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Vogelfedern und Vogelflug

5. Selektion von Feder-Vorstufen — Schliissel zur Erklarung der
Entstehung von Federn?

Vogelfedern und ihre Verankerung im Korper sind aufserst kompliziert konstruiert.
Nur dadurch kénnen Federn flugtauglich und Teil des Flugapparats von Vogeln sein.
Aufgrund dieser Komplexitat wird evolutionstheoretisch kaum noch angenommen,
dass Federvorstufen ursprunglich auf Flugfahigkeit hin selektiert worden seien. Viel-
mehr sollen sie anfangs andere Funktionen ausgelbt haben. Dazu gibt es zahlreiche
Vorschlage, die kontrovers diskutiert werden. In allen Fallen bleibt ein grof3er Sprung
von der hypothetischen Vorlauferfunktion bis zur Flugfunktion.

Reinhard Junker

Die bisherigen vier Teile dieser Artikelserie han-
delten von Bau und Feinbau der Vogelfedern
und ihrer Verankerung, es wurden Modelle zu
ihrer Entstehung erliutert und bewertet, fossile
Funde vorgestellt, die Hinweise zur Entstehung
von Federn geben koénnten, und Flugent-
stechungstheorien besprochen. Zur Frage eines

Kompakt

In evolutionstheoretischen Modellierungen der Entstehung von Neuheiten wie Vogel-
feder und Vogelflug miissen aul3er einem plausiblen Mechanismus auch Selektions-
driicke angegeben werden konnen. Welche Umwelteinflisse (duBere Faktoren) oder
konstruktiven Gegebenheiten (innere Faktoren) haben die Entstehung angetrieben?
Vogelfedern miissen sehr ausgefeilt sein, um als Teil des Flugapparats geeignet zu sein.
Es ist klar, dass umfangreiche Anderungen von Vorlauferstrukturen erforderlich sind,
um zu flugtauglichen Federn zu gelangen, noch abgesehen davon, dass Federn nur
eines von mehreren notwendigen Teilen des Flugapparats sind. Aus diesem Grund wird
heute von fast niemandem mehr die Auffassung vertreten, dass Kérperanhange von
mutmalilichen Vogelvorlaufern von vornherein auf Flugtauglichkeit selektiert worden
seien.Vielmehrwerden andere Erstfunktionen von Zwischenstationen vermutet. Dafiir
wurden zahlreiche Vorschlage gemacht: Thermoregulation, Hitzeschild, Schauapparat,
Wasserabweisung, Fangnetz, Entsorgung, Unterstiitzung beim Briten oder Vermitt-
lung von Bertihrungsreizen. Diese Erstfunktionen tragen jedoch allesamt allenfalls
nur unwesentlich zur Losung des Problems der evolutiven Entstehung von Federn bei.
Der Hauptgrund fiir das Scheitern dieser Ansatze ist, dass der Sprung von der hypo-
thetischen Erstfunktion zur Flugtauglichkeit kaum gegeniiber der direkten Selektion
auf Flugtauglichkeit verkleinert wird. Ein Grofteil der fiir das Fliegen erforderlichen
Einrichtungen wird fiir alle anderen diskutierten Zwecke nicht benotigt. Auf3erdem
muss erklart werden, warum und wie der Wechsel zu geanderten Selektionsbedingun-
gen erfolgt ist statt zu einer weiteren Optimierung der hypothetischen Erstfunktion.
Die Diskussion tiber Selektionsfaktoren, die die Entstehung von Federn angetrieben ha-
ben sollen, wird seit Giber einem Jahrhundert ohne liberzeugendes Ergebnis und ohne
Konsens geflihrt. Dies kann neben anderen Aspekten als Indiz gewertet werden, dass
die Entstehung der Federn nur im Kontext einer Schopfung verstanden werden kann.
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hypothetischen evolutiven Entstehungsprozesses
wurde gezeigt, dass sowohl die Modelle zur Ent-
stehung von Federn als auch Flugentstehungs-
modelle recht ,,grob gestrickt™ sind und kaum
die zahlreichen fiir Federn und Flug erfor-
derlichen Details beachten und dass sie grofBe
Schritte beinhalten, die von einer selektierbaren
Fortbewegungsweise zur nichsten iiberwunden
werden miissten.

Heute wird in evolutionstheoretischen
Modellierungen kaum noch die Auffassung
vertreten, dass Vogelfedern von Anfang an Teil
eines Flugapparates waren. Vielmehr sollten sie
zunichst andere Funktionen erfiillt haben und
spater flr den Flug kooptiert worden sein. Es soll
also Zwischenstufen mit anderer Funktion als der
Flugtunktion gegeben haben. Hilft dieser Ansatz
bei der Frage nach einer evolutiven Entstehung
von Vogelfedern weiter?

Die mutmaRliche Rolle der
Selektion

Evolutionire Hypothesen miissen neben den
Mechanismen und Abliufen auch plausible
Selektionsfaktoren beinhalten, jedenfalls wenn
es sich um darwinistische Hypothesen handelt,
in denen Anpassung und Selektion wesentliche
Faktoren sind. In jlingerer Zeit werden auch
nicht-darwinistische Evolutionstheorien disku-
tiert: im Zusammenhang mit der Entstehung von
Federn vor allem der Evo-Devo-Ansatz (Evoluti-
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onire Entwicklungsbiologie). Im Rahmen dieses
Ansatzes wird diskutiert, dass Anderungen von
Regulationsgenen sprunghaft gro3e Auswirkun-
gen haben konnten. Es gibt jedoch keinerlei ex-
perimentelle Belege daflir, dass auf diesem Wege
konstruktive Neuheiten entstehen kénnen —im
Gegenteil: Mutationen von Regulationsgenen
fithren fast immer zu schweren Missbildungen
(Davipson 2011, 40).

Hin und wieder wird auch mit ,,Konstruk-
tionszwingen® argumentiert. Federn beinhalten
jedoch mehrere Innovationen (vgl. JUNKER 2016),
bauen also nicht auf Vorkonstruktionen auf, die
als ,,Zwangsfihrungen* fur weitere evolutive
Entwicklungen und evolutionire Neuheiten in
Anschlag gebracht werden konnten. Von einer
evolutiondren Kanalisierung durch Konstrukti-
onszwinge kann bei Federn keine Rede sein.

Fragen zu Selektionsfaktoren werden in der
Literatur zur Evolution des Vogelflugs ofter
aufgeworfen. Beispielsweise schreiben Prum &
Brush (2003, 41) iiber ihr Federentstehungsmo-
dell JuNker 2017):,,Anzunchmen ist aber, dass
jede der einzelnen Neuerungen, die bei dieser
Evolution aufeinander aufbauten, einen eigenen
Zweck erfullt hat. Schon die allereinfachsten
R 6hrenfedern miissen einen Uberlebensvorteil
haben.” Obwohl der urspriingliche funktio-
nelle Vorteil der ersten Federn ein Geheimnis
bleibe, miisse die letztgiiltige Erklirung fuir den
Ursprung der Feder einen Selektionsvorteil
beinhalten. Das sind eigentlich triviale Aussa-
gen, denn wenn neutrale Evolution oder Kon-
struktionszwinge keine Erklarung liefern, muss
es notwendigerweise irgendwelche Selektions-
driicke und Selektionsvorteile gegeben haben;
die Zitate machen aber deutlich, dass hier ein
Problem gesehen wird.

Meistens wird heute angenommen, dass
Federn urspriinglich nicht auf Flugtauglichkeit
selektiert wurden, denn die meisten Biologen
halten den Weg direkt zur Flugtauglichkeit flir
viel zu weit. Es miissten einfach zu viele An-
derungen erfolgt und Neuheiten entwickelt
worden sein, damit eine anfangs einfach gebaute
Integumentstruktur Teil eines Flugapparats sein
kann. Folglich sollen ,,Protofedern zunichst
eine andere Funktion gehabt haben. Dazu wie-
derum gibt es verschiedene Auffassungen, und
ein Konsens zeichnet sich bis heute nicht ab, was
als Symptom dafiir gelten kann, dass diese Frage
nicht geklirt ist. Weiter unten werden hypo-
thetische Anfangsfunktionen zusammengestellt
und diskutiert.
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Widerspriichliche Selektionsdriicke

Ein generelles Problem beziiglich der Selektions-
faktoren ist, dass fiir verschiedene Funktionen
der Federn bzw. ,,Vorfedern® teilweise wider-
spriichliche Erfordernisse gegeben sind. Deshalb
muss angenommen werden, dass es im Verlaufe
der Federevolution einen oder mehrere Wechsel
des Selektionsregimes gegeben hat. Beispiels-
weise erfordert Selektion auf Wirmedimmung
andere Eigenschaften der Federn als Selektion
auf Flugfihigkeit. Heutige Vogel besitzen fuir
diese beiden Funktionen gleichzeitig verschiedene
Federtypen. Die wirmedimmenden Daunenfe-
dern sind als eigene ,,Schicht™ den Konturfedern
unterlagert und entfalten ithre Wirkung bei
Nisse auch nur unter dem Schutz der dariiber
liegenden Konturfedern; ohne diese wiren sie
als isolierende Schicht sogar kontraproduktiv.

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

* Fiir ein zweibeiniges Wirbeltier wire es kein
Vorteil, seine Vorderextremititen auszubreiten,
wihrend es rennt. Denn flir ein Flattern wire
das zwar giinstig, jedoch kontraproduktiv in
Bezug auf Luftwiderstand (HOMBERGER & DE
Sitva 2000, 568).1

¢ Es ist schwer vorstellbar, wie die Feder- und
Hakenstrahlen der Konturfedern aus entspre-
chenden Fiederungen der Daunenfedern ent-
standen sein konnten oder umgekehrt, da beide
fiir verschiedene Zwecke spezialisiert sind, im
einen Fall dafiir, dass sie verhaken konnen und
dadurch einen Zusammenhalt ermoglichen, im
anderen Fall, um die Federstrahlen auseinander-
zuhalten (STETTENHEIM 2000, 469).2

¢ Es ist hochst unwahrscheinlich, dass eine
Hand, die nur nach innen abgewinkelt werden
kann, fiir Laufen oder Klettern genutzt werden
kann; die Einschrinkung bestimmter Handbewe-
gungen ist dagegen sehr praktisch flir das Fliegen
(PETERS 2002, 350).3

Allgemein haben Modelle zur Entstehung
von Federn mit dem Dilemma zu kimpfen, dass
Federn, die nicht fiirs Fliegen selektiert werden,
sozusagen in eine falsche Richtung evolvieren,
die fiir die Flugfihigkeit kontraproduktiv ist.
Daher ist auch fraglich, ob das vor allem im
Rahmen von Evo-Devo-Ansitzen beliebte
Konzept der Kooption (Neuverwendung in an-
derem als dem bisherigen Zusammenhang) einen
Erklarungsansatz bieten kann. Es wird deutlich,
dass Abstimmungen des ganzen Flugsystems

Hinweis zu den
Anmerkungen: Die An-
merkungen enthalten
Belegzitate; sie konnen
als Zusatzmaterial zum
Artikel unter
www.si-journal.de/jg25/
heft2/feder-und-flug-s.
pdf heruntergeladen
werden.
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(angefangen vom ,,Material®“ bis zum Verhal-
ten) und zahlreiche andere Synorganisation
erforderlich sind. Zukunftsblinde Selektion und
zufillige Mutationen scheinen daftir hoffnungslos
tiberfordert zu sein.

Im Folgenden sollen nun Vorschlige fiir
Erstfunktionen von Federn oder ,,Protofedern
zusammengestellt und kommentiert werden.

Erstfunktionen von Federn oder
,Protofedern*

Flug

Die Auffassung, Federn seien direkt ftir Flugfihig-
keit evolviert, wird von manchen Forschern im
Zusammenhang mit der Baumtheorie vertreten
(Entstehung des Vogelflugs ausgehend von Sturz-
fliigen von Biumen herab; vgl. JuNkerR 2018).
Als Begriindung wird angefiihrt, dass die ganze
Struktur der Konturfedern auf eine aerodyna-
mische Funktion hin ausgebildet sei und dass
andere primire Funktionen unplausibel seien
(Fepuccia 1996, 130; RuBeN & JoNEs 2000,592;
Fepuccia 2016, 24f.).4 Ahnlich hat sich bereits
STEINER (1917) geduBert: ,,Der morphologische
Bau der Vogelfeder ist derart an die Flugfunktion
angepalt, daB es eigentlich selbstverstindlich sein
sollte, dal nur unter Beriicksichtigung dieses
Hauptmomentes alle ihre Eigentimlichkeiten
erklirt werden konnen® (zitiert in STEPHAN
1979, 111).

Die groBe Mehrheit der Forscher hilt es
dagegen fiir ausgeschlossen, dass Federn direkt
— von Anfang an — auf Flugfihigkeit hin evol-
vierten und entsprechende Selektionsdriicke
herrschten. PETERS (2001, 393) weist darauf hin,
dass ,,Schwungfedern und Steuerfedern nur
dann als solche tauglich® sind, ,,wenn sie schon
so konstruiert sind, wie wir sie kennen®; der
direkte Weg dahin sei viel zu weit. Es wiirden
daher Zwischenstationen mit anderen Funktio-
nen benotigt.>

Fliegen ist energetisch extrem ,teuer*, was
sich auch daran zeigt, dass diese Fihigkeit bei
negativer Selektion sehr schnell wegtfallen kann,
was zahlreiche sekundir flugunfihige Formen
beweisen (WRIGHT et al. 2016). Da dies auf effi-
zient flugfihige heutige Vogel zutrifft, stellt sich
die Frage, wie eine noch nicht flugfihige Form
diese negative Selektion tiberhaupt tiberwinden
konnte, um die Flugfihigkeit zu erwerben.¢ Die-
ses Problem stellt sich nicht nur fiir den Ansatz,
dass Selektion von Anfang an auf Flugfihigkeit
,»zielte®, sondern generell, also auch dann, wenn
man annimmt, dass Federn zuerst fiir andere
Zwecke evolviert sind und spiter fiir Flugfihig-
keit kooptiert wurden.

Thermoregulation

Eine der zahlreichen Funktionen der Federn
heutiger Vogel ist Thermoregulation. Diese
Funktion wird hiufig als Erstfunktion in der
Evolution von Federn genannt. Das ist insofern
naheliegend, als zu diesem Zwecke sehr viel
einfachere Strukturen geniigen als flugtaugliche
Konturfedern. Doch auch gegen die ,,Wirme-
dammung zuerst”-Hypothese gibt es Einwinde.

Zum Zwecke der Wirmedimmung wiirden
Haare gentigen, und fiir deren Verzweigung,
Fiederung oder Bischelung gibe es keinen
Anlass (vgl. TARSITANO et al. 2000, 683; PETERS
2001, 397).7

Einfache Haare bieten Siugetieren einen
effektiven Kilteschutz.

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

Da Daunenfedern anders als Konturfedern
kein komplexes hydraulisches skeleto-muskulires
System in der Haut besitzen und ein solches auch
nicht brauchen (MaDERSON et al. 2000, 695),
misste dieses System in der weiteren hypothe-
tischen Evolution zu Konturfedern evolvieren —
angesichts seiner Komplexitit (vgl. JuNKER 2016)
ein enorm groBer Schritt.

Fiir ein ektothermes (wechselwarmes) Tier
wire ein Federkleid kontraproduktiv fiir den
Wirmehaushalt, da die Warme von aullen ab-
geschirmt wiirde (RUBEN & Jones 2000, 590;
PeTERS 2001, 394). Andererseits ist Endothermie
(gleichwarme Koérpertemperatur) ohne Behaa-
rung wiederum problematisch. Der Erwerb einer
wirmedimmenden Korperbedeckung wird
daher im Zusammenhang mit Endothermie
gesehen. PETERS (1985, 244) sieht das Problem,
dass Endothermie und Korperbedeckung ein-
ander bedingen, ja sich sogar nur ,,parallel und
in einem peniblen Zusammenspiel entwickelt
haben® konnten (PETERS 2001, 394). Endother-
mie aber wiederum erfordert einen erheblichen
anatomischen und kybernetischen Aufwand
(Bock & BUHLER 1995, 8).

PErsonNs & CURrRIE (2015, 859) weisen darauf
hin, dass einfache, haarartige ,,Federn* nur dann
fiir die Thermoregulation genutzt werden kon-
nen, wenn sie in grofer Zahl angelegt werden,
um ein dichtes Kleid zu ermdglichen. Daher
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kénne Thermoregulation nicht die Erstfunktion
gewesen sein, der evolutive Schritt dahin sei zu
grof} gewesen.8

Hitzeschild

Eine weitere Funktion von Federn ist Hitze-
schutz. Diese Erstfunktion wird diskutiert im Zu-
sammenhang mit REGALs Modell (ReEcAL 1975),
wonach Vogelfedern aus umgewandelten, zu-
nichst verlingerten Reptilschuppen entstanden
sind. Verlingerte Reptilschuppen kénnen eine
Hitzeschild-Funktion ausiiben. Allerdings wire
eine weitere Evolution zur Flugtauglichkeit kaum
denkbar. Denn die verlingerte Schuppe miisste
zu diesem Zweck zerschlitzt werden, was keinen
Selektionsvorteil bringen wiirde, sondern eher
nachteilig wire. Bis zur Flugtauglichkeit wiren
enorme Umgestaltungen erforderlich, womit fast
alle Probleme bewiltigt werden miissten, die auch
die Flugfihigkeit-direkt-Hypothese aufwirft.

Schauapparat, Schmuck, Balz

Federn dienen vielfach auch der Kommunikation,
etwa als Schauapparat und bei der Balz. Diese
Funktion als Primirfunktion von Federn wird
heute von vielen Bearbeitern angenommen (z.B.
CoweN & Lipps 1982; ZHANG et al. 2008, 1107;
DimonD et al. 2011; Koschnowitz et al. 2014a;
FotH et al. 2015%; BRusaTTE 2017). Mittlerweile
sind fossile Gattungen entdeckt worden, die zwar
flichige Federn mit zentralem Schaft besaBen,
aber hochstwahrscheinlich flugunfihig waren
(z.B. Zhenyuanlong; LU & BrusatTe 2015). Einige
Gattungen hatten moglicherweise kein komplet-
tes Federkleid (Beipiaosaurus, Ornithomimust0),
sondern waren nur an einigen Korperregionen
befiedert, was ebenfalls zu einer Deutung als
Schmuckfunktion passen wiirde. Da einige dieser
Gattungen zu den altesten bekannten befiederten
Formen zihlen, wiirde diese Erklirung auch re-
lativ gut zur mutmaBlichen Phylogenese passen
(KoscHowitz et al. 2014b).
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Die genannten Argumente sind jedoch
wenig aussagekriftig und besagen insbesondere
nichts Giber den Modus der Entstehung flichi-
ger Federn. Unklar sind auch die Selektions-
driicke: Warum sollten zum Zwecke der Balz
oder eines Imponiergehabes tiberhaupt Federn
erstmals entstehen? Dafiir gentigen mit sehr
viel weniger Aufwand entsprechend gefirbte
und ggt. geformte Schuppen. Federfeinstruktur,
Verankerung im Kérper und Beweglichkeit der
Federn u.a. miissten erst noch hinzukommen,
um zur Flugtauglichkeit zu gelangen.

PETERS (1985,246) wirft ein, dass eine Schau-
tunktion als primirer Selektionsfaktor nur Gro-
Berwerden der Schuppen erklire, nicht aber deren
weitere Ausarbeitung. Ein Beispiel daftir konnte
Psittacosaurus (Abb. 1) sein, der im Schwanzbe-
reich ganz eigenartig verlingerte Anhinge besal3,
die vielleicht eine Signalfunktion hatten (MAYR
et al. 2002, 364). Als Federvorstufen waren diese
speziellen Anhinge jedoch kaum geeignet.

Mayr (2014) gibt als Argument gegen
»eine Schauwirkung® als Selektionsfaktor zur
Entstehung von Federn zu bedenken, dass bei
den meisten sekundir flugunfihigen Vogeln
die Federn ihre Fahne verlieren, was unter-
streiche, dass die Fahne fiir die aerodynamische
Funktion evolvierte (s. 0.). Bei heutigen Vogeln
sind Signalfedern auf einen kleinen Bereich des
Korpers beschrinkt, was ebenfalls dagegen spre-
che, dass die anfingliche Funktion von Federn
eine Signalfunktion gewesen sei. Zudem haben
Schmuckfedern oft keine flichige Form, sondern
bestehen aus losen Federbiindeln oder aus auf-
windigen Ornamentstrukturen. Und sie sind fast
ausschlieBlich auf ein Geschlecht, meistens das
Minnchen, beschrankt (Mayr 2014).11

Fiir bandartige Federn wie die PRP-Federn
(proximately ribbon-like pennaceous feathers)

Abb.1 Psittacosaurus mit

langen, borstenartigen

Auswiichsen im Schwanz-

bereich. (Senckenberg-

Museum, VINTHER et al. 2016,

CC BY 4.0)
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Abb.2 Oben: Epidexipteryx-
Fossil; die bandartigen
Federn sind gut zu sehen.
Balken:5cm (aus Xu & Guo
2009; mit freundlicher
Genehmigung); unten:
Rekonstruktion (Foto: LWL-
Museum flr Naturkunde)

Abb. 3 Rekonstruktion des
ca.2m grofSen Beipiaosaurus
inexpectus mit breit-faden-
formigen ,Federn®. (Matt
MARTYNIUK, CC BY-SA 3.0)
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bei den fossilen Gattungen Similicaudipteryx
oder Epidexipteryx (Abb. 2) und die breit-
fadenformigen EBF-Federn (elongated broad
filamentous feathers) bei Beipiaosaurus (Abb. 3)
ist eine Schaufunktion zwar naheliegend, diese
Federtypen sind aber ausgesprochen spezialisiert,
ihre Entstehungsweise ist unbekannt und zur
Klirung der Entstehung flugtauglicher Federn
und der daftir ndtigen Einrichtungen inklusive
eines Federkleids tragen sie nichts bei.

Wasserabweisung

Die Eigenschaft der Wasserabweisung als ur-
spriingliche Funktion von Federn wird von Dyck
(1985) vertreten. Er betrachtet Federn als homo-
log mit Reptilschuppen und als umstrukturierte

Schuppen. Die Fihigkeit der Wasserabweisung
habe sich durch Bildung von Furchen auf der
Schuppenoberfliche, die spiter zu Spalten wur-
den, entwickelt (Dyck 1985, 146). Die Wasserab-
weisung habe einige Selektionsvorteile. Be1 Nisse
seien die Tiere leichter als ohne diese Fihigkeit,
weniger anfillig gegen Mikrobenbefall und Salz-
belastung und sie brauchten weniger Energie flir
das Verdunsten des Wassers (Dyck 1985, 148).

PeTERS (2001, 394) hilt diesen Weg der
Federentstehung nicht fiir moglich, weil diese
Funktion erst ab einer bestimmten Struktur
von Federn moglich sei, die die Federn nicht
von Anfang an gehabt haben kénnen. Wie und
warum daraus ein System von Bogen- und Ha-
kenstahlen werden konnte, ist Dyck (1985, 147)
selber unklar.'2 Der Selektionsvorteil ist eben erst
im fertigen funktionalen Zustand gegeben, wie
Dyck selber feststellt.13

PETERS (2001, 394) hilt Dycks Szenario auch
deshalb fiir unglaubhaft, weil Federn erst durch
ihre Pflege mit dem Oligen Sekret aus der Biirzel-
driise wasserabweisend wiirden, das die Vogel
mit dem Schnabel verteilen (vgl. BURCKHARDT
etal. 1979,20).14 Dyck (1985, 149) bestreitet das
allerdings unter Hinweis auf einige Experimente,
wonach flir eine gewisse Zeit auf die Biirzeldriise
verzichtet werden konne.

Vollig unklar ist, wie aus Federn, die fuir
Wasserabweisung optimiert wurden, flugtaugli-
che Federn wurden, da der Follikel und die daran
anhingenden Strukturen nicht im Blickfeld sind.

Beute schlagen (,,Fangnetz“)

Wihrend die bisher flir die Erstfunktion vorge-
schlagenen Funktionen von Federn bei heutigen
Federn vorkommen, beinhalten zwei weitere
Vorschlige Funktionen, die heute nicht ausge-
iibt werden. OsTrOM (1974) schlug vor, dass die
Federn im Kontext des Beuteerwerbs evolvier-
ten (Abb. 4). Die Vorderextremititen konnten
zum Fang von Insekten eingesetzt worden sein;
zu diesem Zweck seien eine Ausstattung mit
Federn und die dadurch erzielte Vergroferung
der Fangfliche vorteilhaft gewesen (vgl. OsTrom
1979, 54-56).

Auch dieses Szenario ist nicht glaubhaft. Die
Federn miissten schon recht gut entwickelt sein,
damit sie den Beuteerwerb unterstiitzen konnten.
Die Vorderextremititen hitten luftdurchlissig
sein miissen, um als Fangorgan genutzt werden
zu konnen, weil die Beute sonst durch die Luft-
bewegung vertrieben worden wire (Bock 1986,
68; MARTIN 1985, 182; CHATTERJEE 1997, 153).
Das aber wiirde Fliigel fiir den Flug untauglich
machen. Auch sonst sind die Erfordernisse fiirs
Fliegen ganz andere als fiir das Fangen; Selektion
hitte nicht zur Verbesserung der Flugtihigkeit
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geflihrt, da das Fangen dem Fliegen abtriglich ist
(PapIaN 1982, 13f). CoweN & Lipps (1982, 111)
halten das Modell fiir unbrauchbar, weil es keine
Vorbilder dafiir in der heutigen Tierwelt gibt,
weil ein Insektennetz beim Laufen bremsend
wirken wiirde und weil der Fliigelschlag beim
Fangen anders sein miisste als beim Fliegen (vgl.
auch CHATTERJEE 1997, 153).

OsTrROM hat die Fangnetztheorie in vielen
Beitrigen vertreten, spiter aber aufgegeben.

Entsorgung

Eine sehr ausgefallene Idee fiir eine mogliche
Erstfunktion von Federn publizierte REICHHOLF
(1996;2011;2014,184ft.). Federn sollen demnach
urspriinglich eine Art Miilldeponie gewesen sein
und dazu gedient haben, Giberschiissige Eiweil3e
mitsamt ihren schwefelhaltigen Bestandteilen
sowie giftige Farbstoffe aufzunehmen. ,,Die Feder
ist ein Produkt des Stoffwechsels, und zwar ent-
standen aus Eiweillbestandteilen, die Schwefel
enthalten. Wiirden die, wie bei Siugetieren, im
Korper abgebaut werden missen, entstiinde
giftiger Schwefelwasserstoff'* (REICHHOLF 2011).
Die Abfallprodukte entstiinden bei Vogeln
wegen ihrer hohen Stoffwechselintensitit in so
groBen Mengen, dass eine besondere Entsorgung
notig wurde und anders als bei Siugetieren
die Ausscheidung nicht ausreichte. REICHHOLF
(1996, 29) weist darauf hin, dass bei der Mauser
die Mehrzahl der Federn in gutem Zustand ist
und auch diese gemausert werden; das spreche
dafiir, dass die Mauser auch eine Rolle bei der
Entsorgung spiele.

REIcHHOLFs Idee zur Entsorgung ist originell,
aber in Bezug auf die Entstehung spiterer Flug-
tauglichkeit ist sie ohne jeden Erklirungswert,
da weder die filigrane Struktur noch die Ver-
ankerung und Beweglichkeit der Federn auch
nur ansatzweise erklirt werden. Fiir die Entsor-
gungsfunktion ist nicht einmal erforderlich, dass
die gleichsam als Miilleimer dienenden Anhinge
speziell strukturiert sein miissten. Es ist daher ver-
standlich, dass REicHHOLFs Idee in der Diskussion
um die Entstehung der Vogelfeder nie eine nen-
nenswerte Rolle gespielt hat. Wenn die Mauser
wirklich auch eine Rolle fiir die Entsorgung
spielt, wire dies ein weiteres Indiz fiir die Synor-
ganisation und die komplexen Zusammenhinge
verschiedenster Aspekte beim Vogelbauplan.

Unterstiitzung beim Briiten
Als Erstfunktion von Federn vermuten Horp &
ORSEN (2004) eine Unterstiitzung beim Briiten.

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

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

Die Idee von Horp & ORseN (2004) ist
zweifellos originell, aber gleichermalBen speku-
lativ und nicht priifbar. Die Autoren verweisen
auf Nester von Oviraptoriden als fossile Belege
(Abb.5),doch das ist kein klarer Beleg, zumal bei
den betreftenden Oviraptoriden keine Federn
entdeckt wurden (Horp & ORrsen 2004, 236).15
Die Annahme, das Bogen-/Hakenstrahlensystem
sel entstanden, um Beschidigungen zu vermei-
den, ist weit hergeholt und unwahrscheinlich,
da dieser Effekt auf einfachere Weise erreicht
werden konnte, und es ist vom Ziel einer spi-
teren Kooption fur den Flug her gedacht, was
fiir eine evolutionstheoretische Erklirung tabu
ist. Ahnliches gilt fiir die Entstehung des Schafts.

Taktile Borsten

PErsons & CURRIE (2015) schlagen vor, dass die
Erstfunktion von Federn die Vermittlung von
Berithrungsreizen durch Borsten war. Borsten
mussten zu diesem Zweck weder dicht stehen
noch besonders lang gewesen sein. Borsten seien
hypothetischen ersten Federstrukturen dhnlicher
als Daunenfedern.!6 Ein einfacher Beginn wire

Abb. 4 Vom Insekten-
Fangnetz zum Flugel?
(Aus OsTROM 1979; mit
freundlicher Genehmigung)
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Ratlosigkeit auf einem Symposium

Die Teilnehmer eines Symposiums wur-
den im Rahmen einer Diskussionsrunde
gefragt, wie ihrer Meinung nach die ur-
spriingliche Feder aussah. Die von MADER-
soN et al. (2000, 704f) dokumentierten
Antworten sind durchweg ausweichend
und vage oder driicken Unkenntnis aus:
,Probably there were all kinds of feathers
right away when they first appeared,
.. (HOMBERGER). | choose not to reveal
my ignorance” (FARLOW). | do not think
there was an original kind of feather. In
fact, | think maybe what we had happen
[sic!] was hundreds, maybe thousands
of phenotypes, and out of those we
had the selection of some very highly

sophisticated, very highly specialized
kind of structures. | think the origi-
nal feathers were probably the whole
landscape of them” (PoRrTER). | choose
to demonstrate my ignorance. ... | can
tell you what | do not think it will look
like“ (SumipA). ,[I]t depends where you
look on the body. ... So the issue is not
what was the original morphology of
a feather, because there was no single,
individual morphology, but the poten-
tial to produce a whole series of morphol-
ogies with some constraints” (BRUSH).
LIt is a very difficult question to com-
ment upon.... I don’t know, you tell me.
(TARSITANO).

Abb.5 Mehrfach wurden
Nester von Dinosauriern
gefunden. Funde von auf
ihren Nestern sitzenden
Oviraptoren (A; B Kopf eines
Tieres) lieferten Hinweise
auf schnelle, gewaltsame
Verschiittung. Selbst in den
Eiern wurden Embryonen
fossilisiert (C).

(Nach NoreLL et al.1994;
PauLin WEISHAMPEL 1995
und NoREeLL et al. 1995, mit
freundlicher Genehmigung,
© American Association

for the Advancement of
Science)

damit denkbar. Einfache Borstenfedern gebe es
auch bei heutigen Végeln. Diese werden aller-
dings als riickgebildete Federn interpretiert; die
Autoren halten diese Deutung jedoch nicht fur
zwingend. Der Ubergang zur Thermoregula-
tionsfunktion habe vonstattengehen konnen,
sobald gentigend Tasthaare sich entwickelt hitten
(PErRsons & CuUrRIE 2015, 860). Der dafiir not-
wendige Selektionsdruck wiirde jedoch in eine
ganz andere ,,Richtung’ weisen als die Sinnes-
funktion. Wie erfolgte der Ubergang?

Kritisch anzumerken ist auch, dass eine Sin-
nesfunktion eine erhebliche evolutive Neuheit
darstellt, da eine solche Funktion gleichzeitig
Reizaufnahme (mittels an der Basis sitzenden
Mechanorezeptoren), Reizlibersetzung und
-weiterleitung sowie die Fihigkeit zu passenden
Reaktionen erfordert (ein Regelkreissystem).
Das zu erreichen ist kein kleiner Schritt, auch
wenn mutmaBlich schon auf vorhandene Tast-
sinnessysteme zuriickgegriffen werden konnte.

A
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Fossile Belege fiir das Vorkommen von Tast-
haaren bei Dinosauriern fehlen laut PERsONS &
Currie (2015, 861), doch meinen sie, dass sie
schwer nachweisbar seien (was allerdings ange-
sichts der hiufigen Erhaltung von Dino-Flaum
bezweifelt werden kann).

Schlussfolgerungen

Bis auf wenige Ausnahmen sind die Wissen-
schaftler der Auffassung, dass Federn nicht von
Anfang an auf Flugfihigkeit selektiert wurden,
sondern zunichst eine andere Funktion erftillten
und spiter fiir Flugzwecke kooptiert wurden.
Uber die mégliche Erstfunktion (und damit zu-
sammenhingend anfingliche Selektionsdriicke)
gibt es verschiedene Auffassungen, ein Konsens
ist nicht in Sicht und Fossilien ermoglichen
dazu keine Klirung. ,,Early fossil feathers also
fail to provide relevant information® (Xu &
Guo 2009, 312). So restimiert CHIAPPE (2009,
252), dass wir schlussendlich die urspriingliche
Funktion einfach nicht kennen, aber immerhin
kénne man die Flugfihigkeit als Erstfunktion
ausschlieBen.!7 SHiPmMAN (1998, 159) stellt fest,
dass jeder Aspekt bei jedem Argument auch als
Gegenargument gebracht werden konne; die
Sachlage sei unbefriedigend.!8

Die Begriindungen fiir alle Vorschlige sind
relativ vage und gehen kaum oder iiberhaupt
nicht in die Details. Letztlich wird mit dem
Umweg iiber eine andere Erstfunktion von
Federn als die der Flugtauglichkeit nicht viel
gewonnen. Der Grund dafiir ist, dass ein GroBteil
der fiir das Fliegen erforderlichen Einrichtungen
(vgl. JUNKER 2016) fur alle anderen diskutierten
Zwecke nicht benétigt wird. Hinzu kommt bei
der Kooptions-Hypothese noch die Schwie-
rigkeit, dass ein Wechsel des Selektionsregimes
angenommen werden muss, da die Selektion
auf die Erstfunktion einer Weiterentwicklung
Richtung Flugtauglichkeit abtriglich ist.

ProcTor & LyncH (1993, 88) bringen das
Problem treftend auf den Punkt: ,,Ironischer-
weise sind Vogel so gut an ihre Lebensweise in
der Luft angepasst, dass nur wenige Spuren ihrer
Evolution zurtickgeblieben sind, die uns zeigen,
wie ihre vielen Anpassungen an das Fliegen
evolviert sind. ... Federn sind ein bisschen zu
perfekt — das ist das Problem.*

In einem nicht-evolutiondren Deutungsrah-
men entfillt die Frage nach Selektionsdriicken,
die eine erstmalige Entstehung von Federn
oder deren mutmaBlichen Vorstufen begiinstigt
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haben konnten. Arten miissen zwar iiberlebens-
fihig sein, nicht aber hypothetische Vor- oder
Zwischenformen, weil diese nicht bendotigt
werden. AuBlerdem miissen nicht alle Merkmale
unbedingt unter dem ZweckmiBigkeitsaspekt
gesehen werden, es konnen auch Schonheit
oder Phantasiereichtum eine Rolle spielen. Das
nachhaltige Scheitern in der Suche nach einer
testbaren und nachweislich plausiblen Antwort
auf die Frage nach evolutioniren Mechanismen
der Federentstehung ist ein Indiz daftir, dass an
der falschen Stelle gesucht wird. SchlieBlich wird
diese Diskussion schon mehr als ein Jahrhundert
lang gefithrt. Die Hiirden flir eine evolutionire
Erklarung sind zudem sehr viel héher geworden
als frither, weil heute viel mehr ausgeklugelte
Details des Feinbaus der Federn bekannt sind, die
auf vielfache Abstimmungen hinweisen. Damit
sind nattirliche Mechanismen nach allem, was
wir aus der Empirie wissen, iiberfordert.
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