Vom Dino zum Vogel Teil 7: Fliegen
und Laufen

Eine Besonderheit der Vogel ist ihre Fortbewegungsweise. lhre Anatomie ist im
Wesentlichen auf einen effizienteren Flug.

FUr das Fliegen ist eines notwendig: Flugel. Die Flugfahigkeit hat sich in der Evolution
bei vier Gruppen entwickelt: Insekten, Flugsaurier, Vogel und Fledermause. Bei den
flugfahigen Wirbeltieren kam es vor allem zu Veranderungen der Proportionen der
einzelnen Elemente der Vordergliedmalien. Bei den Vogeln trat vor allem eine
Reduktion der Finger und eine Fusion der Mittelhandknochen zum Carpometacarpus.
Besonders die Reduktion der Finger wurde in einer anderen Episode behandelt.

Propatagium

Doch es gibt noch eine weitere Struktur des Flugels, welche beachtet werden sollte:
das sog. Propatagium, die Halsflughaut (Abb. 1). Ohne dieses Merkmal kdnnten Vdgel
nicht fliegen; es verleiht dem Fltgel eine Vorderkante, erzeugt Auftrieb und hilft beim
Fligelschlagen. Sie enthalt einen Muskel, der die Schulter und das Handgelenk
verbindet, der den Flugelschlag unterstutzt und den Vogelflug ermdglicht. Er kommt
bei anderen Wirbeltieren nicht vor und ist auch bei flugunfahigen Vdgeln
verschwunden oder hat seine Funktion verloren, was einer der Grinde ist, warum wir
wissen, dass er fur den Flug unerlasslich ist. Um also zu verstehen, wie sich der Flug
bei Vogeln entwickelt hat, mussen wir wissen, wie sich das Propatagium entwickelt
hat. Theropoden, wie Tyrannosaurus rex und Velociraptor, hatten Arme, keine Flugel.
Wenn die Wissenschaftler Beweise fur ein frihes Beispiel des Propatagiums bei
diesen Dinosauriern finden konnten, wirde dies helfen zu erklaren, wie der moderne
Vogelzweig von Armen zu Fligeln Gbergegangen ist. Das ist jedoch nicht so einfach,
denn das Propatagium besteht aus weichem Gewebe, das sich nicht oder nur schlecht
versteinern lasst, so dass ein direkter Nachweis nicht mdglich ist. Stattdessen mussten
die Forscher einen indirekten Weg finden, um das Vorhandensein oder Fehlen eines
Propatagiums in einem Exemplar festzustellen.
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Abb. 1: Das Propatagium bei Vogeln

Die Losung, um das Vorhandensein eines Propatagiums zu beurteilen, bestand darin,
Daten Uber die Winkel der Gelenke entlang des Arms oder Fligels eines Dinosauriers
oder Vogels zu sammeln (Abb. 2). Bei modernen Vdgeln kdénnen die Fligel aufgrund
des Propatagiums nicht vollstandig ausgefahren werden, was den Bereich der
mdglichen Winkel zwischen den Verbindungsabschnitten einschrankt. Wenn wir eine
ahnlich spezifische Reihe von Winkeln zwischen den Gelenken bei Dinosaurier-
Exemplaren finden, kdnnen wir ziemlich sicher sein, dass auch sie ein Propatagium
besallen. Das Ergebnis: Ein solches Propatagium findet sich bei den Maniraptoren, so
bei Velociraptor, Deinonychus, Caudipteryx und Microraptor. Wahrscheinlich besal3en
alle Maniraptoren bereits vor der Entstehung des Vogelfluges eine Halsflughaut (Uno
& Hirasawa 2023). Die Frage, warum diese speziellen Theropodenarten eine solche
Struktur brauchten, um sich besser an ihre Umwelt anpassen zu koénnen, ist
moglicherweise schwieriger zu beantworten. Das Team hat bereits damit begonnen,
mdgliche  Verbindungen  zwischen den fossilen Beweisen und der
Embryonalentwicklung moderner Wirbeltiere zu erforschen, um zu sehen, ob das Licht
auf diese Frage werfen kann. Das Team glaubt auch, dass einige Theropoden das
Propatagium nicht aufgrund des Drucks, fliegen zu lernen, entwickelt haben koénnten,
da ihre Vorderbeine zum Greifen von Gegenstanden und nicht zum Fliegen gedacht
waren.
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Abb. 2: Oben: Weichteilkonserven von mutmalRlichen Propatagien bei nicht-avischen Theropoden. A
Microraptor gui (IVPP V 13352). B-D, Caudipteryx sp. (IVPP V 12430). C und D stellen die vergroRRerte
Abbildung bzw. die Linienzeichnung des Bereichs des weilen Kastens in B dar. Gestrichelte Linien in

D zeigen fehlende Rander der Weichteile an. d1-3, Ziffern 1-3; f, Feder; g, Gastralium; ppt,
Propatagium; r, Radius; u, Ulna. Unten: Die Art und Weise, wie die Armgelenke in Fossilien positioniert
sind, verrat das Vorhandensein oder Nichtvorhandensein des Propatagiums.

Experimente und Computersimulationen zeigen, dass Ubrigens nicht die Federn,
sondern das Propatagium den Grofteil des Auftriebs erzeugt. Entfernt man die
Sekundarfedern, sodass nur sechs distale Primarfedern und ein intaktes Propatagium
verbleiben, hat dies keinen nennenswerten Einfluss auf das Flugvermdgen von
Sperlingen (Brown & Cogley 1996). Selbst dann, wenn die Vdgel bis auf die sechs
Primarfedern alle Schwungfedern verléren und das Propatagium 50% seiner Flache
sowie sein spezifisch aerodynamisches Profil einblf3en wirde, ware noch immer ein
(wenn auch ineffektiver) Schlagflug moglich (Alexander 2015).



Evolution des Vogelschwanzes

Es fand aber im Verlauf der Vogelevolution noch eine weitere Reduktion statt: der
Schwanz.

Die Schwanze der heute lebenden Vogel sind eine evolutionare Neuheit. Sie sind
entscheidend fur den motorisierten Flug, sichern den Fortpflanzungserfolg, indem sie
Partner anlocken, und schitzen Verwandte, indem sie Warnsignale Ubermitteln.

Die Schwanze der heutigen Vogel bestehen aus einer kleinen Reihe nicht miteinander
verbundener Schwanzwirbel, die einen grolRen Bewegungsspielraum haben. Diese
sind gelenkig mit einem distalen, stabformigen Pygostyl verbunden, der aus mehreren
miteinander verschmolzenen Schwanzwirbeln besteht und den Schwanzbuckel sowie
die zugehdrigen Muskeln und Federn zur Steuerung der Schwanzfacher tragt (Abb. 3).
Dieser spezialisierte Schwanz ist bei allen lebenden Vdgeln zu finden, wenn auch mit
zahlreichen Modifikationen, die auf das Verhalten der einzelnen Vogelarten
zuruckzufuhren sind. Fossile Funde dokumentieren den evolutionaren Wandel vom
ursprunglich langen ,Reptilienschwanz“ zum kurzen, distal verwachsenen Schwanz
(Chiappe 2007, Chiappe & Witmer 2002).
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Abb. 3: Pygostyl moderner Vogel

Die Entstehung des abgeleiteten Vogelschwanzes vollzog sich in einem
bemerkenswert kurzen evolutionaren Intervall, was durch das kurzlebige gemeinsame
Auftreten von Végeln mit langem und kurzem Schwanz in raumlich-zeitlich gleichen
Fossilienformationen belegt wird (Abb. 4). Nahezu alle Nicht-Vogel-Theropoden hatten
lange, reptilienartige Schwanze. Diese Taxa waren zweibeinig, so dass der Schwanz
wahrscheinlich dem Gleichgewicht diente. Aufllerdem besallen sie robuste
Querfortsatze an den proximalen Schwanzwirbeln, die als Ansatzpunkte fur die groRen
Caudofemoralis-Muskeln dienten (Gatesy 1990).
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Abb. 4: Evolutionsbaum von Paraves mit wichtigen evolutionaren Veranderungen. Obwohl mehrere
andere Dinosauriergruppen unabhangig voneinander ein Pygostyl (verschmolzene hintere
Schwanzwirbel) entwickelt haben, ist zu beachten, dass die ersten Vogel lange Schwanze hatten und
dass die Fossilienaufzeichnungen eine kurze Zeitspanne dokumentieren, in der es sowohl Vogel mit
langen als auch mit kurzen Schwanzen gab, gefolgt von Vogeln mit verklrzten, distal verschmolzenen
Schwanzen.

Der alteste bekannte Vogel, Archaeopteryx (Chiappe 1997, Padian 1997, Sereno
1997, Gauthier 1986) hatte neben einigen typischen Vogelmerkmalen viele typische
Nicht-Vogel-Theropodenmerkmale, inklusive eines langen kndchernen Schwanzes
(Abb. 5). Die Paraves, einschlieldlich Archaeopteryx, zeichnen sich generell durch
lange Schwanze (De Beer 1954, Zhou & Zhang 2002), eine gewisse Verschmelzung
der Synsakralwirbel und eine unterschiedliche Flugfahigkeit aus. Die meisten
Deinonychosaurier hatten zwischen 20 und 30 Schwanzwirbel. Aber es gab einige
Gruppen aulderhalb der Paraves, so z. B. bei einigen Oviraptorsauriern und den
Scansoriopterygidae, die kirzere Schwanze hatten (Persons 2013, Barsold et al.
2000, He et al. 2008, Xu et al. 2010, Zhang et al. 2008).

Bei den Paraves gab es aber innerhalb der Avialae einen deutlichen Trend zur
Reduktion der Schwanzwirbel: Archaeopteryx hatte 20 bis 23 Schwanzwirbel
(Wellnhofer 2009). Der nachstbasale Vogel, Jeholornis aus China (He et al. 2004),
war ebenfalls langschwanzig und hatte 22 Schwanzwirbel, die mit denen von
Archaeopteryx nahezu identisch sind (Zhou & Zhang 2002). In derselben Formation
ist auch der nachstbasale Vogel, Sapeornis, erhalten (Zhou & Zhang 2002a, 2003).



Dieses Taxon ist der erste Vogel, der einen verkurzten Schwanz mit nur sechs bis
sieben freien Schwanzwirbeln und einen verlangerten Pygostyl aufweist. Alle Taxa, die
vom letzten gemeinsamen Vorfahren von Sapeornis und den heute lebenden Vogeln
abstammen, haben einen verkurzten Schwanz, der in einem Pygostyl endet, was
darauf hindeutet, dass diese evolutionare Veranderung auflerst anpassungsfahig und
fur die Physiologie der Vogel notwendig ist (Abb. 5).
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Abb. 5: Vergleich der Schwanzskelette von Archaeopteryx, Sapeornis, Confuciusornis und Huhn
(Gallus gallus).

Ein einzelnes Exemplar, Zhongornis, liegt phylogenetisch moglicherweise zwischen
den Langschwanz- und Kurzschwanzvdgeln (Abb. 6). Von Zhongornis ist nur ein
einziges Exemplar bekannt, bei dem es sich um ein Jungtier handelt, das entweder
fligge oder fast fligge war (Gao et al. 2008). Da es sich bei diesem Taxon um ein
Jungtier handelt, ist eine phylogenetische Einordnung unsicher (siehe auch O’Connor
& Sullivan 2014 und Cau et al. 2015), aber es hat eine einzigartige
Schwanzmorphologie, die entweder ein phylogenetisches oder ontogenetisches
Signal sein kénnte. Sein Schwanz bestand aus 13 Schwanzwirbeln, von denen die
letzten vier teilweise miteinander verschmolzen waren und eine Art partiellen Pygostyl
bildeten.



Abb. 6: Zhongornis

Die Verkurzung des Schwanzes und die zahlreichen Knochenfusionen flihrten zu
Fortschritten in der Flugmechanik bei Confuciusornis, Gegenvogeln und den
Ornithurae, inklusive der modernen Vdgel (Abb. 5). Einige dieser Fortschritte im Flug
kodnnen dem Pygostyl zugeschrieben werden, teilweise durch seinen Beitrag zur
Steuerung der Schwanzfedern (Gatesy & Dial 1996). Facherférmige
Federanordnungen spielen bei modernen Végeln zudem eine wichtige Rolle bei der
sexuellen Selektion und hatten wahrscheinlich ahnliche Funktionen bei ihren
primitiveren Vorfahren mit kurzen Schwanzen (Hasson 1991).

Die Verkirzung des Vogelschwanzes ging auch mit einer Verkleinerung und
Verklrzung des groRen Caudofemoralis-Muskels (CML, Abb. 7) einher. Die
Verkleinerung dieses Muskels ist nicht nur bei Vogeln zu beobachten, sondern bei
allen Untergruppen der Maniraptoren, wie das Fehlen eines deutlich erkennbaren
vierten Trochanters, dem Ansatzpunkt des CML, vermuten lasst (Abb. 8).
Tiefgreifendere CML-Reduktionen werden jedoch bei friihen Végeln mit verklrzten
Schwanzen vorhergesagt (Gatesy 1990).

Abb. 7: Vierter Trochanter und CML-Muskeln beim Perlhuhn. Quelle: Gatesy (1990)
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Abb. 8: Reduktion des vierten Trochanters bei Theropoden. Quelle: Gatesy (1990).

Veranderungen des Caudofemoralis-Muskels und andere Veranderungen innerhalb
des Schwanzes kénnten den abrupten Ubergang zu kurzschwénzigen Végeln durch
die Entkopplung der Funktionen erleichtert haben. Die Entkopplung der
Bewegungsstrukturen voneinander ist ein Kennzeichen fur die Entstehung der Vogel
und des motorisierten Flugs und fand vor allem an den VordergliedmafRen und am
Schwanz statt (Gatesy 1990, Gatesy & Dial 1996a, Dececchi & Larsson 2013, Abb.
9). Der Schwanz der heutigen Vogel dient beispielsweise als Auftriebs-, Brems- und
Wendeflache fur den kontrollierten Flug (Gatesy & Dial 1993, Thomas 1996, Thomas
& Balmford 1995, Maybury & Rayner 2001, Maybury et al. 2001) ist aber von der
Hinterextremitat entkoppelt und hat seinen urspringlichen Beitrag zur Fortbewegung
auf dem Boden (im Gegensatz zur Fortbewegung in der Luft) verloren (Abb. 10). Das
komplexe Funktionsrepertoire der Schwanze der heutigen Végel wird also durch eine
primare Abkopplung des Schwanzes von den HintergliedmalRen und zusatzliche
Fluganpassungen innerhalb des Schwanzes erreicht.



Abb. 9: Die Evolution von Bewegungsmodulen und Végeln. A. Bei den primitiven Tetrapoden wirkten
die Kérperachse und alle vier Gliedmalen bei der Fortbewegung an Land als eine integrierte Einheit.
Dieses einzelne Fortbewegungsmodul (Schattierung) ist auch heute noch bei Salamandern zu finden.
B. Basale Dinosaurier und Theropoden waren obligate Zweibeiner. Die Hinterbeine und der Schwanz
bildeten ein einziges, reduziertes Bewegungsmodul (Schattierung). C. Végel verfiigen Uber drei
Bewegungsmodule. Wahrend der Evolution der Vogel erhielt die Vorderextremitat ihre
Bewegungsfunktion als Fligel zurlick. Der Schwanz entkoppelte sich von der Hintergliedmal3e und
spezialisierte sich auf die Steuerung der Schwanzfedern. Die neuartige Zugehorigkeit der Brust- und
Schwanzmodule bildete den Flugapparat (dunkle Schattierung). Die unabhangige Hintergliedmale
bleibt als Uberbleibsel des primitiven terrestrischen Moduls erhalten (Schattierung). Quelle: Gatesy &
Dial 1996a).
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Abb. 10: Anatomie der Schwanzregion der Taube, Columba livia. A. Rechte Seitenansicht und B.
Dorsalansicht von Becken und Schwanz. Die Schwanzmuskeln sind transparent, um die
Schwanzwirbel und den Pygostil zu zeigen. Das Schwanzskelett ist im Vergleich zum Becken zwar
winzig, tragt aber die 12 Schwanzfedern, die den grofien Schwanzfacher bilden. C. Wahrend des
Fluges kann die GroRe und Ausrichtung des Schwanzfachers verandert werden, um Auftrieb
unterschiedlicher Starke und Richtung zu erzeugen. Quelle: Gatesy & Dial 1996a).



Die Mechanismen, die das Schwanzwachstum steuern, sind bei allen Wirbeltieren
ahnlich und haben sich seit der Zeit vor den Dinosauriern evolutionar erhalten. Die
Schwanze von Wirbeltierembryonen sind aus denselben Grundelementen aufgebaut
und nach demselben Muster angeordnet (Abb. 11). Alle Wirbeltierembryonen verfugen
Uber ein Neuralrohr, aus dem Gehirn und Riuckenmark hervorgehen. Weiterhin findet
sich unter dem Neuralrohr die Chorda dorsalis, der Achsenstab auf der Ruckenseite
eine Struktur, die der Vorlaufer des Nucleus pulposus in den Bandscheiben ist. Hinzu
kommen die Somiten, paarige Segmente, die das Neuralrohr flankieren und die
Entwicklungsvorlaufer der Wirbel und Skelettmuskulatur sind. Weiterhin sind die Zellen
der Neuralleiste zu nennen, die fur die fruhe Entwicklung unerlasslich sind und aus
denen u. a. Teile des peripheren Nervensystems werden (Choi et al. 2008, Davidson
& Keller 1999, Le Douarin 2001, Huang et al. 2003, Schoenwolf et al. 1985, Gilbert
2006, Wolpert et al. 2007). All diese embryonalen Strukturen werden auch im
Schwanz der Wirbeltiere ausgebildet, bei der sich undifferenzierte Vorlauferzellen
ausdifferenzieren, wandern und Zellsignale fur weitere Differenzierungsschritte
aussenden (Tenin et al. 2010, McGrew et al. 2008, Handrigan 2003, Gruneberg
1956, Gajovic & Kostovic-Knezevic 1995, Maroto & Bone 2012, Saga 2012, Freitas
et al. 2001, Gilbert 2006, Wolpert et al. 2007).
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Abb. 11: Die Entwicklung der Kérpersegmentierung beim Hihnerembryo. a Auf beiden Seiten des
Neuralrohrs bilden sich seriell angeordnete Gewebeblécke aus, die man als Somiten bezeichnet.
Muskeln, Knorpel, Knochen und die Unterhaut entstehen aus Somiten. b In dieser
rasterelektronenmikroskopischen Aufnahme der Somitenbildung in einem Hihnerembryo wurde das
daruberliegende Ektoderm entfernt, und man sieht von oben auf das Neuralrohr und die Somiten.
Quelle: Sadava et al. (2017: S. 1336)

Insbesondere spielen die Wnt/Fgf-Gradienten und Retinsduregradienten bei der
Ausdifferenzierung der Zellen Schwanz eine bedeutende Rolle (Dubrulle et al. 2001,
Sawada et al. 2001, Aluehla et al. 2003, 2008, Aluleha & Pourquie 2010, del Corral
& Storey 2004, Abb. 12).
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Abb. 12: Schematische Darstellung der Schwanzverlangerung und des axialen Endes. Wahrend der
Schwanzverlangerung (links dargestellt) schreitet die Somitogenese aktiv voran, wobei sich neue
Somiten aus dem PSM an der Bestimmungsfront bilden. Die Aktivitaten von Cdx-Proteinen, Wnts und
Fgfs etablieren einen posterioren Wnt3a/Fgf8-Gradienten, der einem anterioren RA-Gradienten
entgegenwirkt. Diese gegenlaufigen Gradienten ermdglichen die Entstehung der Determinationsfront
und die Aktivierung des Notch-Signalwegs. Die zyklischen Expressionsmuster der Wnt-, Fgf- und
Notch-Signalwege folgen einem Wellenfrontmodell, das die Somiteninduktion, -segmentierung und -
differenzierung in aufeinanderfolgenden Wellen férdert, so dass die Somiten nacheinander von rostral
nach kaudal entlang der Wirbeltierachse entstehen. Wahrend des Schwanzendes (rechts) ist der RA-
Gradient aufgrund der progressiv abnehmenden Konzentrationen von Wnts und Fgfs ungebremst.
Beitrage von RA (bei Kiiken Gber RALDH2 erhéht), Hox-Genen, verringerten Konzentrationen von
Cyp26a1 (Maus), Wnts und Fgfs, Hemmung des Notch-Signalwegs, Apoptose und Verlust der
Zellteilung und Zellrekrutierung im CNH wirken auf das Ende des Schwanzes ein. Abkiirzungen: CNH,
chordoneurales Scharnier; RA, Retinsaure.

Die Ausbildung der Somiten verlauft dabei einer oszillierenden Uhr ahnlich, wodurch
sich die einzelnen Somiten abschniren und ausdifferenzieren kénnen (Cooke &
Zeeman 1976, Cooke 1998 Julianella et al. 2003, Kulesa & Fraser 2002, Sato et al.
2002, Oates et al. 2012, Baker et al. 2006, Gomez et al. 2008, Schroter & Oates
2010, Aoyama & Asamoto 2000, Morin-Kensicki et al. 2002; Abb. 13 als Beispiel
wird die Entwicklung der Somiten bei Schlangen im Vergleich zu Mausen dargestellt).
Die Anzahl der Somiten wird von der Geschwindigkeit und dem Rhythmus dieser
sozillierenden Uhr bestimmt, bei der Gene der Wnt-, Fgf- und Notsch-Signalwege
beteiligt sind (Aluehla et al. 2003, Palmeirim et al. 1997, Ishikawa et al. 2004, Dale
et al. 2003, 2006, Dequeant et al. 2006, Niwa et al. 2007, Bessho et al. 2003, Oates
et al. 2012, Rida et al. 2004, Saga 2007, Oginuma et al. 2008 Takahashi et al. 2010,
Sasaki et al. 2011). Anzumerken ist hier, dass trotz des konservierten Mechanismus
dieser embryonalen Differenzierung bei verschiedenen Wirbeltiertaxa verschiedene
Gene der Fgf, Wnt- und Notsch-Signalwege beteiligt sind, was eine hohe evolutionare
Plastizitat bei der Merkmalsausbildung ermdglicht (Krol et al. 2011).
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Abb. 13: Wie die Schlange zusatzliche Wirbel bildet. Das hier dargestellte Uhr- und Wellenfrontmodell
fir die Somitenmusterung bei Wirbeltieren wurde 1976 vorgeschlagen (Cooke & Zeeman 1976) [443]
und 1998 bestatigt (Cooke 1998). Im Jahr 2008 wurde gezeigt, dass der Oszillator der Schlange
viermal schneller tickt als der der Maus (Gomez et al. 2008, Vonk & Richardson 2008), was zu
viermal so vielen Wirbeln fihrt. Schlangen- und Mauseembryonen werden zu unterschiedlichen
Zeitpunkten verglichen und wie Einzelbilder in einem Film gezeichnet (0 bis 8). Der Einfachheit halber
werden die Wellenformen der Oszillatoren so gezeichnet, als ob sie statisch waren, obwohl sie in
Wirklichkeit schwanken. Die Abstande zwischen den Bildern entsprechen der Halfte eines
Maussomitenzyklus. Somiten (s) sind die Vorlaufer der Wirbel. Sie werden aus einem Stiick
prasomitischen Mesoderms (durchgezogenes Rechteck) ,herausgeschnitten® (Julianella et al. 2003,
Kulesa & Fraser 2002 ,Sato et al. 2002), und zwar als Ergebnis von Begegnungen zwischen (1)
einer induktiven Wellenfront (vertikale Linie mit Pfeilspitze) und (2) Zellen in einer bestimmten Phase
des Oszillatorzyklus (Tiefpunkt der Sinuswelle) (Oates et al. 2012), wobei die offene
Grenzdifferenzierung im Vergleich zur verdeckten Grenzbestimmung verzdgert ist (Baker et al. 2006).
Tiefpunkte sind durch die graue Schattierung der prasomitischen Platte gekennzeichnet, und das
Eintreffen der Wellenfront an einem Tiefpunkt ist durch eine Schere markiert (Abschneidestelle). N.B.:
Die Somiten der Schlange sind relativ kirzer, wie hier gezeigt (obwohl die dargestellten Formen
verzerrt sind), wachsen dann aber zu normal geformten Wirbeln (Hoffstetter & Gasc 1969) heran,
wodurch sich die Wirbelsaule stark verlangert. Oszillationen treten in der Zeit auf, obwohl viele Gene
(z. B. Lunatic fringe bei Schlangen) auch eine gebanderte Expression im Raum zeigen (Gomez et al.
2008, Oates et al. 2012). Die Platte wachst nach hinten (nicht dargestellt), bis der Prozess endet. Die
Regionalisierung (Zuweisung von Gebietscodes) erfolgt getrennt von der Somitenbildung und stitzt
sich auf Hox-Gene (Schroter & Oates 2010). Die Resegmentierung wird ausgelassen (Aoyama &
Asamoto 2000, Morin-Kensicki et al. 2002).

developmen

Die regionale Identitat der einzelnen Somiten wird dann durch die Expression von Hox-
Genen bestimmt (Abb. 14). Hierbei handelt es sich um ein Cluster von Genen, welche
zuerst bei Drosophila entdeckt wurde, mittlerweile aber bei allen Tierstammen
nachgewiesen wurde. Haben Drosophila und andere Wirbeltiere ein Cluster mit bis zu



14 Genen, kam es bei den Wirbteltieren zu einer zweifachen Verdoppelung der Hox-
Gencluster. D. h. Wirbeltiere haben vier Cluster, die mit A-D nummeriert sind, wobei
nicht jedes Gen in jedem Cluster aktiv ist. Hox-Gene spielen bei der Orientierung der
Kdrperachsen eine wesentliche Rolle und sind im Genom so verteilt, dass Hox1 am
Kopfende (rostral) und Hox 13 am Schwanzende (caudal) exprimiert wird (Mallo et al.
2009, 2010, Heffer & Pick 2013, Dressler & Gruss 1989, Duboule & Dolle 1989,
Graham et al. 1989, Izpisua-Belmonte et al. 1991, Gaunt & Strachan 1996, limura
& Pourquie 2006, Amores et al. 1998, Forlani 2003, Young et al. 2009, Gilbert 2006,
Wolpert et al. 2007).
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Abb.14: Die evolutionare Erhaltung der homootischen Genorganisation und der transkriptionellen
Expression bei Fruchtfliegen und Mausen zeigt sich in der Ahnlichkeit zwischen dem Hom-C-Cluster
auf Drosophila-Chromosom 3 und den vier Hox-Genclustern im Mausgenom. Gene mit ahnlichen
Strukturen besetzen die gleichen relativen Positionen auf jedem der vier Chromosomen, und paraloge
Gengruppen zeigen ahnliche Expressionsmuster. Die Mausgene in den Gruppen mit den héheren
Nummern werden spater in der Entwicklung und weiter hinten exprimiert. Der Vergleich der
Transkriptionsmuster der Hom-C- und Hoxb-Gene von Drosophila und Mausen ist oberhalb bzw.
unterhalb der Chromosomen dargestellt.

Auch andere Gene spielen bei der Ausdifferenzierung des Schwanzes eine Rolle: so
Gdf11, Cdx-Gene und andere (Jurberg et a. 2013, Brooke et al. 1998, van Rooijen
et al. 2012). Die Kontrolle der Cdx- und Hox-Gene wird durch die Fgf-, Notch-, RA-
und Wnt-Signalwege vermittelt, was den entscheidenden Beitrag dieser Wege zur
Verlangerung und Formung der Wirbelsdule unterstreicht [Mallo et al. 2009, Mallo &
Alonso 2013, lkeya & Takada 2001).

Die Zusammenhange zwischen den Expressionsmustern der Hox-Gene und der
Spezifizierung der Wirbel sind nicht einfach, und funktionelle Redundanzen sind weit
verbreitet. Sowohl bei Kiken als auch bei Mausen markiert die anteriore
Expressionsgrenze von Hoxd12 den Ubergang zwischen Sakral- und Schwanzwirbeln



(Burke et al. 1995). Aber neben Hoxd12 spielen auch Hoxb13 und Hoxb8 bei der
Identitat der Schwanzwirbel eine Rolle (Knezevic et al. 1997, Economides et al.
2003, van den Akker et al. 1999, Young et al. 2009, Abb. 15).

>

(B) Hox|Hox Hox|Hox
5 6 9 (10

| o

Cervical Thoracic |[Lumbar Sacral Coccygeal
J . A el L

Chick ¢ v ! ;
NOEUPUNUNONONNENNENENENEENEODED 0oee e Vertebrae

0000000000000 DOOGCO000000000 «
m <’ OQOQOOpOQOQQi‘O@Q - (-)(« Somites

Wi"'
u%

Utk
A
(e

v v o Y W’ . 2
Cervical Thoracic Lumbar Sacral Caudal

”J"F Hox |Hox Hox | Hox
», 4 516 9 |10
,r"'ﬂm'/
Chick i I.Hcapml (O Cervical @ Thoracic @ Lumbar @ sacral @ Caudal l
Anterior Vertebral regions Posterior
L
r d
cervical thoracic lumbar sacral  caudal
r - 1T k 1T . ) Hox genes
E— b1
[ al
— a3
E— a3
[ a
T M
_______— ot
[ bs
[ a5
[ S
EE &
[ a6

a
b9
b7
@
(<]
a8

Anterior
margins
of expression

a9
a1
di
all

dn

o
[
———
[
[
L
N all
[
N
[
—
[
- dni

Abb. 15: oben Schematische Darstellung des Wirbelsdulenmusters von Kiikken und Mausen entlang
der anterior-posterioren Achse. (A) Mit Alcianblau gefarbte Axialskelette in vergleichbaren
Entwicklungsstadien. Das Kiiken hat doppelt so viele Halswirbel wie die Maus. (B) Die Grenzen der
Expression von bestimmter paraloger Gruppen von Hox-Genen (Hox5/6 und Hox9/10) wurden auf die
Wirbeltyp-Domanen abgebildet. Eine Zusammenfassung der Hox-Genexpression entlang der antero-
posterioren Achse des Mausmesoderms. Die anteriore Grenze der Expression jedes Gens ist durch
die roten Blocke dargestellt. Die Expression erstreckt sich in der Regel Gber eine gewisse Distanz
nach hinten, aber der hintere Rand der Expression kann schlecht definiert sein. Das Muster der Hox-
Genexpression gibt die regionale Identitat der Gewebe an verschiedenen Positionen an. Diese
Abbildung zeigt ein Gesamtbild der Hox-Genexpression und ist keine Momentaufnahme der
Genexpression zu einem bestimmten Zeitpunki.

Variationen in den Expressionsmustern all dieser Gene sorgen flir eine Variation der
Schwanzlange. Eine Forschungsgruppe untersuchte anhand von Mutationen bei
Mausen, welche Mutationen bei Kandidatengenen flr eine Verkirzung des Schwanzes
sorgen. Man hat 23 Mutationen identifiziert, und diese waren hauptsachlich auf Gene
beschrankt, die an der Achsenverlangerung beteiligt sind. Mindestens die Halfte der
Mutationen, die zu kurzen, fusionierten Schwanzen fihren, liegen im Notch/Wnt-Weg
der Somitengrenzbildung oder -differenzierung und fihren zu Veranderungen der
Somitenzahl oder -groRe. Mehrere der Mutationen fihren auch zu zusatzlichen
Knochenfusionen im Rumpfskelett, wie sie bei primitiven und modernen Végeln zu
beobachten sind. Vergleichbare Morphologien lassen sich schon experimentell (!)



durch ektopische Uberexpression von Hoxb13 oder Veranderungen des Retinséure-
Gradienten hervorrufen (Rashid et al. 2014, Abb. 16). Naturlich ist nicht eindeutig klar,
welche oder wie viele Mutationen in der frihen Evolution der Vogel auftraten, die den
Schwanz verkurzten. Naturlich muss man auch bedenken, dass ein Ruckschluss von
Mutationen bei modernen Mausen nicht zu 100% auf Vogel Ubertragbar ist, auch wenn
die Grundlagen der Ausbildung des Schwanzes sowohl embryologisch als auch
genetisch ahnlich sind.

Hoxb13 Ectopic
Overexpression

Hoxb13KO

Abb. 16: Experimentelle Manipulationen, die sich auf die Lange des Wirbeltierschwanzes auswirken.
(A) Zunehmende RA-Exposition bei Mauseembryonen flihrt zu einem fortschreitenden Verlust von
Schwanz- und Kreuzbeinwirbeln. s1 bezeichnet den ersten Kreuzbeinwirbel und c1 den ersten
Schwanzwirbel. Die Daten wurden von Shum et al. (1999) ibernommen. (B) Hoxb13-Knockout
(Hoxb13 KO) in der Maus erhoht die Anzahl der kaudalen Wirbel um 2 und verursacht mehr
tonnenformige statt sanduhrférmige Wirbel. Die Balken zeigen die experimentelle Markierung der
aquivalent nummerierten Wirbel an; Pfeilspitzen zeigen den Schwanzwirbel Nr. 30 sowohl bei Wildtyp
(WT) als auch bei Hoxb13 KO; Sternchen zeigen zwei zusatzliche Schwanzwirbel an. Die Daten
wurden von Economides et al. (2003) Gibernommen. (C) Die friihzeitige ektopische Uberexpression
von Hoxb13 in der Maus flihrt zu vorzeitig verkirzten Schwanzen. Daten angepasst aus Young et al.
(2009). RA, Retinolsaure.

Unabhangig davon ist anzumerken, dass von untersuchten Mutanten, bei denen die
hinteren Wirbelkorper verschmolzen sind, die meisten durch einzelne Mutationen
verursacht wurden und dass sie erhebliche phanotypische Veranderungen nicht nur
am Schwanz, sondern auch an anderen Teilen des Skeletts aufweisen. Andererseits
ist zu beachten, dass die meisten Mutanten, die fir diese Studie in Betracht gezogen
wurden, Mutationen in den genkodierenden Regionen aufweisen. Mutationen in CREs
hatten wahrscheinlich sowohl bei Mausen als auch bei frihen Végeln zu weniger
pleiotropen Effekten geflihrt. Die Art der potenziellen pleiotropen Effekte sollte jedoch
dennoch berucksichtigt werden, wenn es um die Frage der evolutionaren
morphologischen Veranderung geht. In diesem Fall spiegeln die pleiotropen Effekte
der Wirbelkorpermutationen eine Reihe von Veranderungen wider, die bei fruhen



Vogeln beobachtet wurden, und diese zusatzlichen Veranderungen traten im selben
Zeitrahmen auf wie der Ubergang zu verkiirzten Schwénzen. Da zu diesen pleiotropen
Effekten (zumindest bei der Maus) verschmolzene Wirbel gehdren, und zwar nicht nur
im Schwanz, sondern auch in den vorderen Regionen, konnten die bei den
Konfuziusornithiden, Enantiornithinen und Ornithurinen beobachteten
umfangreicheren Synsakralfusionen durch eine Wirbelkdrpermutation (oder
konvergent durch eine ahnliche Mutation) begunstigt worden sein. Eine zusatzliche
Fusion von Rippen oder Dornfortsatzen oder sogar von Fingern konnte ebenfalls
stattgefunden haben, was zusammen mit den anderen Phanotypen der Knochenfusion
und der Schwanzverkurzung das relativ plotzliche Auftreten dieser kurzschwanzigen
Vogel im Fossilbericht erklaren koénnte. Jeholornis und Confuciusornis waren
wahrscheinlich Zeitgenossen (Zhou & Zhang 2007), und Jeholornis wies
Flugstrukturen auf, die denen von Confuciusornis sehr ahnlich waren, sich aber in der
hinteren Korperhalfte erheblich unterschieden (Zhou & Zhang 2003a). Wenn bei
einem primitiven Vogel wie Jeholornis eine Wirbelfusionsmutation auftrat, bei der
zusatzliche Wirbel in seinem Synsakrum verschmolzen, der Schwanz gestutzt und
einige Rippen verschmolzen wurden, hatte das daraus resultierende Lebewesen eine
groRe Ahnlichkeit mit Confuciusornis gehabt. Sobald die Mutation(en) aufgetreten
war(en), wurde(n) sie wahrscheinlich in der Population durch die Vorteile, die sich aus
dem Flug und mdglicherweise aus der sexuellen Selektion ergaben, fixiert (Abb. 17).

Abb. 17: Jeholornis, Confuciusornis

Wenn wir auf der Grundlage der Daten Uber die Mausmutanten Vermutungen Uber die
wahrscheinliche Art der Mutation anstellen, die bei einem gefiederten Dinosaurier aus
der Gattung der Maniraptoren auf dem Weg zum Vogel auftrat, wirden wir annehmen,
dass eine oder mehrere Mutationen Gene veradnderten, die an der
Achsenverlangerung beteiligt waren. Es konnte eine beliebige Anzahl von
Achsenverlangerungsgenen betroffen sein, aber bei der Maus liegen die meisten
Mutationen, die distal verschmolzene Schwanzwirbel und verkirzte Schwanze
verursachen, im Notch/Wnt-Signalweg, in der Somitensegmentierung, der
Differenzierung oder der Somitengrenzbildung. Kunftige vergleichende Studien der



Signalkaskaden zwischen Vogeln, Langschwanzreptilien und Mausen sollten dazu
beitragen, diese lange verschollenen Mutationen aufzudecken und unser Verstandnis
der Evolution der Vogel aus den Maniraptoren zu erweitern.

Wie ein Vogel laufen

Vogel und Dinosaurier haben naturlich noch eine weitere Gemeinsamkeit: beide laufen
auf zwei Beinen, jedoch laufen sie unterschiedlich. Damit ein Zweibeiner in der Mitte
des Standes das Gleichgewicht halten kann, mussen die FuRRe direkt unter der Mitte
des Massenschwerpunkts platziert sein, so dass dessen Lage ein wichtiger Faktor ist,
der die Ausrichtung der Gliedmalen beeinflusst (Clarke et al 2006, Alexander 2006).

Lebende Vogel haben eine ungewdhnlich geduckte Haltung der Hinterbeine und eine
Fortbewegung, die sich von jenen der Nicht-Vogel-Theropoden unterscheidet (Abb.
18).
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Abb. 18: Unterschiede in der Fortbewegung bei Végeln und Nicht-Vogel-Theropoden.

Die Fortbewegung der Vogel wird haufig als ,kniegetrieben® charakterisiert, d. h. der
grolte Teil der Bewegung der Hinterbeine wird durch die Beugung des Knies erreicht,
die durch starke ,Hamstring“-Muskeln angetrieben wird. Die Hamstrings befinden sich
an der Ruckseite der Oberschenkel und sind flr die Streckung der Oberschenkel und
das Beugen des Knies zustandig (Gatesy 1990, 1999). Folglich haben Voégel eine
ungewohnlich gebeugte Korperhaltung mit einer stark gebeugten Hlfte und einem
waagerechten Oberschenkelknochen, wobei die Fule kranial, also in Kopfrichtung,
zur Hufte platziert sind.

Nicht-Vogel-Theropoden haben eine aufrechtere Kdrperhaltung und eine Bewegung
der Gliedmalen, die durch das Zurlckziehen des Oberschenkels angetrieben wird.
Die Bewegung war eher hiftbetrieben, hauptsachlich mithilfe des Musculus
caudofemoralis longus, ein grof3er Muskel, der sich vom Schwanz bis zum proximalen
Oberschenkelknochen und zum Knie erstreckt und den Oberschenkelknochen kraftvoll
zuruckzieht. Man geht davon aus, dass er bei ausgestorbenen Dinosauriern einen
grolleren Bewegungsumfang des Oberschenkels ermdglichte als bei Vogeln (Gatesy



1990, 1995, Hutchinson & Allen 2009). Inr Massenschwerpunkt ist weiter nach hinten
gelegen und haben vertikalere Oberschenkelknochen (Abb. 19). Dieser funktionelle
Unterschied in der Beinbewegung hat mit der Verlagerung des Massenschwerpunktes
zu tun: Vogel haben auller dem Pygostyl keine Schwanzwirbelsdule, wodurch
Koérperhaltung und Beinbewegung sich von denen der geschwanzten Theropoden
unterscheiden. Weiterhin ist die Verlagerung des Massenschwerpunkts nach vorne bei
Voégeln vor allem durch das grofere Brustbein bedingt (Allen et a. 2013).
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Abb. 19: Schematische Darstellung des Beckens, des Schwanzes und der Oberschenkelknochen von
vier Archosauriern in der posterolateralen Ansicht der rechten Seite. Die schwarzen Pfeile, die vom
Oberschenkelknochen zum Schwanz verlaufen, stellen den Kraftvektor des Caudofemoralis longus
(CFL) dar. Offene Pfeile zeigen die Wirkung des CFL auf den Oberschenkelknochen. a, Bei Echsen

mit stark abduzierten Oberschenkeln zieht der CFL den Oberschenkelknochen wahrend der

Fortbewegung zurtick und dreht ihn. Er ist auch an der seitlichen Beugung des Schwanzes beteiligt. b,

Bei Krokodilen sind die Oberschenkelknochen wahrend des hohen Ganges weiter adduziert. Der CFL

fungiert nach wie vor als Hauptretraktor des Oberschenkels und ist auch an der leichten Rotation des

Oberschenkels beteiligt. Seitliche Wellenbewegungen werden bei niedrigen Geschwindigkeiten
reduziert. ¢, Vorschlag fir einen CFL-Retraktionsmechanismus bei Theropoden mit vollstandig
adduzierten Gliedmalen. Der kraftige Schwanz dient als Gegengewicht zur vorderen Koérperhalfte. Die

Oberschenkelknochen sind anteroventral ausgerichtet und werden wahrend der Fortbewegung durch
die CFL zurtuickgezogen. Die Rotation der Oberschenkelknochen um die Langsachse ist gering und
die Wellenbildung wird minimiert, da der CFL den Schwanz nach unten und nicht zur Seite zieht. d,
Bei den heutigen Vogeln ist der Schwanz reduziert und der CFL ist klein oder nicht vorhanden. Der

Massenschwerpunkt liegt anterior, was die Oberschenkelknochen zwingt, sich mehr horizontal
auszurichten. Der Oberschenkelriickzug ist reduziert und wird durch die Kniebeugung als die primare
Fortbewegungsart.

Trotz Studien, die auf eine starke Korrelation zwischen morphologischen
Veranderungen und Haltungs- und Bewegungsmerkmalen bei Vogeln hindeuten, sind
jedoch direkte, experimentelle Beweise selten (Gatesy 1990, 1991, 1995, Allen et al.
2013, Hutchinson 2006, Hutchinson & Allen 2009, Hutchinson & Gatesy 2000).

Eine Studie von Carrano & Biewener im Jahr 1999 brachte kinstliche Schwéanze an
Huhnern an, wodurch der Massenschwerpunkt nach hinten verlagert wurde, in der
Hoffnung, eine theropodenahnliche Haltung und Fortbewegung der Gliedmalien zu
erreichen. Ihre Studie lieferte jedoch unerwartete Ergebnisse: Végel mit angebrachten
Schwanzen zeigten noch starker horizontal ausgerichtete Oberschenkel, wahrend bei



der Fortbewegung keine qualitativen Veranderungen im Vergleich zu nicht
manipulierten Hihnern beobachtet wurden (Carrano & Biewener 1999, Abb. 20).
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Abb. 20: Versuchsanordnung von Carrano & Biewener (1999). Versuchsaufbau und Ergebnisse der
Haltungsanderung. A: Kontroll-Vogel, mit Angabe der Position der HintergliedmafRen und
Massenschwerpunkt (CM Kreis). B: Experiment-Vogel, mit zusatzlichem Gewichtsapparat, der die
beabsichtigte Veranderung der CM und der Position der Hintergliedmafienknochen zeigt. C:
Experiment-Vogel, der die tatsachlichen Veranderungen der Position der Hintergliedmallen und des
CM zeigt. Alle Végel in linker Seitenansicht.

Eine weitere Arbeit aus dem Jahr 2014 von Grossi et al. (Grossi et al. 2014)
modifizierte diese Versuchsanordnung, in der den Huhnern schon kurz nach dem
Schlipfen ein klnstlicher Schwanz angesetzt wurde und den Tieren wahrend der
Ontogenese eine angemessene Bewegung ermoglicht wurde. anders als bei der
Studie von Carrano & Biewener (1999) hatten die Huhner groliere Gehege und mehr
Bewegungsmadglichkeiten. AuRerdem waren die klnstlichen Schwanze leichter
gebaut. Wahrend der Evolution der Végel kam es zu einem Verlust des Schwanzes
und damit einer Umstrukturierung der Beckenmuskulatur. Daher konnten die Vogel zu
schwere Schwanze nicht tragen, was zu den unerwarteten Ergebnissen bei Carrano
& Biewener (1990) flhrte. In der neuen Studie wurden diese Punkte beachtet und
trotz der Limitationen, dass es bei Vogeln zu Umbauten in der Beckenmuskulatur kam,
konnte hier eine Veranderung der Korperhaltung und Fortbewegung gemessen
werden, die auch fur nicht-Vogel-Theropoden angenommen werden (Abb. 21, 22). Die
Verschiebung des Massenschwerpunktes nach Hinten flhrte zu einer vertikaleren
Ausrichtung des Oberschenkelknochens beim Stehen und einer geringeren
Kniebeugung beim Gehen (vgl. Gatesy 1990, 1991, 1995, Hutchinson & Gatesy
2000).

A B
Control (C) Control-weight (CW) Experimental (E)

Abb. 21: Versuchsbedingungen und gemessene kinematische Parameter. (A) Schema der
Kontrolltiere (C, graue Hintergliedmalfen), der Tiere mit Kontroligewicht (CW, gelbe Hintergliedmalien)
und der Versuchstiere (E, orangefarbene Hintergliedmafen). Kontrollgewichtige Versuchstiere wurden

mit einem zusatzlichen Gewicht Uber dem Becken aufgezogen. Versuchstiere wurden mit einem
Holzstab aufgezogen, der in Knetmasse gesteckt und am Beckengirtel befestigt war. Abgebildet sind
Schatzungen des Massenschwerpunkts des Schwanzgertists (tCOM) sowie eines Kontrolltieres



(cCOM) und eines Versuchstiers (eCOM). (B) Diagramm der in dieser Studie verwendeten
Segmentwinkel (f, Femur; tt, Tibio-Tarsus; tm, Tarso-Metatarsus) und Gelenkwinkel (k, Knie; a,
Knochel).
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Abb. 22: Auswirkungen der zusatzlichen Masse und des experimentellen Schwanzes auf die Haltung
und Kinematik der Gliedmalen. (A) Diagramm mit der durchschnittlichen Haltung der Gliedmafien im
Stehen von Kontroll- (C), Kontrollgewicht- (CW) und Versuchstieren (E). Das Strichmannchen oben
zeigt die Ausrichtung der GliedmalRensegmente zwischen den Gruppen, um Haltungsunterschiede
zwischen den Behandlungen zu veranschaulichen. Die Knochen der Hintergliedmalien und die
Ausrichtung der Segmente sind wie in Abb. 21 farbkodiert. (B) Diagramm der durchschnittlichen
Haltung der Gliedmallen beim Aufsetzen (Beginn der Stlitzphase) und beim Abheben (Ende der
Stlitzphase) von Kontroll-, Kontrollgewicht- und Versuchstieren. (C) Femurwinkel wahrend der
Stltzphase bei Kontroll-, Kontrollgewicht- und Versuchstieren. Die Daten sind als Mittelwert + s.e.m.
angegeben.

Diese Ergebnisse deuten auf eine Verschiebung von der standardmaRigen,
kniegetriebenen bipedalen Fortbewegung der Vdgel zu einer mehr hiftgetriebenen
Fortbewegung hin, die typisch fur zweibeinige Nicht-Vogel-Theropoden ist.

Eine neure Studie (Allen et al. 2021) konnte nun mittels biomechanischer
Computermodelle zeigen, wie sich die Funktionen von 35 Beinmuskeln bei
Dinosauriern im Laufe der Evolution entwickelt haben. Die Forscher scannten
Dinosaurierfossilien ein und erzeugten von ihnen digitale 3D-Modelle. Anschlie3end
flugten sie Muskeln an den Hinterbeinen hinzu, wobei sie sich auf umfangreiche
Vorarbeiten stltzten, bei denen sie anhand der Narben auf den Fossilien und durch
Vergleiche mit lebenden Tieren herausfanden, wo diese Muskeln ansetzten. Die
Computermodelle berechneten dann die Hebelwirkung (mechanische Vorteile) der
Muskeln um die Gelenke herum, und statistische Analysen zeichneten die
Veranderungen dieser Funktionen im Laufe der Evolution der Dinosaurier auf. Die
Fahigkeit der Huftmuskulatur bei Nicht-Vogel-Dinosauriern den Koérper aufrecht zu
stiitzen und zu bewegen veranderte sich wahrend des Ubergangs zu den Végeln hin
zu der charakteristischen gebuckten Haltung moderner Vogel. Auch die Kniemuskeln
spiegeln diese Veranderungen wider: von einer hiftgesteuerten frihen
Fortbewegungsweise - wie bei lebenden Krokodilen - zu einer eher kniegesteuerten,
wie sie heute bei Vogeln zu beobachten ist. Die Uberraschendste Entdeckung war,
dass relativ groBwichsige, fleischfressende Dinosaurier, die wahrend der friihen
Jurazeit (vor etwa 200 Millionen Jahren) ihre Hinterbeine zum Laufen benutzten, eine
ungewohnlich spezialisierte Reihe von Muskelfunktionen entwickelten, die mit



beweglicheren Beingelenken Kkorrelierten, die moglicherweise mit der Aufnahme
grolderer Beute zusammenhingen - anders als bei der spateren Vogelstammlinie. Bei
der Vogelstammlinie wurde die vorherrschende Vorstellung Uber die Entwicklung der
Fortbewegung der Dinosaurier bestatigt: In dem Male wie diese Dinosaurier ihre
Schwanze reduzierten und ihre Vordergliedmalien veranderten, war die Haltung der
Beine allmahlich weniger aufrecht und mehr geblckt und wechselte von einem
haftgelenkgetriebenen zu einem kniegelenkgetriebenen Geh- und Laufmechanismus.
Die Computermodelle zeigen, dass die einzelnen Muskeln im Grof3en und Ganzen in
dieses Muster der allmahlichen Entwicklung passen (Abb. 23).

Abb. 23: Kladogram der Dinosaurier und ihrer Verwandten, wie er in der Studie verwendet wurde, mit
allen 13 Modellen, Artnamen und Namen der Gruppen am unteren Rand (rote Knoten) des Baums.
Averostra und Avetheropoda waren Vorfahren der theropoden Dinosaurier, die der Studie zufolge eine
besondere Spezialisierung der Hintergliedmalfien aufwiesen.

Der Vogelflug: nicht-reduzierbar komplex?

Wie ein Vogel zu Laufen ist das eine, wie einer zu fliegen aber was anderes. Die
Debatten Gber den Ursprung des Vogelflugs sind fast so alt wie die Idee, dass sich die
Vogel aus den Dinosauriern entwickelt haben. Zwei Theorien haben die Diskussion
seither beherrscht: die ,Bodentheorie” (Cursorialtheorie) und die ,Baumtheorie®
(Arborealtheorie). Nach der Bodentheorie haben sich die Végel aus kleinen, schnellen
am Boden laufenden Raubsauriern entwickelt. Die Baumtheorie besagt, dass sich der
Schlagflug aus dem Gleitflug von arborealen (baumkletternden) Tieren entwickelte.

Doch bevor wir die einzelnen Theorien naher vorstellen, sei die Frage erlaubt, wie
wahrscheinlich ist es, dass Dinosaurier Uberhaupt fliegen konnten? Um zu
suggerieren, die Evolution des Vogelflugs sei extrem unwahrscheinlich, wird von
Kreationisten gern behauptet, die Evolution hatte unzahlige Merkmalsanderungen und
Feinheiten im Bau des Gefieders, der Muskulatur, der Gliedmalen, des Skeletts, des
Verhaltens, der Datenverarbeitung im Gehirn usw. gleichzeitig berucksichtigen



mussen, um eine Flugfahigkeit zu erreichen. Die Fahigkeit zum Fliegen wird dabei als
nicht-reduzierbar komplex eingestuft und stelle daher ein klares Desing-Indiz dar (vgl.
Junker & Widenmeyer 2021).

Merkmale eines hochgradig spezialisierten Bewegungsapparats aufzulisten, mit
denen heutige Vogel ihren Schlagflug perfektionieren, ist das eine. Zu folgern, all diese
Merkmale seien fur einen rudimentaren Flug unentbehrlich und hatten nicht
unabhangig voneinander entstehen kdnnen, das andere. Betrachten wir uns doch mal
zwei Gattungen: Anchiornis und Archaeopteryx (Abb.24 und 25).

Abb. 25: (A) Morphologie des Urflligels (am Beispiel von Anchiornis), dessen Fliigel aus schlanken,
symmetrischen und wenig differenzierten Flugfedern besteht. (B) Fllgel der friihen Avialae (am
Beispiel von Archaeopteryx), bei denen die Federn Ianglich, breit und asymmetrisch sind. (C) Fligel
der Pygostylia (hier Confuciusornis), bei denen die primaren Remigien weiter verlangert und die
Deckfedern verkiirzt sind. Quelle: Longrich et al. 2012).

Anchiornis besal} zwar schon einige der aufgelisteten Merkmale. Doch ihm fehlten
noch zahlreiche Komponenten: Die Federn bestanden zu einem hohen Anteil noch aus
alpha-Keratin (Pan et al. 2019), weswegen ihnen die ,besonderen® biomechanischen



Eigenschaften heutiger Federn (Flexibilitat, Knickfestigkeit) nicht zukamen. lhre
Struktur wich auch deutlich vom ,zweckmafigen Feinbau“ moderner Federn ab. So
gibt es Hinweise darauf, dass die Federfahnen nicht geschlossen waren (Saitta et al.
2017, S. 276). Zudem besald Anchiornis, verglichen mit heutigen Vogeln, viel kirzere
Schwungfedern im Verhaltnis zur Lange des Oberarmknochens. Die Federn waren
symmetrisch, die Primar- und Sekundarfedern schmal und schwach (Longrich et al.
2012) und die verdeckten Federn noch nicht in gestaffelten Reihen angeordnet, was
auf eine geringe Differenzierung der Federn im Gefieder hinweist (Wang et al. 2017).
Zudem befanden sich die langsten Flugelfedern am Handgelenk, was den Fligel an
der Spitze zu einem wenig flugangepassten Profil verjungte (Hu et al. 2009).

Ob Archaeopteryx wirklich fliegen konnte ist umstritten. Studien haben gezeigt, dass
Archaeopteryx die Gehirnstrukturen und die Gleichgewichtssensoren im Innenohr
besal®, die Vogel zur Steuerung ihres Fluges verwenden (Alonso et al. 2004).
Archaeopteryx hatte auch eine Flugelfederanordnung wie moderne Vogel und ahnlich
asymmetrische Flugfedern an seinen Fligeln und seinem Schwanz. Allerdings fehlte
dem Archaeopteryx der Schultermechanismus, mit dem die Fligel moderner Vogel
schnelle, kraftige Aufwartsschlage erzeugen; dies konnte bedeuten, dass er und
andere fruhe Vogel nicht zum Schlagflug fahig waren und nur gleiten konnten (Senter
2006). Einer aktuelleren Studie zur Folge konnte zwar Archaeopteryx aktiv fliegen, die
sich aber von der moderner Végel unterscheidet (Voeten et al. 2018).

Die Entdeckung zahlreicher gefiederter Dinosaurier seit den frihen 1990er Jahren
bedeutet jedoch, dass der Archaeopteryx nicht mehr die Schllsselfigur in der Evolution
des Vogelflugs ist. Andere kleine gefiederte Coelurosaurier aus der Kreidezeit und dem
spaten Jura zeigen mogliche Vorlaufer des Vogelflugs. Dazu gehéren Rahonavis, ein
Bodenlaufer mit einer Velociraptor-ahnlichen, erhobenen Sichelklaue an der zweiten
Zehe, von dem einige Palaontologen annehmen, dass er besser an den Flug
angepasst war als Archaeopteryx (Chiappe 2007), Scansoriopteryx, ein auf Baume
kletternder Dinosaurier, der die Baumtheorie unterstiitzen konnte (Zhang et al. 2002),
und Microraptor, ebenfalls zum Klettern fahig und moéglicherweise zum aktiven Flug
fahig war, aber auch gut entwickelte Federn an den Beinen hatte, also quasi vier Fliigel
besal} (Chatterjee & Templin 2007). Bereits 1915 vertraten einige Wissenschaftler
die Ansicht, dass die Evolution des Vogelflugs moglicherweise ein vierfligeliges
Stadium durchlaufen hat (Beebe 1915, Abb. 26). Hartman et al. (2019) stellten fest,
dass sich der Flug bei den Paravianen wahrscheinlich finfmal und nicht nur einmal
entwickelt hat. Yi, Archaeopteryx, Rahonavis und Microraptor wurden daher als
Beispiele flur konvergente Evolution und nicht als Vorlaufer des Vogelflugs angesehen
(Abb. 27). Die angebliche Konvergenzproblematik haben wir an anderer Stelle schon
geklart.



Microraptor F P Ar pteryx iornithes Neog: ae

DROMAEOSAURIA | | ORNITHOTHORACES

TAVES

TEUMANIRAPTORA

height (m)

horizontal distance (m)

Abb. 26: oben: Ein einfaches Kladogramm der der Eumaniraptora, das die Verteilung der Beinfedern
ausgewabhlter Taxa zeigt (modifiziert aus Holtz 2007, Xu & Zhang 2005 und Zhang & Zhou 2004).
Bei Microraptor sind die Konturfedern an Femur, Tibia und Metatarsus vorhanden, aber nur die
Metatarsalfedern sind asymmetrisch und bilden den ventralen Flligel des Doppeldeckers; die Federn
an Femur und Tibia sind symmetrisch (Xu et al. 2003). Bei Pedopenna sind lange Metatarsalfedern
vorhanden, die den ventralen Fliigel des Doppeldeckers bilden, aber sie scheinen symmetrisch zu
sein (Xu & Zhang 2005). Bei Archaeopteryx sind lange Konturfedern an den Oberschenkeln und
Schienbeinen vorhanden, aber am Mittelfuld scheinen sie verloren gegangen zu sein (Longrich 2006).
In diesem Stadium fand wahrscheinlich die Entwicklung des Eindeckers statt. Bei einem unbenannten
Enantiornithes-Vogel sind lange Konturfedern an Femur und Tibia vorhanden, aber im Bereich des
MittelfuRes fehlen sie (Zhang & Zhou 2004). Bei modernen Greifvogeln wie dem Falken Falco sind
ahnliche Konturfedern an Oberschenkel und Schienbein vorhanden, um den Kérper stromlinienférmig
zu gestalten, aber die MittelfuRfedern sind im Allgemeinen reduziert oder fehlen. Unten: Gleitflug von
Microraptor. Kurve 1 zeigt den phugoiden Gleitflug. Kurve 2 zeigt einen schnellen Endanflug mit
hohem Widerstand. Kurve 3 zeigt den Gleitpfad mit eingeschaltetem Pitch-Dampfer. Kurve 4 zeigt eine
Fallschirmflugbahn.
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Abb. 27: Kladen, die potenziell flugfahige Taxa (rot) enthalten, sind erweitert, um ihre Position
innerhalb der flugunfahigen Taxa (schwarz) zu zeigen. Taxa, die sich in der Luft fortbewegen und
direkt mit der Kronengruppe der Aves verbunden sind, sind blau gefarbt. Zhongornis ist violett
eingefarbt, um die Ungewissheit zu verdeutlichen, die sich um dieses juvenile Exemplar rankt.
Gestrichelte Linien weisen auf Unsicherheiten hinsichtlich des Alters (Xiaotingia) oder der zugehérigen
Taxa hin (Koparion zu den Troodontiden und Nicht-Jehol-Taxa zu den Confuciusornithiformes).

Wir sehen also auf der einen Seite, dass urspringlichen flugfahigen Theropoden
etliche der oben angefiihrten Passungen fehlten oder fehlen konnten. Das heil3t, es
handelt sich um nachgelagerte, sukzessive Optimierungsschritte hoéherer Vogel.
Andererseits lassen sich die evolutionaren Wurzeln unzahliger Charakteristika, die
heute den Vogeln das Fliegen ermoglichen, bis zu den Nichtvogel-Dinosauriern
zurtickverfolgen. Der Fachmann spricht von glinstigen Exaptationen, die rickblickend
der Evolution des Flugs uberhaupt erst den Weg bahnten. Hier einige Beispiele
(Brusatte et al. 2015, Abb. 28): Die Bildung luftgeflllter Hohlknochen und eines
vogelahnlichen Lungen-Luftsacksystems nahm bei den ersten Echsenbecken-
Dinosauriern ihren Anfang. 100 Mio. Jahre vor dem Erscheinen der Végel bahnte sich
eine rasante Zunahme der Stoffwechsel- und Wachstumsraten sowie die Entwicklung
der typischen ,Durchflusslungen® an, womit die Vogel heute ihren Sauerstoffbedarf
decken. Auch dies war eine gunstige Voranpassung, die mit dem Fliegen nichts zu tun
hatte. Die langen Beine der spateren Vogel und ihre drei dinnen Hauptzehen
entstanden erstmals vor mehr als 230 Millionen Jahren. Dies ging mit der
Umgestaltung des ,Reptilien“-Kdrpers in aufrecht gehende Theropoden einher. Etwa
50 Mio. Jahre vor dem Auftreten der Vdgel verwuchsen die paarigen Schllsselbeine
zum Gabelbein. Vermutlich stabilisierten die wolfsgrollen Raptoren damit den



Schultergurtel beim ZerreilRen ihrer Beute. Bei ihren fliegenden Nachfahren hilft die
Neuerung, beim Flugelschlag Energie einzusparen.
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Abb. 28: oben: Die Phylogenie zeigt, wie sich die Vogel in den groReren Stammbaum der Wirbeltiere
einfigen und welche Beziehungen zwischen den friihesten Végeln und ihren engsten Verwandten,
den Dinosauriern, bestehen (basierend auf Brusatte et al. 2014 und anderen dort zitierten Studien).
Die Zeitskala ist in Millionen von Jahren angegeben; die dicke rote Linie kennzeichnet das
Massenaussterben an der Kreidezeit-Paldogen-Grenze, das durch einen Asteroideneinschlag
verursacht wurde (gekennzeichnet durch den Feuerball auf der rechten Seite); die Pfeile bezeichnen
Linien, die das Aussterben Uberlebt haben; die Kreise stellen Arten dar, die von einem bestimmten



Zeitpunkt an bekannt sind; die dicken Linienabschnitte der Zweige zeigen direkte fossile Belege und
die diinnen Linien sind zeitliche Verteilungen, die durch phylogenetische Geisterlinien impliziert
werden; Cz, kdnozoisches Intervall nach dem Aussterben am Ende der Kreidezeit. Die anatomischen
Merkmale im unteren Teil der Abbildung sind ungeféahr dort eingezeichnet, wo sie sich in der
Phylogenie entwickeln. Unten: Montage von vogelahnlichen Merkmalen bei Nicht-Vogel-Theropoden.
(A) Einfache fadenférmige ,Protofedern“ am Kopf des Compsognathiden Sinosauropteryx. (B) Grol3e,
verzweigte Federn, die einen Fligel an den Armen des Dromaeosauriers Zhenyuanlong suni bilden.
(C) Elterntier eines Oviraptorosauriers, das sein Nest mit grof3en Eiern ausbrttet. (D) Furcula des
Dromaeosauriers Bambiraptor feinbergorum. (E) Hohle Innenhéhle im Schienbein des
Tyrannosauriden Alioramus altai. (F,G) Pneumatische Foramina (durch Pfeile gekennzeichnet), wo
Luftsdcke die Knochen durchdrangen, in einem Halswirbel (F) und einer Rippe (G) des
Tyrannosauriden Alioramus altai. (H) Das rekonstruierte Gehirn des Troodontiden Zanabazar junior
(orange, Riechkolben; griin, Telencephalon; blau, Kleinhirn; rot, Mittelhirn; gelb, Hinterhirn). (1) Das
Gehirn des modernen Spechtes Melanerpes.

Generell sind auch Federn nicht zum Fliegen entwickelt worden. Federn sind bei
Coelurosauriern (einschlieRlich des fruhen Tyrannosauroiden Dilong) sehr haufig
(Prum 1999, Prum & Brush 2002, 2003, Roy et al. 2020, Benton et al. 2019,
Neukamm & Beyer 2023) und wie wir bereits in den vorherigen Beitrdgen mehrmals
verdeutlicht haben, sind moderne Vdgel eine Untergruppe der Coelurosaurier. Zu den
am weitesten verbreiteten urspringlichen Funktionen der Federn gehdren die
Warmeisolierung und das Imponiergehabe, wie bei den modernen Vdgeln, sie sind
also weit vor dem Vogelflug entstanden. Zudem zeigen neuere Hinweise, dass
Vogelfedern homolog zu den Reptilienschuppen sind (Musser et al. 2015).

Von den Baumen herunter oder vom Boden hinauf?

Ob der Vogelflug vom Boden aus oder Uber einen Fallschirm- und Gleitflug in den
Baumen seinen Anfang nahm, ist eine bislang offene Frage (Abb. 29). Die Boden-
Theorie Uber den Ursprung des Fliegens wurde erstmals von Samuel Wendell Williston
vorgeschlagen und von Baron Nopcsa weiter ausgearbeitet. Eine mogliche Hypothese
besagt, dass die Vorfahren der Voégel, kleine gefiederte, am Boden laufende
Raubsaurier waren, die bei der Verfolgung von Beutetieren ihre Vorderbeine fir das
Gleichgewicht nutzten, und dass sich die Vorderbeine und Federn spater so
entwickelten, dass sie den Gleitflug und spater den Schlagflug ermoéglichten (Lockley
et al. 2007, Fowler et al. 2011). Biomechanische Untersuchungen zeigen auf3erdem,
dass flugunfahige Tiere mit Konturfedern auch vom Boden aus, also laufend, einen
dynamischen Auftrieb erzeugen kénnen (Heers 2016). Mit ihrer Hilfe lassen sich
Hindernisse und kurze Distanzen gleitend oder flatternd Uberwinden. Zudem
ermdglicht der Auftrieb ein schnelleres, wendigeres Laufen. Kérpergrolie, Bein-Flugel-
Koordination, Muskelkapazitat, Flugellange und das Verhalten kdnnen so sukzessive
an die Erfordernisse eines immer ausdauernderen Flugs angepasst worden sein
(Heers et al. 2018).

Die meisten Versionen der Baumhypothese besagen, dass die Vorfahren der Vogel
sehr kleine Dinosaurier waren, die in Baumen lebten und von Ast zu Ast sprangen.
Diese kleinen Dinosaurier besalien bereits Federn, die von der Evolution Gbernommen
wurden, um langere, steifere Formen zu entwickeln, die fir die Aerodynamik nitzlich
waren und schlieBlich zu Flugeln fuhrten. Die Flugel hatten sich dann weiterentwickelt



und waren zunehmend verfeinert worden, um dem Springer mehr Kontrolle zu geben,
Fallschirme zu bauen, zu gleiten und schrittweise zu fliegen. Diese Hypothese besagt
auch, dass die Aerodynamik von solchen baumlebenden Tieren weitaus
energieeffizienter ist, da diese Tiere einfach fallen, um eine minimale
Gleitgeschwindigkeit zu erreichen (Chatterjee & Templin 2004, Tarsitano et al.
2000). Mehrere kleine befiederte Theropoden wurden als mogliche baumbewohnende
und/oder aerodynamische Anpassungen interpretiert. Dazu gehdren Scansoriopteryx,
Microraptor oder Anchiornis. Die Analyse der Proportionen der Zehenknochen von
Archaeopteryx und Confuciusornis im Vergleich zu denen der bodenlebenden Arten
legt nahe, dass sie sowohl auf dem Boden als auch auf Baumen gelebt haben konnten
(Hopson 2001). Eine andere Studie (Glenn & Bennett 2007) legt nahe, dass die
frGhesten Vogel und ihre unmittelbaren Vorfahren nicht auf Baume kletterten. In dieser
Studie wurde festgestellt, dass die Krimmung der Zehenkrallen der frihen Vogel eher
der von modernen bodenlebenden Vogeln als der von Baumvogeln gleicht.
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Abb. 29: Hypothesen zur Entstehung des Vogelfluges.



Beide Hypothesen mussen sich aber nicht ausschlieRen. Neuere biophysikalische
Berechnungen zeigen, dass Aufwinde an Hangen, Bergflanken oder Steilkisten
ausreichten, um kleine gefiederte Paravianer vom Boden aus bis in die Baume zu
tragen (Shahid et al. 2019, Abb. 30). Der meteorologische Aspekt beseitigt die bis dato
bestehenden Schwachstellen in beiden Szenarien und bringt die scheinbaren
Gegensatze zwischen der ,Bodentheorie“ und der ,Baumtheorie” zum Verschwinden:
Je nach Windbedingungen glitten die Paravianer sowohl aufwarts als auch abwarts
und bendtigten weder Kletterhilfen noch eine ausgepragte Lauf- und Flugmuskulatur.
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Abb. 30: oben: Mechanismus des Windes: (a) hangaufwarts; (b) hangabwarts. Unten: Prozess des
Baumgleitens: (a) Ein Theropode, der mit dem Fallschirm vom Ast eines Baumes auf den Boden
springt; (b) Versuch, von einem Baum zu einem anderen zu gleiten; (c) Der Theropode konnte von der
héheren Position eines Baumes zur niedrigeren Position eines anderen gleiten; (d) Der Theropode
konnte seine Flugbahn andern, indem er seine Ausrichtung wahrend des Gleitens so anpasste, dass
die resultierende Kraft ihn an eine bestimmte Position heben konnte.



Eine dritte Theorie ist die ,wing-assisted incline running®, kurz WAIR, die eine Variante
der Bodentheorie ist und besagt, dass die Flugel ihre aerodynamischen Funktionen
aufgrund der Notwendigkeit entwickelten, sehr steile Hange wie Baume schnell
hinaufzulaufen, was kleinen gefiederten Dinosauriern helfen wirde, vor Raubtieren zu
entkommen. Solche Verhaltensweisen wurden bei Chukarhuhn-Kuken beobachtet
(Dial 2003, Bundle & Dial 2003, Tobalske& Dial 2007, Abb. 31). Sie wurde spater
auch bei anderen Hihnervogeln und Tauben beobachtet (Jackson et al. 2011, Dial &
Jackson 2010).
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Abb. 31: Uberblick liber die Fliigelbewegungen wahrend des WAIR und die vorgeschlagenen
Ubergange, die mit der Hypothese des WAIR-Ursprungs des Fluges einhergehen. (A und B) Végel,
die Uber ebene Untergriinde oder flache Steigungen laufen, setzen ihre Fllgel nicht zur Unterstitzung
des Laufens ein. Doch selbst eine teilweise Fligelentwicklung unterstitzt die Individuen bei der
Fortbewegung in Hanglagen (45°) (C). (C und D) Ein Teil des Flugelschlagzyklus (bis zu 30 %)
beinhaltet aerodynamische oder Tragheitskrafte, die auf die geneigte Oberflache und nicht in den
Himmel gerichtet sind, was ausreicht, um die Traktion der Hintergliedmafien beim WAIR zu
verstarken. (D bis F) Bei der Bewaltigung vertikaler Steigungen erreichen die Vogel eine transversale
(dorsoventrale) Fliigelbewegung, die die fur den Luftflug erforderlich ist. Quelle: Dial (2003).

Diese Hypothese besagt, dass die sich entwickelnden Fligel der Theropoden-
Dinosaurier dazu dienten, das Tier auf ahnliche Weise wie moderne Vdgel an Hangen
oder Baumen hinaufzutreiben, und dass sich daraus schlie3lich der Schlagflug
entwickelte (Bicudo 2010, Dial 2003). Bei der Aufstellung der Hypothese wurde
vorgeschlagen, dass WAIR moglicherweise von gefiederten Theropoden wie
Caudipteryx zur Entwicklung des Flugs genutzt wurde. Das Modell stand eine Zeit lang
im Rampenlicht, da es eine gute Erklarung dafiir zu liefern schien, wie Maniraptoren
ihre ersten Flugversuche unternommen haben konnten. Die Dinge gerieten ins
Wanken, als klar wurde, wie sehr ein Vogel auf das Fliegen spezialisiert sein muss,
damit WAIR funktioniert.



Ein mogliches Problem mit der WAIR-Hypothese ist, dass den fruhen Vogeln,
einschliellich des Archaeopteryx, der Schultermechanismus fehlte, mit dem die Flugel
der modernen Vogel schnelle, kraftige Aufwartsschlage erzeugen (Senter 2006).

Ist ein Ubergang von Gleitflug zum Schlagflug méglich?

Kreationisten argumentieren jedoch, unabhangig davon welche Hypothese nun die
richtige zur Entstehung des Vogelflugs sei, dass die Entwicklung des aktiven Flugs
(Schlagflugs) aus dem Gleitflug problematisch sei, da fiir den Ubergang
uniiberwindbare Hirden vorhanden seien. Der Ubergang sei also zu kompliziert und
die Selektionsbedingungen seien zu unterschiedlich und die Kontrollmechanismen zu
aufwandig (vgl. Junker 2019).

Diese Argumente stutzen sich meist auf veraltete Quellen, denn biomechanische
Studien haben schon langst gezeigt, dass es zwischen Gleit- und Schlagflug ein
funktionelles Kontinuum mit graduellen Anpassungsmaoglichkeiten gibt.

Theoretische Modelle wie auch Experimente mit Schlagflugrobotern zeigen, dass
selbst ein schwaches Schlagen mit niedriger Amplitude genug Schub erzeugen kann,
um einen Nutzen daraus zu ziehen, selbst wenn ein solches Schlagen zu schwach ist,
um einen Horizontalflug aufrechtzuerhalten. Diese Ergebnisse bedeuten, dass wir das
Gleiten im Vergleich zum Flug mit voller Kraft — den Schlagflug, wie er von lebenden
Vogeln, Fledermausen und Insekten praktiziert wird — als zwei Extreme in einem
Kontinuum betrachten mussen. Zwischen diesen Extremen kdnnten die Tiere das
Schlagen mit einer Reihe von Vorteilen verbinden — angefangen von schwachem
Flattern, um den Gleitflug etwas zu verlangern, bis hin zu starkerem Schlagen, um die
Gleitstrecke um das Flnf- oder Zehnfache zu erhéhen (Alexander 2015).

Anders gesagt, bei der ,stark abgewandelten® Physiologie der aktiven Flieger kann es
sich durchaus um graduelle Optimierungen von zuvor bestehenden Skelett- und
Federstrukturen handeln. Archaeopteryx etwa besal} noch keinen Brustbeinkamm, an
dem bei Vogeln die kraftige Muskulatur fir den Schlagflug ansetzt. Auch der starre
Schultergirtel lie® noch keinen ausdauernden Schlagflug zu. Trotzdem gibt es
Hinweise, dass er kein reiner Gleiter mehr war, sondern schon zeitweise aktiv flog
(Voeten et al. 2018). Anchiornis besal} ein noch geringeres Schlagflug-Potenzial als
Archaeopteryx (Pittman et al. 2022) und Eosinopteryx (Godefroit et al. 2013a),
Aurornis (Godefroit et al. 2013b) sowie Xiaotingia (Xu et al. 2011) ein nochmals
geringeres (Abb. 32).
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Abb. 32: einige Vertreter der Familie der Anchiornithidae, die ein geringeres Schlagflugpotenzial
haben als Archaeopteryx.

Zudem geht die Forschung davon aus, dass der Flugapparat mesozoischer Paravianer
inklusive Archaeopteryx von Natur aus stabil war; erst die hochgradig
mandovrierfahigen Systeme moderner Vogel erfordern aktive Kontrollmechanismen
(Maynard Smith 1952, Alexander 2015). Mit anderen Worten: Eingebaute Stabilitat
und hohe Mandvrierfahigkeit sind gegensatzliche Eigenschaften. Die aktiven
Kontrollmechanismen im Nervensystem moderner Vogel erweisen sich als evolutionar
neue und stark abgeleitete Spezialisierungen. Im Ubrigen zeigen schon diverse
Ameisen, die keinerlei aerodynamische Anpassungen zeigen, Kontrollmechanismen in
rudimentarster Form (Alexander 2015). Fallen sie vom Baum, behalten sie die
Orientierung Uber ihre Position und kénnen beim Sturz in die Tiefe ihre Fallrichtung
beeinflussen. Was bedeutet das flr die Evolution der Vdgel? Wenn zahlreiche auf
Baumen lebende Tiere solche Fahigkeiten besitzen und wenn einige dieser Tiere
einem Selektionsdruck ausgesetzt waren, Stirze in einen Gleitflug zu verwandeln,
dann hatten sie einen Vorsprung in der Evolution eines noch effektiveren Gleitfluges.
(Alexander 2015)

Abschluss

Die Behauptung, die einzelnen Module des ,Vogelbauplans® kdnnten nicht isoliert
voneinander entstanden sein, ist also Unsinn: Die Theropoden-Fossilien lassen sich in
eine Reihenfolge bringen, in der sich die ,nichtreduzierbar komplexe*
~,Gesamtorganisation® der Vogel in einer Serie von Merkmals-Additionen auflést. Man
findet keine Vogel, die sich wesensmalflig von Dinosauriern unterscheiden wiurden,
sondern nur abgestufte Ahnlichkeiten innerhalb der Dinosaurier-Klade. Diese
abgestuften Ahnlichkeiten deuten darauf hin, dass die Evolution von so
charakteristischen Vogelmerkmalen wie Federn und Fligeln nicht von der Selektion
auf aerodynamische Eigenschaften hin gepragt war.



Vielmehr entwickelten sie sich aus anderen Grinden wie Balz, Imponier- oder
Brutverhalten (Brusatte 2017). Die Evolution scherte sich nicht um die ,irreduzible
Komplexitat® eines (noch nicht existenten) Flugapparats. Sie addierte in der
Dinosaurierlinie einfach ein Merkmal nach dem anderen und befand die Ergebnisse in
wechselnden Kontexten fur tauglich. Dabei wurden ganz beildufig die
Voraussetzungen fur einen rudimentaren Flug geschaffen, ohne dass dies intendiert
oder absehbar war.

Eigentlich haben wir es jetzt: die meisten Argumente, warum Vogel Dinosaurier sind,
sind ausreichend dokumentiert und das in sieben Episoden. Eigentlich kdnnten wir hier
aufhoren, doch noch eine Bonus-Episode ist in Planung. Denn nicht jeder
Palaontologe ist von den Argumenten Uberzeugt: eine kleine Minderheit, die sich um
Alan Feduccia schart lehnt es vehement ab, Vdgel als eine Untergruppe der
Dinosaurier zu betrachten. Das ein oder andere Mal wurde er und einige seiner
Argumente angesprochen. Es gibt aber noch einige Kleinigkeiten, die wir uns in der
letzten Episode nochmal naher anschauen wollen.
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