Vom Dino zum Vogel Teil 3:
Gefiederte Drachen

In den letzten Episoden untersuchten wir die Merkmale der Dinosaurier und stellten
einige evolutionare Ubergange innerhalb der Dinosaurier vor. Doch der wohl wichtigste
und gleichzeitig am besten dokumentierte evolutionare Ubergang ist der zwischen den
Theropoden, also den fleischfressenden Dinosauriern und den modernen Vogeln.

Innerhalb des Stammbaums der Dinosaurier gehdéren Vogel zu den Avialae
(Weishampel et al. 2004, Currie 2023, Fastovsky & Weishampel 2021, Holtz 2007,
Paul 2016, Prothero 2017, 2022, Schweitzer et al. 2021, Neukamm & Beyer 2023,
Cau 2018, Gauthier & Gall 2001, Norell & Xu 2005, Witmer 2009, Padian & Chiappe
1998, Chiappe 2009 Abb. 1). Zu den Avialae zahlen Paldontologen traditionell alle
Arten, die vom letzten gemeinsamen Vorfahren von Archaeopteryx und den modernen
Vogeln abstammen — in der Hauptsache also kleine, flugfahige Gefiedertiere mit voll
entwickelten Fluigeln (Senter 2007, Agnolin & Novas 2013). Jacques Gauthier, der
die Avialae 1986 benannte, definierte sie 2001 neu als alle Dinosaurier, die gefiederte
Fligel besalRen, die zum Schlagflug benutzt wurden, und die Végel, die von ihnen
abstammen (Gauthier 1986, Gauthier & de Queiroz 2001).

Die Schwestergruppe der Avialae sind die Troodontidae, beide Kladen bilden
zusammen die Averaptora. Averaptora und die Dromeosauriden, dazu zahlen
Gattungen wie Deinonychus, Velociraptor oder Microraptor, bilden die Paraves. Und
die Paraves zusammen mit den Oviraptorosaurier die Pennaraptora. Pennaraptora
plus Therizionsauridae und Alvarezsauroidea bilden schlieRlich die Maniraptora
(,Handrauber). Die Maniraptora und die Ornithomimosaurier bilden die Klade der
Maniraptoriformes und diese zusammen mit den Compsognathidae und den
Tyrannosauroidae, zu denen auch der T. rex gehort, die Tyrannoraptora. Die
Tryannoraptora sind dann zusammen mit einigen basalen Gattungen wie Zuolong die
Coelurosaurier (Hohlschwanzechsen). Die Coelurosaurier sind dann wiederrum eine
Untergruppe der Theropoden (Abb. 1).
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Abb. 1: Verwandtschaftsbaum der PAN-AVES (Avemetatarsalia). Dieses Taxon umfasst neben den
modernen Vogeln (AVES, links oben), den Vdégeln im weiteren Sinn (urspriinglichen Avialae),
Nichtvogel-Dinosauriern und Flugsauriern samtliche Archosaurier, die naher mit den Vogeln verwandt
sind als mit den Krokodilen. Die héheren Végel zeichnen sich gegeniber der Stammart an der Basis
des Baums (rechts unten) durch etwa 1500 morphologische Veranderungen (abgeleitete Merkmale,
Apomorphien) aus. Diese traten sukzessive in der Ahnenlinie der Vogel auf. Erwartungsgemaf sind die
Gruppen hierarchisch ineinander verschachtelt. So beinhaltet das Dinosaurier-Taxon die Gruppe der
Theropoden, dieses Taxon die Gruppe der Tetanurae, und die Tetanurae die Gruppe der Coelurosaurier.
Die Maniraptoren wiederum bilden eine Untergruppe der Coelurosaurier, die Pennaraptoren eine
Untergruppe der Maniraptoren usw. Das hierarchische System und die sich darin widerspiegelnde
abgestufte Ahnlichkeit der Arten ist der starkste Beleg fiir die Evolution und die Abstammung der Végel
von frihen Dinosauriern. lllustration: James Paul Baello, verandert nach Cau (2018). Fur eine hdhere
Auflésung siehe: https://www.ag-evolutionsbiologie.net/bilder/kladogramm-pan-aves.jpg

Diese Erkenntnis wird heute nur noch von sehr wenigen Raubsaurier-Spezialisten und
Palaornithologen bestritten, und die wenigen, die sie abstreiten, scheinen eher
ideologische als wissenschaftliche Grinde zu haben (vgl. Prum 2003, Smith et al.
2015, Rauhut & Foth 2020).
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Archaeopteryx

In der Fachwelt geniel3t der Zusammenhang, dass Vogel Dinosaurier sind, den Status
einer gefestigten Theorie. Wie kam es dazu? Tatsachlich begann es mit einer alten
Feder.

Im Jahr 1861, nur 2 Jahre nach der Veroffentlichung von Darwins Buch, wurde in den
Kalksteinbrichen von Solnhofen in Bayern ein bemerkenswertes Exemplar gefunden.
Diese Steinbriche waren jahrelang abgebaut worden, weil sie schone flache Platten
aus extrem feinem Kalkstein lieferten, die mit Saure geatzt werden konnten, um die
lithografischen Platten zu bilden, die Drucker fur die Herstellung von Buchillustrationen
verwendeten. Gelegentlich wurden in diesen Kalksteinen auch hervorragend erhaltene
Fossilien gefunden, darunter der winzige Dinosaurier Compsognathus und einige der
ersten gut erhaltenen Flugsaurier (Abb. 2).

Abb. 2: links: Compsognathus, rechts: Flugsaurier aus Solnhofen

Doch 1860 wurde ein Abdruck einer fossilen Feder gefunden, und sechs Monate
spater stieRen Arbeiter auf das Teilskelett eines seltsamen Wesens, das zwar Federn,
aber Knochen wie ein Dinosaurier hatte (Abb. 3). Dieses Exemplar erregte naturlich
grol3es Aufsehen, und das British Museum in London Uberbot alle anderen, um es zu
erwerben. Sobald es in London ankam (es ist immer noch als ,Londoner“ Exemplar
bekannt, weil es sich dort befindet), war es die Aufgabe von Richard Owen, dem
Kurator des Britischen Museums und dem Mann, der den ,Dinosauria“ den Namen
gab, es zu beschreiben. Es hatte bereits den Namen Archaeopteryx (,alter Fligel®)
erhalten, und obwohl Owen es im Grunde als Vogel beschrieb, konnte er nicht umhin,
alle Dinosauriermerkmale des Skeletts zu erkennen. Da er jedoch einer der letzten
seriosen Biologen war, der sich der Evolution widersetzte, machte er keine Anstalten,
dieses Fossil mit seinen Verwandten in Verbindung zu bringen.
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Abb. 3: Alle Archaeopteryx-Exemplare

Die Dinosauriermerkmale entgingen jedoch nicht Owens Rivalen Thomas Henry
Huxley, der zu diesem Zeitpunkt ,Darwins Bulldogge“ geworden war, Reden hielt und
Werke verodffentlichte, die Darwins Theorie unterstitzten. Als einer der ersten, der
anatomische Studien an modernen Voégeln durchfihrte und eine Reihe von
Dinosauriern wie Compsognathus studierte, konnte Huxley nicht umhin zu bemerken,
dass Archaeopteryx ein klassisches ,fehlendes Bindeglied“ zwischen Végeln und
Dinosauriern war (Huxley 1868, 1870). In einem berihmten Vortrag vor der Royal
Society im Jahr 1863 schlug er vor, dass Végel von Dinosauriern abstammen, und
zahlte 35 Merkmale auf, die nur Dinosaurier und Végel gemeinsam haben (17 dieser
Merkmale werden von modernen Palaontologen immer noch verwendet Padian &



Chiappe 1998). 1877 wurde ein noch besseres Fossil gefunden, das klassische
.Berliner Exemplar®, das das am besten erhaltene der 12 bekannten Exemplare ist. Zu
diesem Zeitpunkt hatten die Deutschen die Bedeutung des Archaeopteryx bereits
erkannt. Deutsche Industrielle kauften ihn und sorgten dafir, dass er in Berlin blieb,
wo er heute im Museum fur Naturkunde ausgestellt ist. Er hat sogar die Bombardierung
wahrend des Zweiten Weltkriegs Uberstanden. Ich habe sowohl das Londoner als auch
das Berliner Original aus der Nahe gesehen, und es ist wie eine Pilgerfahrt zum
Heiligen Gral, solche erstaunlichen und historischen Fossilien im Original zu sehen. In
der Tat gleicht das Skelett des Archaeopteryx so frappierend dem des Raubsauriers
Compsognathus, dass zwei scheinbar federlose Exemplare des Urvogels
jahrzehntelang mit dem Nichtvogel-Theropoden verwechselt wurden (das Eichstatter
und Solnhofener Exemplar; Shipman 1999, S. 43 f.).

Huxleys Hypothese geriet aufgrund eines einflussreichen Buchs des niederlandischen
Paldontologen Gerhard Heilmann vorubergehend ins Abseits. Heilmann
argumentierte, dass den Theropoden Schlusselbeine zu fehlen schienen, die bei den
Voégeln zum Gabelbein verwachsen sind, sodass sie unmaoglich Vorfahren der Vogel
sein konnten (Heilmann 1926). Dabei ignorierte er alle abgeleiteten Ahnlichkeiten
zwischen Dinosauriern und Végeln, die Huxley nachgewiesen hatte, vor allem weil die
meisten Palaontologen Dinosaurier als grof3 und spezialisiert ansahen und sich nicht
vorstellen konnten, dass Vogel von diesen riesigen Landtieren abstammen. Heilmanns
Denken wurde auch von Szenarien diktiert, wie Vogel den Flug entwickelten, indem
sie von Ast zu Ast glitten (die ,tree down“-Hypothese), und grolRe terrestrische
Dinosaurier passen nicht in dieses Szenario. Heute weil3 man auch, dass die meisten
Theropoden sogar bereits Gabelbeine besallen, und das schon seit der Trias (Rauhut
et al. 2020). Da diese Knochen recht fragil sind, bleiben sie selten erhalten.

Betrachten wir Archaeopteryx als Ubergangsfossil naher (Yalden 1984, Chiappe &
Witmer 2002, Ostrom 1974,1976, 1985, Christensen & Bonde 2004, Longrich
2006, Prothero 2017, Abb. 4):

Wie die meisten theropoden Dinosaurier (aber keine lebenden Vdgel) hatte er einen
langen knochernen Schwanz, einen stark durchlécherten Schadel mit Zahnen,
theropode (nicht vogelahnliche) Wirbel, ein riemenartiges Schulterblatt, ein Becken,
das in der Mitte zwischen dem typischer Echsenbecken-Dinosaurier und spaterer
Végel lag, Bauchrippen und einzigartige Spezialisierungen an den Gliedmalien.



Is Archaeopteryx a bird?
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Abb. 4: Mosaikform Archaeopteryx

Am auffalligsten sind dabei die Handgelenke (Abb. 5). Végel und einige theropode
Dinosaurier, wie die Dromaeosaurier, haben alle ein halbmondférmiges Handgelenk,
das aus der Verschmelzung mehrerer Handgelenksknochen besteht. Es dient als
Hauptscharnier fur die Bewegung des Handgelenks und ermdglicht es den
Dromaeosauriern, ihre Handgelenke auszustrecken und Beutetiere mit einem
schnellen Vor- und Zurlckziehen zu greifen. Zuféalligerweise ist genau die gleiche
Bewegung Teil des Abwartsflugschlags der Vogel. Archaeopteryx hatte dieselben drei
Finger (Daumen, Zeige- und Mittelfinger) wie die meisten anderen theropoden
Dinosaurier, und der mittlere Finger (der Zeigefinger) ist bei weitem der langste.
Aulerdem sind die Krallen des Archaeopteryx denen der Theropoden-Dinosaurier
sehr ahnlich.
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Abb. 5: Anatomie der Vorderextremitdten von Vdgeln und Dinosauriern, mit Darstellung des
halbmondférmigen Handwurzelknochens.



Auch die Hintergliedmallen des Archaeopteryx weisen viele Merkmale der Dinosaurier
auf (Abb. 6). Am auffalligsten ist der Kndchel. Schon im letzten Beitrag lernten wir das
Mesotarsalgelenk als Apomorphie der Dinosaurier und Flugsaurier kennen, welches
sich naturlich auch bei Archaeopteryx findet. Daruber hinaus hat ein Teil der ersten
Reihe von Fulwurzelknochen einen Knochensporn, der an der Vorderseite des
Schienbeins hochlauft, ein weiteres einzigartiges Merkmal der Echsenbecken-
Dinosaurier und Vogel. SchlieBlich sind auch die Details und die Struktur der
Zehenknochen und der gro3en Zehe einzigartig fur Theropoden und Voégel, obwohl
der Archaeopteryx keine opponierbare gro3e Zehe besal, die es ihm ermdglicht hatte,
Aste gut zu greifen.
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Abb. 6: Anatomie des Hinterbeins von Vdgeln und Dinosauriern, mit Darstellung des Mesotarsalgelenks
und des Knochensporns (Ascending process) des Astragalus.

In der Tat weist er nur einige wenige vogelahnliche Merkmale auf, die bei anderen
Theropoden nicht zu finden sind: Die groRe Zehe ist vollstandig umgedreht, die Zahne
sind ungezackt, und der Schwanz ist relativ kurz, aber die Arme sind im Vergleich zu
den meisten anderen Theropoden lang. Alle anderen Merkmale des Archaeopteryx,
einschlieBlich der Federn und der verschmolzenen Schlisselbeine, wurden
inzwischen auch bei anderen Theropoden-Dinosauriern gefunden (Abb. 4 & 7).
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Abb. 7: Vergleich zwischen Archaeopteryx und seinem nahen Verwandten Velociraptor, der einige der
wichtigsten anatomischen Ahnlichkeiten zeigt, die darauf hindeuten, dass sich Végel aus anderen
Dinosauriern entwickelt haben. Neben diesen Ahnlichkeiten im Skelett haben einige der Nicht-Vogel-
Dinosaurier nachweislich Federn gehabt.

In Anbetracht all dieser Uberwaltigenden Beweise ist es bizarr zu lesen, wie die
Kreationisten den Archaeopteryx falsch darstellen. Ihrer Meinung nach mussen die
erschaffenen ,Arten” eindeutig sein, und Ubergangsformen kann es nicht geben, daher
werden sie alles tun, was ndtig ist, um Archaeopteryx als Ubergangsform zu
diskreditieren. Weil Archaeopteryx Federn hatte, muss er ihrer Meinung nach ein
schlichter Vogel sein. Die erwahnten typischen Dinosaurier-Merkmale, die moderne
Vogel nicht haben, werden ignoriert. Beispiel fur diese dilettantische
Herangehensweise ist der US-amerikanische Junge-Erde-Kreationist Duane Gish, zu
Lebzeiten eine Koryphae auf dem Gebiet kreationistischer Absurditaten (Gish 1995).
So argumentiert er, dass die Zahne von Archaeopteryx nicht jenen von Theropoden
ahneln, sondern einigen ausgestorbenen ,Zahnvogeln®“. Zwar stimmt auch das nicht,
sie haben sowohl primitive Ahnlichkeiten mit den Zahnen der Theropoden als auch
ihre eigenen, abgeleiteten Merkmale, aber dieses ganze Argument geht am Thema
vorbei: Keine lebenden Voégel haben Zahne, aber wenn fossile Vogel wie der
Archaeopteryx welche hatten, dann verbindet das Vogel und Dinosaurier. Er erwahnt
auch den langen Schwanz des Archaeopteryx und entgegnet, dass einige Reptilien
und einige Vogel lange Schwanze und einige kurze Schwanze haben. Der Punkt ist,
dass kein lebender Vogel einen langen kndchernen Schwanz hat. Gish versucht, die
drei kndchernen Krallenfinger des Archaeopteryx zu diskreditieren, indem er auf den
Hoatzin, verweist, die ebenfalls diese drei Finger haben, wahrend sie noch Kiken sind
(obwohl er nicht erwahnt, dass ihre Konfiguration vollig anders ist; Abb. 8). Aber ein
isolierter Atavismus andert nichts an der Tatsache, dass die Hand des Archaeopteryx
im Grunde ein Dinosaurier ist. Kein anderer lebender Vogel au3er den Hoatzin-Kuken



hat diese Art von Hand, die hochspezialisiert ist und in keiner Weise der Hand des
Archaeopteryx ahnelt. Kurz gesagt, jedes Mal, wenn Kreationisten ein Merkmal
erwahnen, das den Archaeopteryx zu einem Dinosaurier macht, verdrehen sie die
Beweise, zeigen ihre Unkenntnis der anatomischen Details oder versaumen es,
Gegenargumente oder Details zu erwahnen, die ihren Fall diskreditieren wurden.

Abb. 8: Der in Stidamerika heimische Hoatzin (Opisthocomus hoazin) hat als Jungvogel Krallen an den
Flageln.

Die Renaissance der Dinosaurier-Vogel-Evolution

Aber Archaeopteryx ist bei weitem nicht das einzige Beispiel fur die Verbindung
zwischen Dinosauriern und Vogeln!

Eine Renaissance erlebte Huxleys Hypothese durch Veroffentlichungen des
Palaontologen John Oostrom, der zeigte, dass die Vogel mehr Merkmale mit
Theropoden teilen als mit jeder anderen Archosaurier-Gruppe (Ostrom 1976).
Beeinflusst wurde er durch die Tatsache, dass er in den 1960er Jahren den
hochspezialisierten Dinosaurier Deinonychus aus der Familie der Dromeosauridae
entdeckt und beschrieben hatte, der erstaunliche anatomische Ahnlichkeiten mit den
frihesten Vogeln aufweist (Ostrom 1969, Abb. 9).



Ostroms Folgerung, dass Vogel von kleinen Theropoden abstammen, setzte sich
immer mehr durch, als die phylogenetische Systematik zum Standard der
vergleichenden Biologie avancierte. Gauthier (1986) beschrieb 84 gemeinsam
abgeleitete Merkmale der Saurischia-Dinosaurier, die auch die Theropoden
einschlie®en, und hat Ostroms Folgerung voll bestatigt. Er zeigte mithilfe der Kladistik,
dass die Vogel den Maniraptoren, diese den Coelurosauriern und selbige wiederum
den Theropoden angehdren.
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Abb. 9: In den 1960er Jahren vertrat der Paldontologe John Ostrom die Idee, dass Végel von
theropoden Dinosauriern abstammen. Der von ihm beschriebene Dinosaurier Deinonychus weist eine
Reihe an Merkmalen auf, die auch bei Végeln vorkommen.

Die Datenlage, die diese Analyse stutzt, nahm bis heute erheblich zu, ebenso das
Wissen um den sukzessiven Erwerb von Vogelmerkmalen (Brusatte et al. 2015,
Smith et al. 2015, Cau 2018, Rauhut & Foth 2020). Ein Beispiel:

In den 1990er Jahren machten Expeditionen des American Museum of Natural History
in der Wiste Gobi in der Mongolei einige bemerkenswerte Entdeckungen, darunter
Nester mit Eiern des Dinosauriers Oviraptor. Diese Eier waren in der Mongolei so
haufig, dass die urspriinglichen Expeditionen des Amerikanischen Museums in den
1920er Jahren sie dem haufigsten Dinosaurier dieser Schichten, dem Horndinosaurier
Protoceratops, zugeschrieben hatten (Osborn 1924, Coombs 1989, Thulborn 1992).
Als in der Nahe einiger Nester die Knochen eines kleinen Theropoden gefunden
wurden, gab man ihnen den Namen Oviraptor (,Eierdieb®). Aber die jlingsten
Expeditionen zeigen, dass dieser Name verleumderisch ist: Oviraptor hat die Eier nicht
gestohlen - es war ihre Mutter! In einigen Fallen wurde das weibliche Oviraptor-Skelett
in britender Haltung direkt Uber den Eiern begraben, als beide in einem Sandsturm
begraben und versteinert wurden. Die Details dieser Bruthaltung und die Art und



Weise, wie sie konserviert wurde, zeigen, dass sich viele Theropoden-Dinosaurier eher
wie Vogel als Reptilien verhielten (Norell et al. 1994, 1995, Dong & Currie 1996,
Hopp & Orsen 2004, Clark et al. 1999, Sato et al. 2005, Varricchio et al. 2008, Yang
et al. 2018, 2019; Abb. 10).

Abb. 10: Fossilfunde des Oviraptosauriers Citipati, belegen, dass Dinosaurier ihre Eier ausbriteten.

Die erschutterndsten Entdeckungen stammen aus den berUhmten Liaoning-
Fossillagerstatten aus der Unterkreide in China, die heute zu den wichtigsten
Fossillagerstatten der Welt gehdren. In diesen feinen Seeschiefern sind
aulRergewohnliche Fossilien erhalten, darunter Koérperumrisse, Federn und
vollstandige Skelette, denen kein einziger Knochen fehlt. In den letzten 20 Jahren
wurde alle paar Monate ein wichtiger neuer Fund aus diesen Lagerstatten bekannt
gegeben, und fast alle friheren Vorstellungen uber Végel und Dinosaurier wurden
durch diese Entdeckungen schnell Uberholt (eine Zusammenfassung findet sich in
Norell 2005). Die erstaunlichsten Fossilien von allen waren eine Reihe von eindeutig
nicht fliegenden, Nicht-Vogel-Dinosauriern mit gut entwickelten Federn. Dazu gehoéren
unglaublich vollstdndige Exemplare wie Sinosauropteryx, Protarchaeopteryx,
Sinornithosaurus, Caudipteryx, Beipiaosaurus und Microraptor. (Ji & Ji 1996, 1997,
Xu et al. 1999b, Ji et al. 1998, Xu et al. 1999a, 2000; Abb. 11-16). Die meisten dieser
Dinosaurier, die keine Voégel sind, haben eindeutig keine Flugfedern oder andere
Anzeichen dafur, dass ihre Federn zum Fliegen verwendet wurden. Stattdessen zeigen
sie, dass Federn bei Theropoden (und vielleicht auch bei anderen Dinosauriern und
Archosauriern, insbesondere Pterosauriern) offenbar weit verbreitet waren. Die Federn



haben sich also nicht fur den Flug entwickelt, sondern waren bereits bei den
Theropoden vorhanden, vermutlich zur Isolierung, und wurden spater zu fliegenden

Strukturen.
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Abb. 11: Sinosauropteryx
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Abb. 12: Protarchaeopteryx
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Abb. 14: Caudipteryx
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Abb. 15: Beipiaosaurus



Microraptor
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Abb. 16: Microraptor

Wie bereits betont, wurde aufgrund der Theropoden-Zugehdrigkeit der Vogel auch die
Existenz von (Proto-) Federn bei Nichtvogel-Dinosauriern vorhergesagt.

So sagte der Ornithologe Richard Prum (1999) anhand embryologischer
Differenzierungsprozesse bei den Vdégeln eine Reihe evolutionarer Zwischenformen
der Federn vorher (nach Sues 2001, Prum 1999, Prum & Brush 2003, Perrichot et

al. 2008, Abb. 17):

In Schritt 1 entsteht durch lokales Einstllpen der Epidermis der Federfollikel. Die Feder
entsteht am Grund des Follikels durch stetige Teilung von Keratin bildenden Zellen.
Die Bildungszone formt einen Ringwulst (Epidermalkragen), aus dem sich die alteren
Zellen aus der Haut schieben. Diese Federn sind einfache Hohlzylinder. Schritt 2: Das
innere Bildungsgewebe differenziert zu radiarsymmetrischen Astanlagen, es entsteht
ein Buschel aus unverzweigten Filamenten. Schritt 3a: Durch Bildung und
Verschmelzung weiterer Astanlagen an der Basis entsteht der Federschaft und eine
bilateralsymmetrische, offene Federfahne. Schritt 3b: An den Asten bilden sich
einfache Strahlen, dies entspricht morphologisch einer Nestlingsdaune. Dann bildet
sich eine Konturfeder mit Schaft, Asten, Strahlen und offener Fahne. In Schritt 4
differenzieren sich die Strahlen in Haken- und Bogenstrahlen, es bildet sich eine
geschlossene Fahne. Im 5. Schritt entstand die asymmetrische Feder.
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Abb. 17: Entwicklung der Feder nach Prum (1999) und Prum & Brush (2003).



Wenn die Theropoden-Hypothese stimmt, dann sollten bestimmte Federstadien, die in
der Ontogenese der Vogel durchlaufen werden, bei erwachsenen Dinosauriern als
vollentwickelte Federsubtypen existiert haben. Der Rest ist, wie man so schon sagt,
Geschichte: Nach und nach wurden alle (!) der aus Prums ontogenetischem Modell
prognostizierten Federsubtypen an Theropoden-Skeletten oder in Bernstein entdeckt.

Typ-1-Federn sind treten Sinosauropteryx auf. Federn des Typs 2 und Typs 3 werden
bei dem grol3en Therizinosaurier Beipiaosaurus gefunden, was darauf hindeutet, dass
sie bei fast allen Theropoden vorhanden waren. Federn des Typs 4 kommen bei
Caudipteryx vor, was darauf schlie3en lasst, dass sie auch bei hdheren Theropoden
(einschlieBBlich Tyrannosaurus rex) vorkamen. Die klassische asymmetrische
Flugfeder mit dem Schaft in der Nahe der Vorderkante des Flugels taucht erstmals
beim Archaeopteryx auf, und aus diesem Grund glauben viele Wissenschaftler, dass
der Archaeopteryx einer der ersten war, der das lange Erbe der Federn fur den echten
Flug modifizierte (Prum & Brush 2003, Prothero 2017, Roy et al. 2020, Carrol et al.
2019, McKellar et al. 2011, Benton et al. 2019, Neukamm & Beyer 2023).

Eine weitere, nicht explizit vorhergesagte Zwischenform vermittelt sogar zwischen den
Stadien 2 und 3a. Hier sind mehrere Aste lose am Schaft verbunden, der aus noch
unvollstédndig verwachsenen sekundaren Asten besteht. Die abgeflachte, bilateral-
symmetrische Form moderner Federn deutet sich bereits an (Neukamm & Beyer
2023).
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Alvarezesaurids
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Omithomimids
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Tetanurae Caudipteryx

Owviraptor
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Coelurosauria Troodon

Sinomithosaurus
Microraptor

Dromaeosaurus

Archaeopteryx

Living birds

Abb. 18: Die Entwicklung der Federtypen von einfachen Federschéften Gber Daunenfedern bis hin zu
komplexen Flugfedern mit asymmetrischen Fahnen und Schaft. Anhand ihres Auftretens bei

verschiedenen gefiederten, nicht fliegenden Dinosauriern aus Liaoning kdnnen wir nachweisen, dass
die meisten Raubsaurier (einschliellich T. rex) wahrscheinlich irgendeine Art von Federn hatten.
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Abb. 19: Fossile Federn in Bernstein. Die Morphologie des Exemplars links stimmt mit Stadium 3b des
weithin akzeptierten Modells von Prum Uberein (aus: Roy et al. 2020). Das mittige Foto zeigt eine Feder
im Stadium 3a (aus: Caroll et al. 2019). Rechts: Feder im Stadium 3a+b (aus: McKellar et al. 2011;
www.tinyurl.com/8h5edctm). Unten: Eine weitere in Bernstein konservierte Zwischenform der Feder.
Hier sind mehrere Aste lose am Schaft verbunden, der aus noch unvollstidndig verwachsenen
sekundaren Asten besteht. Die abgeflachte, bilateralsymmetrische Form moderner Federn deutet sich
bereits an. Das Stadium intermittiert zwischen Schritt 2 und Schritt 3a in Prums Modell.

Ein weiterer besonderer Vertreter ist Rahonavis aus der Kreidezeit von Madagaskar
(Forster et al. 1998a, b, zur taxonomischen Einordnung als Avialae siehe: Agnolin &
Novas 2013, Cau 2018, Padian 2004, Chiappe & Dyke 2006, andere Autoren sehen
Rahonavis aulierhalb der Avialae als Dromeosauridae, sieche Makovicky et al. 2005,
Norell et al. 2005, Turner et al. 2007, Hartmann et al. 2019, Abb. 20). Er ist etwa so
grold wie eine Krahe, hatte die primitiven, sichelférmigen Krallen an den Hinterfll3en,
den langen, knéchernen Schwanz, Zahne und viele andere Theropodenmerkmale,
aber auch vogelahnliche Merkmale wie die Verschmelzung der unteren Ruckenwirbel
mit dem Becken (das Synsacrum), Lécher in den Wirbeln fir alle Blutgefalle und
Luftsacke, die bei lebenden Végeln zu finden sind, Finger mit Federkielknépfen, was
darauf hindeutet, dass er gefiedert war und ein Wadenbein, das nicht bis zum Knéchel
reicht. Bei Vogeln ist das Wadenbein auf einen winzigen Knochensplitter reduziert,
wahrend Archaeopteryx ein voll entwickeltes Wadenbein wie die Dinosaurier hat.


http://www.tinyurl.com/8h5edctm
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Abb. 20: Rahonavis

Avialae

Den nachsten Schritt (Abb. 21) markieren Confuciusornis und seine Verwandten, die
ein einzigartiges Merkmal aufweisen, das bei allen héheren Voégeln zu finden ist: das
Pygostyl, welches durch die Verschmelzung aller alten Dinosaurier-Schwanzwirbel
entstand (Hou et al. 1995, Chiappe et al. 1999, Zhou & Hou 1998, Zhou 2004; Abb.
22). Bei Confuciusornis sind sieben Ruckenwirbel (Sakralwirbel) zum Synsacrum
verschmolzen, also jenem Abschnitt der Wirbelsaule, der als starres Gebilde das Dach
des Beckens ausbildet. Die Knochen, die die Schulter verstarken, sind zudem
verlangert, was den Flug verbessert. Sie sind auch die ersten Voégel mit einem
zahnlosen Schnabel.
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Abb. 21: Kladogramm mesozoischer Avialae

Abb. 22: Fossil und Rekonstruktion von Confuciusornis; unten rechts findet sich die Darstellung des
Synsacrum und des Pygostyls moderner Vogel

Nach dieser Ubergangsform gibt es eine weitere Verzweigung, die zu den
ausgestorbenen Enantiornithes oder Gegenvogel fuhrt, eine Gruppe zahntragender
Voégel, die zum Ende der Kreidezeit ausstarben (Walker 1981, Chiappe 2002,



Chiappe & Walker 2002, Padian 2004, Zhou 2004, Zheng 2012, Wang et al. 2015,
2022, Abb. 23). In der Oberkreide waren sie die artenreichste Gruppe der Avialae und
damit auch haufiger als die ,modernen Vogel“, den Neornithes. Dazu gehodren
Iberomesornis aus Las Hoyas in Spanien (Sanz & Bonaparte 1992), Sinornis aus
China (Sereno & Rao 1992), Gobipteryx aus der Mongolei (Elzanowski 1974),
Enantiornis aus Argentinien (Walker 1981) und einige andere, insgesamt sind Uber
100 Gattungen beschrieben worden. Alle diese Vdgel sind insofern spezialisierter als
Archaeopteryx, Rahonavis oder Confuciusornis, als sie die Anzahl der Rumpfwirbel
reduziert haben, ein flexibles Gabelbein haben, das Schultergelenk fur das Fliegen
optimiert haben, die Handknochen zu einem Knochen namens Carpometacarpus und
die Fingerknochen zu einem einzigen Element verschmolzen haben.

50 cms

L. Gobipteryx minuta (I, Cretaceous: Mongolia) 2. Longipteryx ch. 2 s (£ Cretaceous: NI China) 3. lberomesornis romerali (£ Cretaceous: Spain)
4. Rapaxavis pani (E Cretaceous: N China) 5. Chigppeavis magnapremazille (£ Cretaceous: NE China) 6. Cratoavis cearensis (I Cretaceous: Brazil)
7. Protopteryx fengningensis (£ Cretaceous: N China) S8 Fe is hout (17 Crota 50 IV China) 9. Purvavis chusiongensis (£, Cretaceous: S China)
10. Sinornis santensis (£ Cretacecus: China) Il Bohaiornis guor (¥ Cretaceous: NE China)
12, Falcatakely fostarae (L. Cretaceous: Madagascar) £3. Janornis hout (F Cretaceous: N Ching)
4. Hollanda luceria (1. Cretaceous: Mongolia) 15, Mirarce eatont (L Cretaceous: USA/ 16. Lectavis bretincola (I, Cretaceous: Argentina)
7. Yangavolacrds brevipedalis (1, Cretaceous: Angentina) 18. Neagquenornis volans (L, Cretaceous: Argentina)

Abb. 23: Die Vielfalt der Enantiornithes

Von den modernen Vogeln unterscheiden sich die Gegenvogel in der
Gelenkverbindung zwischen Schulterblatt und Rabenbein: Im Gegensatz zur
Anordnung bei modernen Végeln liegt am Schulterblatt eine Gelenkpfanne und am
Rabenbein ein Gelenkzapfen vor (Abb. 24). Im Carpometacarpus (Abb. 25) der
Enantiornithes reichte der dritte Mittelhandknochen nach auf3en Uber die Lange des
zweiten Mittelhandknochens hinaus.
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Abb. 25: Der Carpometacarpus moderner Vogel.

Aufgrund ihrer Zehenproportionen und der langen gebogenen Klauen werden viele
Gegenvogel als Baumbewohner angesehen. Manche Formen wie Eoenantiornis (Hou
et al. 1999, Zhou et al. 2005), Protopteryx (Zhang & Zhou 2000) und Eoalulavis (Sanz
et al. 1996) besalRen einen Daumenfittich (Alula; Abb. 46) und durften gegeniber
urtimlichen Vogeln wie Archaeopteryx, Jeholornis und Confuciusornis bessere Flieger

gewesen sein.

Ein besonderer Fund wurde im Juni 2017 bekannt (Abb. 26): Ein Fuld und Teile des
Flagels eines 99 Millionen Jahre alten Jungtiers waren in einem knapp acht Zentimeter
grofRen Stlck Bernstein in Burma entdeckt worden (Xing et al. 2017, vgl. auch Xing
et al. 2016, 2018, 2019a, b, 2020). Dazu kommt ein 127 Millionen Jahre altes Kiiken

aus Spanien, das 2018 beschrieben wurde (Knoll et al. 2018).



Abb. 26: In Bernstein gefundenes Kiken.

Besonders auffallend ist, dass bei vielen Enantiornithes-Gattungen Jungtiere gefunden
wurden. Genauere Untersuchungen ergaben, dass die Kiken der Enantiornithes
meistens frihreif und Nestfllichter waren und ihre Eier eine geringere Variabilitat in der
Grole aufwiesen, als bei den modernen Vogeln. Wobei der Fund aus Spanien belegt,
dass dieses ein Nesthocker war (Abb. 27). Diese Kombination aus Baumbewohner
und Nestfllchter ist einzigartig, denn bei allen modernen baumbewohnenden Vdgeln
sind die Kuken Nesthocker. Der relativ friihe Zeitpunkt der Fortpflanzungsreife und ihre
niedrigere Wachstumsrate sind ebenfalls untypisch fur moderne Vdgel. Durch ihr
verzogertes Wachstum waren die Gegenvogel damit auch langer der Gefahr von
Fressfeinden ausgesetzt, was ihre Sterblichkeit erhdhte (Schmitt 2023).
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Abb. 27: Das in Spanien entdeckte Kiiken eines Enantiornithen (Fundname: MPCM-LH-26189) wird als
Nestflichter interpretiert — eine Seltenheit in dieser Vogelgruppe. Es besteht aus einem nahezu
vollstandigen Skelett und gehdrt zu den kleinsten bekannten mesozoischen Vogelfossilien, die
Entwicklungsstadien nach dem Schliipfen reprasentieren. Vergleiche zwischen diesem neuen Exemplar
und anderen bekannten friihen juvenilen Enantiornithinen belegen ein cladeweites asynchrones Muster
der Osteogenese im Brustbein und in der Wirbelsaule und deuten stark darauf hin, dass die Schliipflinge
dieser phylogenetisch basalen Végel in GréRe und Tempo der Skelettreifung stark variierten (Knoll et
al. 2018).

In ihren Nahrungsspektren waren die Gegenvdgel vielfaltig: es gab welche mit
robusten Kiefern zum Verzehr hartschaliger Wirbelloser. Andere hatten kurze, stumpfe



Zahne und dienten wahrscheinlich der Ernahrung von GliederfuRern mit weichen
Kérpern (O’Connor & Chiappe 2011) Andere Gattungen hatten stark gekrimmte
Krallen und lassen vermuten, dass sie kleine bis mittelgro3e Wirbeltiere erbeuteten,
aber ihre robusten Zahne deuten eher auf eine Ernahrung mit hartschaligen Tieren hin
(Wang et al. 2014).

Eine Studie Uber das Verdauungssystem zeigt, dass die bekannten Enantiornithen
keinen Kropf und keinen Muskelmagen hatten, keine Gastrolithen benutzten und keine
Pellets auswarfen. Dies steht im Widerspruch zu der grof3en Vielfalt der
Erndhrungsweisen, die sich aus ihren unterschiedlichen Zahnen und Schadelformen
ergibt (O’Connor et al. 2019), obwohl einige moderne Vogel den Muskelmagen
verloren haben und sich ausschlieRlich auf starke Magensauren verlassen (Houston
& Copsey 1994). Es wurde ein Exemplar entdeckt, bei dem man Gastrolithen im
Magen des Fossils vermutete, was die Diskussion uber die Verwendung von
Gastrolithen durch Enantiornithes neu erdffnete. Rontgen- und rastermikroskopische
Untersuchungen des Gesteins ergaben, dass es sich tatsachlich um
Chalcedonkristalle und nicht um Gastrolithen handelte (Abb. 28).
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Abb. 28: Oben links: Zeichnung des Verdauungssystems moderner Vogel. Bei den Enantiornithes
scheint ein Muskelmagen und Kropf zu fehlen. Sie nutzen auch keine Magensteine (Gastrolithen). Oben
rechts: Die bei einem Exemplar der Enantiornithes im Magen entdeckten Magensteine waren jedoch
Chalcedonkristalle (unten).

1 https://georarities.com/2021/03/12/short-crystal-quartz-and-the-fossilized-bird/
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Die Longipterygidae (Zhang et al. 2001, Abb. 29) sind aufgrund ihrer eher
ungewohnlichen rostralen Anatomie mit langen Kiefern und wenigen, an den
Kieferenden angeordneten Zahnen die am intensivsten untersuchte Familie in Bezug
auf die Ernahrung. Sie wurden auf verschiedene Weise als Fischfresser (O’Connor et
al. 2011), als Ufervogel (Hou et al. 2004) und als Baumrindenfresser interpretiert
(Morschhauser et al. 2009). Eine Studie aus dem Jahr 2022 kommt jedoch zu dem
Schluss, dass sie hochstwahrscheinlich generalistische Insektenfresser sind (Miller et
al. 2022, Clark et al. 2023).
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. S. cooperorum
DNHM D1878/2

Abb. 29: Longipterygidae

Trotz ihrer Vielfalt an Ernahrungstypen haben die Enantiornithes nicht die Bandbreite
der modernen Vdgel erreicht, so gibt es hier keine Formen, die an das Leben im
Wasser angepasst sind (Schmitt 2023).

Weiter oben im Kladogramm (Abb. 21), innerhalb der Gruppe der Euornithes, stol3en
wir auf mehrere Vogel aus der Kreidezeit wie Vorona aus Madagaskar (Abb. 30;
Forster et al. 1996; einige Autoren klassifizieren ihn als Enantiornithes; siehe Pei et
al. 2020), Patagopteryx aus Argentinien (Abb. 31; Alvarenga & Bonaparte 1992),
Gansus (Abb. 32; Hou & Liu 1984) aus China und die bekannten Wasservigel
Hesperornis (Abb. 33; Marsh 1872a) und Ichthyornis (Abb. 34; Marsh 1872b) aus den
Kreidefelsen von Kansas. Diese Vogel sind durch mindestens 15 klar definierte
Merkmale miteinander verbunden, darunter der Verlust der Bauchrippen oder
Gastralia, die Neuausrichtung des Schambeins in die moderne vogelahnliche Position
parallel zum Sitzbein, die Verringerung der Anzahl der Rumpfwirbel und viele andere
Merkmale an Hand und Schulter, die die Flugleistung verbesserten. Ichthyornis ahnelt
den modernen Végeln sogar noch mehr, da er einen Kiel am Brustbein fur die
Flugmuskeln und einen knopfartigen Kopf am Oberarmknochen hatte, der den Flugel
flexibler machte. Die Gruppe, zu der alle modernen Mitglieder der Klasse Aves
gehoren, ist durch den vollstandigen Verlust der Zahne und eine Reihe anderer
anatomischer Spezialisierungen gekennzeichnet, wie z. B. die Verschmelzung der
Beinknochen zu einem Tarsometatarsus.



Abb. 30: Fossilfunde und Lebendrekonstruktion von Vorona

Abb. 31: Patagopteryx

© 2008 Ville Sinkkonen

Abb. 32: Gansus



Abb. 34: Ichthyornis

Wann sich die modernen Vogel diversifizierten ist noch nicht ganz geklart. Die meisten
Studien sind sich einig, dass der jingste gemeinsame Vorfahre der modernen Vogel
aus der Kreidezeit stammt, aber die Schatzungen reichen von der friihen Kreidezeit
(Yonazawa et al. 2017, Lee et al. 2014) bis zur jliingsten Kreidezeit (Prum et al. 2015,
Kuhl et al. 2020). Ebenso besteht keine Einigkeit darlber, ob der grofite Teil der friihen
Diversifizierung der modernen Vogel in der Kreidezeit stattfand und mit dem
Auseinanderbrechen des Superkontinents Gondwana zusammenhing oder spater und
moglicherweise als Folge des kreidezeitlich-palaogenen Aussterbeereignisses
(Ericson et al. 2006). Die meisten Studien zur molekularen Datierung deuten auf eine
evolutionare Radiation in der Kreidezeit hin, wahrend fossile Beweise auf eine
Radiation im Kanozoikum hindeuten. Bedingt durch die Seltenheit der Fossilisation
dirften molekulare Daten aber eine gewisse Aussagekraft haben.

Die Entdeckung von Vegavis aus dem Maastrichtium, der letzten Stufe der spaten
Kreidezeit, bewies, dass die Diversifizierung der modernen Vdgel bereits vor dem
Kanozoikum begann (Abb. 35; Clarke et al. 2005, Agnolin et al. 2017). Vegavis wird
in die Verwandtschaft der Familie der Ganse und Enten eingeordnet, einer Familie der
modernen Vogel, die sich relativ frih abspaltete. Die Verwandtschaft eines friheren



Fossils, Austinornis lentus, der auf vor etwa 85 Millionen Jahren datiert wurde (Abb.
36; Clarke 2004), ist noch zu umstritten, um einen fossilen Beweis fur die
Diversifizierung der modernen Vogel zu liefern. Einige ordnen ihn in die
Verwandtschaft der Huhnervogel, ebenfalls einer frihen Gruppe moderner Vogel. Im
Jahr 2020 wurde Asteriornis aus dem Maastrichtium beschrieben, es scheint ebenso
ein naher Verwandter der Hihner- und Entenvogel zu sein (Abb. 37; Field et al. 2020).

Abb. 35: Vegavis

Abb. 37: Asteriornis



Eine Schatzung aus dem Jahr 2015, bei der eine neue Methode zur Kalibrierung
molekularer Uhren zum Einsatz kam, bestatigte, dass moderne Vogel zwar schon frah
in der spaten Kreidezeit, wahrscheinlich in Westgondwana, entstanden sind, dass aber
um das kreidezeitlich-palaogene Aussterbeereignis herum ein Diversifizierungsimpuls
in allen Hauptgruppen stattfand (Claramunt & Cracraft 2015).

Die neuesten Arbeiten zeigen, dass sich die wichtigsten Gruppen (Urkiefervogel,
Huhner- und Gansevogel sowie Neoaves) bereits vor 100 bis 75 Mio. Jahren
auseinander entwickelten (z.B. Field et al. 2020; Abb. 38).
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Abb. 38: a, Ergebnisse der Parsimony-Analyse. Asteriornis (rosa) wird als Schwestertaxon der Kronen-
Galloanserae aufgeltst. b, Ergebnisse der Bayes'schen Analyse mit einem Alter der Neornithes von
86,5 Millionen Jahren (nach Field et al. 2020).



Mei long, Anchiornis, Mononykus, Fujianvenator: Vogel
oder Dinosaurier?

Mei long, Ubersetzt der schlafende Drache, ist ein Nicht-Vogel-Dinosaurier aus Familie
der Troodontidae, also jeder Dinosaurierfamilie, die die engsten Verwandten der
Avialae sind. Er lebte vor etwa 125 Mio. Jahren und wurde in China entdeckt. Bei dem
Typusfossil handelt es sich um ein etwa 53 Zentimeter langes, vollstandiges und
aulRergewohnlich gut erhaltenes Jungtier mit dreidimensionalen Details, bei dem die
Schnauze unter einem der Vorderbeine liegt und die Beine ordentlich unter dem Korper
gefaltet sind, ahnlich der Schlafposition moderner Vogel. Diese Haltung stellt eine
weitere Verhaltensverbindung zwischen Végeln und Dinosauriern dar (Abb. 39; Lu et
al. 2010, Xu & Norell 2004).

Troodontid Mei long

Abb. 39: Die Schlafposition von Mei long ahnelt dem moderner Vogel.

Erwahnenswert ist auch die Familie der Anchironitidae, dessen bekannteste Gattung
Anchiornis ist. Anchiornis heil3t Ubersetzt in etwa ,Fast-Vogel“. Fossilien von
Anchiornis wurden nur in Gesteinen aus dem spaten Jura vor etwa 160 Millionen
Jahren in China gefunden. Er ist von Hunderten von Exemplaren bekannt, und
angesichts der ausgezeichneten Erhaltung einiger dieser Fossilien wurde er zur ersten
mesozoischen Dinosaurierart, fur die fast das gesamte Lebensbild bestimmt werden
konnte, und zu einer wichtigen Quelle fur Informationen tber die frihe Evolution der
Vogel. So sind von einigen Exemplaren sogar Uberreste der Farbpigmente bekannt.
Er hatte eine graue Grundfarbe, auf dem Kopf einen irokesenschnittartigen, rotbraunen



Federkamm und weilde, mit schwarzen Bandern versehene Konturfedern an Vorder-
und Hinterbeinen. Der Fund von Anchiornis ist vor allem von Bedeutung, da damit ein
vogelahnlicher Dinosaurier vorliegt, der alter als Archaeopteryx ist (Abb. 40; Xu et al.
2009, Hu et al. 2009, Foth & Rauhut 2017, Li et al. 2010, Lindgren et al. 2015).

Abb. 40: Anchiornis

Seine taxonomische Stellung wird in der Wissenschaft debattiert. Die Anchiornithiden
wurden an unterschiedlichen Stellen im Stammbaum der Maniraptoren eingeordnet,
wobei einige Wissenschaftler sie als eigene Familie, als basale Unterfamilie der
Troodontidae (Xu et al. 2011, Lee & Worthy 2011, Brusatte et al. 2014, Shen et al.
2017) als Mitglieder der Archaeopterygidae (Hartmann et al. 2019) oder als eine
Gruppe von Dinosauriern, die eine evolutionare Stufe innerhalb der Avialae (Wang et
al. 2016) oder der Paraves darstellen (Lefevre et al. 2017), einstufen.

Seine nicht ganz eindeutige Einordnung ist dem Merkmalsmosaik von Anchiornis und
verwandter Gattungen seiner Familie zu verdanken. Sein Schadel weist Merkmale der
Dromeosaurier, der Troodontiden und der Avialae auf. Das Postcranialskelett, also das
Skelett hinter dem Schadel ahnelt dem der Troodontiden. Die Vorderbeine waren
allerdings langer, ahnlich lang wie bei den Dromaeosauriden und basalen Vogeln. Der
Vorderarm hatte zehn lange Schwungfedern, die Hand hatte elf, der Unterschenkel 12
bis 13, der Fuy zehn bis elf. Hand- und Armschwingen waren etwa gleich lang. Im
Unterschied zu den Verhaltnissen bei Archaeopteryx und bei Microraptor lag bei
Anchiornis der breitere Teil des Fllgels proximal (zum Kérperzentrum hin, Abb. 41).
Neben den Schwungfedern an den Gliedmalien hatte Anchiornis noch zwei weitere
Federtypen. Daunenahnliche Buschelfedern, deren Filamente alle an der Basis
zusammenliefen und Konturfedern deren Filamente entlang einem langen und festen
Federkiel angeordnet waren (Xu et al. 2009, Hu et al. 2009, Longrich et al. 2012).



Abb. 41: Hypothetische Evolution des Vogelflligels.

(A) Die urspringliche Fligelmorphologie (am Beispiel von Anchiornis), bei der der Fliigel aus schlanken,
symmetrischen und wenig differenzierten Flugfedern besteht.

(B) Flugel der frihen Avialae (z. B. Archaeopteryx), bei denen die Schwungfedern langgestreckt, breit
und asymmetrisch sind.

(C) Flugel der Pygostylia (hier Confuciusornis), bei denen die primaren Remigien weiter verlangert und
die Deckfedern verkirzt sind. Phylogenie nach Turner et al. (2012)

Ein weiteres besonders Fossil ist Mononykus und lebte vor etwa 70 Mio. Jahren. Man
fand das Fossil 1987 in der Nemegt Formation in der Mongolei und 1993 als Art
beschrieben wurde. Der Name bezieht sich auf die sehr kurzen, stdmmigen Arme des
Tieres, bei denen die Handknochen jeweils in nur einem einzigen Fingerglied munden,
das eine dicke, scharfe Kralle trug. Eine Zeit lang konnten sich Forscher sogar nicht
entscheiden, ob es sich bei Mononykus noch um einen fleischfressenden Nicht-Vogel-
Dinosaurier oder einen sehr frihen flugunfahigen Laufvogel handele. Tatsachlich
wurde er zuerst als Laufvogel beschrieben, da er u.a. das fir zuvor allein fliegenden
Vogel beschriebene gekielte Brustbein hat. Ein solcher Knochenkamm auf dem
Brustbein dient bei Vogeln als Ansatzflache fir die machtige Flugmuskulatur. Bei
flugunfahigen Vogeln wie Straulen und Emus ist der Brustbeinkiel stark
zuruckgebildet — ahnlich wie bei Mononykus. Weitere vogelahnliche Merkmale waren
das Gaumensegel, das Foramen magnum, die Hals- und Schwanzwirbel und viele
andere. Mononykus wurde zusammen mit ahnlichen Gattungen in die Familie der
Alvarezsauridae als Teil der Avialae eingegliedert (Abb. 42; Perle et al. 1993a, b,
1994).

Mittlerweile gilt Mononykus, bzw. die Alvarezsauridae, nicht mehr als sekundar
flugunfahige Laufvogel bzw. Avialae, sondern werden zu den Nicht-Vogel-Dinosauriern
innerhalb der Maniraptoren gezahlt. Diese irrtumlichen Zuordnungen von
Alvarezsauridae zu Vogeln wurden vor allem durch Merkmale verursacht, die
auffallend oder sogar einzigartig vogelartig sind. Jedoch haben die friheren Formen
der monophyletischen Gruppe der Alvarezsauridae, diese Vogelmerkmale nicht. Die



nachsten verwandten dieser Dinosaurierfamilie sind die Ornithomimosauria, zu denen
berihmte Gattungen wie der Gallimimus aus Jurassic Park gehoren. Die
verbleibenden Ahnlichkeiten zwischen Vogeln und Alvarezsauriern, wie z. B. das
gekielte Brustbein, sind ein weiterer Fall von Homoplasie, bei dem die vogelahnlichen
Merkmale durch konvergente Evolution entstanden sind (Sereno 1991, Agnolin et al.
2012, Xu et al. 2011, Zhou 1995).

e

%

Abb. 42: Mononykus

Ubrigens sind auch bei vielen Ornithomimosauriern Federn nachgewiesen worden
(Abb. 43). Eindeutige Belege flr Federn sind von Ornithomimus edmontonicus
bekannt, von dem es mehrere Exemplare gibt, die Federspuren aufweisen (van der
Reest et al. 2016). Bei Deinocheirus und Pelecanimimus wurde ebenfalls Gber Federn
spekuliert, bei Deinocheirus aufgrund des Vorhandenseins eines Pygostyls (Lee et al
2014) und bei Pelecanimimus aufgrund moglicher Abdriicke (Briggs et al. 1997).
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Abb. 43: Einige Vertreter der Ornithomimidae mit Federkleid

Eine andere Familie, deren genaue Position im Stammbaum der Maniraptora nicht
ganz sicher ist, sind die Scansoriopterygidae aus China (Abb. 44 Czerkas & Yuan
2002). Einige Autoren ordnen sie innerhalb der Avialae ein (Senter 2007, Zhang et al.
2008), andere aullerhalb als basale Paraves oder basale Pennaraptora (Agnolin &
Novas 2011, 2013, Brusatte et al. 2014, Lefevre et al. 2014, Sorkin 2021, Pittman
et al. 2020). Sie werden in einem gesonderten Beitrag nochmal erwahnt werden.

Abb. 44: Scansoriopteryx



Die Schwierigkeit der Forscher, kreidezeitliche Vdgel und Nicht-Vogel-Dinosaurier
Uberhaupt voneinander abzugrenzen, macht einmal mehr deutlich, wie eng die
offensichtliche Verwandtschaft dieser Gruppen ist.

2023 wurde eine neue befiederte Dinosauriergattung entdeckt: Fujianvenator
prodigiosus, einem fasanengrollen Dinosaurier mit langen Beinen und
krallenbewehrten Fligeln aus der spaten Jurazeit (Abb. 45; Xu et al. 2023). Die neue
Art, die vermutlich vor rund 150 Millionen Jahren gelebt hat, weist eine bizarre
Kombination verschiedener Merkmale auf, die sie mit anderen Vertretern der Avialae,
Troodontidae und Dromaeosauridae teilt. Besonders markant ist die Tatsache, dass
das Schienbein doppelt so lang wie der Oberschenkelknochen ist. Fujianvenator
zeichnet sich somit durch eine einzigartige Kombination der Skelettmerkmale
verschiedenster Archosaurier aus, weswegen die Erstbeschreiber folgern, dass
Mosaikmerkmale bei friihen theropoden Dinosauriern eine gewichtige Rolle bei der
Evolution der Vogel gespielt haben muss. Der Uberraschend lange Unterschenkel und
andere Erscheinungsmerkmale in Kombination mit geologischen Beobachtungen
deuteten darauf hin, dass Fujianvenator in einer sumpfahnlichen Umgebung lebte und
ein Hochgeschwindigkeitslaufer oder ein langbeiniger Watvogel war. Dieser Befund
steht im Gegensatz zu anderen frihen Vogelarten, von denen man annimmt, dass sie
sich eher auf Baumen und in der Luft fortbewegten.

Abb. 45: Fujianvenator



Zusammenfassung

Fassen wir zusammen:

Abb. 1 zeigt den Verwandtschaftsbaum der Avemetatarsalia. Dieses Taxon umfasst
neben den modernen Vogeln (AVES, links oben), den Vogeln im weiteren Sinn
(ursprunglichen Avialae), Nichtvogel-Dinosauriern und Flugsauriern samtliche
Archosaurier, die naher mit den Vogeln verwandt sind als mit den Krokodilen. Die
hoheren Vogel zeichnen sich gegenuber der Stammart an der Basis des Baums
(rechts unten) durch etwa 1500 morphologische Veranderungen (abgeleitete
Merkmale, Apomorphien, Cau 2018) aus. Diese traten sukzessive in der Ahnenlinie
der Vogel auf. Erwartungsgemall sind die Gruppen hierarchisch ineinander
verschachtelt. Das hierarchische System und die sich darin widerspiegelnde
abgestufte Ahnlichkeit der Arten ist der starkste Beleg fir die Evolution und die
Abstammung der Vdgel von frihen Dinosauriern.

Eine andere Studie stellte fest, dass eine klare Abgrenzung zwischen Végeln und ihren
unmittelbaren ,Nichtvogel“-Vorfahren gar nicht erkennbar ist (Brusatte et al. 2014).
Hierfar wurden von rund 150 Theropoden aus jener Zeitspanne Datensatze fur mehr
als 850 Skelettmerkmale zusammengetragen. Mit einem Statistikverfahren, das viele
Merkmale einrechnet, wurde jede Art in einem so genannten Morphospace (einem
,Gestaltraum®) abgebildet (Abb. 46). Im Prinzip handelt es sich dabei um eine
mehrdimensionale Karte, auf der die Arten entlang mehrerer Achsen nach dem Anteil
von Merkmalen gruppiert sind, die sie miteinander teilen. Zwei sehr ahnliche Arten
liegen dann nah zusammen, wahrend in vielem verschiedene Arten weit
auseinanderricken. Waren die Vogel aus Dinosauriern auf Grund einer Anzahl rasch
aufeinander folgender einschneidender Mutationen hervorgegangen, hatte sich
demnach binnen kurzer Zeit eine vollig andere Tierform herausgebildet, dann missten
die beiden Gruppen von Theropoden auf der Karte deutlich verschiedene Bereiche,
also eigene Morphospaces einnehmen. Das ist aber nicht der Fall. Vielmehr finden
sich die damaligen Vdgel bunt verstreut mitten in der Wolke der Dinosaurier. Das heil3t,
ihre Entwicklung geschah so langsam, dass der Ubergang verschwamm.
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Abb. 46: Diskreter Morphospace der Coelurosaurier. Darstellung der anatomischen Gesamtvariabilitat
der Arten. Gezeigt werden bivariate Darstellungen der Hauptkoordinatenachsen 2 gegen 1 und 3 gegen
2 (die Achsen 1-3 machen 4,25% der Gesamtvarianz aus). Végel unterscheiden sich weitgehend von
anderen Coelurosauriern auf der Hauptkoordinatenachse 1, aber nicht auf Achse 2 oder 3 (oder allen
folgenden Achsen). Permutationstests zeigen, dass es keine klare, signifikante Trennung zwischen
Voégeln und ihren engsten Verwandten unter den Theropoden gibt.

Um diesem Morphenkontinuum einen Sinn zu geben, werden jene theropoden
Dinosaurier, die zu den Voégeln fluhren als Avialae definiert. Die Dromaeosauriden,
dazu zahlen Gattungen wie Deinonychus, Velociraptor oder Microraptor, gehéren aber
nicht dazu, denn ihre Evolutionslinie hat sich kurz vorher abgezweigt.

Mehr als 40 % der Schlisselmerkmale moderner Vogel entwickelten sich wahrend des
60 Millionen Jahre dauernden Ubergangs von den ersten vogelartigen Archosauriern
zu den ersten Maniraptoren, d. h. den ersten Dinosauriern, die den lebenden Vogeln
naherstanden als dem Tyrannosaurus rex. Nach dem Auftreten der



Maniraptoromorpha kam es in den nachsten 40 Millionen Jahren zu einer
kontinuierlichen Verkleinerung der Korpergrofle und zur Anhaufung neotenischer
(juveniler) Merkmale. Die Hyperkarnivorie wurde immer seltener, wahrend sich die
Gehirnhalften vergréRerten und die Vordergliedmalen langer wurden (Cau 2018). Das
Integument entwickelte sich zu komplexen, gefiederten Federn (Prum & Brush 2003,
Prothero 2017, Roy et al. 2020, Carrol et al. 2019, McKellar et al. 2011, Benton et
al. 2019, Neukamm & Beyer 2023).

Wahrend der Kreidezeit entwickelten sich die Avialae zu einer grof3en Vielfalt an
Formen. Viele Gruppen behielten primitive Merkmale, wie z. B. Klauenfligel und
Zahne, obwohl letztere bei einer Reihe von Avialae-Gruppen, einschlieBlich der
modernen Vogel (Aves), unabhangig voneinander verloren gingen (Chiappe 2007).
Zunehmend steifere Schwanze sind in der Evolution der Maniraptoren zu beobachten,
und dieser Prozess gipfelte im Auftreten des Pygostylus, einer Verkndcherung
verschmolzener Schwanzwirbel, wie wir sie schon bei Confuciusornis sehen kdénnen
(Hou et al. 1995, Chiappe et al. 1999, Zhou & Hou 1998, Zhou 2004, Cau 2018). In
der spaten Kreidezeit, vor etwa 100 Millionen Jahren, entwickelten die Vorfahren aller
modernen Vogel ein offeneres Becken, das es ihnen ermdglichte, im Verhaltnis zur
KorpergroRe groflere Eier zu legen (Pickrell 2018).

Schliellich kam es mit der Evolution der Ornithothoraces zu denen u. a. die
Gegenvogel, Ichthyornis, Hesperornis und die modernen Végel gehdren, zu einer
Verfeinerung der Aerodynamik und der Flugfahigkeit sowie dem Verlust oder
Verschmelzung mehrerer Skelettmerkmale. Von besonderer Bedeutung sind die
Entwicklung eines vergrolerten, gekielten Brustbeins und der Alula (Abb. 47) sowie
der Verlust der Greifhande (Cau 2018).

primary coverts_
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Abb. 47: Alula

Es fUhrt also kein Weg mehr an der Einsicht vorbei, dass Végel Dinosaurier-Vorfahren
haben — zumindest, wenn man wissenschaftliche Rationalitatsstandards gelten lasst
(vgl. Prum 2003, Havstad & Smith 2019). Seit 20 Jahren ist dies wissenschaftlicher
Konsens. In der nachsten Episode werden wir uns jedoch mit einigen Einwanden der
Gegner der Dinosaurier-Vogel-Verwandtschaft befassen. Eine Auseinandersetzung
damit ist insofern sinnvoll, als dass sie populare Mythen Uber die Evolution verbreiten.
Aulerdem lernen wir so auch mehr Uber die Evolutionsgeschichte der Dinosaurier
kennen.
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