Der Ursprung der Fledermause

Teil 2: Echoortung, Systematik, Konvergenzen und ,,Erklarungen®

Die Entstehungsweise des Echo-Bildsehens der Fledermause kann weder anhand von

Fossilien noch anhand genetischer Grundlagen rekonstruiert werden. Die Verteilung

der Merkmale unter den Fledermausfamilien ist vielfach konvergent, so dass sogar

eine zweifache unabhangige Entstehung der laryngealen Echoortung angenommen

werden muss.

Reinhard Junker

Kompakt

Im ersten Teil wurden die Flug- und Echoor-
tungs-Fihigkeiten der Fledermiuse vorgestellt
und die paliontologischen und genetischen
Befunde diskutiert, die zur Erklirung der Ent-
stchung des Flugapparats herangezogen wer-
den. In diesem zweiten Teil geht es um die
Entstehung der Echoortung und um die Frage,
inwieweit die Vielfalt der Fledermiuse wider-
spruchsfrei in ein Abstammungsschema ein-
gefligt werden kann. AuBerdem wird die
Konvergenzproblematik aufgegriffen, die an
verschiedenen Stellen bereits angeklungen ist.
Angesichts von Behauptungen, wonach die
evolutive Entstehung des Flugapparats in
Grundziigen geklirt sei, wird abschlieSend der

Neben der Flugfahigkeit ist die Fahigkeit zum Echo-Bildsehen ein herausragendes
Kennzeichen der meisten Fledermause. In jungerer Zeit konnten einige genetische
Grundlagen ermittelt werden, die mit der Lauterzeugung und -aufnahme zusam-
menhangen. Riickschliisse auf die mogliche Entstehungsweise des Echoortungs-
systems konnen daraus nicht gezogen werden.

Die Fledermause werden seit langem in Kleinfledermduse und Grof3fledermause
(Flughunde) unterteilt. Aufgrund molekularer Analysen hat sich jedoch herausge-
stellt, dass nicht alle Kleinfledermause von einem gemeinsamen Vorfahren abgelei-
tet werden kénnen. Daher muss angenommen werden, dass die Fahigkeit des Echo-
Bildsehens zweimal unabhdngig entstanden oder bei den Flughunden sekundar
verlorengegangen ist. Beide Deutungen sind evolutionstheoretisch sehr problema-
tisch. Auch viele andere Merkmale sind unter den Fledermausen so unsystematisch
verteilt,dass vielfach mit Konvergenzen gerechnet werden muss, z.B.bei den Designs
der Rufe, die nicht in ein phylogenetisches Schema gebracht werden kénnen. Die
Annahme gleichsinniger Selektionsdriicke ist hypothetisch und erklart fiir sich allei-
ne nicht das Auftreten konvergenter Merkmale.

Am Beispiel der Entstehung des Flugapparats wird abschlieBend der Frage nach-
gegangen, was eine Erklarung einer evolutiven Entstehung leisten muss. Hier wer-
den haufig vorschnell einzelne Bedingungen fir einen evolutionaren Umbau als
weitreichende Erklarungen ausgegeben. Dabei wird libergangen, dass verschieden-
ste Bauelemente neu entstehen und vielfach aufeinander abgestimmt werden mis-
sen, um zu einem funktionsfahigen Flugapparat zu kommen.
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Frage nachgegangen, was eine Erklirung einer
evolutiven Entstehung leisten muss.

Entstehung der Echoortung

Fledermiuse betreiben nicht nur Echoortung,
sondern sind zu einem ,,Echo-Bildsehen® in
der Lage. Aus den Echos der in Bandweite,
Dauer, Pulsintervallen und Amplituden unter-
schiedlich erzeugten Laute wird ein regelrechtes
Abbild der Umgebung errechnet. Wenn man
so will: Fledermiuse ,,sehen” mit den Ohren.
Dabei konnen viele Arten den Doppler-Effekt
(Frequenzinderung durch Bewegung) ausnut-
zen. Details wurden im ersten Teil dieses Arti-
kels erldutert (JuNkER 2011).

Uber die Entstehung der Echoortung kann
noch weniger gesagt werden als iiber die Ent-
stehung der Fliigel (vgl. 1. Teil des Artikels;
Junker 2011). Vorgeschlagene Szenarien sind
hypothetisch und kaum priifbar, und plausible
Selektionsdriicke, die eine Entstehung dieser
Fihigkeit beglinstigen, sind nur notwendige
Bedingungen, aber keine Erklirungen, denn
Selektion und Selektionsdriicke sind nicht kre-
ativ (s. Abschnitt ,,Was ist eine Erklirung?*).

Fossilfunde kénnen insofern indirekte Hin-
weise geben, als anhand bestimmter morpho-
logischer Merkmale auf die Fihigkeit der
Echoortung geschlossen werden kann. Wie bei
der Entstehung des Flugapparats gibt es auch
im Falle des Echoortungssystems Versuche,
aufgrund genetischer Befunde auf die Entste-
hungsweise zu schlieBen.

Morphologie und Fossilien

Drei Knochen im Schiadelbereich echoorten-
der Fledermiuse weisen charakteristische Unter-
schiede gegentiber Siugetieren ohne Echo-
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ortungssystem auf. Zum einen ist bei thnen das
Stylohyale als langer, schlanker Knochen ausge-
bildet, der die Schidelbasis mit einigen kleinen
Knochen verbindet, die zusammen den Hyoid-
Apparat bilden und die Halsmuskeln und den
Kehlkopf unterstiitzen (Abb. 1). Bei den meis-
ten Fledermausen ist das obere Ende des Stylo-
hyale verbreitert, was zur besseren Verankerung
des Hyoid-Apparats im Schidel hilft (Stmmons
2008, 98). Das Stylohyale verbindet somit den
Kehlkopf mit dem Ohr. Vermutlich hilft es
beim Vergleich ausgehender und eingehender
Signale bei der Echoortung (VESELKA et al.
2010, 939).

Der zweite veranderte Knochen ist der Ham-
mer (Malleus), das erste Element der drei Mittel-
ohrknochelchen. Bei den Fledermiusen hat er
einen groflen knolligen Fortsatz (= Orbicular-
fortsatz), der zur Kontrolle der Vibration bei-
tragt und eine groBe Fliche fiir den Muskelan-
satz bietet (Stimmons 2008, 98; HABERSETZER et
al. 2008, 249). Und schlieBlich ist die Schnecke
(Cochlea) im Innenohr relativ zu den anderen
Schidelstrukturen vergroBert, was eine Ver-
besserung der Wahrnehmung und Unterschei-
dung hochfrequenter Laute ermoglicht.

Bei den im Eozin fossil erhaltenen Fleder-
miusen konnten die entsprechenden Struktu-
ren nachgewiesen werden (VESELKA et al. 2010,
940). Nur die vergleichsweise urspriingliche
Gattung Omnychonycteris (Abb. 2) scheint eine
Ausnahme zu machen. Der Kehlkopf ist zwar
bei beiden Exemplaren nicht erhalten. Aber
der Aufthingeapparat des Kehlkopfes, eine
Knochenspange, die ihn an der Schidelunter-
seite fixiert, ist nicht so stark entwickelt wie
bei echoortenden Fledermiusen. Aulerdem
scheint der Orbicularfortsatz des Hammers nur
schwach ausgebildet zu sein, was ebenfalls
gegen eine Echoortung mit Ultraschalllauten
spricht. Da ein vergréBerter Orbicularfortsatz
auch bei nicht-echoortenden Siugetieren vor-
kommt, kann nach VEserLka et al. (2010, 941)
aber nicht geschlossen werden, dass dieses
Merkmal tberhaupt mit der Echoortung zu-
sammenhingt. Zudem gebe es bei diesem
Merkmal erhebliche Variation in der relativen
und absoluten GroBe. In der Cochleagrifie zeigt
Onychonycteris schlieBlich viel mehr Ahnlich-
keit mit den nicht echoortenden Flughunden
und das Innenohr ist sehr klein (HABERSETZER
et al. 2008, 248f.).

Anfang 2010 verdffentlichten VESELKA et al.
jedoch eine Studie von detaillierten computer-
tomographischen 3D-Scans der inneren Ana-
tomie von 26 Fledermausarten und entdeck-
ten, dass bei Tieren, die ihre Echoortung tiber
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Schnecke
(Cochlea)

Hammer

Stylohyale

den Kehlkopf ausiiben, das Stylohyale den
Kehlkopf mit den Knochen in der Nihe des
Trommelfells verbindet. Es stellte sich heraus,
das auch Onychonycteris tiber die Verbindung
zwischen Kehlkopf und den Knochen am
Trommelfell verfiigt. Die Forscher schliefen
daraus, dass Onychonycteris sich doch mit Echo-
signalen im Raum bewegt hat. Dieser Schluss
ist aber nicht gesichert, da nicht ausgeschlossen
werden kann, dass die nachgewiesene Verbin-
dung ein Erhaltungsartefakt ist.

Calcar
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Abb.1 Die dreiim Text
erlauterten, bei echoorten-
den Fledermausen speziell
geformten Knochenele-
mente des Fledermausscha-
dels. (Nach SimmoNs 2008)

Abb. 2 Holotyp von Ony-
chonycteris finneyi. Balken:
1cm.

Merkmale, die auf mogliche
evolutive Vorfahren hinwei-
sen, sind Klauen an allen
flnf Fingern, relativ kurze
Vorderarme, relativ lange
HinterfliRe im Vergleich zu
anderen Fledermausen.
Onychonycteris war aber zu
aktivem Flug tber lange
Strecken befahigt. Das zei-
gen der robuste Knochen-
und Gelenkaufbau des Fli-
gelskeletts, der versteifte
Brustkorb und der breite
Brustbeinkiel (Ansatz fur
kraftige Brustmuskulatur).
Der Besitz eines Calcar
(Extra-Sporn am Fuf zum
Aufspannen der Schwanz-
flughaut) ist ,moderner” als
manche andere fossile For-
men. Onychonycteris wurde
in den gleichen Schichten
wie die insgesamt , moder-
nere” Art Icaronycteris
gefunden.

(Aus SiImmoNs et al. 2008,
Abdruck mit freundlicher
Genehmigung)
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Abb. 3 Das Gen FoxP2 zeigt
allgemein bei verschieden-
sten Saugetieren kaum
Unterschiede (siehe deut-
sche Namen), dagegen
enorme Unterschiede bei
den Fledermausen (kursiv

gesetzte lateinische Namen).

In Phylogenien, die auf dem
FoxP2-Gen beruhen, sind die
Kleinfledermause —an-ders
als bei anderen genetischen
Studien — monophyletisch.
Dieser Widerspruch wird
auf konvergente Evolution
aufgrund gleicher Selekti-
onsdriicke in den beiden
Untergruppen zuriickge-
fuhrt, so dass die Funktion
die Phylogenese , liberspielt”
haben soll; vgl. dazu die Dis-
kussion im Abschnitt ,Kon-
vergenzen und Selektions-
driicke”. (Nach Li et al. 2008)
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Simmons et al. (2010) widersprechen der
Deutung der Befunde durch VESELkA et al. und
bestreiten, dass das Stylohyale Kehlkoptf und
die Knochen am Trommelfell verbindet. Sie wei-
sen darauf hin, dass die Schnecke von O. fin-
neyi aus dem GroBenbereich bei heutigen
echoortenden Fledermiusen herausfalle und
den Schnecken von Fledermiusen gleiche, die
keine laryngeale Echoortung besitzen. Ver-
breiterung und Abflachung des Stylohyale sei
anders als bei Onychonycteris bei allen echoor-
tenden Fledermausfamilien zu beobachten.
VESELKA et al. (2010b) stimmen in ihrer Ant-
wort insofern zu, als die schlechte fossile Erhal-
tung ein sicheres Urteil nicht ermdglicht. Wei-
tere Untersuchungen sind nétig, um zu mehr
Klarheit zu kommen, aber es scheint derzeit
mehr dagegen als dafiir zu sprechen, dass Ony-
chonycteris die Fahigkeit zur Echoortung hatte.

Damit kann die alte Streitfrage nach der
Reihenfolge der Entstehung — Flugapparat
oder Echoortung zuerst? — anhand von Fossi-
lien vorerst weiterhin nicht sicher beantwortet
werden. Uber die Entstehungsweise der Echoor-
tung kann Onychonycteris keine Hinweise
geben.

Entwicklungsgenetik

Zwei Gene, die beim Echoortungssystem eine
Rolle spielen, sind bislang ermittelt worden:
FoxP2 und Prestin. FoxP2 codiert einen Tran-
skriptionsfaktor, der eine wichtige Rolle bei
der Entwicklung der Strukturen fiir Lauter-
zeugung spielt (sogenanntes ,,Sprachgen®) und

FoxP2

Coelops frithi

Yinpterochiroptera

Megaderma spasma

Hipposideros armiger

Aselliscus stoliczkanus

der daher auch fiir die Echoortung bedeutsam
koénnte (TeeLiNG 2009, Li et al. 2007). Prestin
wird beim Hérvorgang bendtigt und codiert
fir ein Transmembran-Motorprotein, welches
das elektrisch vermittelte Bewegungsvermo-
gen der dulleren Haarzellen in der Schnecke
steuert und damit fiir die Sensitivitit der
Schnecke im Siugerohr verantwortlich ist. Es
scheint von besonderer Bedeutung fiir die
Wahrnehmung hoherer Frequenzen und fiir
selektives Horen zu sein; beides ist fur die
Echoortung wichtig (TEeLiNG 2009, 353; Li et
al. 2008, 13959).

TeeLING diskutiert die Verteilung der Se-
quenzen dieser Gene bei verschiedenen Arten
mit der Fragestellung, ob daraus Riickschlisse
beziiglich einer einmaligen oder zweifachen
Entstehung der Echoortung bei Fledermiusen
gezogen werden konnen. Diese Frage ist auf-
grund genetischer Daten in evolutionstheore-
tischer Perspektive nicht sicher entschieden
(s.u.). Die Verteilung der FoxP2-Varianten
innerhalb der Fledermiuse gibt diesbeziiglich
keine klare Auskunft, ebensowenig wie die
Verteilung von Prestin (TEeLING 2009, 353);
allerdings sind L1 et al. (2008) der Auffassung,
dass Prestin eine zweimalige Entstehung be-
glinstigt. Bemerkenswert ist in diesem Zusam-
menhang, dass FoxP2 innerhalb der Siuge-
tiere, Vogel und Reptilien hochkonserviert ist,
dagegen bei den Fledermiusen hochvariabel
(Lt et al. 2007, 1; Abb. 3); die Verteilung der
Gen-Ahnlichkeiten folgt also nicht einem
phylogenetischen Schema (vgl. dazu Abschnitt

Rhinolophus
ferrumequinum

Cynopterus sphinx
Rhinolophus
luctus

Flughunde

Rousettus

Gurteltier , Schweinsdachs
Pavi leschenaulti
avian
Schimpanse
a Gibbon
Gorilla
Makak
Schwein
Taphazous melanopogon
Elefant
Grauer Mausmaki
Tylonycteris ° o
achypus o
pachyp Eurasisches Galago
Spitz- Maus
hérnchen R
L . Kaninchen
Myotis ricketii Miniopterus . Orientalische Krallenaffe
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| Echoortungs-Ruftyp

,Konvergenzen und Selektionsdriicke™). Es
stellte sich weiterhin heraus, dass die Sequen-
zen des prestin-Proteins bei Zahnwalen und
echoortenden Fledermiusen nahezu identisch
sind, so dass Wale und Fledermiuse in einem
auf prestin-Daten basierenden Dendrogramm
(Ahnlichkeitsbaum) als eine gemeinsame Gruppe
erscheinen, obwohl beide Gruppen unter den
Sdugetieren sonst iiberhaupt nicht niher ver-
wandt sind (L1 et al. 2010; Liu et al. 2010).
Nach den DNA-Nukleotid-Sequenzdaten des
Prestin-Gens gruppieren sich die Wale und Fle-
dermiuse dagegen weitgehend gemill dem
Arten-Stammbaum. Nur innerhalb der Fleder-
miuse passen auch die Nukleotid-Sequenzda-
ten nicht zu den sonst anerkannten Verwandt-
schaftsbeziechungen.

Wie im ersten Teil erwihnt gibt es verschie-
denste ,,Techniken® der Echoortung. JoNEs &
TeeLING (2006, 151-153) unterscheiden acht
Kategorien der Ultraschall-Erzeugung bei den
Fledermiusen. Diese korrelieren durchaus mit
den Sequenzunterschieden von FoxP2 und
Prestin. Aber die Verteilung dieser Unter-
schiede in einer phylogenetischen Systematik
fihrt zu widerspriichlichen Resultaten und
fordert wie die der verschiedenen Echoor-
tungs-Designs ein hohes Maf} an konvergenter
Evolution verschiedener Formen der Echoor-
tung. Die verschiedenen ,,Designs® der Echo-
ortung sind also nicht phylogenetisch geord-
net, auch nicht ihre molekularen Korrelate
(JonEs & HoLpERIED 2007, 905; JoNEs & TEE-
LING 2006, 154; Abb. 4). Diese doppelte Kon-

vergenz wird auf starke gleichsinnige Selekti-
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[ schmalbandiger Ruf, dominiert durch einen Oberton
[ schmalbandiger Ruf, multiharmonisch

kurzer, breitbandiger Ruf, multiharmonisch

langer, breitbandiger Ruf, multiharmonisch

Ruf mit konstanter Frequenz

polymorpher Ruf

zweifelhaft

JANRL

onsdriicke zurtickgefithrt. So stellen JoNes &
TeELING (2006, 149) fest, dass bemerkenswerte
akustische Besonderheiten wie die Kompensa-
tion des Doppler-Effekts, ,,Fliister“~-Echoor-
tung (Aussenden schwacher Laute), Aussen-
dung der Laute iiber die Nase und andere
Ruf-Designs aufgrund ihrer Verteilung im
System der Fledermiuse mehrfach konvergent
entstanden sein miissen. Das Ruf-Design sei
hauptsichlich durch die Okologie geformt,
wodurch phylogenetische Zwinge tiberspielt
wiirden. Damit werde die Rekonstruktion der
urspriinglichen Ruf-Typen problematisch (vgl.
Eick et al. 2005, 1879).

Diese Befunde besagen aber nichts anderes, als
dass aus der Verteilung der verschiedenen Aus-
pragungen des Echoortungssystems keine ver-
lisslichen und widerspruchsfreien Abstam-
mungszusammenhinge  ermittelt  werden
konnen. Dass dhnliche 6kologische Faktoren
mehrfach zu denselben Echoortungs-Designs
getiihrt haben, ist Spekulation. Klar ist nur,
dass die Echoortungssysteme fiir die unter-
schiedlichen Lebensumwelten passend einge-
richtet sind. Allerdings kann die Plastizitit der
Laute auch innerhalb von Arten betrichtlich
sein (JoNeEs & Horperiep 2007). Vielleicht
liegt also wenigstens ein Teil des Konvergenz-

potentials in einer vorhandenen Plastizitit.
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Abb. 4 Die Verteilung ver-
schiedener Ruf-Designs
echoortender Fledermause
folgt nicht phylogeneti-
schen Beziehungen. JONES
& HOLDERIED (2007,909)
erlautern diese Situation
anhand einiger Beispiele,
etwa bei der ,high duty
cycle-Echoortung”. Dabei
handelt es sich um die aus-
gekligeltste Form biologi-
scher Echoortung, dem
Gebrauch langer konstanter
Frequenzsignale, die durch
einen Breitbandpuls been-
det werden. Dabei wird auf
geniale Weise der Doppler-
Effekt ausgenutzt (vgl.
Abb. 3 des ersten Teils).
Diese Form der Echoortung
tritt unabhangig bei den
Hufeisennasen (Rhinolo-
phidae) und den Kinnfalten-
fledermausen (Mormoopi-
dae) auf.

(Nach JONES & TEELING
2006; vgl. Tab.1)
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Ordnung Chiroptera — Fledermause
Unterordnung Megachiroptera — Flughunde
Familie Pteropodidae — Flughunde
Unterordnung Microchiroptera — Kleinfledermause
Infraordnung Yinochiroptera
Familie Craseonycteridae — Hummelfledermause
Familie Rhinopomatidae — Mausschwanzfledermause
Familie Megadermatidae — Groblattnasen
Familie Rhinolophidae — Hufeisennasen
Familie Hipposideridae — Rundblattnasen

Yinptero-
chiroptera

Infraordnung Yangochiroptera
Familie Emballonuridae — Glattnasen-Freischwanze
Familie Nycteridae — Schlitznasen
Familie Mystacinidae — Neuseelandfledermause
Familie Noctilionidae — Hasenmauler
Familie Mormoopidae — Kinnblattfledermause
Familie Phyllostomidae — Blattnasen
Familie Molossidae - Bulldoggfledermause
Familie Vespertilionidae — Glattnasen
Familie Myzopodidae — Haftscheibenfledermause
Familie Thyropteridae — Amerikan. Haftscheibenfledermause
Familie Furipteridae — Stummeldaumen
Familie Natalidae —Trichterohren

Tab.1 Heutige Familien der Fledermause. Aufgrund zahlreicher molekularer Daten werden die
beiden klassischen” Unterordnungen aufgelést und die Familien in Yinpterochiroptera (Mega-
chiroptera + Yinochiroptera) und Yangochiroptera unterteilt. Die Kleinfledermause (Microchi-
roptera) werden also getrennt. Es gibt teilweise bei verschiedenen Autoren Unterschiede in der
Zuordnung der Familien. Einige Autoren pladieren dafir, die beiden Gruppen als Pteropodifor-

mes und Vespertilioniformes zu

benennen. (Nach SIMMONS 1998, GUNNELL & SIMMONS 2005,

SPRINGER et al. 2001, TEELING et al. 2002, JONES & TEELING 2006 und HUTCHEON & KIRSCH 2006).
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Dann aber stellt sich die Frage nach dem Ur-
sprung dieser Plastizitit. Die gegenwirtigen
Kenntnisse erlauben darauf keine naturwissen-
schaftliche Antwort. Angesichts dieser Situa-
tion muss die Behauptung ,,Die Echoortung
der Fledermiuse bietet bemerkenswerte Bei-
spiele eines ‘guten Designs’ aufgrund von Evo-
lution durch natiirliche Auslese” (JonEs &
Hovrperiep 2007, 905) als naturwissenschaft-
lich bislang nicht gedeckte Vermutung bzw.
Spekulation gewertet werden.

Wihrend im Falle des Flugapparats einige
Autoren mit der Entdeckung einiger geneti-
scher Korrelate die Hoffnung verbinden, damit
Schritte zur Erklirung der Entstehung gehen
zu konnen, haben sich die Autoren, die sich mit
den ,,Echoortungs-Genen‘* befassen, dazu nach
meiner Kenntnis nicht geduBert. Es ist aber klar,
dass die Entdeckung einzelner fiir eine Fahig-
keit oder deren Entwicklung relevanter Gene
an sich noch nichts tiber ihre Evolution aussagt
(sieche dazu die Diskussion im Abschnitt ,, Was ist
eine Erklarung?). TEELING (2009, 351) schreibt
dazu, dass es schwierig sei, ,,Echoortungs-Gene*
iiberhaupt zu finden. Dies liege vielleicht daran,
dass Echoortung ein komplexes Merkmal set,
das nicht auf einem einzigen Entwicklungsweg
oder einem einzelnen physiologischen System
beruhe. Um mit dem Kehlkopf Echoortung
betreiben zu kénnen, miisse ein Organismus drei
Fihigkeiten zugleich besitzen: 1. Erzeugung und
Regelung eines hochfrequenten Rufs, 2. Horen

des hochfrequenten Echos und 3. Interpretation
der eingehenden Signale. L1 et al. (2008, 13962)
rechnen damit, dass beim Echoortungssystem
viele hundert Gene beteiligt sind, weshalb man
mit phylogenetischen Schlussfolgerungen vor-
sichtig sein miisse.

Ein besonders iiberraschendes Beispiel liefert
die Einordnung des Echoortungssystems der Huf-
eisennasen (Rhinolophidae). Diese Fledermaus-
gruppe hat das ausgefeilteste Echoortungssystem
und nutzt auf geniale Weise den Doppler-Eftekt
(vgl. Abb. 3 des ersten Teils). Sie werden heute
ausgerechnet zu den Yinpterochiroptera gestellt
und gehoren somit zur Schwestergruppe der
Megachiroptera (Pteropodidae),die kein Echoor-
tungssystem haben, auler der Gattung Rousettus,
die aber nicht mit dem Kehlkopf, sondern mit
Zungenschnalzen Laute erzeugt.

Phylogenetische Analysen

Uber mehrals ein Jahrhundert waren die Mono-
phylie der Fledermiuse (also ihre Abstammung
von einer einzigen Vorfahrenart) und ihre Unter-
teilung in Kleinfledermiuse (Microchirop-
tera) und Flughunde (Megachiroptera)
unstrittig. Die Flughunde entsprechen im Kor-
perbau in vielerlei Hinsicht den Kleinfleder-
miusen, sie sind aber meist groBer und errei-
chen eine Fliigelspannweite von bis zu 170
Zentimetern und eine Kopf~-Rumpf-Linge von
bis zu 40 Zentimetern. Die meisten Flughunde
haben keinen oder nur einen sehr kurzen
Schwanz; die Schwanzflughaut ist entsprechend
nur als schmaler Streifen entlang der Hinter-
beine ausgebildet. AuBerdem haben die meis-
ten Arten eine Kralle am zweiten Finger, die
bei den Fledermiusen sonst fehlt. Die Gesich-
ter der Flughunde sind einfach gebaut, ohne
Nasenblitter und mit relativ kleinen Ohren.
Die Schnauzen sind oft verlingert, was zu dem
hundeartigen Aussechen und ihrem deutschen
Namen gefithrt hat (vgl. Abb. 5). Die Flug-
hunde besitzen bis auf wenige Ausnahmen
kein Echoortungssystem. Sie ernihren sich von
Friichten, Nektar oder Pollen, wahrend die
meisten anderen Fledermiuse Insekten fressen.
Sie konnen sehr gut sehen, wihrend die Klein-
fledermiuse sich besonders mit dem Echoor-
tungssystem orientieren.

»Flying-primate-Hypothese*

In der 1980er Jahren tiberraschte eine Forscher-
gruppe um den Australier PETTIGREW die Wis-
senschaftswelt mit der Hypothese, dass die Fle-
dermiuse biphyletisch (unabhingig in zwei
Linien) entstanden seien, ausgehend von nicht-
fliegenden Siugetieren (PETTIGREW 1986; PET-
TIGREW et al. 1989). Zahlreiche Merkmale wiir-
den die Megachiropteren mit den Primaten
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enger verbinden als mit den Kleinfledermiusen.
Vor allem ist die Gehirnorganisation der beiden
Untergruppen sehr verschieden; die Merkmale
des Gehirns der Megachiropteren gleichen
dagegen denen der Primaten und Flattermakis
in zahlreichen Details, wihrend diesbeziiglich
die Mikrochiropteren anderen Siugetieren ent-
sprechen. Die Autoren verweisen aber auch
noch auf andere Merkmale, die die Flughunde
mit den Primaten verbinden oder in denen sie
sich von den Kleinfledermiusen unterscheiden:
den Bau des Penis, den Bau der Fligel und der
Hinterextremititen, einige immunologische
und biochemische Merkmale sowie Verhaltens-
merkmale (vgl. auch PETTIGREW 1995; SIMMONS
1995, 27, 29). PETTIGREW et al. (1989, 491) pra-
sentieren eine lange Liste von Unterschieden
zwischen den Flughunden und den Kleinfle-
dermiusen einerseits und von Gemeinsamkei-
ten von Flughunden und Primaten andererseits.
In einer spiteren Publikation stellt PETTIGREW
(1995) in einer Tabelle 54 Unterschiede zusam-
men und bemingelt, dass diese Unterschiede
von Verfechtern der Monophylie der Fleder-
miuse nicht gewichtet wiirden.

Danach wiren die Primaten mit den Flatter-
makis und den Flughunden als monophyletisch
zu betrachten (,,flying primate hypothesis™),
wihrend die Kleinfledermiuse konvergent
entstanden wiren. Diese ungewohnliche Kon-
vergenz der zweimaligen unabhingigen Ent-
stehung des Flugapparats nimmt PETTIGREW in
Kauf und argumentiert, dass dafiir Selektions-
driicke geltend gemacht werden konnten, was
im Falle der speziellen Gehirnorganisation
schwerer zu begriinden sei.

Die ,Flying-primate-Hypothese* konnte
sich jedoch nicht durchsetzen, vor allem weil
die aufkommenden molekularen Untersuchun-
gen in aller Regel eine Monophylie der Fleder-
miuse klar unterstiitzten (z. B. ADKINS &
HoNEvycuTT 1991; MINDELL et al. 1991; BAILEY
et al. 1992; KirscH et al. 1995; MURPHY et al.
2001; SPRINGER et al. 2001). Aber auch viele
morphologische Merkmale sprechen fiir die
Monophylie (vgl. z. B. BAKER et al. 1991, Sim-
MONS et al. 1991, THEWISSEN & BaBcock 1991).
SiMmons et al. (1991, 240) halten es fiir mog-
lich, dass die Merkmale des Gehirns, die die
GroBfledermiuse mit den Primaten gemein-
sam haben, bei den Kleinfledermiusen auch
verlorengegangen sein konnen.

Vor wenigen Jahren erhielt die Flying-pri-
mate-Hypothese jedoch erneut Unterstiitzung
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durch eine neurologische Studie (MASEKO et
al. 2007). Merkmale des Nervensystems, die
nicht mit der Echoortung und dem Flugappa-
rat zusammenhingen, verbinden die Flughunde
erneut mit den Primaten und nicht mit den
Kleinfledermiusen. Wie auch immer die Merk-
malskonstellationen bewertet werden: Ohne
eine groBe Anzahl tiefgreifender Konvergenzen
ist eine phylogenetische Systematik der Fleder-
miuse nicht moglich.

Neue Uberraschung: Konvergenz der
Echoortung?

Ein GrofBteil der molekularen Analysen fiithrte
aber zu einer anderen iiberraschenden Wen-
dung: Die Kleinfledermiuse erwiesen sich als
paraphyletisch, d. h. sie kdnnen nicht auf einen
gemeinsamen Vorldufer zurtickgefithrt wer-

Abb. 5 Zwei Arten der Flug-
hunde. Oben: Eidolon hel-
vum, unten: Acerodon juba-

tus. (fotolia.com)
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BIOLOGIE

Abb. 6 Heutige phylogene-
tische Position der Fleder-
mause. Die frihere Grup-
pierung mit den Flatterma-
kis kann aufgrund moleku-
larer Unterschiede nicht
mehr aufrechterhalten wer-
den. Somit miissen viele
gemeinsame Merkmale, die
friiher als homolog (und
damit als abstammungs-
bedingt) gewertet wurden,
als zweifach unabhangig
entstanden angenommen
werden (Konvergenz). Ndhe-
res im Text. (Nach SIMMONS
2008)
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den. Stattdessen gruppieren einige Kleinfle-
dermausfamilien mit den Flughunden. Fiir
diesen Zweig wurde das Taxon Yinpterochi-
roptera cingefiihrt. Die verbleibenden Klein-
fledermiuse werden als Yangochiroptera
klassifiziert (vgl. Tab. 1; vgl. TEELING et al. 2000;
TeeLING et al. 2005; SPRINGER et al. 2001).
HutcHeoN & KirscH (2006) schlugen eine
weitere Anderung des Systems der Fleder-
miuse vor: Sie unterteilen die Fledermiuse in
die Unterordnungen Vespertilioniformes
(Emballonuridae, Nycteridae, Yangochiroptera)
und Pteropodiformes (Craseonycteridae,
Hipposideridae, Megadermatidae, Rhinolo-
phidae, Rhinopomatidae und Pteropodidae).
Die neuen Klassifikationen haben zur Folge,
dass entweder eine zweimalige unabhingige

Entstehung des Echoortungssystems ange-
nommen werden muss oder dass die Flug-
hunde die Fihigkeit zur Echoortung verloren
haben (SPRINGER et al. 2001; Eick et al. 2005;
Jones & Horperiep 2007; Smvmons 2005;
TEELING et al. 2000; TEELING et al. 2005; TEE-
LING 2009). Beide Moglichkeiten sind mit
grofen evolutionstheoretischen Problemen ver-
bunden: Beim Echoortungssystem handelt es
sich um ein ungewdhnlich komplexes Merk-
mal, dessen zweimalige evolutive Entstehung
mit vielfach dhnlichen Details noch schwerer
verstehbar wire als es eine einmalige Entste-
hung ohnehin schon ist.

Aber auch ein sekundirer Verlust ist proble-
matisch. Es ist nicht nachvollziehbar, dass eine
derartig niitzliche Fihigkeit verloren gehen
sollte (RAYNER 1991, 184). Dazu kommt, dass
wie bereits erwihnt die Megachiropteren-
Gattung Rousettus zur Echoortung mit Hilfe
von Zungenschnalzen befihigt ist. Wire die
laryngeale Echoortung also verloren gegan-
gen, miisste man annehmen, dass die Echoor-
tung danach mit anderer Technik erneut
erworben wurde. Als Riickbildungsstadium
kommt das Echoortungssystem von Rousettus
kaum in Frage, da diese Gattung unter den
Megachiropteren zu den abgeleiteten Formen
gehort (SPRINGER et al. 2001, 6246; JONES &
TEeeLING 2006). Es gibt keinen Konsens darii-
ber, welches der beiden Szenarien aus evoluti-
onstheoretischer Sicht das wahrscheinlichere
ist (L1 et al. 2008, 13959).

Widerspriichliche Verwandtschafts-
beziehungen

Die neuen Erkenntnisse aus den molekularen
Analysen haben weitere evolutionstheoretisch
eher problematische Konsequenzen. Die frii-
her angenommene enge phylogenetische Ver-
bindung der Fledermiuse mit den Dermoptera
(Flattermakis, Riesengleiter), also gleitenden
Siugetieren (als Volitantia zusammengefasst)
kann nicht mehr aufrechterhalten werden.
Wihrend nach morphologischen Merkmalen
die Fledermiuse bis gegen Ende des 20. Jahr-
hunderts zusammen mit den Dermoptera, Pri-
maten und den Scandentia (Spitzhérnchen)
sowie ausgestorbenen Gruppen zu den Ar-
chonta gestellt wurden, passen sie nach mole-
kularen Daten zu den Laurasiatheria, zu denen
Carnivoren, Schuppentiere, Cetartiodactyla
(Paarhufer und Wale), Insektenfresser und
Paarhufer gehoren (SPRINGER et al. 2001, 6421;
vgl. Abb. 6). Das wiederum hat zur Folge, dass
zahlreiche Merkmale, die friither als homolog
eingestuft wurden und entsprechende Ver-
wandtschaftsbezichungen zu den Archonta
begriindeten, nun als konvergent betrachtet
werden mussen. Einmal mehr zeigt sich:
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1. Morphologische und molekulare Daten
kénnen weit auseinandergehende Verwandt-
schaftsverhiltnisse nahelegen und passen nicht
ohne weiteres zusammen. So stellen Eick et al.
(2005, 1869) Ungleichheit (,,disparity®) zwi-
schen molekularen und nichtmolekularen Phy-
logenien fest, und JoNEs & TEELING (2006, 149)
schreiben von ,,radikal verschiedenen® Ver-
wandtschaftsverhiltnissen (vgl. Abb. 4).

2. Die Homologie von Merkmalen (also
ihre ,,Qualitit™ als ,,Verwandtschaftsanzeiger®)
ist nicht objektiv bestimmbar. Denn sonst
kénnte die Deutung von Merkmalen als
Homologien nicht einfach in die Deutung als
Konvergenzen umgewandelt werden. Auch
die Unterscheidung zwischen ,,urspriinglich®
und ,,abgeleitet* ist fragwiirdig, wie TEELING et
al. (2002, 1435) am Beispiel des Sehsinns fest-
stellen: ,,Die Zuordnung der Fledermiuse zu
den Laurasiatheria statt zu den Archonta diirfte
die Polaritit der Merkmale beeinflussen, die
mit dem Sehen verkniipft sind. Der gut entwi-
ckelte Sehsinn bei den Pteropodiden beispiels-
weise ist abgeleitet im Vergleich zu den meis-
ten anderen Laurasiatheria. Wenn dagegen die
Archonta monophyletisch sind, ist der Sehsinn
der Pteropodiden primitiv"® (TEELING et al.
2002, 1435).

Konvergenzen und Selektionsdriicke

Die Konvergenzproblematik wurde verschie-
dentlich bereits angesprochen. Hier soll dieses
Thema noch einmal kurz zusammenfassend
diskutiert werden.

Evolutionstheoretisch war erwartet worden,
dass ein derartig komplexes Merkmal wie die
Echoortung ein sicherer Hinweis auf gemein-
same Vorfahren ist (Homologie-Argument)
und es nur einmal bei den Fledermiusen ent-
standen sein sollte (Stimmons 2005, 527). Nach
dem derzeitigen Kenntnisstand muss aber ent-
weder eine mindestens zweimalige unabhin-
gige Entstehung der Echoortung angenom-
men werden oder aber dessen Verlust bei den
Megachiropteren. Angesichts dieser tberaus
komplexen Fihigkeit, zu der vermutlich viele
hundert Gene beitragen (L1 et al. 2008, 13962),
wire eine zweimalige unabhingige Entste-
hung sehr unwahrscheinlich. Aber auch der
Verlust dieser Fihigkeit ist sehr problematisch,
da mit dieser Fihigkeit tiber 20 verschiedene
anatomische Spezialisierungen gekoppelt sind,
die bei den Megachiropteren nicht vorhanden
sind und allesamt verlorengegangen sein miss-
ten (SiMMONS 2005, 527).

Die Verteilung der Echoortung kann folg-
lich nicht als Wegweiser fiir stammesgeschicht-
liche Zusammenhinge dienen, sondern folgt
anderen Kriterien. Das gilt nicht nur fiir die

JAHRGANG 18 | 2-2011

Fihigkeit der Echoortung an sich, sondern
auch fiir die verschiedenen Ruf-Designs (vgl.
Abschnitt ,,Entstehung der Echoortung®, Abb.
4 und Legende dort). Nach Eick et al. (2005,
1869) ist die Verteilung verschiedener Echoor-
tungsmodi ,,hochgradig konvergent®. Einige
Beispiele wurden weiter oben bereits genannt
wie die ,,High-duty cycle“~Echoortung. Auch
die ,,low-duty cycle“~Echoortung (weniger als
20% eines Rufzyklus besteht aus Rufen) muss
konvergent entstanden sein, ebenso verschie-
dene Intensitaten des Aussendens des Rufs, die
Aussendung tber das Maul oder die Nase.
Echoortung mit geringer Intensitit ist nach
Eick et al. (2005, 1879) sogar mindestens
sechsmal unabhingig entstanden, vermutlich
von Vorliufern, die ihre Laute mit hoher
Intensitit abgegeben haben.

Auch bei anderen Merkmalen muss verbrei-
tet konvergente Entstehung angenommen
werden. Beispielsweise miissen innerhalb der
Pteropodidae (Flughunde) anatomische Spezi-
alisierungen fiir Pollen- und Nektar-Ernih-
rung bis zu fiinfmal entstanden oder wieder
verlorengegangen sein (KirscH et al. 1995,
396). Eick et al. (2005, 1869) bewerteten 195
morphologische Merkmale im Licht ihrer
Kern-DNA-Phylogenie. Auler 24 Merkmalen
waren alle homoplastisch verteilt, d. h. es miis-
sen Konvergenzen oder Riickbildungen ange-
nommen werden.

Das verbreitete Auftreten von Konvergen-
zen, insbesondere bei den unterschiedlichen
Designs der Echoortung bedeutet, dass die
Merkmalsverteilung ein Nachzeichnen der
Phylogenese nicht erlaubt, wie von einigen
Autoren ausdriicklich festgestellt wird. Statt-
dessen wird auf starke Selektionsdriicke ver-
wiesen, die das ,,phylogenetische Signal® tiber-
tonen (JonNes & TEeeLiNG 2006, 149). Die
Annahme starker Selektionsdriicke ist aber
spekulativ. Nachweisbar ist nur eine dkologi-
sche Anpassung der verschiedenen Echoor-
tungs-Designs an die Lebensumgebung und
die Beutetiere. Der Weg ihrer Entstehung ist
unbekannt. Selektionsdriicke an sich kdénnen
keine neuen Designs erzeugen; der Selektion
werden ohne nihere Begriindung gleichsam
schopferische Fihigkeiten zugesprochen.

SchlieBlich gibt es auch eine grole Zahl von
Konvergenzen iiber die Fledermiuse hinaus.
Die von PeETTIGREW (1986; 1995) und PETTI-
GREW etal. (1989) zusammengestellten Gemein-
samkeiten zwischen Megachiropteren und Pri-
maten, die die ,,Flying-Primate-Hypothese®
unterstiitzen, miissen als Konvergenzen inter-
pretiert werden, wenn die Fledermiuse, wie
durch zahlreiche genetische Studien begriin-
det, monophyletisch sind. Andernfalls miissten
zahlreiche Merkmale des Flugapparats konver-
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gent entstanden sein. SPEAKMAN (2001, 122)
bemerkt dazu: ,,Wenn Konvergenz der Fligel-
strukturen der Mega- und Mikrochiropteren
unglaublich erscheinen, ist das kaum weniger
der Fall bei den vorgeschlagenen Konvergen-
zen der Gehirnstrukturen bei Megachiropte-
ren und Primaten. Und bevor die genetischen
Ahnlichkeiten erforscht wurden, schrieb R ay-
NER (1991, 185) noch: ,,So zahlreich und aus-
gepigt sind die Ahnlichkeiten zwischen Flug-
hunden und Primaten, dass eine enge evo-
lutionire Verwandtschaft zwischen diesen bei-
den Gruppen unausweichlich erscheint.*

Was ist eine Erklarung?

Es gibt eine Tendenz, interessante Entdeckun-
gen Uberzubewerten. Man kann das beispiel-
haft an der Bewertung und Einordnung der
Entdeckung der bisher bekannten genetischen
Grundlagen der Fliigelausbildung sehen (vgl.
den ersten Teil des Artikels). So schreiben
Sears et al. (2006, 6585): ,,Durch die Ver-
knlipfung einer einfachen Verinderung in
einem einzigen Entwicklungspfad mit drama-
tisch verschiedenen Morphologien bieten wir
eine mogliche Erklirung, wie Fledermiuse
einen aktiven Flug entwickeln konnten ...

Dagegen ist festzuhalten:

1. Es ist nur ein sehr kleiner Teil der geneti-
schen Grundlagen der Ontogenese der Fliigel
bekannt.

2. Selbst mit einer besseren Aufklirung der
Faktoren der ontogenetischen Entwicklung konnte
damit noch keine Aussage tiber die Phylogenese
und ihre Mechanismen gemacht werden.

Anders als in manchen populiren Darstel-
lungen, wo in einem Fall sogar von einer Auf-
klirung der Mechanismen der Fliigelentstehung
in der Evolution die Rede ist, sind die Autoren
der Originalarbeiten deutlich vorsichtiger.
SEARS (2008, 10) meint, dass die Anderung des
BMP-Signalwegs ,,nicht notwendigerweise der
einzige Mechanismus sei und dass diese
Anderung (nur) eine Rolle spiele. SEARS et al.
(2006, 6581) schreiben, dass ihre Resultate
darauf hindeuten, dass eine Verstirkung des
BMP-Signalwegs einer der hauptsdchlichen Fakto-
ren bei der ontogenetischen Verlingerung der
Vorderextremititen der Fledermiuse und
ebenso maglicherweise ein Schlisselmechanis-
mus in der Verlingerung im Laufe der Evolu-
tion sei. Fir SEars (2008, 8) hat die Kenntnis
der Mechanismen der Verlingerung ,das
Potential, zu einem besseren Verstandnis der
Schritte zu fiikren, die zur Evolution des akti-

Exploratives Verhalten als Erklarung?

Die Aufdeckung einzelner fiir die Entwicklung
von Organsystemen notwendiger Gene ist fir
eine phylogenetische Erklarung aus einem
weiteren Grund nicht zielflihrend: Wie gezeigt
werden fur einen funktionierenden Flugappa-
rat nicht nur die Flughaut und verlangerte
Fingerknochen, sondern noch zahlreiche wei-
tere Bestandteile und passende Eigenschaf-
ten bendtigt, die mindestens zu einem grofie-
ren Teil Hand in Hand verandert oder gar neu
erworben werden missen. In diesem Zusam-
menhang wird manchmal in Anlehnung an
KISCHNER & GERHART (2005) argumentiert,
dass mit der Verlangerung der Flughaut und
der Fingerknochen aufgrund des explorativen
Verhaltens von Geweben gleichsam automa-
tisch auch Muskelgewebe, Nervenstrange
und BlutgefdRe sich zugleich und passend
verandern wirden.

Exploratives (,erforschendes®, auf Signale
antwortendes) Verhalten von Gewebe ist in
der Tat aus der Ontogenese bekannt. Gemeint
sind Mechanismen, welche Variation erzeu-
gen, die weitgehend zufallig und sehr wenig
determiniert sind, die aber durch auRere
Signale in bestimmte Richtungen gesteuert
werden (KIRSCHNER & GERHART 2005, 144f.).
Explorative Systeme sind ,antwortend®, d.h.
sie reagieren auf auBere Signale. Als Beispiele
besprechen die Autoren u.a. das Wachstum
des Zellskeletts, das Muskelwachstum, das
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Nervensystem und die Bildung des BlutgefaR-
systems. So kann sich das Nervensystem mit
wenigen Regeln selbst konstruieren. Das
Wachstum erfolgt gemal weniger Regeln; die
genaue Auspragung wird durch Randbedin-
gungen gesteuert.Sind die Randbedingungen
verschieden, resultiert ein anderes Ergebnis
des Wachstums. KIRSCHNER & GERHART (2005)
spekulieren nun, dass durch Abwandlung der
Rahmenbedingungen, in denen das explorati-
ve Verhalten von Gewebewachstum verlauft,
Evolution kanalisiert voranschreiten konne
und die Entstehung von Neuem in der Evoluti-
on erleichtert werde. Man konnte sagen: Die
Variabilitat und Selektion explorativer Prozes-
se in der Ontogenese werden in der Phyloge-
nese kopiert”. Die |dee ist beispielsweise, dass
ein veranderter Knochenbau automatisch
auch Veranderungen der explorativ wachsen-
den Muskeln, Nerven und BlutgefaRe zur
Folge hat,so dass eine synorganisierte Evoluti-
on ablaufen konnte.

Doch dieser Ansatz bringt keine Losung fir
die Frage nach der evolutiven Entstehung des
Flugapparats der Fledermause und zwar
schon aus dem einfachen Grund, dass viele
Teile dieses Apparats Eigenschaften aufwei-
sen, die mit explorativem Verhalten gar nicht
in Verbindung gebracht werden konnen, etwa
die Elastizitat der Fingerknochen, ihr speziel-
ler Bau, die Elastizitat der Flughaut, die Flug-

haute aulerhalb des Fingerbereichs und vie-
les mehr. Einige Muskeln der Flughaut kom-
men nur bei den Fledermdusen vor, sie sorgen
dafir, dass ,die elastische Flughaut tber dem
ausgestreckten Tragflichengeriist gespannt
bleibt“ (NEUWEILER 1993, 9). Diese Muskeln
mussten gleichsam neu erfunden werden,
und ihre Entstehung ist in keiner Weise durch
exploratives Verhalten erklarbar. Insgesamt
sind 17 Muskeln an der Fligelbewegung betei-
ligt, von denen die meisten fiir die Kontrolle
der Fliigelstellung benotigt werden (NEUWEI-
LER 1993, 11; Abb. 14). ,Armgelenke und Hand-
wurzel sind ebenfalls an die Erfordernisse des
Fliegens angepaft“ und auch das Schulter-
blatt ist in die Flligelbewegungen einbezogen
(NEUWEILER 1993, 9). Alle diese und weitere
Konstruktionsdetails haben mit explorativem
Verhalten nichts zu tun.

Explorative Wachstumsvorgange konnten
vielleicht einige Randdetails evolutiver Ab--
wandlungen (leichter) verstandlich machen,
die entscheidende Frage ist aber: Wie werden
neue Muskelstrange, neue Ansatzstellen usw.
geschaffen? Das explorative Verhalten er-
scheint eher als vorgeplantes Verhalten, das
den Lebewesen die notige Flexibilitat wah-
rend der Ontogenese verleiht. Dass es evolutiv
nutzbar sein konnte, ist nur eine vage Hoff-
nung.
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ven Flugs gefiihrt haben (SEars 2008, 8; Her-
vorhebungen nicht im Original). Ahnlich
werten sie Anderungen in der Expression der
Hox-Gene in der Fledermausextremitit im
Vergleich zur Situation bei der Maus: Sie konn-
ten zu Anderungen des Skelettbaus beitragen
(SEars 2008, 11).

Aber auch diese vorsichtigeren Formulie-
rungen konnen nicht dartiber hinwegtiu-
schen, dass Schritte zur Autklirung der Onto-
genese noch keine Schritte zur Aufklirung
der Mechanismen und des Verlaufs der Phyloge-
nese sind. Denn zum einen kann nicht davon
ausgegangen werden, dass die hypothetische
Phylogenese nach demselben Modus verliuft
wie die Ontogenese — im Gegenteil: Es ist
eher anzunehmen, dass das wegen ganz ande-
rer Rahmenbedingungen nicht der Fall ist.
Dies fiihrt in die grundsitzliche Frage nach
dem Zusammenhang von Ontogenese und
Phylogenese, die an dieser Stelle nicht aufge-
rollt werden soll.

Zum anderen muss iiber mogliche Mechanis-
men gesondert Rechenschaft abgegeben wer-
den. Es genitigt nicht, einfach nur beschreibend
Anderungen in der Regulation von Genen zu
konstatieren.

Dass mehr und mehr genetische Korrelate
phinotypischer Unterschiede zwischen ver-
schiedenen Arten oder hoheren Taxa entdeckt
werden, erweitert unsere Kenntnisse iber die
Zusammenhinge von Genotyp und Phinotyp,
nicht mehr und nicht weniger. Dass es diese
Korrelate gibt, ist selbstverstindlich, und die
Entdeckung einzelner fiir eine Fihigkeit not-
wendiger Gene sagt an sich noch nichts tiber
deren Evolution aus.

Kopplung Flug und Echoortung

Ein weiterer Aspekt ist wichtig: Die Echoor-
tung und der Flug sind physiologisch (biome-
chanisch) miteinander gekoppelt. Fledermiuse
geben ihre Laute ab, wenn im Flug der Brust-
muskel am stirksten beansprucht wird und der
Brustkorb zusammengedriickt ist (RAYNER
1991, 173). Beim kriftigen Ausatmen wihrend
des Flugs kann am energieeftizientesten ein
Ruf mit maximaler Energie ausgestoBen wer-
den. Ein geniigend lauter Ruf scheint nur
moglich zu sein, wenn das Tier seine Flugel
bewegt (RAYNER 1991, 174/176). Ebenfalls
gleichzeitig miissen die Tiere in der Lage sein,
wihrend des Flugs die via Echoortung einge-
henden Informationen iiber mutmalliche Beute
zu interpretieren, um blitzschnell zu entschei-
den, ob es sich lohnt, die Beute zu fangen.
Flug, Echoortung und Jagdverhalten sind also
gekoppelt (RayNER 1991, 181). Das muss bei
allen Uberlegungen zur Entstehung von Flug
und Echoortung bei Fledermiusen bedacht
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werden. RAYNER (1991, 174) mahnt, dass
nahezu jede Facette der Anpassung der Klein-
fledermiuse mit Flug und Echoortung zusam-
menhingt, weshalb Untersuchungen dieser
Anpassungen einen groBBen Bereich der gesam-
ten Biologie der Fledermiuse berticksichtigen
miisse. Der Forscher miisse sich jederzeit
bewusst sein, dass es moglicherweise verbor-
gene Begleiterscheinungen des untersuchten
Systems gibt, und sich vor Vereinfachungen
hiiten.

Wieviele Gene sind beteiligt?
SchlieBlich ist noch zu bedenken, dass es mitt-
lerweile eine Reihe von Studien gibt, die zei-
gen, dass an der Entwicklung und fiir die
Funktion von Organsystemen eine sehr grofle
Anzahl von Genen notwendig ist. Beispielhaft
sel eine Arbeit von SCHNORRER et al. (2010)
erwihnt, durch die gezeigt wurde, dass 2785
Gene fiir die Muskelentwicklung und Muskel-
funktion beim Insektenflug benétigt werden.
Es ist kaum anzunehmen, dass die Situation bei
den Fledermiusen sehr viel anders ist. Auch
vor diesem Hintergrund erweisen sich einfa-
che Vorstellungen iiber groBe funktionale (!)
Verinderungen infolge kleiner Anderungen
im Erbgut als vollkommen unrealistisch.
Ohne eine sehr viel genauere Kenntnis der
molekulargenetischen und ontogenetischen
Grundlagen des Flugapparats kénnen keine
seridsen phylogenetischen Hypothesen entwi-

y o s

Abb. 7 Aktivitatsphasen
(verschieden gefarbte
Balken) der Flugschlag-
muskeln wahrend eines
Schlagzyklus bei lang-
samem Flug.

rot: Abschlagmuskeln,
gelb: Aufschlagmuskeln,
blau: Bifunktionale Mus-
keln, die auch die Flugel-
stellung kontrollieren.
(Nach NEUWEILER 1993)
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ckelt werden. Das bisher vorhandene Wissen
genligt jedoch um zu begriinden, dass alle ver-
fligbaren evolutionstheoretischen Ansitze sich
bis heute als hochst spekulativ, unplausibel und
widerspriichlich erwiesen haben.

Dank

Dr. Henrik ULLricH und Dr. Sven Namsor danke ich
fiir wertvolle Hinweise.

Literatur

Apkins RM & HoneycuTT RL (1991) Molecular phylo-
geny of the superorder Archonta. Proc. Natl. Acad.
Sci. 88, 10317-10321.

Baitey W], SticHTom JL & Goopman M (1992) Rejec-
tion of the ,,Flying Primate* hypothesis by phyloge-
netiv evidence from the e-globin gene. Science 256,
86-89.

Baker RJ, Novacek MJ & Simmons NB (1991) On the
monophyly of bats. Syst. Zool. 40, 216-231.

Eick GN, Jacoss DS & MatTHEE CA (2005) A Nuclear
DNA Phylogenetic Perspective on the Evolution of
Echolocation and Historical Biogeography of Extant
Bats (Chiroptera). Mol. Biol. Evol. 22, 1869-1886.

HABERSETZER |, SIMMONS N, SEYMOUR K, GUNNELL G &
ScHLosser-STURM E (2008) Die Evolution des Flu-
ges und der Echoortung. Biol. in uns. Zeit 38, 246~
254.

Jones G & Horperiep MW (2007) Bat echolocation
calls: adaptation and convergent evolution. Proc. R.
Soc. Lond. B 274, 905-912.

Jones G & TeeLING E(2006) The evolution of echoloca-
tion in bats. Trends Ecol. Evol. 21, 149-156.

Junker R (2011) Der Ursprung der Fledermiuse. Teil 1:
Fossilien und der Flugapparat. Stud. Int. J. 18, 17-25.

KirscH JAW, FLANNERY TF, SPRINGER MS & LAPOINTE FJ
(1995) Phylogeny of the Pteropodidae (Mammalia:
Chiroptera) Based on DNA Hybridisation, with Evi-
dence for Bat Monophyly. Aust. J. Zool. 43, 395-428.

KiscHNER MW & GERHART JC (2005) The plausibility of
life. Resolving Darwin’s dilemma. New Haven and
London.

Lt G, WANG J, RossITER SJ, JoNEs G & ZHANG S (2007)
Accelerated FoxP2 Evolution in Echolocating Bats.
Plos One 2(9): €900. doi:10.1371/journal.pone.
0000900

L1 G, WANG ], ROSSITER SJ, JONES G, COTTON JA & ZHANG
S (2008) The hearing gene Prestin reunites echolo-
cating bats. Proc. Natl. Acad. Sci. 105, 13959-13964.

LY, Liu Z, SHI P & ZuAaNG ] (2010) The hearing gene
Prestin unites echolocating bats and whales. Curr.
Biol. 20, R55-R56.

Liu Y, CorToN JA, SHEN B, HAaN X, ROSSITER S] &
ZHANG S (2010) Convergent sequence evolution bet-
ween echolocating bats and dolphins. Curr. Biol. 20,
R53-R54.

Maseko BC, BoURNE JA & MANGER PR (2007) Distri-
bution and morphology of cholinergic, putative cate-
cholaminergic and serotonergic neurons in the brain
of the Egyptian rousette flying fox, Rousettus aegyp-
tiacus. J. Chem. Neuroanat. 34, 108-127.

MinDELL DP, Dick CW & Baker RJ (1991) Phylogenetic
relationships among megabats, microbats, and pri-
mates. Proc. Natl. Acad. Sci. 88, 10322-10326.

Murrny W], ELzIRIK E, JounsoN WE, ZHANG YO, Ry-
DER OA & O’BRrIeN SJ (2001) Molecular phylogene-
tics and the origins of placental mammals. Nature
409, 614-618.

NeUwEILER G (1993) Biologie der Fledermiuse. Stutt-
gart.

PeTTIGREW JD (1986) Flying primates? Megabats have
the advanced pathway from eye to midbrain. Science
231, 1304-1306.

PeTTIGREW JD (1995) Flying primates: crashed, or cra-
shed through? Symp. zool. Soc. Lond. 67, 3-26.
PeTTIGREW JD, JAMIESON BGM, Rosson SK, Harr LS,
McANALLy KI & Coorer HM (1989) Phylogenetic
Relations Between Microbats, Megabats and Prima-
tes (Mammalia: Chiroptera and Primates) Phil.

Trans. R. Soc. Lond. B 325, 489-559.

RAYNER JMV (1991) Complexity and a Coupled System:
Flight, Echolocation and Evolution in Bats. In:
ScuMIDT-KITTLER N & VogEL K (eds) Constructio-
nal Morphology and Evolution. Berlin, Heidelberg,
New York, S. 173-191.

SCHNORRER F, SCHONBAUER C, LANGER CCH, DieTZL G,
NovATCHKOVA M, SCHERNHUBER K, FELLNER, ANNA
AzARYAN M, Raporr M, Stark A, KELEMAN K &
DicksoN BJ (2010) Systematic genetic analysis of
muscle morphogenesis and function in Drosophila.
Nature 464, 287-291.

SEars KE (2008) Molecular Determinants of Bat Wing.
Cells Tissues Organs 187, 6-12.

SEARs KE, BEHRINGER RR, RASWEILER JJ & NISWANDER
LA (2006) Development of bat flight: Morphologic
and molecular evolution of bat wing digits. Proc.
Natl. Acad. Sci. 102, 6581-6586.

SimMoNs NB (1995) Bat relationships and the origin of
flight. Symp. zool. Soc. Lond. 67, 27-43.

Simmons NB (2005) An Eocene big bang for bats. Sci-
ence 307, 527-528.

SimMons NB (2008) Taking Wing. Sci. Am. 12/2008,
96-103.

Simmons NB, Novacek MJ & Baker RJ (1991) Approa-
ches, methods, and the future of the chiropteran mo-
nophyly controversy: A reply to J. D. Pettigrew. Syst.
Zool. 40, 239-243.

Simmons NB, SEymour KL, HABERSETZER ] & GUNNELL
GF (2010) Inferring echolocation in ancient bats.
Nature 466, E 8-9.

SPEAKMAN JR (2001) The evolution of flight and echolo-
cation in bats: another leap in the dark. Mammal
Rev. 31, 111-130.

SPRINGER MS, TEELING EC, MADSEN O, STANHOPE MJ &
DE JoNG WW (2001) Integrated fossil and molecular
data reconstruct bat echolocation. Proc. Natl. Acad.
Sci. 98, 6241-6246.

TeeLING EC (2009) Hear, hear: the convergent evolution
of echolocation in bats? Trends Ecol. Evol. 24, 351-
354.

TeeuinGg EC, Scairy M, Kao DJ, RomacNnorr ML,
SPRINGER MS & StANHOPE MJ (2000) Molecular evi-
dence regarding the origin of echolocation and flight
in bats. Nature 403, 188-192.

TeeLING EC, MADSEN O, VAN DEN BusscHE R A, DE JoNG
WW, StanHOPEM] & SPRINGER MS (2002) Microbat
paraphyly and the convergent evolution of a key in-
novation in Old World rhinolophoid microbats.
Proc. Natl. Acad. Sci. 99, 1431-1436.

TEeELING EC, SPRINGER MS, MADSEN O, BATES P, O’BRrIEN
SJ & MurprHY W] (2005) A Molecular Phylogeny for
Bats Iluminates Biogeography and the Fossil Re-
cord. Science 307, 580-584.

THEWISSEN JGM & Bascock SK (1991) Distinctive crani-
al and cervical innervation of wing muscles: new evi-
dence for bat monophyly. Science 251, 934-936.

VESELKA N, McERLAIN DD et al. (2010) A bony connec-
tion signals laryngeal echolocation in bats. Nature
463, 939-942.

VESELKA N, McErLaIN DD et al. (2010b) Reply to: In-
ferring echolocation in ancient bats. Nature 466, E
9-10.

JAHRGANG 18 | 2-2011



