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Abb. 1: Die drei ana-
tomischen Achsen zur
Beschreibung der
Lageverhdltnisse von
Strukturen der
menschlichen Hand.
Genau abgestimmte
Entwicklungsprozesse
der Embryonalent-
wicklung garantieren,
dass der Daumen bzw.
der kleine Finger
immer am richtigen
Ort entstehen.

(Nach TickLe 2006)

Sind Vogelfigel umgestalfere Dinosaurierhande?

Zum Konflikt zwischen fossilen und entwicklungsbiologischen
Daten bei der phylogenetischen Herleitung des Vogelfliigels

Henrik Ullrich, Dr.-Scheider-Str. 53a, 01589 Riesa

Zusammenfassung: Die phylogenetische Ableitung
der Vogel aus einer Gruppe der Theropoden-Dino-
saurier zidhlt zu einem hiufig zitierten und wich-
tigen Baustein in evolutiondren Modellvorstel-
lungen. Betrachtet man aber im Detail die dafiir
relevanten Befunde, triibt sich das scheinbar klare
Bild schnell ein, denn die Befunde erlauben eine
vielfiltige und kontroverse Deutung. In diesem
Artikel werden relevante Daten aus der Embryo-
logie zur GliedmaBenentwicklung bei Wirbeltieren
vorgestellt. Deren Bedeutung fiir Homologiebe-
trachtungen und fiir kausale Erkliarungsansitze
im Rahmen moderner Evo-Devo Konzepte werden
diskutiert. Die groe Spannbreite der diesbeziig-
lich in der Literatur duBerst kontrovers vertrete-
nen hypothetischen Vorstellungen fiihrt beim
gegenwairtigen Stand des Wissens zu folgenden
Schlussfolgerungen:

1. Es fehlt ein methodisch sicheres Kriterium,
um aus mehreren moglichen Homologiezuweisun-
gen auf der Basis embryologischer und paldonto-
logischer Daten die phylogenetisch relevante zu
extrahieren. Keine der vorgestellten Ansitze kann
deshalb fiir sich ein hoheres MaB an Plausibilitat
beanspruchen als andere. Die Homologiebezie-
hungen zwischen dem Vaégelfliigel und der vorde-
ren Extremitidt von Dinosauriern bleiben unter
phylogenetischer Perspektive auch nach 150 Jah-
ren Evolutionsforschung unklar.

2. Die kausalen Erklarungsversuche zur Ent-
stehung des Grundbauplans des Vogelfliigels auf

1. Einfuhrung

Die Analyse der ontogenetischen Entwicklung von
Gliedmaflen bei Wirbeltieren z&hlt gegenwértig zu
einem der wichtigsten und erfolgreichsten For-
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der Grundlage der Synthetischen Evolutionstheorie
sowie unter Riickgriff auf neue Anséitze der evo-
lutiondren Entwicklungsbiologie (Evo-Devo) sind
als spekulative Extrapolationen von Details des
verfiigbaren embryologischen bzw. molekularge-
netischen Wissens zu werten.

3. Alle vorgelegten Hypothesen zur Evolution
des Vogelfliigels sehen sich drei defizitdaren Situa-
tionen ausgesetzt: Fehlendes Wissen iiber Wirk-
mechanismen bzw. die Wechselbeziehungen von
duBeren und inneren Selektionsdriicken auf den
evolutiondren Umbau der vorderen Extremitat
und die vielfach noch unverstandenen geneti-
schen und epigenetischen Regulationskaskaden
der GliedmaBenentwicklung wihrend der Indivi-
dualentwicklung bei Wirbeltieren. Drittens muss
offen gelassen werden, welche Kausalitaten den
phylogenetischen Wandel ontogenetischer Ent-
wicklungsprogramme bedingen und ermoglichen.

4. Die wissenschaftliche Klarung der homolo-
gen Beziehungen zwischen den Fingerstrahlen an
Vogelfliigeln und denen bei anderen Landlebewe-
sen (insbesondere Echsen und Saugetieren) und
ihre kausale Begriindung bleibt eine der groiten
Herausforderungen fiir die Evolutionsforschung.

5. Das ontogenetische und phylogenetische
Modellobjekt ,,Fliigelentwicklung* ist exempla-
risch fiir grundséatzliche Probleme und Grenzen
der evolutionsgeleiteten Hypothesenbildung sowie
darauf aufbauender Homologiebetrachtungen.

schungsschwerpunkte der Embryologie. Der spe-
zifisch-komplexe und gleichzeitig modulare Auf-
bau (Anatomie) von Flossen, Armen, Handen, Bei-
nen, FiiBen oder Fliigeln gilt als exzellentes Modell,
um fundamentale entwicklungsbiologische Fra-
gestellungen zu klaren. Zu diesen zahlen beispiels-
weise die molekularbiologischen Grundlagen der
Festlegung (= Speicherung) und der Realisierung
(= Abrufen und Umsetzen) des Kérperbauplans
eines Organs wahrend der Embryonalentwicklung
oder die Steuerung der prazisen Anordnung von
spezialisierten Zellen und der Gewebe in ihnen
(TrickLE 20086).

Das Extremitatenskelett der Wirbeltiere wird
durch eine definierte Zahl von Knochen mit einer
jeweils charakteristischen Grof3e und Form in einer
festen raumlichen Anordnung gekennzeichnet.
Anhand der drei orthogonalen Raumachsen (Hohe,



Breite, Tiefe) lassen sich die einzelnen Bestandtei-
le der GliedmaBen zueinander wé&hrend der
embryonalen Bildung und im ausgewachsenen
Zustand beschreiben. Zum besseren Verstandnis
der weiteren Ausfithrungen sei dies am Beispiel der
Hand des Menschen kurz illustriert (Abb. 1). Die
proximo-distale Achse verlduft von der Schulter zu
den Fingerspitzen, also von kérpernah zu kérper-
fern, die anterio-posteriore (vorn-hinten) Achse vom
Daumen (Finger I) zum kleinen Finger (Finger V)
und die dorso-ventrale (Ricken-Bauch) Achse vom
Handriicken zur Handflache. Die zahlreichen gene-
tischen und epigenetischen Prozesse, welche die

Ontogenese der Extremitdten in allen drei
Raumachsen regulieren, verlaufen hochgradig
koordiniert, vernetzt und einander tberlagernd.
Zahlreiche Details zur Differenzierung und Struk-
turbildung wurden in den letzten Jahrzehnten
erhellt (z.B. Herkunft der einzelnen Zelltypen wie
Muskelzellen, Nervenzellen, BlutgefaB3zellen), eini-
ge werden kontrovers diskutiert (z.B. die Grundla-
gen der proximo-distalen Differenzierung) und etli-
che Prozesse der Musterbildung liegen noch im
Dunkeln (z.B. Spezifikation von Form und Anzahl
der Fingerstrahlen).

Die Ontogenese der Wirbeltierextremitaten

STUDIUM INTEGRALE

Amnioten: Landwirbeltiere, deren Embry-
onensichin einer mit Fruchtwasser (Amnion-
fliissigkeit) gefiillten Amnionhohle entwickeln,
die von einer Embryonalhiille (Amnion) um-
geben ist (Reptilien, Vogel, Sédugetiere).
Archosaurier: Als Archosauria (,,Herrscher-
reptilien“) wird eine Reihe von ausgestorbe-
nen Reptiliengruppen (u.a. Dinosaurier) sowie
die heute noch lebenden Krokodile (Croco-
dylia) und Vogel (Aves) zusammengefasst.
Cladistik, cladistisch: auf quantifizierbare
und numerische Daten basierende phyloge-
netische Taxonomie, in der alle verfiigbaren
Merkmale von Organismen gleichberechtigt
berticksichtigt werden, um Verwandtschafts-
beziehungen (,,urspriinglich“ und ,,abgeleitet*)
darzustellen. Fiir die Artbildung wird aus-
schlieBlich eine dichotome Verzweigung der
Stammart zugelassen.

deskriptiv: beschreibend
Determinierung: In der Entwicklungsbio-
logie Beschreibung der irreversiblen Fest-
legung von entwicklungsfahigen Zellen auf
einen spezifischen Endzustand (Muskelzelle,
Knochenzelle)

Ektoderm: duf3ere Zellschichten des embryo-
nalen Keims bei Wirbeltieren, aus dem spé-
teru.a. Haut und Anteile des Nervensystems
hervorgehen

Embryologie: Biologische Wissenschaft,
welche die individuellen Entwicklungsvor-
gange des mehrzelligen Organismus be-
schreibt und kausal zu erklédren versucht
Epigenetische Faktoren: in Ergdnzung
zum genetisch vorgegebenen Informations-
pool alle anderen informationstragenden
und informationsverarbeitenden zelluldren
Strukturen (z.B. Proteine, Zellorganellen,
Zellmembranen)

Erweiterte Synthetische Evolutions-
theorie: Nach KurscHera (2006) Verbin-
dung der Synthetischen Evolutionstheorie
u.a. mit den aktuellen Ergebnissen der Geo-
logie, Molekularbiologie, Computersimula-
tion und Entwicklungsbiologie.

Glossar

Evo-Devo: Moderner Forschungszweig der
Evolutionsbiologie, besonderer Schwerpunkt
liegt in der Integration aus der Embryologie
stammender Erkenntnisse und ihrer tiber-
artlichen Bewertung bei der Beschreibung
und Erkldrung evolutionérer Prozesse
FGF: fibroplast-growth-Factor, besondere
Gruppe regulatorisch wirksamer Eiweif3e
wahrend der Ontogenese (Morphogene)
Genetische Expressionsmuster: raum-
lich und zeitliches fassbares Muster von
Aktivitdten einzelner Gene in einer mor-
phologischen Struktur

Genotyp: Gesamtheit der genetischen Erb-
faktoren

Homeotische Gene: Gene, die in der
Ontogenese u.a. an der Koordination des Er-
scheinungsortes von morphologischen Merk-
malen (z.B. Armanlage, Antenne bei Droso-
phila) oder bei seriell auftretenden Struktu-
ren (Wirbelkorper, Pharyngula) mitwirken
Homologie: Gleichwertigkeit &hnlicher
Strukturen, Organe, Gene und Prozesse; in
der Evolutionsbiologie Beleg fiir gemein-
same Abstammung (Extremitéten der Land-
wirbeltiere)

homootische Mutationen: Mutationen,
die wahrend der Ontogenese dazu fiithren,
dass morphologische Merkmale an einem
yfalschen“ Ort (z.B. Antenne bei Drosophila
am Platz des Beines) oder seriell auftreten-
de Strukturen sich zahlenméBig und/oder in
ihrem Charakter verdndern (z.B. Umwand-
lung von Brustwirbelkdrper in einen Lenden-
wirbelkorper)

Hox-Gene: In der Ontogenese wichtige
Gruppe regulatorisch wirksamer Gene, ent-
halten einen identischen Genabschnitt, der
fir einen spezifischen Proteinabschnitt
(Homeobox) codiert

Konvergenz: Funktionelle oder anatomi-
sche Ahnlichkeit von Strukturen, Organen,
Genen und Prozessen stammesgeschicht-
lich nicht verwandter Organismen; von der
Evolutionsbiologie als Parallelentwicklungen

interpretiert (z.B. Kérperform von Pinguin,
Hai, Fischsaurier, Delphin)
Masterkontrollgene: Gesamtheit aller
Gene, denen in der Ontogenese eine wich-
tige regulatorische Funktion zugeschrieben
wird (z.B. Hox-Gene, PAX-Gene)
Mesenchym: Aus dem mittleren Keimblatt
des embryonalen Keims bei Wirbeltieren her-
vorgehende Strukturen, wie Geféa3e, Knochen,
Bindegewebe

Morphogene: Besondere Gruppe von Ei-
weilen, die als Transkriptionsfaktoren oder
regulativ wirksame Proteine die Expression
von Strukturgenen beeinflussen
Morphologie: Lehre vom Aufbau und der
Gestalt der Lebewesen

Ontogenese: Individualentwicklung eines
Organismus, bei Wirbeltieren von der Be-
fruchtung bis zur Geburt/Schliipfen des Jung-
tieres dauernder Zeitabschnitt

Phéanotyp: Gesamtheit der d&u3erlichen Ge-
staltmerkmale eines Organismus
Phylogenese: Stammesgeschichte
prachondrale Anlagen: der Knorpelbildung
vorangehende Struktureinheiten aus ent-
sprechenden bindegewebigen Komponen-
ten

rudimentir: in der Evolutionsbiologie ge-
nutzt um phylogenetisch riickgebildete Orga-
ne zu kennzeichnen (z.B. Wurmfortsatz); hier:
Anlage einer ontogenetischen Struktur, die
bei anderen Individuen eine weitere Ent-
wicklung erfahren

Somiten: segmental angeordnete Bindege-
websblocke, aus denen wiahrend der Onto-
genese unter anderem die Wirbelkérper her-
vorgehen

Theropoden-Dinosaurier: Dinosaurier-
gruppe (Saurischa) mit drei Fingerstrahlen,
gelten als Vorfahren der Vogel
Transkriptionsfaktor: Proteine, die die
DNS dazu anregen, sich identisch zu dupli-
zieren bzw. ihre Information auf die mRNS

zu Ubertragen
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Abb. 2: Schematische Illustration der Handelemente von verschiedenen Vertretern der
Archosaurier. Die hier wiedergegebene phylogenetische Systematik orientiert sich an GAUT-
HIER (1986). Der vordere (anteriore) Finger ist entsprechend dem gegenwdrtigen Konsens

mit I oder II bezeichnet.

Die jeweilige systematische Zuordnung wird rechts angegeben. Bestehende Unsicherheiten
der systematischen Zuordnung werden durch ein ,,?“ gegekennzeichnet. (Nach WeLTEN 2005)

gewinnt zunehmend auch hinsichtlich phylogene-
tischer Fragestellungen an Bedeutung. Im Blick-
punkt stehen dabei vergleichende Untersuchungen
der Fingerentwicklung zur Feststellung von Homo-
logien, die der Stammbaumrekonstruktion — ins-
besondere zur Klarung der phylogenetischen
Ableitung der Vogel — dienen. Dartiber hinaus
scheint das ontogenetische Modellobjekt , Extre-
mitédtenentwicklung” gut dafiir geeignet, die des-
kriptiv abgeleiteten tberartlichen Homologien
kausal zu erklaren, z.B. durch evolutionare Ande-
rungen embryonaler Entwicklungsprozesse auf
dem Weg homeotischer Mutationen. Dieser
Ansatz wird gegenwartig durch die Evolutionsfor-
schung favorisiert,um den postulierten Wandel des
Bauplanes der vorderen Extremitdt einer landle-
benden Echse (z.B. Theropode) in den Fliigel eines
Vogels versténdlich zu machen.

Der vorliegende Artikel mochte aus embryolo-

gischer Perspektive einen Uberblick zum Stand der
Diskussion hinsichtlich der Ableitung der Vogel
von den Dinosauriern geben. Dazu werden zunédchst
kurz die etablierten und konkurrierenden paldon-
tologischen Sichtweisen vorgestellt. Eine Ein-
fiilhrung in die wesentlichen Vorgange, die zur
Musterbildung und zur Differenzierung von Struk-
turen der vorderen Extremitét bei Vogeln und Séuge-
tieren wahrend der ontogenetischen Entwicklung
fithren, ist Voraussetzung, um verschiedene phy-
logenetische Konzeptionen der Fligelentstehung
zu erkldren und zu bewerten. AbschlieSend soll
begriindet werden, warum die Integration ontoge-
netischen Wissens inhaltlich und methodisch nur
wenig dazu beitragen konnte, die vielen offenen
Fragen und widerspriichlichen Interpretationen
bei der Ableitung der Vgel von den Dinosauriern
aufzulosen.

c. Ableitung der Vogel von den Dinosauriern
— Palaontologische Sichfweisen

Uberblick: Ausgedehnte phylogenetische Analy-
sen fossiler Arten fithrten zu dem Schluss, dass
Vogel als lebende theropode Dinosaurier anzuse-
hen sind (Varcas & FaLLon 2005). Die fiinffingrigen
Vorfahren der Theropoden verloren den vierten
und fiinften Strahl, was einige Funde mit reduzier-
ten Anlagen des vierten und fiinften Fingers bele-
gen sollen. AuBBerdem besteht ein hoher Grad an
Ahnlichkeit zwischen dem Bau der drei Finger-
strahlen des ,,Urvogels® Archaeopteryx und dem
von Theropoden. Aus vergleichender paldontolo-
gischer Sicht werden deshalb die drei Strahlen des
Vogelfliigels als homolog zu den ersten drei
Fingerstrahlen theropoder Dinosaurier bewertet.
Diese Interpretation wird allerdings nicht von allen
Biologen geteilt (z.B. FEbuccia et al. 2005).

Die Mehrheit der Forscher favorisiert auf der
Basis cladistischer Analysen die Hypothese, dass
die Vogel sich aus einer Untergruppe der Thero-
poden-Dinosaurier phylogenetisch herleiten. Zur
wichtigsten Stiitze fiir diese Vorstellung zahlt die
Ahnlichkeit der drei bekrallten Finger des Fliigels
von Archaeopteryx im Vergleich mit der Anatomie
bei einigen dreifingrigen Theropoden, die eine
Reduktion des IV. und V. Fingers zeigen (z.B. bei
Deinonychus, Struthiomimus, Herrerasaurus).

Als Ausdruck der vermuteten homologen Iden-
titat zu den Theropoden bezeichnete man die Fin-
ger bei Archaeopteryx mit der romischen Nomen-
klatur I, II, III (I entspricht dabei dem homologen
,Daumen® der Krokodile oder Saugetiere). Diese
Nomenklatur konnte aber nicht pauschal auf die
Fingerstrahlen des Fliigels bei modernen Vogeln
ubertragen werden, da der embryonale Befund, wie
spater erldutert wird, hier eine andere Kennzeich-



nung verlangt, ndmlich mit II, III, IV (vgl. dazu
Abb. 2).

Neuere Funde von Theropoden (speziell aus
der Gruppe der Maniraptoren) mit Federn bzw. mit
einer federéhnlichen Bedeckung (z.B. Protoarchae-
opteryx und Caudipteryx) wurden von zahlreichen
Forschern als Bestatigung der Theropodenhypo-
these gewertet (z.B. ZHou et al. 2003). Diese Inter-
pretationen sind jedoch sehr umstritten. Nach
PeTERs (2002) und Paur (2002) sprechen die
Befundkonstellationen bei den o.g. Formen eher
dafiir, dass es sich um sekundér flugunfahig gewor-
dene Vogel handelt und sie nicht zu den Dinosau-
riern gehoren. Fepuccia et. al. (2005) konnten zei-
gen, dass die Interpretation von fossilen Resten der
Hautbedeckung — wie z. B. bei dem Theropoden
Sinosauropteryx—als ,Protofedern nicht zwingend
ist. Dartiber hinaus kann die Theropodenhypothese
bisher zahlreiche fundamentale Fragen der Vogel-
evolution nicht beantworten (Uberblick bei JUNKER
2005). Auf der Grundlage palédontologischer Daten
wurden deshalb auch als mogliche alternative Aus-
gangsformen unspezialisierte Thecodontier (eine
Stammform der Archosaurier) und urtiimliche kro-
kodilédhnliche Formen (Crocodilia) diskutiert (HEcHT
1985; Moinar 1985; WaLkER 1985). WELTEN et al.
(2005) verweisen zusétzlich auf die Moglichkeit,
dass die Vogel nicht zwingend von einer penta-
daktylen Urform (Formen mit finf Fingerstrahlen)
abgeleitet werden miissen. Polydaktyle Archosau-
rier, also Urechsen mit mehr als finf Fingerstrah-
len, sind theoretisch ebenso wahrscheinlich und
wurden schon von BARDELEBEN (1889) und HoLm-
GREEN (1955) als Vorfahren der Vogel ins Gespréach
gebracht. Diese Position besitzt aber gegenwértig
nur einen AuB3enseiterstatus.

J. Onfogenetische Prinzipien der Gliedmafen-
enfwicklung bei Vogeln und Landwirbeltieren

Uberblick: Das Studium der ontogenetischen Ent-
wicklung der Extremitaten gilt als Modellobjekt fiir
die Erforschung der Interaktionen zwischen Geno-
typ und Phénotyp bei der Etablierung einer kom-
plizierten anatomischen Struktur unter dem Ein-
fluss hochgradig vernetzter und raum-zeitlich agie-
render Steuerungssysteme. Die theoretischen und
technischen Fortschritte der experimentellen Ent-
wicklungsbiologie gestalteten die Forschungen in
den letzten Jahren sehr erfolgreich. Auf der Basis
des jeweils aktuellen Wissens wurden unterschied-
liche Modelle (,progress zone model®, ,early spe-
cification model®) der ontogenetischen Glied-
maBenentwicklung entworfen. Die zun&chst als
sehr verheiBungsvoll betrachtete Bedeutung der
Hox-Gene hat sich relativiert. Diese sind zwar ein
wichtiger Bestandteil eines mehrdimensional ver-
netzten Entwicklungssystems, aber nur eines unter

vielen. Der stetige Wandel der ¢rtlichen Expressi-
onsdomanen von Hox-Genen in der Extremitéten-
knospe erlaubt keine feste Zuordnung einzelner
Hox-Gene zu bestimmten morphologischen Struk-
turen. Das gegenwartige Verstandnis tiber die kau-
salen Zusammenhange und Wechselbeziehungen
genetischer bzw. epigenetischer Einzelprozesse,
die zur Ausbildung der GliedmaBen wahrend der
Ontogenese fiihren, bleibt weiterhin sehr licken-
haft. Die gewonnenen Erkenntnisse dienen als
Grundlage fiir verschiedene phylogenetische Deu-
tungen im Rahmen von Evo-Devo Konzeptionen.

RicHArDsON et al. (2003) kennzeichneten die
Individualentwicklung als einen vierdimensiona-
len Prozess. Drei Dimensionen betreffen die Ver-
dnderungen der Einzelmerkmale im Raum (Lénge,
Breite, Tiefe) und die vierte ihren Wandel in der
Zeit. Der Komplex von phylogenetischen Ande-
rungen kommt als fiinfte Dimension hinzu, da hier
die Unterschiede und Gemeinsamkeiten von Ent-
wicklungswegen tiber die Artgrenzen hinaus und
uber die Existenzdauer der jeweiligen Art geklart
werden miissen. Vor der Erlduterung verschiede-
ner Hypothesen, die eine Anderung ontogeneti-
scher Entwicklungsabldufe als Mechanismus zur
evolutionédren Entstehung des Vogelfliigels favori-
sieren, muss deshalb ein Uberblick zum Kenntnis-
stand der Embryonalentwicklung der vorderen
GliedmaBen bei Vogeln und Landwirbeltieren ste-
hen. In den letzten Jahrzehnten wurden zahlreiche
beschreibende und experimentelle Studien am Flii-
gel des Hithnchens sowie der vorderen Extremitét
der Maus durchgefiihrt. Diese Strukturen gehoren
damit zu den am besten untersuchten und ver-
standenen Objekten der Embryologie (WELTEN
2005, TickLe 2006).

Morphologische Gestaltbildung

Startpunkt der GliedmaBenentwicklung bei Wir-
beltieren sind kleine Knospen (,,Buds®) an den seit-
lichen Flanken des embryonalen Kérpers. Diese
Knospen entstehen in einer definierten topogra-
phisch-anatomischen Region entlang der Anlagen
der Wirbelsdule — den so genannten Somiten. In
den Extremitatenknospen befinden sich zunéchst
nur unspezialisierte mesenchymale Zellen, die von
einer Schicht embryonaler Haut, dem Ektoderm,
bedeckt werden. Rein deskriptiv betrachtet beob-
achtet man im weiteren Verlauf Einwanderungen
von Zellen aus dem Gebiet der Somiten und ein
Auswachsen der Knospe in proximo-distaler Rich-
tung von der Kérperwand weg. Die unspezialisier-
ten mesenchymalen und eingewanderten Zellen
vermehren und differenzieren sich zu den ver-
schiedenen die Extremitét konstituierenden Zell-
typen (Muskel, Bindegewebe, Knorpel etc.). Paral-
lel dazu werden knorpelige Anlagen der Extremitét
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Zwei Modelle fiir die embryonale Festlegung der anterio-posterioren
Positionswerte in Hiihnchenfliigel und in der Hand der Maus
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A. Morphogen-Gradienten—-Modell
beim Hiihnchen. Die Konzentration
des Morphogens ,sonic hedgehog*
(SHH) sperzifiziert Zellgruppen zeit-
lich gestaffelt mit Positionswerten fiir
jeden einzelnen Fingerstrahl des Fli-
gels in einem frithen embryonalen
Stadium (16-24 Stunden nach Beginn
der Expression von SHH). Aus den so
vorgeprégten Zellen entwickeln sich
in einer spateren Phase die jeweiligen
Fingerstrahlen. Der Zeitstrahl doku-
mentiert die Dauer der SHH-Expres-
sion. 24 Stunden nachdem die Positi-
onswerte fixiert sind, beginnen sich
die Anlagen der Finger zu entwickeln.

B. Weiterentwickeltes Morpho-
gen-Gradienten—-Modell am Bei-
spiel der Maus. Die Konzentration

und die Lange der Wirkung von SHH
auf einzelne Zellgruppen bestimmt
deren Préagung mit spezifischen Posi-
tionswerten, die dann die Entwick-
lung der jeweiligen Finger festlegen.

Der erste Finger (Daumen) ent-
wickelt sich nach diesem Modell
unabhéngig vom Einfluss des SHH,
der Positionswert fiir Finger wird von
der Konzentration von SHH in einer
friihen Phase bestimmt. Die Positi-
onswerte von Finger drei werden
bestimmt von der Konzentration und
der Dauer der SHH-Wirkung, die der
Finger 4 und 5 allein von der Dauer
der SHH-Wirkung. Zusétzlich kommt
der Entwicklungsphase eine wichtige
Rolle zu; die hinteren (posterioren)
Finger werden in spéteren Phasen als
die vorderen spezifiziert.

in einer definierten Reihenfolge sichtbar, welche
die wesentlichen Elemente des Grundbauplans
vom Skelett der Wirbeltierextremitat représentieren
(Oberarm, Unterarm, Mittelhand). Nachfolgend
werden die knorpeligen Anlagen der Fingerknochen
sichtbar, die eine grof3e Variabilitét hinsichtlich der
Anzahl der einzelnen Glieder (Phalangen) und ihrer
individuellen Auspragung bei den Wirbeltieren auf-
weisen (vgl. dazu Abb. 3).

Fir unsere Betrachtungen von besonderer
Bedeutung ist die Tatsache, dass bei fast allen fiinf-
fingrigen (pentadaktylen) Amnioten die Reihenfolge
des Auftretens der ersten embryonalen Knorpel-
anlagen in der proximo-distalen Achse identisch
ist: Humerus (Oberarmknochen) — Ulna (Unterarm-
knochen - Elle) — Mittelhandknochen ,,IV“ —Finger-
knochen ,,IV*“. Diese Reihenfolge wird als ,,Priméare
Achse” (Burke & ALBERCH 1985) bezeichnet und

Ulna

Humerus
Radius 2
o>07
-
4 3

Abb. 3: Die Entwicklung der Fliigelknospe beim Hiihnchen.
a Anlage der Extremitdtenknospen (Buds) in enger rdumlicher Beziehung zu bestimmten

Somiten,

b Auswachsen der Fliigelknospe in proximo-distaler Richtung, phasenweise Ausbildung der

knorpligen Anlagen fiir die Oberarm-, Unterarm- und Handstrukturen,
¢ Schematische Darstellung des kndchernen Grundbauplanes der oberen Extremitdt.

(Nach TickLe 2006)

begriindet die Festlegung der als homolog zu
bezeichnenden Finger beim Artvergleich. Beim
Hithnchenembryo lauft die ,,Primére Achse” durch
die am weitesten posterior (hinten) gelegene Fin-
geranlage, die deshalb die Kennzeichnung IV
erhélt, und konsequenterweise werden die beiden
davor gelegenen Fingeranlagen mit II und III
gekennzeichnet (vgl. Abb. 4). Die Richtigkeit die-
ser Interpretation wird neben Mutationsexperi-
menten (Morcan et al. 1992) durch den Befund
unterstiitzt, dass typische préachondrale Konden-
sationen (das sind Gewebestrukturen, die der
Knorpelbildung vorangehen) vor (anterior) der
Fingeranlage II und hinter (posterior) der Finger-
anlage IV in der Fligelknospe bei Vogeln nach-
weisbar sind. Diese reprdsentieren nach Ansicht
der Entwicklungsbiologen tempordre bzw. rudi-
mentédre Anlagen der Finger Iund V (WELTEN 2005),
die jedoch im Weiteren nicht zu vollstdndigen
Fingern weiterentwickelt werden.

Die Diskrepanz zwischen der phylogenetischen
Interpretation der paldontologischen Befundlage
(siehe Abschnitt ,Ableitung der Vogel von den
Dinosauriern“) und die Deutung unter Nutzung der
embryologischen Daten beziiglich der Identitét der
Fingerstrahlen bei Vogeln ist schon seit dem
Beginn der evolutiondren Morphologie Mitte des
19. Jahrhunderts wahrgenommen worden und
wird bis heute kontrovers diskutiert. Die embryo-
nal begriindete Homologie wird von zahlreichen
Forschern als sekundare Situation bewertet, die
sich erst durch phylogenetische Transformationen
(siehe unten) aus der urspriinglichen embryonalen
Situation bei Archosauriern entwickelt habe (z.B.
WAGNER & GAUTHIER 1999, Vargas & Farron 2005,
WAGNER 2005).



Genetische und epigenetische Regulations-
kaskaden der raum-zeitlichen
Gestaltbildung der Extremitédten

Obwohl morphologisch kaum Unterschiede inner-
halb der Extremitatenknospe wahrnehmbar sind,
existiert bereits auf molekularbiologischer und
genetischer Ebene eine komplexe Architektur sich
gegenseitig beeinflussender Kompartimente. Diese
werden u.a. dadurch charakterisiert, dass zeitlich
und rdumlich geordnet unterschiedliche Morpho-
gene (das sind EiweiBstoffe, deren raumliches Kon-
zentrationsgefélle zu einer entsprechenden raum-
lich geordneten Spezifikation von Zellen fiihrt) und
differierende genetische Expressionsmuster inner-
halb von Zellgruppen aktiv sind. Experimentell
orientierte Untersuchungen fithrten zur Unter-
scheidung funktionell und regulatorisch wichtiger
Areale an der Extremitdtenknospe:

 ,AER" (apical ectoderm ridge), eine ektoder-
male Leiste, am korperfernen (distalen) Ende der
Anlage von vorn (anterior) nach hinten (posterior)
verlaufend,

» ,PZ“ (progress zone), die Progressionzone
welche mit undifferenzierten, aber genetisch vor-
gepragten mesenchymalen Zellen unter der Kappe
des ,,AER" aufgefiillt ist, und die

* ,ZPA“ (zone of polarizing activity), eine polari-
sierende Region am hinteren (posterioren) Rand
der Extremitdtenknospe, der Ort, wo spater der
kleine Finger bei Saugetieren entstehen wird. Eine
zentrale Rolle spielt das hier produzierte Morpho-
gen Shh (sonic hedgehog, vgl. Abb. 5).

Fir alle drei raum-zeitlichen Achsen der Extre-
mitdtenentwicklung vermutet man unterschiedlich
agierende Regulationssysteme. Diese rekrutieren
u.a. zahlreiche Zellsignalstoffe, Wachstumsfakto-
ren, Morphogene und Hox-Gene der Gruppen
HoxA9-13 und HoxD9-13. Aus deren geordnetem
Wechselspiel entstehen die jeweils typischen
Merkmalsmuster der Arme, der Hand oder des
Fligels. Wahrend fiir die proximo-distale und die
anterio-posteriore Musterbildung relativ viel Detail-
wissen verfiigbar ist, sind die Kenntnisse beziiglich
der ventro-dorsalen Merkmalsdifferenzierung sehr
gering. Allerdings — und das macht ein Versténd-
nis der Gesamtsituation nicht einfacher — diskutie-
ren Forscher z.T. unterschiedliche Modelle fiir die
Strukturbildung entlang einer Achse. An dieser
Stelle soll nur kurz auf die vermuteten Prozesse,
die zur Differenzierung entlang der proximo-
distalen Achse fithren, eingegangen werden. (Im
Kastentext werden zwei Modelle der anterio-
posterioren Musterbildung vorgestellt).

SUMMERBELL, LEwis und WoLPERT entwarfen 1973
das ,,progress-zone” Modell, das sich bis zum Ende
der 1990er Jahre behaupten konnte. Danach
kommt der Zeitdauer, die Zellen in der ,progress
zone“ (PZ) verbringen, und den wahrend dieser
Zeit auf sie einwirkenden Signalen aus der ,,apical
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|:| primére Achse |:| HoxD12 + HoxD13 |:| HoxD13 |:|

voriibergehende prédchondrale
Kondensationen

Abb. 4: Die primdre Achse und prachondrale Kondensationen

a Die primdre Achse wird aus den embryonalen knorpligen Anlagen von Humerus,
Ulna und dem spdteren 4. Finger bei den fiinffingrigen Wirbeltieren (b) gebildet,
¢ Ubertrigt man diese Zihlweise auf die embryonale Situation beim Vogelfliigel, muss der
hinterste Finger mit der Nummer 4 benannt werden. Die Existenz prdchondraler Anlagen

(1,5) unterstiitzt diese Zahlweise

d Die paldontologische Zihlweise belegt demgegeniiber den hintersten Finger mit der Num-

mer 3.

Das Auftreten spezieller Hox-Genexpressionsmuster wdhrend der Ontogenese soll diese

Bezeichnungen rechtfertigen (vgl. Varcas & Farron 2005).

ectoderm ridge“ (AER) z.B. tiber Morphogene
der FGF-Gruppe eine positionsdeterminierende
(spezifizierende) Bedeutung zu. Treten wdhrend
des Wachstums die Zellen aus der ,,PZ“ heraus,
beginnen sie sich entsprechend ihrer positionsde-
terminierten Pragung zu differenzieren. Deshalb
werden zuerst die Strukturen des Oberarmknor-
pels, dann des Unterarmknorpels und am Ende die
der Fingerknorpel sichtbar. Aktuelle experimen-
telle Ergebnisse konnten demgegeniiber zeigen,
dass entgegen dem ,,progress zone“-Modell bereits
auf der frihesten Stufe der Existenz der Extremi-
tatenknospe das proximo-distale Muster in ver-
schiedenen Zelldomé&nen durch einen unbekannten
Mechanismus festgelegt sein muss. Der Einfluss
des vom ,,AER" ausgehenden Morphogens FGF
dient danach dazu, diese spezifizierten Muster tiber
einen groferen Raum auszudehnen. Und diese
Ausweitung oder Ubertragung der vorliegenden
Positionswerte geschieht zeitversetzt. D.h. die
proximalen, korpernahen Anteile werden frither
expandiert und damit eher sichtbar als die der
distalen Extremitétenstrukturen.

Dieses ,early specification and progressiv
determination model“ (DubpLEy et al. 2002) wurde
von RIcHARDSON et al. (2004) weiter verfeinert. In
der Zelldoméne, aus der die distalen Stukturen der
Extremitdt — also die Mittelhandknochen und

Abb. 5: Spezialisierte
zelluldre Gruppen in
der Extremitdtenknospe
und deren embryonales
Schicksal. Nach
http://130.15.90.245/
biol430ppt/robert%20
herrington.ppt
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Abb. 6: Schematische
Darstellung der HoxD-
Gen-Cluster Expressi-
onsmuster in drei auf-
einander folgenden
Entwicklungsstadien
der Extremitdtenknos-
pe bei Wirbeltieren.
Man beachte den fast
spiegelbildlichen Wan-
del der Expressions-
muster in Phase II und
III. Eine Homologisie-
rung von Zellgruppen
mit einem speziellen
HoxD-Gen-Expressions-
muster mit morpho-
logischen Strukturen
ist nicht méglich. Nach
www.mun.ca /biology/
desmid /brian/BIOL3
530/DB_Ch15/BIOL
2900 _EvoDevo.html;
www.nature.com/nat
ure/journal /v420/n6
912/fig_tab/420138a
_F1.html

Finger — hervorgehen, wird erst spét ein zyklisch
agierendes Programm wirksam, welches die Seg-
mentation (Unterteilung) der Finger in die charak-
teristische Anzahl ihrer Glieder steuert. Die Anzahl
der Finger und die Zahl der einzelnen Fingerglie-
der ware danach noch nicht in der Extremitéten-
knospe spezifiziert. Die spéate Determinierung der
Fingerstrukturen wird durch den Befund gestiitzt,
dass die typische Morphologie der einzelnen Fin-
ger von mesenchymalen Zonen bestimmt wird,
welche zwischen den Fingern gelegen sind (IDM —
interdigital mesenchyme, Daun & FaLron 2000).
Manipulationen am IDM beim Hithnchen fithrten
zur isolierten Anderung der jeweiligen Fingermor-
phologie in die eines anderen Strahls (z.B. Finger
IT entwickelte die Merkmale von Finger III).

Das heute dominierende ,early specification
model“ der proximo-distalen Entwicklung der
Extremitdt weist Parallelen zum Morphogen-
Gradienten Modell auf (siehe Kastentext 1),
welches fiir die anterio-posteriore Musterbildung
der Handentwicklung diskutiert wird.

Unbestritten ist die Tatsache, dass zwei Haupt-
mechanismen— Gradienten von Morphogenen und
die Zeitdauer ihrer lokalen Wirkung — bei der
Differenzierung in beiden Achsen wirksam sind.
Wie angedeutet bleibt noch unklar, ob diesen
Mechanismen eine ebenso dominierende Rolle bei
der Ausbildung der dorso-ventralen Differenzie-
rung zukommt (TickLE 2006). Nachgewiesen wurde
bislang ein fordernder Einfluss des Wachstums-
faktors Wnt 7a auf die Pragung von Strukturen des
Handrtickens und des Transkriptionsfaktors Enl
auf die der Handflache in Experimenten an der
Maus (Cycan 1997).

Bedeutung der Hox-Gene

AbschlieBend noch einige Ausfithrungen zur
Bedeutung der Hox-Gene im Rahmen der Extre-

mitdtenentwicklung, da diese in der phylogeneti-
schen Argumentation (siehe unten) gegenwartig
eine Schliisselrolle einnehmen.

Hox-Gene codieren fiir Transkriptionsfaktoren,
die ihrerseits nachgeschaltete Regulationsgene
und Strukturgene beeinflussen, aber auch selbst fiir
Strukturproteine codieren konnen (PEArson et al.
2005). Diese besonderen Gene sind auf vier Hox-
Gen-Cluster bei Vogeln und Saugetieren verteilt
(A, B, C, D) und besitzen clusterabhangig eine
unterschiedliche Bedeutung fiir die Extremitéten-
entwicklung. Die Gene 9-13 der Cluster A und D
(HoxA 9-13 und HoxD 9-13) sind unverzichtbar fiir
eine normale Ausprdgung der Gliedmafen, die
homologen Gene der Cluster B und C dagegen
nicht (Drucaszewska et al. 2006). Die Vermutung,
dass einzelne Hox-Gene fiir spezifische Strukturen
allein verantwortlich sind (also HoxA 10 fiir Ober-
armknochen, HoxA 10 und 11 fur Unterarm-
knochen usw.) hat sich nicht bestétigt. Es existiert
kein starres homologes Abbild zwischen den
Expressionsmustern der beteiligten Hox-Gene und
den morphologischen Entsprechungen der Extre-
mitdtenentwicklung. Ein Beispiel: In den einzelnen
Phasen der Entwicklung breiten sich wellenartig
mehrere, zum Teil reverse (spiegelbildliche)
Expressionsmuster des HoxD-Clusters ausgehend
von der ,,ZPA*“ liber die Extremitdtenknospe aus,
ohne eine enge Korrelation zu einer bestimmten
Achse aufzuweisen (Abb. 6). Das Expressionsmu-
ster der HoxA-Gene zeigt dagegen eine aufféllige
Anordnung und Ausbreitung entlang der proximo-
distalen Achse (HoxA 10, HoxA 11, HoxA 12,
HoxA 13), die mit der spéteren anatomischen
Unterteilung eher zu korrelieren scheint (Abb. 7).

Im Hinblick auf die lokal typische Spezifikation
der Finger erscheint die Wirkung der Hox-Gene
von untergeordneter Bedeutung. TickLE (2006) ver-
mutet, dass in der letzten Phase durch die HoxD-
Gen-Expression Positionswerte vermittelt werden
konnten, die den Fingeranlagen ihre spezifische
Identitat vermitteln. Experimentelle Untersuchun-
gen lassen jedoch Zweifel an dieser Interpretation
aufkommen. Manipulationen an den Fingeran-
lagen, in deren Ergebnis die Identitédt von Finger II
zu Finger III oder von Finger I zu Finger II verén-
dert wurden, zeigten keine Anderungen des vor-
angehenden bekannten normalen Expressions-
musters von HoxD 10-12 (TickLe 2006).

Welche konkrete Rolle den Hox-Genen und
anderen ,Masterkontrollgenen® im Rahmen der
vierdimensionalen Entwicklungsvorgénge der Ex-
tremitét bei Wirbeltieren zukommt und wie ent-
scheidend ihr Beitrag bei der Festlegung der Struk-
turbildungen in den jeweiligen Achsen ist, konnte
aufgrund ihrer komplexen und tiberlappenden Wir-
kungen bislang noch nicht schliissig aufgeklart
werden. Ohne dieses Wissen fehlt aber die funda-
mentale Voraussetzung dafiir, den vermuteten
phylogenetischen Wandel aufkausaler Ebene auch



nur annghernd plausibel begriinden zu kénnen. Fiir
die Homologiediskussion ergeben sich aus den
Erkenntnissen der Ontogenese zusétzliche metho-
dische Schwierigkeiten. Nach GaLis (2005) und
Febuccia (2005) sprechen die netzartig agierenden
Teilprozesse der Genexpression von Hox-Genen
sowie ihr zeitlich und raumlich variierendes
Expressionsmuster dagegen, einzelne genetische
Domanen einer Entwicklungsphase als Marker fiir
morphologische Strukturen (z.B. HoxD-13 zu
Finger I bei Varcas 2005) und damit als Basis fiir
Homologiediskussionen zu nutzen.

4. Wie wird avs einer Dinosavrierhand
ein Vogelfligel?

Ontogenetischer — anatomisch/palédonto-
logischer Datenvergleich und resultierende
Moglichkeiten ihrer homologen Korrelation

Uberblick: Die Evolutionsbiologie ist herausge-
fordert, neben Antworten auf die stammesge-
schichtliche Herleitung der Vogel auf der Grund-
lage von Homologien die kausalen Hintergriinde
phylogenetischen Wandels plausibel zu machen.
Die vorhandenen Kenntnisse aus der Embryologie,
Anatomie und Paldontologie erlauben unter-
schiedliche Homologisierungen und damit die Vor-
gabe mehrerer stammesgeschichtlicher Szenarien
der Fligelentwicklung. Es fehlt ein methodisch
sicheres Kriterium, um aus den Homologiezuwei-
sungen auf der Basis embryologischer und paldon-
tologischer Daten die phylogenetisch relevanten
zu extrahieren. Keiner der vorgestellten Ansétze
kann deshalb fiir sich ein hoheres Maf3 an Plausi-
bilitat beanspruchen als ein anderer. Dieses Dilem-
ma konnte behoben werden, wenn Mechanismen
entdeckt wiirden, die den vermuteten phylogene-
tischen Wandel auf genetischer und molekularbio-
logischer Ebene wahrscheinlich machen. Je nach
favorisiertem Homologieansatz diskutiert man
mehrere spekulative kausale Szenarien. Vier hypo-
thetische Losungsansétze stehen dabei im Vorder-
grund: ,,primary axis shift“-Hypothese, ,,frame shift“-
Hypothese, bilaterale Reduktion, priméare Poly-
daktylie. Die ,frame shift“-Hypothese erfdhrt gegen-
wartig den meisten Zuspruch. Sédmtliche kausalen
Erklarungsversuche zur Entstehung des Grund-
bauplans des Vogelfliigels auf der Grundlage favo-
risierter Mechanismen der Modernen Syntheti-
schen Evolutionstheorie (KutscHera 2006) bzw. der
Evolutionaren Entwicklungsbiologie (Evo-Devo)
sind hypothetisch und als spekulative Extrapola-
tionen von Details des verfiigbaren, &uBerst
lickenhaften embryologischen bzw. molekularge-
netischen Wissens zu werten.

Die Homologie zwischen dem Vogelfliigel und
der vorderen Extremitét von Dinosauriern und ihre
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kausale Begriindung bleibt unter phylogenetischer
Perspektive auch nach 150 Jahren Evolutionsfor-
schung unklar.

WAGNER (2005) restimiert, dass die Klarung der
Homologie der Fingerstrahlen des Fliigels bei
Vogeln ein ungelostes Problem seit dem Beginn
der evolutionédren Morphologie Mitte des 19. Jahr-
hunderts sei. Als Kernproblem dafiir macht er die
hartnéckig existierende Diskrepanz zwischen den
anatomisch/paldontologischen und embryolo-
gischen Befunden aus, die fiir sich genommen
jeweils eine andere phylogenetische Homologie
erfordern. Im Folgenden werden die wichtigsten
hypothetischen Ansétze zur Korrelation der vor-
liegenden Datensétze vorgestellt, die in den letz-
ten zwei Jahrzehnten entworfen und kontrovers
diskutiert wurden (vgl. dazu Abb. 8).

Zum besseren Verstandnis der jeweiligen Ent-
wirfe erfolgt deren Darstellung nach einem ver-
gleichbaren Schema hinsichtlich der Identifikation
der embryonalen Anlagen, hier mit dem Buchsta-
ben C gekennzeichnet (CI-CV, CI = embryonale
Anlage des Daumens, CV embryonale Anlage des
5. Fingers) und der ausgebildeten Finger, die den
Buchstaben D erhalten (Finger DI-DV, DI=Dau-
men, DV=5. Finger). In einer Variante wird noch
ein Prépollex (ein vor dem Daumen gelegener
Finger) eingebunden, der entweder mit CP oder DP
gekennzeichnet wird.

Zuerst werden fiir jeden Erkldrungsansatz die
angenommenen phylogenetischen Vorfahren be-
nannt, danach die vermuteten Prozesse des
phylogenetischen Wandels mit den moglichen
hypothetischen Evolutionsmechanismen. Das
abgeleitete Ergebnis wird mit dem anatomisch-
embryonalen Befund der Vogelfliigelentwicklung
korreliert und eine mogliche Homologie begriin-
det. AbschlieBend sind jeweils einige Argumente,
welche fiir die aufgestellte Homologie sprechen

Abb. 7: Schematische
Darstellung der HoxA-
Gen-Cluster Expressi-
onsmuster in drei auf-
einander folgenden
Entwicklungsstadien
der Extremitdtenknos-
pe bei Wirbeltieren.
Eine Korrelation der
in proximo-distaler
Richtung auftretenden
Strukturen (Humerus,
Ulna, Finger) scheint
hier eher moglich.
(Ahnlichkeiten bestehen
hier zu den Expres-
sionsmustern der
Hox-Gen-Cluster bei
der Entwicklung der
Wirbelsdule.)

Nach
www.mun.ca/biology/
desmid/brian/BIOL3
530/DB_Ch15/BIOL
2900_EvoDevo.html;
www.nature.com/nat
ure/journal /v420/n6
912/fig_tab/420138a
_F1.html
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Abb. 8: Schematische

Darstellung der vier

Hypothesen zur Ab-
leitung der Vogelhand.

und die wesentlichen Kritikpunkte, die sie in Frage
stellen, angefiihrt (vgl. dazu Abb. 8).

1. ,,axis shift“~-Hypothese—- ASH (Abb.8.1): Ver-
lagerung der priméren embryonalen Achse vom
IV. auf den III. Strahl (SHUBIN 1994; CHATTERJEE
1998; GARNER & THOMAS 1998)

Basale Archosaurier mit der Fingerformel (DI,
DII, DIII, DIV, DV) entwickeln sich zu Theropoden
mit drei Fingern (DI, DII, DIII) durch Reduktion
von CIV, CV und DIV, DV. Damit parallel bzw. in
der weiteren Entwicklung in Richtung zu den
Vogeln erfolgte ein Versatz der priméren embryo-
nalen Achse (,,axis shift“) von der Fingeranlage CIV
auf CIII durch ein anderes ,, Timing®“ im Erscheinen
der prachondralen Anlagen (CIII erscheint jetzt
als erste Anlage). Die drei Fingerstrahlen der
Theropoden und des Vogelfliigels sind deshalb
homolog zu DI, DII, DIII der tibrigen Landwirbel-
tiere (Abb. 8.1).

Das genetische Expressionsmuster von HoxD12
und HoxD13 in den Fingeranlagen der ersten zwei
Fligelstrahlen und die paldontologisch begriinde-
te Theropodenabstammung der Vogel sind damit
kompatibel.

Kritik (vgl. WaGNER & GAUTHIER 1999, WAGNER
2005, Fepuccia 2005, Varcas & Farron 2005 a, b):

Selektionsdriicke, die eine solche phylogenetische
Anderung ~erzwingen®, sind bislang nicht einsich-
tig. Ebenso ist der molekulargenetische Mechanis-
mus eines solchen ,,Shifts“ unbekannt. Die postu-
lierte Anderung der priméren Achsen diirfte sich
zudem nur auf die Fliigel beschranken und die
untere Extremitat nicht beeinflussen. Experimen-
telle Untersuchungen dagegen zeigen, dass bei
grundlegenden genetischen Verdnderungen Hand
und FuB3 immer gleichermafen betroffen sind. Bei
Vogelembryonen werden regelhaft drei anteriore
(vordere) vor und eine posteriore (hintere) pra-
chondrale Fingeranlage hinter der priméaren embryo-
nalen Achse gefunden (s. Abb. 8)!

Dieser Befund deckt sich mit der Situation bei
fast allen anderen Amnioten und stiitzt die Inter-
pretation, dass die primére embryonale Achse auch
bei Vogeln durch die vierte Fingeranlage verlauft.

2. ,frame shift“-Hypothese — FSH (Abb. 8.2):
Komplexe Verschiebung der morphologischen
Identitaten von drei Fingern nach vorn (WAGNER &
GAUTHIER 1999, WaGNER 2005, VAarGas & FaLLoON
2005 a, b)

Basale Archosaurier mit der Fingerformel (DI,
DII, DIII, DIV, DV) entwickeln sich zu Theropoden
mit drei Fingern (DI, DII, DIII) durch Reduktion
von DIV und DV, wobei als embryonale Anlage
CIV erhalten bleiben muss. Damit parallel bzw. in
der weiteren Entwicklung in Richtung zu den
Vogeln erfolgte (im Unterschied zur ASH) eine
homeotische Transformation (,frame shift“) der
Determinierungsmuster in den prachondralen Fin-
geranlagen dergestalt, dass aus CI kein adulter Fin-
ger mehr entsteht und aus CII, CIII und CIV sich
Finger mit der anatomischen Identitat von DI, DII
und DIII entwickelten (und nicht wie sonst im Nor-
malfall DII, DIII, DIV). Die embryonalen Finger-
anlagen sind homolog zu CII, CIITund CIV der tibri-
gen Wirbeltiere, die adulten Fingerstrahlen des
Vogelfliigels dagegen homolog zu DI, DII, DIII der
Theropoden (Abb. 8.2). Die primére embryonale
Achse lauft durch CIV wie bei allen anderen
Amnioten, aus der embryonalen Anlage des 4. Fin-
gers (CIV) bildet sich dann durch ,frame shift” ein
Finger mit den Merkmalen von DIII.

Das genetische Expressionsmuster von HoxD12
und HoxD13 in den Fingeranlagen der ersten zwei
Fligelstrahlen und die paldontologisch begriindete
Theropodenabstammung der Vogel sind damit
kompatibel.

Die vermutete homeotische Transformation
der Finger als kausaler Hintergrund dhnelt jenem,
der auch bei der Entwicklung der Wirbelkorper
angenommen wird (vgl. ULLricH 2005).

Kritik (Gaus et al. 2003, Fepuccia 2005,
WELTEN et al.): Selektionsdriicke, die eine solche
phylogenetische Anderung ,.erzwingen* sind auch
fiir dieses Szenario nicht einsichtig. Die postulierte



homeotische Transformation beschrénkt sich nur
auf die Fliigelstrahlen. Auch hier gilt nach experi-
mentellen Erfahrungen, dass bei grundlegenden
genetischen Veranderungen Hand und Ful3 glei-
chermaB3en betroffen sind. Die FSH benotigt viele
Hilfsannahmen: Sie setzt voraus, dass bei den
Theropoden trotz Reduktion der Finger DIV und
DV embryonal CI bis CIV angelegt blieben und
durch CIV die embryonale Achse weiterhin verlief.
Weiterhin behielt danach die vorhandene CIV
Anlagebeiden Vorldufern zu den Végeln die Fahig-
eit, Finger zu bilden; diese Fahigkeit wurde jedoch
erst beim Schritt zu den Vogeln reaktiviert und
zwar so, dass nun aus CIV die DIII-Identitat wie
bei Archaeopteryx entsteht.

Diese Hypothese setzt weiterhin voraus, dass
auch die korrespondierenden Anderungen im
Bereich der Handwurzel parallel erfolgten. Es gibt
aber noch keine Untersuchungen iiber den Einfluss
von Hox-Genen und von homeotischen Mutatio-
nen auf die Handwurzel. Der molekulargenetische
Mechanismus der vermuteten homeotischen
Transformation zur Verdnderung des vorliegenden
Phénotyps ist unbekannt und der postulierte
homeotische Shift erscheint einzigartig innerhalb
des breiten Spektrums der embryonalen Entwick-
lungswege der Amnioten. Es existieren keine
paldontologischen Befunde bei den dreifingrigen
Theropoden, die auf eine rudimentére Anlage von
CIV hinweisen.

3. Bilaterale Reduktion des ersten und fiinf-
ten Fingers und sekundéare Umgestaltung der
Fingerstrahlen (Abb. 8.3, KunpraT et al. 2002,
Gauss et al. 2003, Fepuccia 2005)

Basale Archosaurier mit der Fingerformel (DI,
DII, DIII, DIV, DV) entwickeln sich zu Formen mit
drei Fingern (DII, DIII, DIV) durch pyramidale
Reduktion von DI und DV (Abb. 8.3). Entweder
tber die Theropoden oder auf direktem Wege
erfahren die verbleibenden Fingerstrahlen der
hypothetischen Vorfahren in der weiteren Ent-
wicklung in Richtung zu den Vogeln einen mor-
phologischen Umbau hinsichtlich der Gestalt, der
Anzahlund GroBe der einzelnen Fingerglieder (z.T.
durch Verlust bzw. Zugewinn von Fingergliedern),
in dessen Ergebnis sich die Phénotypen der Finger
von Theropoden und von Archaeopteryx annaher-
ten. Sind die Vogel die direkten Nachkommen der
Theropoden, hat sich dieser Prozess bereits in sei-
nen Grundziigen auf dem Weg von Archosauriern
zu den Theropoden vollzogen. Genauso wahr-
scheinlich ist es, dass Theropoden und Vogel
Schwesterngruppen sind und damit die morpholo-
gische Identitat ihrer Finger eine Konvergenzent-
wicklung darstellt.

Die adulten Fingerstrahlen des Vogelfliigels sind
homolog zu DII, DIII, DIV der basalen Archosaurier
und homolog zu den Fingern der Theropoden und
wiirden damit die Finger DII-DIV représentieren.

Das Erscheinungsbild der Finger bei Wirbel-
tieren ist hinsichtlich der morphologischen Diffe-
renzierung und der Anzahl der einzelnen Finger-
glieder duBerst variabel und wird ontogenetisch
relativ spat determiniert (s.o.). Vergleichende phy-
logenetische Studien fithren zu der Vermutung,
dass es ein allgemeines evolutiondres Muster ist,
dass der erste Finger verloren geht oder reduziert
wird und dann der 5. Finger (SHaPIrO et al. 2003).

Ontogenetisch gelang der Nachweis von 5 Fin-
geranlagen am Fliigel (prachondrale Kondensatio-
nen) mit einem typischen Expressionsmuster des
Sox9-Gens (rudimentére Anlagen des I. und V. Fin-
gers), obwohl sich spéter nur drei Strahlen ent-
wickeln.

Gauss et al. (2003) konnten zeigen, dass in sehr
frihen Phasen in der Entwicklung des ersten
Strahls auch die Expression von HoxD12 nach-
weisbar ist.

Kritik (WaGNER & GauTHIER 1999, WaGNER 2005,
VarGas & FaLron 2005 a,b, WELTEN et al. 2005): Das
spéte genetische Expressionsmuster von HoxD12
und HoxD13 in den Fingeranlagen DII und D III
widerspricht dieser Hypothese (s.0.). Es sind keine
Selektionsdriicke und keine Mechanismen
bekannt, die eine isolierte Reduktion von DI und
DV versténdlich machen wiirden. Die paldontolo-
gisch begriindete Einordnung der Theropoden
misste revidiert werden, da deren Fingerformel
nicht mehr auf der Reduktion des IV. und V. Fin-
gers der Hand begriindet werden kann. Nach die-
ser Hypothese beruht die morphologische Identitat
des ersten Strahls von Archaeopteryxund des ersten
Strahls bei Maniraptoren auf Konvergenz, auch
hinsichtlich der Anzahl der einzelnen Fingerglieder
und der Klaue. Es fehlen fiir dieses Szenario paldon-
tologische Belege (z.B. intermedidre Bauplane oder
ein frither Theropode mit reduziertem, vor dem
eigentlich ersten Strahl gelegenem Fingerrudi-
ment).

4. Abstammung der Vogel und der Theropo-
den von sechs- oder vielfingrigen (hexadak-
tylen/polydaktylen) Archosauriern (Abb. 8.4)
(WELTEN et al. 2005)

Alle Vogel und Theropoden leiten sich von
sechs- und mehrfingrigen Archosauriern ab, wel-
che vor dem 1. Finger mindestens noch einen
zusétzlichen Strahl (Prépollex) im embryonalen
und adulten Stadium besa3en (CP, DP). Beim Uber-
gang zu den Theropoden und Vogeln wurden der
vorderste Strahl (P) sowie DIV und DV riickgebil-
det (analog wie bei der Hypothese der pyramida-
len Reduktion).

Beim Ubergang zu den fiinffingrigen (penta-
daktylen) Archosauriern (von welchen sich die heu-
tigen Reptilien und S&ugetiere ableiten) wurde aber
der Prapollex (P) beibehalten und DV reduziert.

Die weitere morphologische Auspragung und
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Remodellierung der Fingerstrahlen bei Theropo-
den und Vogeln erfolgt auf dem selben Weg, wie
er bei der Hypothese der pyramidalen Reduktion
bereits dargestellt wurde.

Die Homologie von DI-DIII bei Theropoden und
Vogeln lésst sich im Hinblick auf die ontogenetische
(Muster der prachondralen Anlagen) und paldonto-
logische Datenlage aufrechterhalten. Es gelingt wei-
terhin auch eine befriedigende Deutung der Situati-
on im Hinblick auf die heutigen Reptilien und S&u-
getiere (eigentliche Fingerformel: P— I - 11 -III -1V,
primére Achse verlduft durch die ,,I1I“-Anlage).

Kritik (WELTEN et. al. 2005): Selektionsdriicke, die
eine solche phylogenetische Anderung ,erzwin-
gen“, sind wiederum nicht einsichtig. Ebenso ist
der molekulargenetische Mechanismus einer pyra-
midalen Reduktion unbekannt. Das identische
spate genetische Expressionsmuster von HoxD12
und HoxD13 in den ersten Fingeranlagen beim
Hithnchen und der Maus widerspricht dieser Hypo-
these (s.0.).

Es gibt keine ontogenetischen Daten von
Theropoden, um die Existenz eines Prapollex (CP)
zu stitzen. Ebenso kennt man bislang keinen
paldontologischen Fund eines adulten Archosau-
riers mit sechs Fingern (wohl aber Formen mit
mehr als sieben) oder mit einer rudimentéren vor-
deren Fingeranlage bei frithen Theropoden.

Bei der ontogenetischen Entwicklung des
Fligels und des FufB3es bei Vogeln konnten bislang
immer nur funf und keine sechs digitalen Domé-
nen des fiir Fingeranlagen spezifischen Sox9-Gens
nachgewiesen werden.

Lusammenfassung

Alle vier hypothetischen Ansétze verfolgen das
Ziel, die Diskrepanz zwischen den verfiigbaren
anatomisch/paldontologischen und ontogeneti-
schen Befunden zu tiberwinden. Die ,frame shift“-
und die ,axis shift“-Hypothesen basieren auf der
Vorgabe, dass durch Anderungen embryonaler
Mechanismen (homeotische Transformation, An-
derung des ,, Timings“ von Entwicklungsschritten)
und darauf aufbauender adaptiver Anderungen der
Fingermorphologie der Wandel von der dreifingri-
gen Hand der Theropoden zum dreistrahligen
Flugel der Vogel moglich wurde. Fiir die hier genutz-
ten Evolutionsmechanismen, die auf einer Ande-
rung ontogenetischer Prozesse basieren (,EvoDe-
vo“), gibt es jedoch keine experimentelle Basis bzw.
ein theoretisches Modell, das mit dem bekannten
ontogenetischen Wissen vertraglich ware.

Die Hypothesen der pyramidalen Reduktion
und ihre Abwandlung unter der Vorgabe einer
sechs- oder mehrfingrigen Ausgangsform favori-
sieren kausal nicht n&her begriindete Redukti-
onstendenzen der vorderen und hinteren Finger

und ausgeprédgte Remodellierungen der verblie-
benen Finger. Die verbleibenden Konflikte mit
paldontologischen und ontogenetischen Befunden
sowie die verstarkte Inanspruchnahme von Kon-
vergenzentwicklungen sind Kernpunkte der dies-
beziiglich vorgetragenen Kritik.

Allen Harmonisierungsversuchen ist dartiber
hinaus gemeinsam, dass von den Autoren zu den
Selektionsdriicken, welche die dramatischen Um-
bauten kanalisiert haben, keinerlei plausible Anga-
ben gemacht werden kénnen.

Mittels wissenschaftlicher Kriterien kann keine
der aufgefiihrten Hypothesen bislang eine Uberle-
genheit gegeniiber den anderen nachweisen oder
fiir sich eine besondere Plausibilitat beanspruchen.
Neben den oben diskutierten Varianten wére es
genauso berechtigt zu behaupten, Vogel und
Theropoden gehorten nicht zu einem gemein-
samen ,Clade” (Abstammungszweig) oder die
Nutzung der Fingermorphologie zur Klarung der
Homologie sei nicht sinnvoll oder die ontogene-
tisch nachweisbare Struktur (CI) bei Vogeln habe
nichts mit einer Fingeranlage zu tun (WEeLTEN 2005).

Zu den Selektionsdriicken,
die die dramatischen
Umbauten kanalisiert haben,

gibt es keine plausiblen Argumente.

Die in der wissenschaftlichen und populér-
wissenschaftlichen Literatur vorherrschende Favo-
risierung der ,frame shift“ Hypothese, welche die
Theropodenabstammung der Vogel unterstiitzt, fin-
det bei WaGNER (2005) eine eigenartige sowie auf-
schlussreiche Begriindung. Auf die Kritik der von
ihm vertretenen ,frame-shift“ Hypothese durch
Fepuccia (1999) und Gatis et. al. (2003) schreibt er:

~Beide Argumente stellen wahre Fakten dar,
némlich dass unser Wissen tiber die Mechanismen
inkomplett ist und dass es keine kausale Erklarung
daftir gibt, was wir in der Evolution der Vogel
sehen. Und es ist wahr, dass kein Szenario fiir die
Anpassungen existiert, welches die Differenzen in
der Fingerentwicklung zwischen Vogeln und Alli-
gatoren erklart. Aber diese Fakten sind eindeutig
nebensachlich, ...

... die Frage, wie die Finger und die Ontoge-
nese der Finger bei den Theropoden evolvierten,
ist eine Frage, die unabhéngig davon betrachtet
werden muss, ob wir das Wissen oder die Werk-
zeuge besitzen um herauszufinden, welche Mecha-
nismen den Wandel verursacht haben. Ein Schei-
tern, das Geschehene zu erkldren, hat keine Auswirkung
darauf, ob ein Ereignis sich vollzogen hat oder nicht.
Dieses Scheitern reflektiert nur die Grenzen unseres
gegenwdrtigen Wissens. Ein historischer Fakt kann



wahr sein, ob wir ihn erkldren koénnen oder nicht.
(Hervorhebungen nicht im Original)

Unter Berticksichtigung der Situation, dass die
oben diskutierten Diskrepanzen sich bereits aus
der Betrachtung nur eines Teilbereiches der viel-
faltigen und ambivalenten Diskussionen zur Her-
leitung der Vogel ergeben (vgl. dazu Junker 2005),
erhalt diese Aussage WAGNERs besonderes Gewicht.
Die Evolution der Vogel ist danach kein wissen-
schaftlich belegtes Faktum, sondern eine postu-
lierte Vorgabe fiir den Interpretationsrahmen, in
dem alle Daten der molekulargenetischen, anato-
mischen, paldontologischen und ontogenetischen
Forschung zu integrieren sind — ungeachtet ihres
tatsachlichen Erklarungspotentials.

G. Das fundamentale Problem der
Evolutionshiologie: ,Wann ist Homologie
tatsachlich Homologie?”

In einem bemerkenswerten Artikel stellen die
Autoren Wray und ABouHElF (1998) diese Frage
unter dem Eindruck der zunehmenden Konflikte
zwischen molekulargenetischen und anatomisch/
paldontologischen Daten in der Homologiedebat-
te. Die Berticksichtigung ontogenetischer Daten
verschérft nach RicHARDSON et al. (2003) die aufge-
worfene Problematik, weshalb neue methodische
Ansétze in der vergleichenden Forschung und eine
andere theoretische Basis fiir die Interpretation der
nachgewiesenen Ahnlichkeiten erforderlich sind
(vgl. ULLricH 2005).

Die allgemein am weitesten akzeptierte Defini-
tion fiir ,Homologie“ integriert neben der deskrip-
tiv erfassten morphologischen Identitdt eines
Merkmals die Vorgabe, dass das betreffende Merk-
mal zweier Organismen auch bei einem gemein-
samen Vorfahren présent ist. ,Da die Vorfahren
aber duferst selten fiir eine direkte Untersuchung
verfiigbar sind, stellt Homologie praktisch eher
eine Hypothese tiber die evolutionédre Geschichte
als ein direktes Forschungsergebnis dar” (Wray &
ABoUHEIF 1998).

»,Homologie stellt eher eine Hypothese
uber die evolutiondre Geschichte als ein
direktes Forschungsergebnis dar.“

Das Beispiel der in diesem Artikel dargestellten
Debatte zur Homologie des Vogelfliigels bestétigt
die von diesen Autoren angefithrte methodische
Unzulénglichkeit des géngigen Homologiever-
sténdnisses zur Kldrung phylogenetischer Frage-
stellungen. (Weitere im gleichen Sinn bereits

diskutierte Beispiele siehe bei ULLricH 1994, 2005,
2006).

G. pE Beer (1971) z&hlt zu den ersten, die
darauf hingewiesen haben, dass aufgrund ihrer
Sequenzenidentische, ,homologe“ Gene nicht not-
wendigerweise fiir homologe Strukturen codieren
und dass homologe Strukturen nicht notwendiger-
weise von homologen Genen codiert werden
mussen.

,Das Expressionsmuster von Genen ist mit
Sicherheit keine tiber alle Zweifel erhabene Vor-
gabe zur Bestimmung von Homologien morpholo-
gischer Strukturen. Das einfache Faktum, dass
Regulationsgene zahlreiche Expressionsdoménen
besitzen und vielféltige Funktionen in den einzel-
nen Organismen wahrnehmen, machen eine
solche oberflachliche Schlussfolgerung absurd®
(WrAY & ABOUHEIF 1998).

In diesen Fillen stellt eine begriindbare Homo-
logie fiir eine bestimmte biologische Organisati-
onsebene (Erbgut, ontogenetischer Entwicklungs-
weg, ausgebildete Struktur) kein durchgingiges
und auf andere Ebenen iibertragbares giiltiges
Phénomen dar. Die bereits im evolutionéren
Homologiebegriff vorgegebene hypothetische Kom-
ponente einer gemeinsamen Abstammung wird
durch diese Dissoziation verstarkt und schwacht
damit dessen methodische Relevanz.

Die wissenschaftliche Kldrung der homologen
Beziehungen zwischen den Fingerstrahlen an
Vogelfliigeln und denen bei anderen Landlebe-
wesen (insbesondere Echsen und S&dugetiere) und
ihre kausale Begriindung bleibt eine der grof3ten
Herausforderungen fiir die Evolutionsforschung.

Das ontogenetische und phylogenetische Mo-
dellobjekt , Fliigelentwicklung“ steht exemplarisch
fir die grundsétzlichen Probleme und Grenzen
der evolutionsgeleiteten Hypothesenbildung sowie
darauf aufbauender Homologiebetrachtungen. Die
in der traditionellen Evolutionsbiologie vorhande-
nen Erklarungsméngellassen sich nach Stotz (2005)
in zwei Kategorien unterteilen: ,,a, Eine Theorie
erklart ein von ihr erkanntes Problem entweder nur
unvollstdndig oder sogar unangemessen; b, eine
Theorie hat ein fundamentales Problem nicht als
solches erkannt. Die Ubergénge zwischen diesen
beiden Arten sind allerdings flieBend” (S. 349).

Es bleibt abzuwarten, ob zukiinftig die evolu-
tionare Entwicklungsbiologie (Evo-Devo) auf die
zahlreichen offenen Fragen der Evolutionsbiologie
Antworten geben kann. Vielleicht dienen ihre Ergeb-
nisse auch dazu, bisher verdrangte und fundamen-
tale Probleme der Evolutionsbiologie zu vertiefen
und neue Leitideen in der Biologie einzufordern.
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