PALAONTOLOGIE

Vogelmerkmale bei Dinosauriern

Vorlauferstadien oder Konvergenzen?

,Vogel sind Dinosaurier” —das ist heute die kaum angefochtene Lehrmeinung zum

Ursprung der Vogel. Die wichtigste Begrindung: Die meisten vogeltypischen Merk-

male seien schrittweise bei Dinosauriern entstanden. Eine genauere Analyse der

fossilen Uberlieferung offenbart jedoch ein anderes Bild.

Reinhard Junker

Hinweis zu den Anmer-
kungen: Die Anmerkun-
gen enthalten vor allem
Originalzitate; sie sind als
Zusatzmaterial verfuigbar
unter www.si-journal.de/
jg27/heft2/dino-voegel.
pdf.

Mit einem Stern* verse-
hene Begriffe werden
im Glossar erklart.

Abb. 1 Uberblick tiber typi-
sche Vogelmerkmale (nicht
vollstandig): In der Analyse
(JUNKER 2019) wurden die
blau gesetzten Merkmale
berticksichtigt. In diesem
Beitrag wird eine reprasen-
tative Auswahl vorgestellt
und diskutiert.

(Skelett: CC BY 2.5)

Einleitung

,»,Vogel sind heute lebende Dinosaurier (Erick-
soN et al. 2017). ,,In Wahrheit sind Végel Dino-
saurier (BrRusaTTE 2017a, 531). Man mag diese
Gleichsetzung von Végeln und Dinosauriern
sonderbar oder gar abwegig finden, aber in den
letzten Jahrzehnten hat sich die mutmalBliche
Abstammung der Vogel von Dinosauriern als
einer der populirsten evolutioniren Uberginge
in der Fachwelt fast unangefochten etabliert.2
In den letzten Jahren wurde eine Reihe von
Studien veroffentlicht, die einen schrittweisen
Ubergang von Dinosauriern zu Vogeln doku-
mentieren sollen (vgl. Abb. 2). Die Merkmale,
die charakteristisch fir Vogel sind (vgl. Abb. 1),
seien im Wesentlichen in unterschiedlicher
Hiufigkeit bereits bei verschiedenen Dino-
saurier-Gattungen aus mehreren Familien der
Theropoden ausgebildet gewesen (vgl. Abb. 3).
Man koénne daher heute keine Grenze mehr
zwischen Dinosauriern und Vogeln ziehen
(Brusarte 2017a, 553). Zu den vogeltypischen
Merkmalen bei Dinosauriern gehdren allen
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voran Federn oder federartige Korperanhinge4,
das Gabelbein (Furkula), ein groBes Brustbein,
verknocherte Brustbeinplatten, ein vergroBerter
Encephalisations-Quotient, lange Arme, der
Bau des Handgelenks5, eine dreifingrige Hand
mit langem zweitem Finger®, hohle Knochen,
das Luftsacksystem, hakenformige, nach hinten
gerichtete Fortsitze an den vorderen Rippen?,
ein nach hinten gerichtetes Schambein, zwei-
beinige Fortbewegung, lange Hinterbeine mit
dreizehigem Ful3, ein reduziertes Wadenbein,
verschmolzene Schwanzwirbel, Brutpflege, eine
deutlich verringerte KorpergroBBe und andere
(Pap1aN & CHIAPPE 1998, 44; OrGAN et al. 2007;
Xu 2006; Xu et al. 2014; vgl. Abb. 1).

Umgekehrt besitzen viele Vogel aus dem
Oberjura (allen voran der bertthmte ,,Urvogel*
Archaeopteryx) und aus der Unterkreide Merkmale,
die fur heutige Vogel untypisch sind, jedoch bei
vielen Theropoden-Gattungen ausgebildet sind.
Dazu gehort der verbreitete Besitz von Zihnen,
eine lange Schwanzwirbelsiule (bei Archaeopteryx
und Jeholornis), das Fehlen eines Brustbeinkiels,
relativ wenige Knochenverwachsungen und
weitere Merkmale.

So gesehen scheint es gut begriindet, dass es
einen fast durchgehend graduellen Ubergang von
theropoden Dinosauriern zu den Vogeln gibt.
Diese Einschitzung wird dadurch unterstiitzt,
dass innerhalb der einzelnen relevanten Merk-
male auch noch unterschiedliche Ausprigungen
vorkommen, beispielsweise ein unterschiedliches
Ausmal der Reduktion von Zihnen oder unter-
schiedlich ausgeprigte Pygostyle* (s.u.).

Doch dieses Bild ist unvollstindig und da-
durch mehr oder weniger irreflihrend und zwar
aus folgenden Griinden:

1. Viele Vogelmerkmale bei Dinosauriern
treten mehrfach unabhingig (konvergent*)
auf, also nicht nur in einer einzigen, sondern
in verschiedenen Linien ohne gemeinsamen
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Vorfahren. Dementsprechend sind die einzelnen
Vogelmerkmale teilweise auf verschiedenen Asten
der Theropoden verteilt (Abb. 3).

2. Die stratigraphischen* Positionen der
Dinosaurier-Gattungen, die eine unterschied-
liche Anzahl vogeltypischer Merkmale besitzen,
entsprechen vielfach nicht den evolutionir an-
zunehmenden zeitlichen Abfolgen (vgl. Abb. 3).

3. Entsprechendes gilt flir Dinosauriermerk-
male und ihre Abfolgen bei den Oberjura- und
Unterkreidevogeln.

4. Manche Gattungen, die als Vogelvorlaufer
interpretiert werden, konnten sekundir flug-
unfihige Vogel sein. Deren Merkmale wiirden
in diesem Falle als Belege flir einen schritt-
weisen Ubergang von Dinosauriern zu Vogeln
ausscheiden.

5.Bei manchen Merkmalen gibt es mehr oder
weniger markante Spriinge (wo schrittweiser
Umbau funktionell problematisch wire).

Diese Situation auBert sich z.B. darin, dass
keine konkrete Gattung als (letzter) Vorfahr der
Vogel angegeben werden kann: ,,Obwohl prak-
tisch alle neueren Analysen die Dromaecosauridae
oder Troodontidae ... als Schwestergruppe der
Vogel ausweisen, ist keiner von beiden wirk-
lich der Vorfahre, und daher konnen bekannte
Formen wie Deinonychus oder Tioodon nur als
Modelle flir den wahren Vogelvorfahren dienen®
(WrtMER 2002, 168).

Kompakt

In den letzten Jahrzehnten hat sich die mutmaRliche Abstammung der Vogel von
Dinosauriern als einer der popularsten evolutionaren Ubergénge etabliert. Als Begriin-
dung wird daflir genannt, dass ein Grofteil von Vogelmerkmalen bei verschiedenen
Theropoden-Dinosauriern vertreten sei. Es kdnne an Fossilien nachvollzogen werden,
dass Vogelmerkmale schrittweise aufgetreten seien.

Eine detaillierte Analyse zeigt jedoch, dass zahlreiche vogeltypische Merkmale, die
bei Theropoden-Dinosauriern vorkommen, evolutionstheoretisch gedeutet mehrfach
unabhangig entstanden sein miissen. Gemaf aktueller Phylogenien® und nach dem
Fossilbefund waren einige dieser Merkmale an der Basis der jeweiligen Gruppen gar
nicht ausgepragt. Teilweise werden entsprechend je nach zugrundgelegtem Merkmal
verschiedene Verwandtschaftsverhaltnisse nahegelegt, was mit vernetzten, mosaik-
artigen Merkmalsbeziehungen einhergeht und einem einfachen Verzweigungsschema
(,Stammbaum®) widerspricht. Diese haufig mosaikartige Verteilung begiinstigt auch
die umstrittene Deutung, dass manche Gattungen, die als Vogelvorlaufer interpretiert
werden, in Wirklichkeit sekundar flugunfahige Vogel sein konnten. Deren Merkmale
wiirden in diesem Falle als Belege fiir einen schrittweisen Ubergang von Dinosauriern
zu Vogeln ausscheiden.

Aufgrund dieser Befunde wird die Behauptung eines schrittweisen evolutionaren
,Aufbaus” des Vogelbauplans anhand des Fossilbefundes stark in Frage gestellt und
sie wird bei zahlreichen Merkmalen durch den Fossilbefund kaum unterstiitzt. Die
meisten Theropoden-Dinosaurier-Gattungen, die vogelartige Merkmale besitzen, sind
zudem geologisch (z.T. deutlich) jlinger als die geologisch dltesten Vogel.

Unterschiede zwischen haarartigen, flaumigen
(ggt. verzweigten) oder borstenartigen Anhingen
einerseits und flichigen, flugtauglichen Federn
andererseits (Uberblick und Quellenbelege:
Junker 2017). Nach BrusatTe (2017b, 792)
war die Entwicklung der Flugfihigkeit ,,cha-
otisch*; verschiedene Dinosaurier hitten mit
verschiedenen luftgestiitzten Verhaltensweisen

Zitate zu schrittweisem
Erwerb von Vogelmerk-
malen finden sich im

Online-Zusatzmaterial.

und verschiedenen Feder-Anordnungen ,,ex-
perimentiert®, bis schlieBlich nur die modernen
Vogel tiberlebt haben.® Abgesehen davon, dass
der Begriff ,,experimentieren evolutions-

Abb. 2 Beispiel einer Darstel-
lung eines schrittweisen Er-
werbs von Vogelmerkmalen
bei Theropoden-Dinosau-
riern. (Nach Xu 2006)

Vogelmerkmale bei Theropoden:
Vorlaufer oder Konvergenzen?

Im Folgenden soll an vier wichtigen vogeltypi-
schen Merkmalen bei Gattungen, die zu Dino-
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stammesgeschichtlichen R ekonstruktionen? Be-
trachtet werden Federn, Furkula, Hornschnabel

und Pygostyl. Diese Merkmale sowie elf weitere
werden in JUNKER (2019) austtihrlicher diskutiert.
Hier erfolgt eine kompakte Darstellung von vier

t

reprisentativen Merkmalen. Flugfedern
?beweglicher Schadel
Schlagflug
ey . . Konturfedern RER
Federtypen und Flugfahigkeit Pygostyl

Arm-Faltungs-
mechanismus
opisthopubisches
Becken

Bei einer groBen Anzahl von Theropodengattun-

vogelahnliche
Bezahnung

Protofedern

gen, die systematisch in die Nihe der Vogel ge-

stellt werden, wurden haarartige oder federihn-
liche Anhinge oder auch echte flichige Federn
fossil nachgewiesen. Dabei bestehen deutliche
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Glossar

abgeleitet: im Stammbaum weit oben
stehend, ,hoherentwickelt®.
Cladogramm: Gabelig-verzweigte Dar-
stellung von Ahnlichkeitsbeziehungen.
Enantiornithes: Nur in Sedimenten der
Kreide fossil Uberlieferte Vogelgruppe,
deren besonderes Kennzeichen die Ge-
lenkverbindung zwischen Schulterblatt
und Rabenbein ist. Am Schulterblatt
befindet sich eine Gelenkpfanne und
am Rabenbein ein Gelenkzapfen,anders
herum als bei anderen Vogelgruppen.
Furkula: Gabelbein; bei Vogeln und
einigen Dinosauriern aus den zwei
Schlusselbeinen verschmolzenes, gabelig
geformtes Knochenelement
Gegenvogel: — Enantiornithes
Grundtyp: Arten, die direkt oder in-
direkt kreuzbar sind, gehoren zu einem
Grundtyp.

Konvergenz: gleichartige Auspragung
von Strukturen abstammungsmaRig
nicht verwandter Organismen, die evo-
lutionstheoretisch als unabhangig ent-
standen interpretiert werden.
Ornithuren: ,Vogelschwanze®; Vogel
mit Facherschwanz, zu denen auch die

heutigen Vogel gehodren; ab der Unter-
kreide fossil tiberliefert.

Paraves: Vogel und ihre evolutionsthe-
oretisch nachstverwandten Gruppen:
Ublicherweise werden die Deinonycho-
saurier (Troodontidae und Dromaeo-
sauridae) dazu gerechnet (vgl. Abb. 3).
Phylogenie: Evolutionstheoretisch re-
konstruierte Abstammungsabfolge,
ermittelt durch cladistische Analysen.
plesiomorph: Bezeichnung fiir ein Merk-
mal oder einen Merkmalszustand, das
bzw. der evolutionstheoretisch als pri-
mitiv bzw. urspriinglich gewertet wird.
Pygostyl: Durch die Verschmelzung meh-
rerer Wirbel gebildeter Knochen am Ende
der Wirbelsdule von Vogeln.
Pygostylia: Vogel, die ein — Pygostyl
besitzen

Stratigraphie: Schichtbeschreibung,
Abfolge von geologischen Sediment-
schichten

Taxon (pl.Taxa): Einheit der Klassifikation,
seien es Arten, Gattungen, Familien oder
andere Gruppen von Lebewesen, die
gewohnlich als abstammungsbedingte
Einheiten angesehen werden.

Abb. 3 Zeitskaliertes Clado-
gramm der Theropoden-
Dinosaurier-Gruppen und
Vogel und Zusammenschau
der konvergenten Verteilung
einiger vogeltypischer Merk-
male.

Die stammesgeschichtlichen
Rekonstruktionen verschie-
dener Bearbeiter ergeben
haufig unterschiedliche
Anordnungen einzelner
Gruppen. An der vielfachen
Konvergenz andern die
verschiedenen Cladogramm-
Varianten jedoch nichts. Die
Merkmalsverteilungen sind
vielfach so unsystematisch,
dass die Annahme zahlrei-
cher Konvergenzen in jedem
Fall unvermeidbar ist.

MrJ: Millionen radiometrische
Jahre. Arctometatarsaler Fuf
ist eine spezielle Form des
FuRes. (Nach zahlreichen
Quellen zusammengestellt,
vgl. JUNKER 2019)
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theoretisch hochst problematisch ist, geht aus
diesem Zitat hervor, dass von einer linearen,
schrittweisen Entwicklung nicht die Rede sein
kann.Vielmehr sind (in evolutionstheoretischer
Lesart) in verschiedenen Linien unterschiedliche
Ausprigungen von Flugfihigkeit anzutreften, die
mindestens zum Teil nicht in eine evolutionire
Abfolge gebracht werden konnen.

Legt man die vielen Bauplanunterschiede un-
ter den geflligelten Paraves* und den in Oberjura
und Unterkreide tberlieferten Vogeln zugrun-
de, folgt daraus gemil evolutionstheoretischen

Prinzipien, dass der aktive Flug nicht nur einmal,
sondern in verschiedenen Gruppen unabhingig
entstanden ist (BrusarTe 2017b, 793; WANG et
al. 2019)10 — vor nicht allzu langer Zeit wire
die Moglichkeit einer mehrfach unabhingigen
Entstehung des aktiven Vogelflugs evolutionsthe-
oretisch noch ausgeschlossen worden.

Dazu kommt, dass gerade am Anfang der
mutmaBlichen Evolution der Vogel eine grofle
Vielfalt von Federtypen fossil tiberliefert ist,auch
solche, die sonst und unter heutigen Vogeln nicht
bekannt sind. Das gilt z.B. fir den Troodontiden
Anchiornis, der u.a. einen Federtyp besal}, der
weder typisch daunenartig war noch in seiner
Form typische Kennzeichen einer Konturfeder
aufwies und auch nicht intermediir zwischen
diesen beiden Federtypen ausgeprigt war (SAITTA
et al. 2017, Abb. 4a). Zudem war das gesamte
Federkleid von Anchiornis ebenso einzigartig wie
dasjenige der jiingst entdeckten Gattung Serikor-
nis (LEFEVRE et al. 2017) aus derselben Familie
mit wiederum anderem Merkmalsmosaik beziig-
lich der Befiederung, das evolutionstheoretisch
schwer eingeordnet werden kann.!!

Weiterhin wurden bei mehreren Gattungen
des Oberjura und der Unterkreide bandartige
Federn entdeckt (Abb. 4b), die so unsystematisch
verteilt sind, dass evolutionstheoretisch eine min-
destens vier Mal unabhingige Entstehung dieses
Federtyps angenommen werden muss (XU et al.
2010).Bei Protopteryx waren die Schwanzfedern
ungewohnlich und einmalig ausgebildet: Sie
waren im korpernahen Bereich unverzweigt
(ZuanG & Zuou 2000, 195712). Weitere Feder-
typen sind verlingerte breite fadenformige
Federn beim Therizinosaurier Beipiaosaurus (XU
et al. 2009, Abb. 4c) und eine bisher unbekannte
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Ausprigung bei der Unterkreide-Gattung Crura-
lispennia aus der Gruppe der Gegenvogel*. Deren
Federn waren im korpernahen Bereich draht-
artig und besaen distal fidige Spitzen (WANG
et al. 2017; Abb. 4d). Eine groBere Vielfalt von
Federtypen als heute war friih etabliert!3 und trat
recht abrupt auf. Und sie lisst sich nicht ohne
Weiteres in ein evolutionstheoretisches Schema
einfligen. Auch andere Gefiedermerkmale tre-
ten teils unsystematisch auf und erfordern die
Annahme von Konvergenzen (Beingefieder,
gegabelte Schwanzfedern; Daumenfittich).

Aktuelle Cladogramme* (Abb. 5) verdeut-
lichen die unsystematische Verteilung verschie-
dener Federtypen und Arten der Befiederung.
Eine enorme Vielfalt von Schwanztypen kam
bei Theropoden-Gattungen und Végeln der
Unterkreide relativ zeitgleich vor und kann nur
mit vielen Konvergenzen und / oder Riickent-
wicklungen in evolutionire Abfolgen eingeord-
net werden.

Zahne und Schnabel

Ein herausragendes Merkmal der Vogel ist der
Schnabel. ,,Abgesehen von den Federn ist der
Schnabel sicherlich das typischste vogelihn-
liche Merkmal desVogelkorpers*“14 (PROCTOR &
LyncH 1993, 66).Vogel benutzen ihre Schnibel
nicht nur zur Nahrungsaufnahme, sondern auch
zur Pflege ihres Gefieders, zum Nestbau, zur
Verteidigung und bei der Balz. Die knocherne
Grundlage des Schnabels — Ober- und Unter-
kiefer — ist mit einer Hornsubstanz aus Keratin
iiberzogen, die als Rhamphotheca bezeichnet
wird. Der Oberschnabel wird von der Maxilla
(Oberkiefer) und anderen Schidelknochen un-
terstiitzt und ist tiber eine Art Scharniergelenk
mehr oder weniger beweglich.

Wihrend alle heutigen Vogel komplett
zahnlos sind!5, besaBBen die meisten fossilen Vo-
gel, die in mesozoischen Schichten (Jura, Kreide)
uberliefert sind, einen bezahnten Kiefer oder
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eine Kombination aus Schnabel und Zahnkie-
fer (z.B. Hesperornis, MARTYNIUK 2012, 43). Die
Rhamphotheca weist auch bei fossilen Formen
in keinem bekannten Fall Alveolen (Vertiefun-
gen fiir Zihne) auf; bei Zahnvogeln, die neben
den Zihnen auch einen Schnabel besitzen, sind
Schnabel und Zihne klar auf verschiedene Teile
des Kiefers verteilt und dienen verschiedenen
Aufgaben bei der Nahrungsaufnahme; der
manchmal verwendete Ausdruck ,,Zihne im
Schnabel® ist falsch (MArRTYNTUK 2012, 43).16

Die Ausprigung der Zihne bei bezahnten
Vogeln ist variabel, offenbar in Abhingigkeit
von der Art der Ernihrung (LoucHART &
Virior 2011, 663). Die Vielfalt der Ausprigun-
gen der Zihne bei Zahnvogeln zeigt, dass es
sich nicht um bloBe Riickbildungsstadien auf
einem Weg zum zahnlosen Hornschnabel han-
delt, sondern um unterschiedlich spezialisierte
Ausprigungen.

Abb. 4 Ungewdhnliche
Federtypen bei (v.I.n.r.):
Anchiornis, Epidexipteryx,
Beipiaosaurus und Cruralis-
pennia. (Quellen v.l.: Nach
SAITTA et al. 2017; LWL-Mu-
seum fur Naturkunde; Matt
MARTYNIUK, CC BY-SA 3.0;
WANG et al. 2017; CC SA 4.0)

Abb. 5 Cladogramm mit
Angabe von Federtypen auf
der Basis der phylogeneti-
schen Analyse von LEFEVRE
et al. (2017). Der Baum offen-
bart zahlreiche Homoplasien
(Konvergenzen oder Riick-
entwicklungen).
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Abb. 6 Vergleich der Bezah-
nung bei (von oben links)
Archaeopteryx lithographica,
Sapeornis chaoyangensis,
Jeholornis prima und Confu-
ciusornis sanctus.

Pramaxilla grau, Maxilla
weil3, Dentale griin. (Nach
WANG et al. 2017b)

Zitate zu Konvergenzen
bei Schnabeln finden
sich im Online-Zusatz-
material unter www.si-
journal.de/jg27/heft2/
dino-voegel.pdf.

Abb.7 Cladogramm der
Hauptlinien der Coeluro-
saurier-Theropoden, das
funf unabhangige Falle von
Zahnverlust zeigt. Bei Vogeln
gingen die Zahne in mindes-
tens drei Linien unabhangig
voneinander verloren: bei
den Confuciusornithiden,
beim Enantiornithinen
Gobipteryx minuta und bei
den Neornithes. (Nach
CHIAPPE et al. 1999, 70)
WANG et al. (2017) nehmen
sogar siebenmalige unab-
hangige Entstehung von
Zahnverlust an.

Zihne und Schnibel bei Kreidevogeln. Die
in der Kreide verbreiteten Gegenvgel* waren
meist voll bezahnt ohne Ansitze eines Schnabels,
einzige Ausnahme ist die vollig zahnlose Gat-
tung Gobipteryx aus der Oberkreide der Siid-
Mongolei, die einen Schnabel besall (MARTIN &
Znou 1997). Dagegen besalen die Ornithuren*
kleine Schnibel am Vorderende des Kiefers
und Zihne im hinteren Teil (MARTYNIUK 2012,
43t.). Bemerkenswerterweise hat ausgerechnet
Archaeorhynchus, der an der Basis der Ornithuren
steht (WanG & Zuou 2016; ZHou & ZHANG
2006, 367), einen vollig zahnlosen Kiefer und
einen flachen, l6ffelformigen Schnabel.17 Das
trifft ebenfalls auf den als noch ,,primitiver*
eingeschitzten Confuciusornis zu (Abb. 6). Auch
die komplett zahnlose Ornithuren-Gattung
Hongshanornis steht relativ basal und gehort zu
den dltesten Vertretern dieser Gruppe (ZHOU &
ZHANG 2005). SchlieBlich sei der an der Basis
der Vogel stehende Jeholornis erwihnt, der nur
drei kleine Zihne am Unterkiefer besals (Zrou
& ZHANG 2003a; Abb. 6).
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Zahnreduktion und Schnibel bei Thero-
poden. Eine Zahnreduktion bis hin zu volliger
Zahnlosigkeit findet sich nicht nur bei den
kreidezeitlichen Vogelgruppen,sondern auch bei
einer Reihe von Gruppen von ,,Nicht-Vogel-
Theropoden®. Evolutionstheoretisch wird eine
unabhingige Zahnreduktion bei den Ovirap-
torosauria, Ornithomimosauria und Therizino-
sauria angenommen. Wihrend bei basalen (und
stratigraphisch ilteren) Vertretern Zihne vor-
kommen, sind viele stratigraphisch jlingere For-
men zahnlos oder nur teilweise bezahnt (ZaNNO
2010; LAUTENSCHLAGER et al. 2013, 20657).18

Zahnlos war weiterhin auch Zhongornis haoae,
eine juvenile Art unklarer systematischer Zuge-
horigkeit, die in den Bereich der Basis der Vogel
gestellt wird (O’CoNNOR & Surrivan 2014).

SchlieBlich sei noch Limusaurus erwihnt.
Diese Gattung der Ceratosauria besall einen
voll entwickelten Schnabel und war komplett
zahnlos, wird aber zu den basalen Theropoden
und — anders als die anderen zahnlosen Formen —
nicht zu den Coelurosauriern und damit nicht in
die nihere Verwandtschaft zu den Vogeln gestellt
(Xu et al. 2013). Wie bei den anderen Gruppen
muss eine unabhingige Entstehung des Schnabels
angenommen werden (Abb. 7).

Schlussfolgerungen. Zahnlose Formen oder
Gattungen mit einer reduzierten Anzahl von
Zihnen sind so unsystematisch im System der
Theropoden und kreidezeitlichen Vogel verteilt,
dass eine vielfach unabhingige Entstehung von
Schnibeln mit Rhamphotheca bzw. Zahn-
reduktion angenommen wird (Abb. 7;vgl. Zitate
Online-Zusatz). Wihrend innerhalb einzelner
Gruppen (Ornithomimosauria, Oviraptoro-
sauria, Therizinosauria, Enantiornithes) grobe
Trends Richtung Zahnlosigkeit erkennbar sind,
storen Confuciusornis, Archaeorhynchus und Zhon-
gornis dieses Bild erheblich. Denn diese Gat-
tungen gehoren zu den stratigraphisch iltesten
Formen mit einem Schnabel und dieses Merkmal
tritt unvermittelt auf. Archaeorhynchus ist zudem
nach phylogenetischen* Analysen ausgerechnet
an der Basis der Ornithuromorpha statt wie
aufgrund der Ausbildung eines Schnabels eher
zu erwarten an einer abgeleiteten* Position.

Die Verteilung der zahnlosen Formen im
System widerspricht in Bezug auf das Merkmal
»Schnabel” der These, dass Vogelmerkmale be-
reits in den Dinosaurier-Vorlaufern entstanden
seien. Denn die Schnibel bei Dinosauriern
konnen evolutionstheoretisch nur als konver-
gente Bildungen interpretiert werden, die un-
abhingig entstanden und zudem stratigraphisch
meist deutlich spiter als die iltesten komplett
zahnlosen Vogelgattungen fossil tiberliefert sind
(Archaeorhynchus, Confuciusornis, Hangshanornis).
Mit Confuciusornis tauchen Vogelschnibel plotz-
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lich in voll ausgeprigter Form auf und sie exis-
tierten zeitgleich mit anderen Formen, die einen
Zahnkiefer besalen.

Furkula

Ein wichtiges vogeltypisches Merkmal ist die
Furkula (Gabelbein). Sie wird mit den beiden
Schliisselbeinen homologisiert, die miteinander
zu einem V- oder U-formigen bzw. beidseitig
sigmoiden Gebilde verwachsen sind (Abb. 8). Bei
heutigen Vogeln variiert die Furkula erheblich
in GroBe, Form, Steitheit und Orientierung zum
Rest des Schultergiirtels (CLosE & RAYFIELD
2012, 119); thre Funktion kann entsprechend
ebenfalls variieren. Die Unterschiede hingen
tendenziell, aber nicht ausschlie8lich mit der Art
des Flugs zusammen.

Der Furkula wird die Funktion einer ge-
spannten Feder bzw. elastischen Spange zwischen
den Schultergelenken zugeschrieben, die Energie
beim Fliigelschlag speichert. Die Furkula dient
auBerdem als Verstirkung des Brustskeletts zur
Unterstiitzung bei den Belastungen wihrend
des Flugs und als Ansatz fiir die Flugmuskeln, vor
allem beim Abschlagen der Fliigel. Sie stabilisiert
auch das Schultergelenk und ist mit den beiden
Schulterblittern verbunden. Auflerdem wird der
Furkula eine Funktion bei Atmungsbewegungen
zugeschrieben (JENKINS et al. 1988; NESBITT et
al. 2009, 859; Bock 2013, 123620).

Bei fossilen Vogeln war die Funktionalitit
der Furkula wahrscheinlich teilweise anders als
bei den heutigen Vogeln. So vermuten OrsonN
& Fepuccia (1979), dass bei Archaeopteryx die
Furkula gleichsam das schwach ausgebildete
Brustbein als Ansatzstelle fiir die Flugmuskulatur
teilweise ersetzte, was Bock (2013, 1238) aller-
dings in Frage stellt.

Homologie. Die Homologie von Furkula
und Schlisselbeinen wird begriindet mit der
dhnlichen Lage, weiter damit, dass Furkula und
Schliisselbeine nie gemeinsam auftreten und
dass beide eine dhnliche Skelettentwicklung
durchlaufen (Harr & Vickarvous 2015, 440).21
Diese Homologie ist jedoch nicht unumstritten
(BryanT & Russerr 1993; Fepuccia 1999,
77; Harr & Vickaryous 2015). FEpuccia hilt
die Architektur der Schulter von Dinosau-
riern fiir so dramatisch verschieden von der
von Archaeopteryx und von modernen Vogeln,
dass es unwahrscheinlich sei, dass einer der
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Schulterknochen in dhnlicher Weise mit der
Furkula verbunden gewesen sei und eine dhnli-
che Funktion ausgetibt habe wie bei Vogeln.22
Auf der Basis eines Uberblicks iiber Theropoden
mit nachgewiesener Furkula haben NESBITT et al.
(2009, 875) jedoch keinen Zweifel mehr daran,
dass die Furkula der Végel mit den Schliissel-
beinen anderer Tetrapoden (Vierbeiner) homo-
log sei; das folge sowohl aus phylogenetischen
als auch entwicklungsbiologischen Daten.23
Harr & Vickaryous (2015) bestreiten spater
wiederum aufgrund ihrer eigenen Studien,
dass die Homologie gesichert sei. Die Furkula
konnte auch mit der Interclavicula (Verbindung
Schlisselbein-Brustbein) homolog sein. Diese
beiden Autoren kommen zum Schluss (S. 150):
,, Wir wissen immer noch nicht, ob die Furkula
der Interclavicula entspricht, eine Neubildung ist
oder verschmolzene Schlisselbeine darstellt. 24

Verteilung. Nachdem der Besitz einer Fur-
kula lange Zeit ein exklusiv vogelspezifisches
Merkmal zu sein schien, hat sich jedoch nach
und nach herausgestellt, dass die Ausbildung einer
Furkula bei Theropoden-Dinosauriern verbreitet
war (vgl. Abb. 3). Daher wird heute angenom-
men, dass die Furkula bei den Végeln fiir den
Flug kooptiert wurde, nachdem sie zuvor eine
andere Funktion innehatte (BRUSATTE 2017a, 54).

NESBITT et al. (2009) geben einen Uberblick
iiber die Theropodengruppen, bei denen eine
Furkula nachgewiesen wurde und kommen zu
dem Schluss, dass alle gréB3eren Linien der Thero-
poden von Beginn an eine Furkula besalen (ple-
stomorphes* Merkmal); der Besitz einer Furkula
sei daher kennzeichnend fiir die Theropoden
insgesamt.25 Das Fehlen einer Furkula bei den
Ornithomimosauria und Alvarezsauridae konnte
auf mangelhafte fossile Erhaltung zurtickgefiihrt
werden26 und wire sonst am ehesten als sekun-
direr Verlust interpretierbar.2’ Alternativ miisste
eine vielfach konvergente Entstehung einer
Furkula angenommen werden, was TYKOSKI et
al. (2002, 730f.) nicht ausschlieen.28

Bemerkenswert ist, dass auch bei den Scanso-
riopterygiden, die in die Nihe der Vogel gestellt
werden, keine Furkula, sondern zwei separate
Schliisselbeine nachgewiesen wurden (CzZERKAS
o.J., Czerkas & Yuan 2002, 6). Aufgrund der
phylogenetischen Position (s. Abb. 3) miisste bei
dieser Gruppe die Furkula in Schliisselbeine
zurlickevolviert sein — ein unplausibles Szenario.

Abb. 8 Furkulas bzw. Sch

|Us-

selbeine einiger Theropoden

und der Taube (Columba)
Coleophysis liegen getren
Schlisselbeine vor. (Nach
PADIAN & CHIAPPE 1998)
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Abb.g Verteilungen von
Theropoden- und Vogel-
gattungen mit Furkula.
(Nach mehreren Quellen
zusammengestellt;
s.JUNKER 2019)
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Diskussion. In die Reihe der vogeltypischen
Merkmale, die Schritt fiir Schritt bereits bei den
Theropoden evolviert sind, lisst sich die Furkula
kaum einfligen. Folgt man den phylogenetischen
Analysen, war die Furkula schon an der Basis der
Theropoden ausgebildet und wire daher beztig-
lich genauerer Verwandtschaftsbeziehungen von
Theropoden und Vigeln nicht aussagekriftig.
Evolutionstheoretisch kann die Ausbildung einer
Furkula jedoch als ,, Voranpassung* interpretiert
werden.

Interessanter ist die Frage, wie ausgehend
von einer Theropoden-Furkula die Verhiltnisse
bei den Vogeln evolvierten. Die Funktion als
elastische, energiespeichernde Spange erfordert
viele Abstimmungen im Vogelkorper; das gilt
erst recht, wenn man bedenkt, dass die Fur-
kula mehrere Funktionen innehat (s.0.). Ein
Funktionswechsel bzw. die Integration neuer
Funktionen fiihren ungerichtete evolutionire
Mechanismen an ihre Grenzen. Welche Hiirden
dabei zu tberwinden gewesen wiren, miisste
ein genauerer Vergleich von Formen zeigen,
die in eine evolutionire Linie gebracht werden.
Angesichts der Lickenhaftigkeit der Fossiliiber-
lieferung bleibt hier vieles offen.

Die Homologie der Furkula verschiedener
Gruppen ist wie erwihnt nicht gesichert. Dass
bei den Scansoriopterygiden, Ornithomimo-
sauria und Alvarezsauriden trotz teilweise guter
Erhaltung keine Furkula gefunden wurde, ist
evolutionstheoretisch problematisch, da unver-
standlich ist, dass eine Furkula wieder aufgegeben
wird. Bekannt ist dieser Fall bei heutigen sekun-
dir flugunfihigen Vogeln, doch wird man bei
den drei genannten fossilen Gruppen kaum einen
Flugverlust annehmen wollen. Die Alternative
wire einmal mehr eine mehrfache unabhingige
Entstehung einer Furkula.

Die Riickbildung der Furkula bei heutigen
flugunfihigen Vogeln wertet FEDUCCIA als Indiz

daftir, dass die Furkula eine Neubildung erst bei
den Vogeln sei. Er argumentiert: ,, Wenn dieser
[Verlust| ein allgegenwirtiges Merkmal flugunfa-
higer Vogel ist, warum sollte man dann erwarten,
eine voll entwickelte Furkula in flugunfihigen
zweibeinigen Dinosauriern zu finden? (FE-
puccia 1999,26529). Da eine Furkula bei diesen
Formen aber vorkommt, miisse sie eine andere
Funktion als bei Vogeln gehabt haben, was gegen
ihre Homologie mit der Vogel-Furkula spreche.
Insgesamt spricht trotz FEpUCCIAs Einwand
zwar viel fir eine Homologie der Furkula von
Vogeln und Theropoden-Dinosauriern, doch
kann dies nicht als gesichert gelten. Von der
Homologisierbarkeit wiederum hingt es ab, ob
die Furkula von Vogeln als Merkmal interpretiert
werden kann, das bereits bei den nichtfliegenden
mutmaBlichen Vorfahren ausgebildet war.

Pygostyl

Bei heutigen Vogeln sind die letzten Schwanz-
wirbel zu einem sogenannten Pygostyl* verwach-
sen (Abb. 10). Es dient als stabile Unterlage fuir
die ficherformig angeordneten Schwanzfedern.
Das Pygostyl ist beidseitig mit einem ,,Steuer-
federkolben® verbunden, einem komplizierten
Organ aus Fett, Bindegewebe und Muskeln, an
dem die Schwanzfedern ansetzen und durch
das diese bewegt und gesteuert werden konnen;
nur die zwei mittleren Schwanzfedern sind di-
rekt mit dem Pygostyl verbunden.30 Die damit
verbundene Fihigkeit, die Form des Schwanzes
zu verindern, verbessert erheblich die Flugfi-
higkeit (O’ConNoOR et al. 2015, 114; GATESY &
Diar 1996, 2045ff.). Das ganze System bildet
eine komplizierte integrierte Einheit und er-
moglicht zusammen mit den Fligeln wihrend
des Flugs die Ausbildung einer eng gekoppel-
ten Fliche (GaTeEsy & Diar 1996, 2037f.).31
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WaNG & O’ConNORr (2017, 291) sprechen von
einem ,,ausgekliigelten Schwanzkomplex® und
von einer ,,integrierten Ganzheit*; das Uropy-
gium (Steilgegend) und Integument (Korper-
bedeckung) stehen in einer morphologischen
Wechselbeziehung, so dass von der Form des
einen die des anderen vorhergesagt werden
konne. Diese enge Wechselbeziehung stiitze die
evolutionstheoretische Hypothese, dass Pygostyl
und Schwanzfedern co-evolvieren.32

Auch bei den meisten fossilen Vogeln ist ein
Pygostyl ausgebildet; sie werden als Pygostylia*
zusammengefasst, wobei es bei basalen Arten
deutlichere Unterschiede in der Ausprigung im
Vergleich zu heutigen Arten gibt. Dagegen ist das
Skelett der Schwanzregion heutiger Vogel trotz
Vielfalt der Schwanzausprigungen bemerkens-
wert einheitlich.

Pygostyltypen bei fossilen Formen. Unter
den frithen Végeln, die im geologischen System
der Kreide fossil tiberliefert sind, sind drei ver-
schiedene Pygostyltypen tberliefert, von denen
unter den heutigen Vogeln nur der erste vor-
kommt (Hu et al. 2015, 16f.;Wanc & O’CONNOR
2017, 30433): 1. kurz, pflugformig und sich
verjilngend34, 2. kriftig, gabelig und korperfern
eingeschniirt und 3. kriftig und stabartig.

Die zweibeinigen Theropoden besallen
dagegen in der Regel lange Schwinze mit
Dutzenden von freien Schwanzwirbeln, die
mutmallich der Balance dienten. Robuste quer
gerichtete Fortsitze an den vorderen Schwanz-
wirbeln dienten als Ansatzpunkte flir Muskeln,
die primar als Riickziehmuskeln der Hinterbeine
dienten (RasHID et al. 2014, 2).35 Die beiden
Schwanztypen — Fiederschwanz und Ficher-
schwanz —sind funktionell sehr verschieden. Die
Hinterbeine waren funktionell mit dem langen
Schwanz verbunden (BENSON & CHOINIERE
2013, 1). Zur Entwicklung des Ficherschwanzes
musste diese funktionelle Kopplung aufgehoben
werden, was zusitzlich unterstreicht, dass der
Ubergang zu einem Ficherschwanz einen erheb-
lichen Umbau erforderte. Einige Gattungen der
Theropoden-Dinosaurier besalen aber ebenfalls
ein Pygostyl (s.u.).

Verteilung. Vogel mit ,,Dino-Schwanz® (Jehol-
ornis und verwandte Arten, Microraptor und
Archaeopteryx) und Arten mit Pygostyl und
Ficherschwanz lebten zeitweise nebeneinander
(RasHID et al. 2018, 8). Viele Maniraptoren (mit
langen Schwinzen), die als Vorliufergruppen
von Vogeln gelten, sind stratigraphisch (z. T.
deutlich) jinger als zahlreiche Pygostylia.
Die Arten mit Pygostyl oder pygostylartigen
Strukturen sind im Theropoden-Cladogramm
in einer Weise auf verschiedenen Asten verteilt,
dass auch hier eine mehrfach unabhingige
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(konvergente) Entstehung angenommen werden
muss (Abb. 10).

WANG & O*CoNNOR (2017,303) halten es auf-
grund der Struktur des Pygostyls bei Oviraptoro-
sauriern fiir unwahrscheinlich, dass ein Steuer-
tederkolben oder dquivalente Strukturen ausgebil-
det waren.36 PERSONS et al. (2014,553,562,564)
sind der Auftassung, dass die Schwanzregion der
Opviraptorosauria einzigartig sei und nicht in
eine Ubergangsposition zu einem vogeltypischen
Pygostyl passe, sondern eine konvergente Bildung
sei und am ehesten eine Schaufunktion gehabt
habe.37 Dass die unterschiedlichen Pygostyle als
konvergent interpretiert werden mdssen, ergibt
sich auch aus ihrer Verteilung im Cladogramm
(s.0.), es sei denn man interpretiert die Ovirapto-
rosauria als sekundir flugunfihige Vogel.

Ubergangsformen? Wanc & O’CONNOR
(2017, 289) bezeichnen die Entstehung des
Pygostyls und der ficherférmigen Anordnung
der Federn als eine der ,,bemerkenswertesten
Anpassungen® der frithen Vogelevolution, doch
ein allmihlicher Ubergang zwischen Formen
ohne und mit einem Pygostyl sei fossil nicht
dokumentiert (auch O‘CoNNoOR et al. 2015, 11437
Mayr 2017, 4538, WanG & Zuou 2017, 640).
Die iltesten Pygostyle aller Ornithuromorpha
aus der Unteren Kreide sind nahezu ,,modern®
ausgebildet. Zusammen mit der Uberlieferung
ficherformiger Schwanzfedern spricht dies
evolutionstheoretisch dafiir, dass der komplette
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Abb.10 Pygostyl der Taube
(oben) und des Gegen-
vogels* Iberomesornis. (Nach
GATESY & DIAL1996)

Abb.11 Verteilungen von
Theropoden- und Vogelgat-
tungen mit Pygostyl. Man
beachte, dass bei den Gat-
tungen, die an der Basis der
Vogel stehen, kein Pygostyl
nachgewiesen wurde. Die
Theropoden-Dinosaurier, die
ein Pygostyl besitzen, sind
fossil viel spater Uberliefert
als die altesten Vogel mit
Pygostyl (Pygostylia). (Nach
zahlreichen Quellen zusam-
mengestellt; s. JUNKER 2019)
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Tab.1 Uberblick zur Analyse
der Verteilung vogelty-
pischer Merkmale bei
Theropoden-Dinosauriern.
Es fallt auf, dass viele der
untersuchten Vogelmerk-
male nicht bei denjenigen
Formen ausgebildet sind,
die als unmittelbare Vogel-
vorlaufer angesehen werden,
sondern konvergent ent-
standen sein missen (gelbe
Unterlegung). Ein GroRteil
der anderen untersuchten
Merkmale gilt als allgemei-
nes Theropodenmerkmal
(hellrote Unterlegung) und
ist daher ebenfalls nicht gut
geeignet, eine schrittweise
Entstehung von Vogelmerk-
malen bei Theropoden-Dino-
sauriern zu belegen.

an der Basis der bei Theropoden allgem. Merkmal  bei Ther.vorhanden,
Avialae vorh. konvergent der Theropoden Homologie unsicher

flachige Federn: +2? = Z =

Furkula + -7 e it

Schnabel - + = =

Gehirnmerkmale, EQ -2 + = -

Gastralia + (+) — =

Hakenfortsatze Rippen — + = =

Brustbein - + = =

Pneumatisierung 5 - + =

Durchstrém.atmung  + - i =

Beckenmerkmale - + = =

Pygostyl - i - =l

reduz. Wadenbein < + = =

Handgelenk + = (+) -

vogeldhnl. Eierschalen + - + -

Ein funkt. Ovarium = - = =

Brutpflege +? +? - _

Vogelschwanz-Komplex sehr frith in dieser Li-
nie evolvierte und dass die Steuerfederkolben
und der Ficherschwanz gemeinsam evolvierten
(so nach WanG & O’Connor 2017, 289, 30541
sowie O’CoNNOR et al. 2015, 114). Es sei die
sparsamste Erklirung, dass der Steuerfederkolben
bei den Confuciusornis-Verwandten und einigen
Gegenvogeln verloren gegangen sei (O’CONNOR
et al. 2015, 11442). Dagegen argumentieren
O’ConnNor et al. (2015, 117), dass es unver-
standlich sei, dass die abgeleiteten Gruppen der
Gegenvogel diesen Komplex zugunsten eines
robusteren Pygostyls wieder aufgegeben hitten
und pladieren fir eine unabhingige Entstehung
der Pygostyle mit dem Steuerfederkolben; das
werde auch dadurch unterstiitzt, dass es morpho-
logische Unterschiede bei den Pygostylen gibt.43

Als Zwischenform wurde zwar Zhongornis ha-
oae (eine juvenile Art unklarer systematischer Zu-
gehorigkeit) diskutiert, doch zeigte eine erneute
Untersuchung, dass ungefihr 20 Schwanzwirbel
erhalten waren (O’CONNOR & SULLIVAN 2014).
Es ist auch moglich, dass das Pygostyl noch nicht
ausgereift war (RAsHID et al. 2018).44

Deutung aus der Schopfungsperspektive

Geht man statt von Makroevolution von
einer Erschaffung von Grundtypen*aus,
kann man die diskutierten Befunde wie

folgt interpretieren:

+ Das explosive Auftreten der Formen-
vielfalt spiegelt die Existenz von Grund-

typen wieder.

- Die zahlreichen, unterschiedlichsten
Mosaikformen sind Ausdruck vielfal-
tiger Kombinationen von Merkmalen,
deren Auspragung durch die jeweilige
Lebensweise und nicht durch eine vo-
rausgegangene Evolution erklart wird.
Ein Schopfer ist frei in seinem Handeln,
wahrend Evolution an einen Mechanis-

mus gebunden ist.
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- Die Schwierigkeiten, die sich aus der
Existenz verschiedenster Mosaikformen
(haufige Konvergenzen) ergeben, eriib-
rigen sich, wenn die Merkmale frei und
entsprechend der Anforderungen fir
bestimmte Lebensweisen und Lebens-
raume kombiniert werden konnen.

- Die Problematik einer ,Experimentie-
rung” entfallt. Es gibt keine ,Experimen-
te“,sondern eine anfangliche Vielfalt von
Formen, die urspriinglich in mancher
Hinsicht am groRten war (besonders bei
Federtypen und Flugformen).

- Die Frage nach Evolutionsmechanis-
men fir schnelles und vielfaltiges Auf-
treten verschiedenster Formen entfallt.

Fazit. Das Pygostyl gehort nicht zu den vogel-
typischen Strukturen, die bereits bei dinosau-
rierartigen Vogelvorldufern evolviert sind. Zwar
gibt es eine konvergente Entstehung bei jiin-
geren Formen von Theropoden-Dinosauriern,
die aber erst deutlich nach dem Auftreten der
ersten Vogel fossil tiberliefert sind (Abb. 10),
folglich konnen sie nicht als Vorldufer von
Végeln interpretiert werden. Es sind zwar ver-
schiedene Pygostyltypen bekannt, auch solche,
die unter heutigen Vogeln nicht vorkommen,
aber Formen mit und solche ohne Pygostyl (und
folglich mit Ficherschwanz bzw. Fiederschwanz)
sind klar voneinander getrennt. Es gibt jedoch
einige Vogelgattungen mit einem Fiederschwanz,
niamlich Jeholornis und Archaeopteryx sowie — falls
man diese Gattung zu den Vogeln rechnet — der
vierfliigelige Microraptor.

Allgemeine Schlussfolgerungen aus
den Einzelstudien

Einige Befunde sind evolutionstheoretisch gut
interpretierbar. Manche Mosaikformen konnten
evolutioniren Ubergangsformen nahestehen.
Die meisten Mosaitkformen eignen sich dafur
aber nicht, weil ihre Merkmalskombinatio-
nen insgesamt nicht in basale Positionen von
Formengruppen passen. In einigen Gruppen
koénnen Tendenzen nachvollzogen werden (z. B.
verschiedene Ausprigungen von Schnibeln und
verschiedenes Ausmal3 an Zahnreduktionen;
unterschiedliche Pygostyltypen).45> Auch die
Tatsache, dass viele Vogelmerkmale bei verschie-
denen Dinosaurier-Gruppen der Theropoden
vorkommen, kann als Punkt fiir evolutionire
Deutungen gewertet werden, allerdings mit den
diskutierten Einschrinkungen.

Die Einzeluntersuchungen (auch der hier
nicht angefithrten Merkmale [Junker 2019])
haben jedoch gezeigt, dass die vogeltypischen
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Merkmale so im System der Theropoden und
Kreidevogel verteilt sind, dass fast durchweg
Konvergenzen oder Reversionen angenommen
werden, meist mehrfach. Evolutionstheoretisch
bedeutet das, dass diese Merkmale zwei- bis
mehrfach unabhingig entstanden sein miissen.
O’ConnNoRr et al. (2011, 40f.) kommen zum
Schluss, dass die Verteilung vogelartiger Merk-
male wie Schnabel, Furkula, Brustbeinplatten,
hakenférmige Rippenfortsitze, rickwirtsge-
richtetes Schambein, distal nicht verwachsene
Schambeine, Parallelitit von Schambein und
Sitzbein und die Ausbildung eines Pygostyls in
einer Weise innerhalb der Maniraptoren ver-
breitet seien, ,,dass es fir die meisten von ihnen
schwierig ist, ein klares Muster der Entstehung
der Merkmale zu bestimmen.” Zahlreiche
Autoren merken an, dass es uniibersichtliche
Verwandtschaftsverhiltnisse gebe und Konver-
genzen verbreitet seien (vgl. Tab. 1 und Zitate
im Online-Zusatzmaterial). In einigen Fillen
miisste man unter evolutionstheoretischen
Vorgaben annehmen, dass ,,Vogelmerkmale bei
Dinosauriern® nach ihrer Entstehung wieder
verloren gegangen sind, bevor Vogel evolviert
sind. In solchen Fillen kénnen sie folglich keine
Vorlaufermerkmale sein.

Diese Situation ist umso bemerkenswerter,
als aufgrund des Fehlens jeglicher Zielorientie-
rung in der Evolution Konvergenzen nicht zu
erwarten sind und erst recht nicht ein gehiuftes
Auftreten. Insgesamt zeigt sich, dass ein schritt-
weiser Erwerb von Vogelmerkmalen in Dino-
sauriergruppen anhand des fossilen Befundes nur
in sehr eingeschrinktem Sinne nachvollziehbar
ist. Nur eine summarische Darstellung ohne
Beachtung der Details kann diesen Eindruck
erwecken. Die Behauptung, Vigel stammten
von Dinosauriern ab oder seien sogar Dinosau-
rier, ist durch die fossilen Daten nicht gedecket.

Weitere Schlussfolgerungen sind in Tab. 2
zusammengefasst, in der die Erwartungen im
Rahmen einer Makroevolution den fossilen
Befunden gegeniibergestellt werden.
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