these feathers would have interfered with terrestrial
locomotion which would have induced feather da-
mage [9].This argument fails to account for the fact
that even it Microraptor was an arboreal animal it would
have to move within the branches (either as a biped
ora quadruped), thus engendering the same degree of
damage as in a terrestrial setting. Thus any argument
that the hindlimb feathers would reduce locomotory
ability are equally applicable to a terrestrial or an
arboreal context® (DEceccH! & Larsson 2011, 8f.).
,,Scansoriopterygids are small, arboreal archosaurs
with feathered wings from the Jurassic which had
plesiomorphous skeletons that do not have the sali-
ent characters necessary to be regarded as dinosaurs®
(Czerkas & Feduccia 2014, 849). Scansoriopteryx does
have sufficient avian characters to be considered as
a basal bird, at a four-winged gliding stage in the
evolution of flight. These extremely basal birds were
clearly arboreal with the pes having a perching ability,
and a climbing function made possible by the enlarged
grasping range of the manual digits* (849).

,»| T]he secondary flightless scenario necessitates that
maniraptorans are not true theropods or dinosaurs
because they would have been derived from birds
more or less at the evolutionary level seen in Scan-
soriopteryx, or at a slightly more advanced stages*
(Czerkas & Feduccia 2014, 842). ,,Dromaeosaurs
and troodontids with flight feathers should not be
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regarded as non-avian dinosaurs, because they are
derived after Scansoriopteryx which makes them birds
regardless of what degree of flight ability they might
have possessed. This also indicates that larger flightless
forms, including dromaeosaurs and other manirap-
torans, are not simply precursors to extant birds but
should be recognized as basal secondarily flightless
birds. Instead of regarding Aves as a sub-Class derived
from dinosaurs, Scansoriopteryx reinstates the validity
of regarding Aves as a separate Class uniquely avian
and non-dinosaurian (850).
Vgl. ,,However, none of the historical theories regar-
ding the evolution of avian flight adequately explains
the functional value of a transitional wing to a pro-
tobird* (DiAL et al. 2006, 437).
,,The details, I am afraid, are unattainable for recon-
struction* (PETERS 1985, 247).
Die Aussage von PETERS (1985,247),,,0f course these
are not strict proofs for my hypothesis but atleast there
are no contradictions® ist vor diesem Hintergrund
ausgesprochen schongefirbt.
,,Moreover, the elevated land theory does not provide
a good explanation for the evolution of obligatory
homoiothermy. Nor does it provide an explanation
for the evolution of a three-dimensional orientation
which is a highly desirable or essential prerequisite for
the evolution of aerial locomotion* (Bock & BUHLER
1995, 10).
The central problem of the evolution of flight is how
the flight stroke evolved, because without it, flapping
is not eftective® (PApI1aN 2003, 452).
,,Further elongation of the arms and hands, a change
in the orientation of the shoulder joint, a shift in
innervation and behavior related to changing func-
tions of the flight stroke muscles, and the elaboration
of feathers into a competent airfoil are four derived
states crucial to the evolution of flight (Pap1an 2001,
257).
Pabian (2001, 268) nennt einige Konstruktionsin-
derungen, die eintreten mussten: ,, The consilience
of available lines of evidence suggests that the flight
stroke of birds was modified from the predatory stroke
of tetanuran theropods. Development of the furcula
and sternum and their attendant musculature was
instrumental in producing the downstroke. This was
facilitated by a change in orientation of the shoulder
socket and the action of muscles associated with the
flight stroke, as well as by the elongation of the forelimb
(especially the hand) and the evolution of individual
feathers into an airworthy wing.*
Er kommt dabei zum Schluss: ,,Although it may have
been more difficult logistically to evolve flight from
the ground up than form the trees down, most of
the perceived obstacles to this pathway appear less
formidable than before* (Pabpian 2001, 268).
Intensiv bei Chukarhuhn untersucht. Bevor die
jungen Hiihner fliegen kénnen nutzen sie WAIR als
Ubergang zum adulten Fliegen.
,,More simply, where else can one find an incipient
avian wing but on a baby bird? Thus, extant onto-
genetic transitional forms provide observable, logical
functional explanations of putative adaptive interme-
diate stages* (DIAL et al. 2006, 437).
,»|P]rotowing-to-wing developmental transitions
mirror the protowing-to-wing evolutionary transition
in many ways* (HEERS et al. 2014, 463).

*,[O]ntogeny of WAIR demonstrate functionally

adaptive intermediate stages or steps, it demonstrates
an adaptive continuum between featherless forelimbs,
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protowings with symmetrical feathers, and derived
wings with asymmetrical feathers and a complex
wing stroke® (DIAL et al. 2006, 443). ,,WAIR does
demonstrate how transitional stages of protowings
may have been adaptive, particularly to small bipedal
cursors” (BUNDLE & DiaL 2003, 4562).

,,These results are consistent with the wings actively
assisting the legs in ascending inclined surfaces, eftec-
tively acting like the spoilers on a race car to improve
traction ,, (D1aL 2003, 403).

,,Lacking the supracoracoideus pulley and the keeled
sternum, the protobirds, such as the feathered droma-
eosaurs and Archaeopteryx, could not performthese
complex wing movements to generate the thrust
required for a vertical ascent, as proposed by Dial. It
appears that the WAIR motion involves fully develo-
ped wing movement and is only possible when birds
have learnt how to perform complex wing movements,
after acquiring the supracoracoideus pulley, which was
absent in Archaeopteryx and its immediate ancestors®
(CHATTERJEE & TEMPLIN 2012, 591).

»Many skeletal features associated with powered
flight in extant adult birds (e.g., robust pectoral girdle,
channelized wrist) are conspicuously absent in non-
avian theropods and basal avialans (HEERS et al. 2014,
460), ebenso fehlt ein verkndcherter Brustbeinkiel als
Ansatzstelle fiir Flugmuskulatur, und Federn waren
nicht gut entwickelt.

28 However, the WAIR is based on study of living birds;
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although immature and with aerodynamic incapable
wings, they do have highly derived musculoskeleton
that is capable of performing modern style of wing
stroke, which 1s not the case in either Archaeopteryx
orits theropod ancestors (WANG & ZHou 2017, 18).
,» WAIR also requires a full and powerful flight stroke
.. ,,Because WAIR is a behavioural trait without os-
teological specializations, the phylogenetic placement
of the flight stroke before the divergence of Neornithes
makes it impossible to determine if WAIR is ancestral
to the avian flight stroke or derived from it. ...make
WAIR in and of itself insufficient to compensate for
the lack of arboreal adaptations seen in non-avian
theropods® (DececcHI & Larsson 2011, 9).
,,Moreover, the lack of fusion or rigidity in the cri-
tical regions of the pelvis, synsacrum, tibiotarsus, and
tarsometatarsus indicate that feathered coelurosaurs
similar to those from China (the presumed ancestors
of birds) were not specialized for running uphill like
a chukar® (CHATTERJEE & TEMPLIN 2012, 592).
. Flapping flight and WAIR both originated at or
crownward of the base of the clade Ornithothoraces,
in which the shoulder joint is oriented as in extant
birds* (SENTER 2006, 311).
,,Past hypotheses driven by cursorial scenarios and
WAIR focus on symmetric forewing flapping as a
means to produce forces for traction or weight support,
with maneuvering and the ability to redirect such
forces only occurring later. These were not suppor-
ted by the patterns we observe here, which suggest
a range of maneuvering ability was present from the
beginning, with changes that reflect increasing aerial
ability* (EVANGELISTA et al. 2014, 20).
,,Alectoris, however, is capable of powered flight; both
adults and juveniles have the necessary morphology
(not yet seen in the antecedents of birds)“ (NUDDs
& DykEe 2004, 994). ,,WAIR (...) has not yet been
demonstrated in an organism using simple kinematics
(so far only a bird and then using highly developed
wing-kinematics), so whether WAIR provides a
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plausible scenario for the early development of the
flight-stroke is not yet certain‘ (INUDDs & DYKE 2004,
1001).

., The importance of WAIR to the origin and evolution
of flight is clearly not a directly testable hypothesis*
(BunDLE & DiaL 2003, 4562).

,,-.. o thrust based locomotory method succeeded in
providing an adequate evolutionary pathway with an
obvious evolutionary trend that surpassed biophysical
thresholds, ...* (DEcEccHI et al. 2016, 28). ,, Thus, the
hypothesis that incremental gains in WAIR would
have adaptive benefits and drove forelimb and pectoral
evolution in non-avian theropods is not supported as
no non-paravian maniraptoran show any capability
to perform this behavior” (DEceccHI et al. 2016, 29).
., The WAIR capabilities of extant birds may be a direct
result of their advanced powered flight adaptations
rather than a precursor for it. Because the factors that
facilitate WAIR are the same as those that permit
flight (increased wing area, muscle resources, and
flapping arc), WAIR may be more of a spandrel that
extant birds have capitalized on rather than a selective
pathway. Thus, we propose instead that juvenile birds
exapted the flight stroke for use as an escape technique
before they were capable of takeoft and flight, and this
derived escape response was only possible once the
complex flight adaptations of derived birds evolved*
(DEceccHr et al. 2016, 28).

,.Ontogenetic versus phylogenetic signals. ... As our
data shows there is no evidence of WAIR in non-
paravian theropods, this challenges the hypothesis that
modern bird ontogeny recapitulates the pathway to the
origin of flight. Although it is tempting to suppose that
behaviours young, non-volant extant birds undertake
can offer some insight into the origins of flight, modern
bird chicks do not present plesiomorphic morpho-
logies. ... These differences combined with those in
muscle mass and neuromuscular pathways difterentiate
the ontogentic [sic![ transitions of juvenile birds from
evolutionary ones regarding avian origins. This is
especially true as the exemplar non-avian theropod
taxa (...) do not represent an anagenic sequence but
are instead derived members of lineages separated by
tens of millions of years* (Dececchi et al. 2016, 27).

,»These embryonically established neural controls are thus
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available to the earliest hatchlings of modern birds
(volant or not) but non-avian theropods may not
have had neuromuscular control or the coordinated
flapping behaviours even extant chicks do* (DECECCHI
et al. 2016, 28).

,,We propose that birds evolved from predators that
specialized in ambush from elevated sites, using their
raptorial hindlimbs in aleaping attack. Drag-based, and
later lift-based, mechanisms evolved under selection
for improved control of body position and locomo-
tion during the aerial part of the attack. Selection
for enhanced lift-based control led to improved lift
coetticients, incidentally turning a pounce into a
swoop as lift production increased. Selection for greater
swooping range would finally lead to the origin of
true flight* (GARNER et al. 1999).

oIt 1s hard to see how usetul lift could be produced
by a feather any less complex than those of modern
birds: without barbules to hold together adjacent barbs
the integrity of the vane would be lost. The pouncing
proavis model, however, proposes that selection for
drag-based control initiated the evolution of aerody-
namic feathers® (GARNER et al. 1999, 1264f).

,,One potential problem with a pouncing proavis is
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that we do not know why a cursorial dinosaur became
a sit-and-wait ambush predator® (HEDENSTROM 1999,
375).

,,Proto-avian ancestors of Archaeopteryx and Microraptor
probably flapped their sparsely feathered limbs syn-
chronously while descending from leaps or heights,
with such ‘flutter-gliding’ presented as a synthesis of
the two earlier theories of flight origin (making use of
the available potential energy from gravity, involving
wing thrusts and flapping, coping with air resistance
that slows air speed, but effecting positive fitness
value in providing lift and slowing dangerous falls)*
(LonG et al. 2003, 9). —
a flapping descent from a high prominence or tree

,.1t defines ‘flutter-gliding’ as

canopy. Glissading is an analogous term from moun-
taineering, describing rough mountain descents and
lessening of the final impact® (LONG et al. 2003, 10).
—,,We hypothesize that in the feathered proto-birds,
flutter-gliding was functional and highly adaptive du-
ring descent from high perches, such as trees or cliffs,
and preceded gliding with set wings and eventually
flapping flight. Physical theory based on Newton’s
principles supports this synthesis, and rules out the
ground-up theory® (LoNG et al. 2003, 24).

,Here we also describe ‘stability flapping’, a novel
behaviour executed for positioning and stability during
the initial stages of prey immobilisation, which may
have been pivotal to the evolution of the flapping
stroke® (FOwLER et al. 2011, 1). — ,,...
the more parsimonious ‘flapping first’ hypothesis:

we present

that basal paravians exhibited a range of flapping
behaviours unrelated to flight [96,97], but that it was
only in Avialae where true flapping flight evolved as
a method of aerial locomotion® (FOWLER et al. 2011,
11).

,,Various hypotheses combine aspects of the arboreal
and terrestrial scenarios. For example, Pennycuick
(1986) and I (Paul 1988a) have suggested that flight
evolved among climbers that leapt and then glided
through the air. In this scenario, proto-birds achieved
greater control duringleaps between branches or other
high places by developing distal control surfaces. The
use of airfoils to increase lift extended the range of
these leaps. Range was further increased by enlarge-
ment of the airfoils and by the application of gradually
increasing power via flapping until sustained level
flight and, eventually, climbing flight were achieved.
This scenario additionally sees the climbers as having
evolved from ground runners” (PauL 2002, 112).
..My cursorial predator theory is in fact speculative.
But the arboreal theory is also similarly speculative®
(OstrOM 1979, 47)

Bis in die 1990er-Jahre, vor der Entdeckung der
zahlreichen chinesischen Kreide-Fossilien, kniipften
viele Argumente vor allem an der Anatomie von Ar-
chaeopteryx an. War dieser bodenlebend oder konnte
er auch klettern? Autoren wie OstroM (1986), die
Archaeopteryx als ausschlieBlich bodenlebend rekon-
struierten, betrachteten dies als Argument gegen die
Baumtheorie und somit indirekt als Beleg fiir die
Cursorialtheorie. Denn Archaeopteryx konnte fliegen,
und wenn er nicht baumlebend war, mussten seine
Vorliufer den Flug vom Boden aus erworben haben.
Das ist allerdings kein giiltiges Argument fiir die Cur-
sorialtheorie, denn tiber den Modus des Flugerwerbs
wird damit nichts gesagt. Durch die neueren Funde
auch baumlebender Maniraptoren ist dieses ,,Argu-
ment® zusitzlich in Frage gestellt. Aber auch fur die
Klettertihigkeit von Archaeopteryx werden von einigen
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Forschern anatomische Merkmale wie z. B. die Form
der Klauen (Fepuccia 1993, YALDEN 1997) ins Feld
geftihrt (vgl. LINGHAM-SoLiar 2015b, 168-170).

#0Vgl. PickrELL (2017): ,,The distribution and type of
feathers on its body are not consistent with the cur-
rently preferred scenario about the evolution of bird
feathers and flight. That scenario assumes that long
pennaceous feathers on arms and legs originated with
arboreal four-winged gliders such as Microraptor.*

27 Evolution ohne Selektion wire noch problematischer,
weil in diesem Fall davon ausgegangen werden miisste,
dass sich Voraussetzungen fiir die Flugfihigkeit latent
zufillig entwickelt hitte, was angesichts der Fille
der daflir erforderlichen Voraussetzungen vollig un-
glaubhaft wire.

28 Explanations of flight origins are conjectural and,

as such, unlikely ever to be tested” (BURGERS &

CHiIAPPE 1999, 62).

29 [Tlhe issue of whether birds evolved flight in trees
or on the ground is effectively dead, because it isn’t
testable. We’re not likely to find a fossilized bird in
its fossilized tree, about to jump oft a fossilized limb*
(Pap1aN 2003, 452).

20 If protobirds ... turn out to be well adapted for

climbing, then the arboreal hypothesis will be suppor-
ted. The presence of symmetrical distal feathers will
confirm the drag variant of the pounce hypothesis.

Asymmetrical distal feathers will favor the gliding

or leaping hypothesis or both. Evidence for a weak
flight musculature will favor the gliding hypothesis*
(PauL 2002, 123).

,,Although itis impossible to directly test either of these

theories, it is possible to test one of the requirements

251

for the trees-down model, that of an arboreal para-

vian® (DEceccHI & Larson 2011, 1; Hervorhebung

hinzugeftigt).
»2 The major argument against this theory is that the
foot structure of Archaeopteryx is not adapted for
perching on branches, that is, the toes of Archaeopteryx
do not form a good grasping foot with strong oppo-
sable toes. But this could be because arboreal avian
ancestors used both the forelimbs and hindlimbs to
grasp the tree” (Bock & BUHLER 1995, 10). Diese
Problematik diskutiert auch SHiPmMAN (1998, 192ft)) .
,.In fact, the earliest fossil birds generally lack arboreal
specializations of the skeleton(GAUTHIER & PADIAN
1985, 193).
»* PapiaN (2001;264) nennt hier: Die fiir den Beuteer-

werb angepasste Vorderextremitit basaler Manirapto-

253

ren passt nicht zum Klettern, die Proportionen ihrer
Hinterextremititen passen nicht zum Klettern und
ihr Kérperschwerpunkt passt nicht zum Gleitflug.
»5 [T]he sternum, coracoid, furcula,long arms and hands,
and semilunate carpal. The character states of these
features in maniraptorans differ from those in basal
theropods, as described above. Most of these features
ostensibly relate to improvement of the predatory
stroke® (Papian 2001, 265).
256 Man hitte annehmen miissen, dass das Schliisselbein
beiTheropoden verloren gegangen war, dann aber bei
Archaeopteryx,der eine Furkula besal3, reevolvierte. Das
widersprach Dollos Gesetz der Unumkehrbarkeit.
%7 So schreibt OsTrROM (1979, 47): ,,One of the key
criticisms that has been leveled at this hypothesis [Cur-
sorialhypothese] is that, once he animal is airborne,
the main thrust source (i. e. traction of the hind feet
against the ground) would be lost and velocity would
diminish. However, at this primitive ‘flight’stage there
might well have been selective advantage in lifting
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up off the ground, at least momentarily — either for
escape, or in pursuit of prey — that outweighed any
disadvantage caused by loss of traction.*
' Itis unlikely that any evidence from the fossil record
could directly resolve the question of whether flight
evolved in the trees or on the ground* (Papian 2001,
256).
,»|S]cansorial and arboreal adaptations are not plesio-
morphic characters of birds* (GAUTHIER & PADIAN
1985,185);,,[N]on-arboreality is also a plesiomorphic
characteristic of birds* (GAUTHIER & PapIaN 1985,
193).

,,There has been a great deal of convergence in thero-
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pod phylogeny, as many workers have recognized, ...
(WrtMER 1991, 460).
,,Considering the distribution and combination of
morphological characters in the fossil record it goes
clear that many or even most characters considered
typical of birds, like reduction of teeth, reduction of
manual claws, the horny bill, the pygostyl, reduction
of the fibula etc., evolved more than once* (PETERS
2002a, 353).
,,An accurate phylogeny is the basis for understanding
avian origins,but coelurosaurian systematics is plagued
by large amounts of missing data and prevalent ho-
moplasies, ...“ (XU et al. 2009, 434).
,,|Gliven the presence of widely distributed reversals
and convergences in coelurosaurian evolution (espe-
cially with respect to bird-like features) ,, (XU et al.
2010, 3975).
,,Convergent evolution and mosaicism in character
evolution among paravians is commonplace* (TURNER
et al. 2012, 137).
,.If protobirds prove to be poorly suited for climbing,
then the ground-up hypothesis will be verified (PauL
2002, 123; Hervorhebung hinzugefiigt).
262 Thus participiants in the debate have often chosen
their position not by endorsing that theory which
they believe to be true, but by allying themselves
against that which they believe to be false. ... the key
factor in determining a particular scientist’s stand
on the origin of bird flight is often the extent of the
weaknesses in the rejected theory, not the strength of
the supporting evidence of the supported one. ... It
is also a particularly dangerous choice if there should
turn out to be a third, as-yet unimagined alternative
to these two theories” (SHipmaN 1998, 175).
,,All ideas remain active because almost none can be
falsified” (WriTMmER 2002, 17).
264 Und an anderer Stelle:,,Although the original functio-
nal advantage of the first feathers remains a mystery, the
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ultimate explanation for the origin of the feather must

have involved selection for epidermal appendages that

emerged from the skin®“ (PruMm & BrusH 2002, 287).
265 Fora gliding vertebrate, however, there is no selective
advantage to acquire streamlined body contours and
surfaces. And for a bipedal vertebrate there would be
no selective advantage to start to spread its forelimbs
while running. Such a motion, which is a necessary
first step towards flapping flight, would be counter-
productive by increasing drag and unnecessary for
a voluntary reduction of speed (HOMBERGER & DE
Sitva 2000, 568).
266 Downy structure is taken to indicate that they arose
for thermal insulation and pennaceous structure is
taken to indicate flight. Both types of barbules have
been said to be primary, yet it is difficult to imagine
how either could have evolved from the other. They
are both specialized, but for difterent ends, the one for
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holding the barbs together and the other for keeping
them apart™ (STETTENHEIM 2000, 469).

,[I]t is most improbable that a hand which is only
capable of ulnary abduction would be used for running
or climbing: for such activities this hand would be a
most inconvenient construction. Ulnary abduction
and the prevention of other hand movements, how-
ever, are very practical qualities for wings* (PETERS
2002, 350).Vgl. PETERS (2002, 351): ,,In connection
with our discussion it is important to recognize the
fact that the entire mechanism would be very unsu-
itable in a limb used for climbing, and that it could
not possibly evolve in such a limb. A climber’s hands
should be movable rather in a dorso-plantar plane
and independent from movements of the forearm.
From an engineering point of view the mechanical
conditions of avian forelimbs are far from a climber’s
adaptations.*

,» What is required is a theory of the origin of feathers

that is based on available evidence and that is inde-
pendent of hypotheses about their presumed ancestral
function® (Prum 1999, 292).

,,Feathers (i.e., with well-defined rachis and barbs) are,
therefore, most reasonably interpreted as having evol-
ved primarily in association with flight, rather than for
thermoregulatory purposes.As Feduccia (1996, p. 130)
points out, Feathers are the most complex appendages
produced by the epidermis in any animal. ... their entire
structure is oriented toward an aerodynamic end, and
their structure, in both contour and flight feathers
tends to degenerate in secondarily evolved flightless
lineages. ... Indeed, that feathers would represent gross
‘overkill’ for an insulating integumentary structure is
perhaps the strongest argument against their having
evolved in that initial context.’ (RUBEN & JoNEs 2000,
592).

,Flight, in efficient, neornithine birds, is terribly
expensive. It is so expensive that the ability to fly is
subject to enormous negative selection whenever cir-
cumstances permit survival without it. In the compe-
tition between the flying and non-flying descendants
of island colonizers, the non-flyers seem to triumph
in the blink of a geological eye. But, if this be true
of efficient, highly derived neornithine flyers, how
could a relatively inefficient, proto-archaeornithine
almost-flyer ever overcome this negative selection
and develop flight in the first place?** (http://palacos.
com/vertebrates/coelurosauria/alvarezsauridae.html)
,.Man darf daraus mit groBer Sicherheit schlieSen,dal3
der Einsatz als Teil des Flugapparates nicht die erste
Funktion der Feder gewesen sein kann, man nihme
denn an, daf} die sehr ausgereifte Konstruktion der
Schwung- und Steuerfedern schlagartig entstanden
sei und die anderen Federformen davon abzuleiten
seien* (PETERS 2001, 393).

LIf feathers were evolved for insulation and then
exapted for flight it is difficult to understand why
such a complex structure was developed for the
initial purpose. Hair-like structures would have been
simpler to build. Thus the developmental complexity
of feathers contradicts Regal’s (1985) interpretation
on both biomechanical and embryological grounds*
(TARSITANO et al. 2000, 683).

Wie Siuger zeigen, kann auch durch Haare ein ef-
tektives Fell gebildet werden (PeTERS 2001, 397).
Da Flug energieintensiv ist, erscheint Endothermie
dafiir eine giinstige Voraussetzung zu sein. RUBEN
& JoNEs (2000) sehen allerdings keinen nachweis-
baren Zusammenhang zwischen der Entstehung
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der Endothermie und Entstehung von Federn. Sie
argumentieren wie folgt (S. 585): Fossile und physio-
logische Daten weisen darauf hin, dass eine verbesserte
Thermoregulation wahrscheinlich wenig mit der
Erhohung der Stoffwechselrate bei Siuger- oder
Vogelvorfahren zu tun hatte. Daher sind Federn und
Kraftflug wahrscheinlich lange vor der Entwicklung
von Endothermie evolviert.Das hieBe, dass der Selek-
tionsdruck fiir Federn die Flugfihigkeit war, nicht die
Thermoregulation (RUBEN & Jones 2000, 591, 592).
,,To use the metaphor of the adaptive ramp, the step
from no feathers to a sufficiently dense covering of
feathers, each long enough to help trap a layer of
insulating air, is too steep, and an intermediate sta-
ge that can bridge the two is needed” (PERSONS &
CuURRIE (2015, 859).

,None of the proponents of the insulation theory
argued that the primitive feather was down-like. ...
but could well have served as sun shades to prevent
excessive heat from entering the animal’s body. ...
Most proponents of the insulation theory agree that
the evolution of homoiothermy predated the evolu-
tion of avian flight...* (Bock 2000a, 481).

,,Unless Epidexipteryx is interpreted as secondarily
flightless, the absence of pennaceous limb feathers
in this taxon suggests that display feathers appeared
before airfoil feathers and flight ability in basal avialan
evolution® (ZHANG et al. 2008, 1107).

,,Nach diesen Analysen dienten den Raubdinosau-
riern lange Federn an Armen, Beinen und Schwanz
zunichst vermutlich nicht zum Fliegen, sondern als
Signalstruktur fiir die Kommunikation, also bei-
spielsweise zum Imponieren® (FOTH et al. 2015, 30).
,,Unseres Erachtens evolvierten die Konturfedern
also zunichst nicht im Kontext des Fliegens.Vielmehr
war zu Anfang wahrscheinlich die Schaufunktion die
treibende Kraft” (Forn et al. 2015, 33).

Teilweise Korperbedeckung konnte allerdings auch
auf schlechte Erhaltung zuritickgeftihrt werden.
,,Our hypothesis is grounded in the accepted phy-
logenetic framework for theropods, which shows
that pennaceous feathers evolved before flight. ...
Mayr then argues that signaling feathers are localized,
whereas in modern birds pennaceous feathers cover
the entire body. Yet human visual capability strongly
difters from that of birds, and biologically relevant
optical cues are not restricted to the plumage that
attracts our eye (5). Furthermore, the first known
non-avian dinosaurs with planar feathers exhibited
them in limited density only on prominent portions
of the body (2), consistent with a signaling function.
We agree with Mayr that the ,,wingassisted incline
running® hypothesis (6) would provide an aerodyna-
mic context for the evolution of pennaceous feathers,
but the feathers evolved long before the potential for
such behavior (KoscHowitz et al. 2014b).

,»They might have been used in display behavior and
especially if one assumes that they were colored, they
may have had a signal function® (MayRr et al. 2002,
364).

,,This hypothesis is, however, highly implausible ...
In most flightless birds, the feather vanes lose their
integrity, which indicates that pennaceous feathers
evolved to serve aerodynamic functions. In extant
birds, signal feathers are usually restricted to small
portions of the plumage, which further challenges the
hypothesis that pennaceous feathers mainly evolved
for display reasons. Moreover, display feathers often
do not have a pennaceous structure, but form loose
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feather bunches or elaborate ornamental structures.
Display feathers are almost always restricted to one
sex, usually the males® (Mayr 2014).

,,Pennaceous feathers may have been the solution to
the evolutionary trade-oft faced by these dinosaurs
between insulation by protofeathers (4), increased
metabolic rate (5), and miniaturization ( 2) on the
one hand, and the loss of structural color signaling
caused by protofeathers on the other* (KoscHowITZ
et al. 2014a, 417).

The display of structural colors (including iri-
descence, vivid blues and greens, and ultraviolet
reflection) requires the precise arrangement of
light-scattering elements at nanometer scales” (Ko-
scHOWITZ et al. 2014a, 417).

,»When and how the interlocking system of the bar-
bules formed is difficult to suggest, but because it
would maintain constant spacing the interlocking
system would have been of selective advantage as
soon as the barbules formed* (Dvck (1985, 147).
Er schreibt auerdem nach einer Erlduterung der
wasserabweisenden Funktion heutiger Federn: ,,There
is thus considerable evidence in favour of the hy-
pothesis that feathers evolved due to selection for a
water-repellent integument® (Dyck 1985, 146). Das
triftt eben nur fur das ,.fertige Produkt® zu, kaum
aber fiir die hypothetischen Vor- bzw. Zwischenstu-
fen.

,,Arten, die keine oder keine gut entwickelte Biirzel-
driise besitzen, haben statt dessen Puderdunen, deren
Spitzen stindig zu sehr feinem Puder zerfallen, der
ebenfalls zur Gefiederpflege dient” (BURCKHARDT et
al. 1979, 20).

Nach LewiN (1983) habe die Fangnetztheorie habe
ihren Dienst dadurch getan, dass sie die Modell-
Untersuchungen von CAPLE et al. (1983) motiviert
haben.

,,Unfortunately, lack of any evidence for feathers
on the oviraptorid specimens made it impossible to
verify whether feathers could have played a part in
such incubations (Horp & ORsEN 2004, 236).

,,In modern birds, a bristle consists of a single rachis
with either no or a little venation at its distal tip. As
such, bristles are even more similar in overall form
to simple early feathers than is down® (PERSONS &
CuUrRIE 2015, 860).

,.In the end, however, we simply do not have an ans-
wer for what was the original function of feathers;
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nonetheless, we have been able to eliminate flight as
an option® (CHiaprpE 2009, 252).

,,Both theories — feathers-as-flight-mechanisms and
feathers-as-insulation — have a good logical basis
that renders them plausible. Neither can ofter much
support in terms of hard evidence. Practically every
point in each argument can be inverted and used
by the opposition. ... It is an unsatisfactory state of
affairs® (SHIPMAN 1998, 159).

,»What did the original, [equal primitive| feather
look like?*

Naturalistisches Denken ist nattirlich viel alter, aber
Darwins Selektionstheorie hat maBgeblich dazu bei-
getragen, dass es in Ursprungsfragen in der Biologie
weithin selbstverstindlich geworden ist und nicht
mehr hinterfragt wird.

Es ist aus dieser Perspektive nicht tiberraschend, dass
an einem kiirzlich gemachten Fund eines Enantior-
nithinen (Gegenvogel) erstmals anatomische Details
der Flughaut und von Muskeln, Bindern und Fol-
likeln aus den Bereichen zwischen den Fliigelteilen
und Fingern in Form von Abdriicken erkennbar
waren, die trotz deutlich verschiedener Anatomie
im Vergleich zu heutigen Vogeln auf vergleichbare
Fiahigkeiten zu einem versierten Flug hinweisen
(NavaLON et al. 2015). Und jiingst konnte durch
eine genauere Analyse von Weichteilen von Confuci-
usornis gezeigt werden, dass dieser ,,Urvogel* aus der
Unterkreide bessere Flugfihigkeiten hatte als bisher
gedacht (FALK et al. 2016).

,,... further evidence of the conservative nature of
the microstructure of the feather cortex in birds
across numerous species investigated. It is clear that
this extraordinary cortical microstructure of the fea-
ther has evolved and been perfected over the mil-
lions of years of bird evolution® (6); man beachte:
einerseits konserviert, andererseits von Evolution
pertektioniert.

,.But that this sole representative fossil is known from
strata pertaining to the Late Jurassic or Early Cre-
taceous suggests that Scansoriopteryx was somewhat
like a ‘living fossil’ in its own time. That it co-existed
along with the likes of Archaeopteryx, dromaeosaurs,
Confuciusornis, Archaeovolans and other basal birds de-
monstrates that there was a far greater diversity of
avian and pre-avian forms which could have thrived
together throughout the first halt of the Mesozoic*
(CzerkAs & YUAN 2002, 92).
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