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Zusammenfassung: Unter den zweibeinigen thero-
poden” Dinosauriern der Kreide gibt es zahlreiche
Mosaikformen mit unterschiedlichen Vogel- und
Reptilmerkmalen. Daher gelten sie als die besten
Kandidaten fiir Vogelvorfahren. Die zunehmende
Vogelartigkeit einiger Formen unterstiitzt evolu-
tionstheoretische Deutungen. Insgesamt sind die
Merkmale bei den betreffenden Gattungen jedoch
so mosaikartig verteilt, daB vielfach Konvergen-
zen” und Reversionen” angenommen werden miis-
sen, auch bei manchen Schliisselmerkmalen®.

Die édltesten fossilen Federn erscheinen in
fertiger Form beim sog. ,,Urvogel*“ Archaeopteryx.
Andere Fossilerhaltungen feder- oder haarartiger
Strukturen sind deutlich jiinger und in ihrer
Deutung oft umstritten. Bei manchen kreidezeit-
lichen Formen wird Flugverlust als wahrscheinlich
betrachtet. Unklar ist, welche Selektionsdriicke
den Erwerb von Federn und der Flugfihigkeit
begiinstigt haben konnten.

Sowohl in der Kreide als auch zu Beginn des
Tertiérs treten zahlreiche Vogelgruppen plotzlich
und mit markanten Diskontinuititen auf.

Einleitung

Die heutigen Vogel sind gegentiber den anderen
Wirbeltieren deutlich abgegrenzt. Lange Zeit ver-
mittelte fast allein der bertiihmte fossile ,,Urvogel”
Archaeopteryx (Abb. 1) aus dem Oberjura ein Bild
davon, Uber welches potentielle Bindeglied ein
evolutionérer Ubergang von Reptilien zu Végeln
verlaufen sein konnte, denn er weist eine ausge-
pragte Kombination von reptilienartigen und vogel-
typischen Merkmalen auf (Abb. 3). Der ,Urvogel”
erweist sich damit offenkundig als Mosaikform’, die
allerdings nicht sicher als evolutiondre Uber-
gangsform gewertet werden kann (s. u.). Alle ande-
ren bis Ende der 1980er Jahre entdeckten fossilen
Vogel waren deutlich von Reptilien abgrenzbar.
Archaeopteryxist nach wie vor das alteste unum-
strittene Vogelfossil. Erst ab der Unterkreide sind
weitere Vogelfossilien bekannt (zur Schichtenfolge
siehe Abb. 2). Eine Ausnahme bildet lediglich der
sehr umstrittene Protoavis aus der Trias, der von
seinem Entdecker S. CHATTERJEE als deutlich vogel-
ghnlicher als Archaeopteryx eingestuft wird (CHAT-
TERJEE 1999). Seit Anfang der 1990er Jahre gab es
dann eine regelrechte Explosion von Funden
fossiler Vogel, die vor allem in China entdeckt wur-
den. Zwei Drittel aller heute bekannten Vogel-

fossilien aus der Kreide wurden erst in dieser Zeit
entdeckt; mittlerweile sind tiber 30 Vogelgattun-
gen aus der Kreide bekannt (CHiappe & Dyke 2002,
98). Dartiber hinaus wurden mehr und mehr zwei-
beinig laufende kleinere Dinosaurier (Theropo-
den”) mit vogeltypischen Merkmalen entdeckt.
Dadurch ist die Kluft zwischen Reptilien und
Vogeln unter den Fossilien des Jura und der Kreide
bei weitem nicht mehr so markant wie noch vor
zwei Jahrzehnten.

In diesem Beitrag soll ein kurzer Uberblick iiber
das inzwischen sehr komplexe Gebiet der meso-
zoischen Fossiliiberlieferung von Voégeln und
vogeléhnlichen Dinosauriern sowie tiber die wich-
tigsten Kontroversen tiber evolutionstheoretische
Fragen gegeben werden.
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Mit * gekennzeichnete
Begriffe werden im
Glossar erklért.

Abb. 1: Der ,,Urvogel”
Archaeopteryx litho-
graphica, Abguf3 des
Berliner Exemplars.
(Naturmuseum
Senckenberg,
Frankfurt)



Abb. 2: Ungefihre
stratigraphische
Position einiger

Gattungen, die im Text
erwdhnt werden. Sehr
viele Fossilfunde von
Vogeln und vogeldihn-
lichen Dinosauriern
stammen aus der
Unterkreide Chinas.
Die dunkler unterlegten
Gattungen sind etwa
gleich alt. Die in die
Abb. aufgenommenen
Gattungen sind nur
eine kleine Auswahl
der bekannten
Gattungen.

Die stratigraphischen
Abfolgen passen
haufig nicht zu den
mittels Cladistik’
rekonstruierten
evolutiondren Abfolgen
(vgl. Text). Eine grofle
Anzahl von Konver-
genzen’ (auch von
Schliisselmerkmalen’)
macht es zudem
schwierig, evolutiondre
Abfolgen zu bestim-
men, weil sich die
Merkmalsverteilungen
oft widersprechen.

Abb. 3: Skelett-
vergleich zwischen
dem Raubdinosaurier
(Theropode)
Compsognathus und
Archaeopteryx.
Blau = Vogelmerk-
male, schwarz =
Reptilmerkmale.
(Nach WELLNHOFER
1997)
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Theropoden-Dinosaurier
als Vogelvorfahren?

Nach der Veroffentlichung des einflu3reichen Wer-
kes , The origin of birds“ von G. HeiLmMANN (1926)
galten relativ unspezialisierte Archosaurier (The-
codonten) als wahrscheinlichste Reptilienvorlaufer
von Archaeopteryx und den nachfolgenden Végeln.
Durch die Arbeiten von J. OstroM Mitte der 1970er
Jahre wendete sich das Blatt zugunsten der Thero-
poden-Theorie, die erstmals bereits 1868 von Tho-
mas HuxLEy ins Spiel gebracht worden war. Heute
ist die Vorstellung, daf3 es sich bei den Végeln um
befiederte Dinosaurier handelt, nur noch wenig
angefochten. Der Siegeszug der Theropoden-
Theorie héngt eng mit dem Siegeszug des Cladis-
mus” in der Systematik zusammen. Cladistische
Analysen weisen bestimmte Gruppen theropoder
Dinosaurier als vergleichsweise passendste Vor-
laufer von Archaeopteryx und den Kreidevogeln
aus. Allerdings paf3t die Fossilabfolge nicht zu die-
sem Szenario (s. u.). Das zentrale Argument fiir
einen Ubergang Dinosaurier — Végel entstammt

also der Vergleichenden Biologie, deren Argu-
mente fiir Evolution nicht als zwingend gelten koén-
nen (vgl. dazu die ausfiihrliche Diskussion in Jun-
KER 2002, Kap. 2 und 3). Wenn die Dino-Vogel-Theo-
rie heute fiir viele Biologen als unangefochten gilt, so
muyf dies vor dem Hintergrund gesehen werden, dafs
ein evolutiondirer Ubergang von irgendwelchen Repti-
lien zu den Vogeln grundsdtzlich vorausgesetzt wird.
Unter dieser Vorgabe passen bestimmte Dinosau-
riergruppen unter den Theropoden am besten.

Die wichtigsten Gemeinsamkeiten vieler
Theropoden mit den &ltesten Vogeln sind Zwei-
beinigkeit, Anatomie der Hinterbeine mit nach hin-
ten gerichteter Zehe und teilweise verwachsenen
MittelfuBknochen, Anatomie der Vorderbeine mit
dreifingriger Hand, lange, nach unten gerichtete
Schambeine, der Besitz eines Gabelbeins (ver-
schmolzene Schliisselbeine) sowie ein langer Wir-
belschwanz. Einzelne Gattungen weisen noch wei-
tere Gemeinsamkeiten auf. Viele Paldontologen
sind davon tiberzeugt, daf3 Archaeopteryx als Dino-
saurier angesehen worden ware, wenn er keine
Federn besitzen wiirde.

Fir eine hdufige evolutive Entstehung
dhnlicher komplexer Strukturen
konnen kaum Selektionsdriicke

verantwortlich gemacht werden.

Allerdings weisen die Cladogramme (Ahnlich-
keitsbdume) von Theropoden und mesozoischen
Vogeln eine grofe Zahl von Konvergenzen oder
Reversionen auf, was die evolutionstheoretische
Abstammungs-Argumentation schwécht. Denn fiir
eine hdufige evolutive Entstehung &hnlicher kom-
plexer Strukturen konnen kaum Selektionsdriicke
verantwortlich gemacht werden. Dartiber hinaus
ist nicht bestimmbar, welche Gattung unter den
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theropoden Dinosauriern als geeigneter Vorfahr
von Archaeopteryx am ehesten in Frage kommt. Bei
jedem Kandidaten gibt es dafiir unpassende Merk-
male. So hat beispielsweise die oberjurassische
Gattung Compsognathus (Abb. 3) mit ihrem Zeitge-
nossen Archaeopteryx zwar viele Merkmale
gemeinsam, besitzt aber eine stark spezialisierte
und reduzierte Hand mit nur zwei Fingern (CARROLL
1988, 340) und kommt daher —auch abgesehen von
der Gleichaltrigkeit — als Vorldufer nicht in Frage.
Ahnliche Umstimmigkeiten treten auch bei ande-
ren Gattungen auf. Dariiber hinaus gehen die Mei-
nungen iiber Homologieverhéltnisse hé&ufig aus-
einander. Eine Minderheit der Paldontologen
widerspricht daher auch heute noch der Dino-
Vogel-Theorie und sucht den Vogelvorldufer unter
weniger spezialisierten, dlteren Reptilgruppen oder
hélt die Frage nach den Vorldufern der Vogel fiir
derzeit nicht beantwortbar. Thre wichtigsten Kri-
tikpunkte werden weiter unten angefiihrt.

Dinosavurier mit Federn?

Die Dino-Vogel-Theorie erhielt Ende der 1990er
Jahre enormen Auftrieb, als Theropoden gefunden
wurden, die Federn oder federartige Hautanhénge
besaBen. Alle diese Fossilien stammen allerdings
aus der Unterkreide; sie sind damit deutlich jiinger
als Archaeopteryx, dessen Federn und gesamtes
Federkleid heutigen Vogeln in jeder Hinsicht glei-
chen. In Bezug auf das Merkmal der Federn gilt des-
halb nach wie vor, dafy am Anfang der Fossiliiberliefe-
rung perfekte Federn stehen. Uber die Natur der Dino-
saurier-Federn aus der Unterkreide und die taxo-
nomische Einordnung der betreffenden Gattungen
lassen sich jedoch oft keine sicheren Aussagen
machen. So geht der Faserbesatz des Compso-
gnathiden Sinosauropteryx (CHEN et al. 1998) ent-
lang der Wirbelsdule und des Schwanzes wahr-
scheinlich auf Kollagenfasern aus dem Bindege-
webe zuriick (vgl. WELLNHOFER 1998, 133, WITMER

Die altesten fossilen Federn
gleichen Federn heutiger Vogel.

2002, 10). Dagegen gelten die teils biischeligen,
teils fiederig verzweigten Fasern des Theropoden
Sinornithosaurus als federghnlich und kénnen struk-
turell mit Dunenfedern verglichen werden (Xu et
al. 2001, WeLLNHOFER 2002). Allerdings ist ihre Ver-
ankerung im Kérper nicht dokumentiert. Charak-
teristisch fiir Federn ist ein kompliziert gebauter,
in die Haut eingesenkter Federfollikel (PETERS 2001,
Abb. 6). Ist dieser fossil nicht dokumentiert, fehlt
ein wichtiges Kriterium zur Bestimmung einer
Homologie mit Vogelfedern. Haarartige Strukturen
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auf der Korperoberflache sind auch bei anderen
Reptilgruppen bekannt, denen im evolutionstheo-
retischen Deutungsrahmen keine néhere Bezie-
hung zu den Vogeln zugeschrieben wird (Flug-
saurier, Horndinosaurier Psittacosaurus) (MAYR et
al. 2002). Das schwécht die phylogenetische Aus-
sagekraft dieses Merkmals auch bei ,,passenderen®
Formen. Die Deutung der Faserstrukturen von
Sinornithosaurus als Federvorstufen ist daher unsi-
cher. Das gilt auch fiir andere Gattungen mit &hn-
lichen faserigen Anhéngen (Shuvuuia, Beipiaosau-
rus) (ScHwEITzer 2001; WELLNHOFER 2002, 474).
Ganz anders verhélt es sich mit Protarchaeop-
teryx und Caudipteryx (Ji et al. 1998, Abb. 4). Deren
Korperanhénge weisen einen zentralen Schaft und
eine dicht geschlossene Fahne auf. Die Federn sind

Abb. 4: Caudipteryx —
Dinosaurier mit
Federn oder flug-
unfahig gewordener
Vogel? (Aus Nature
393, 753-761, °®Nature
Publishing Group;
Abdruck mit freund-
licher Genehmigung;
Foto: Kevin AULENBACK,
Royal Tyrell Museum
of Paleontology)

Glossar

Cladistik: Methode, die auf der Basis
einer Merkmalsanalyse und einer
Wertung der Merkmale die stammes-
geschichtlichen Positionen der unter-
suchten Taxa (Gruppen) bestimmen
will und diese in einem Verzwei-
gungssystem darstellt.

Homologie: Gemeinsamkeiten im
Bauplan (im Aufbau und in der Lage
im Organismus). Evolutionéar werden
sie auf gemeinsame Vorfahren zurtick-
gefiihrt.

Konvergenz: Zwei- oder mehrfach
unabhéngiges Auftreten baugleicher
oder sehr dhnlicher Merkmale.
Mosaikform: Lebewesen mit einem
ausgepragten Mix aus Merkmalen,
die sonst typisch fiir verschiedene

Gruppen sind. Einklassisches Beispiel
ist Archaeopteryx mit Reptilien- und
Vogelmerkmalen.

Reversion: Riickentwicklung zu
einem mutmaSBlich fritheren Evoluti-
onsstadium.

Schliisselmerkmal: Merkmal, das
als charakteristisch und exklusiv fur
eine bestimmte Tier oder Pflanzen-
gruppe gilt (oder galt), z. B. galten
Federn lange Zeit als Schliisselmerk-
male fiir Vogel.

Theropoden: zweibeinige, meist
relativ kleine Raubdinosaurier. Typi-
scherweise waren die Finger und
Zehen spitz gekrallt, die Arme kurz
und die Hinterbeine lang und kréftig.




Abb. 5: Rekonstruktion
von Microraptor
zhaoianus
(Gezeichnet nach
http://dino.Im.com/
images/display.
Pphp?id=1850)
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allerdings symmetrisch, was gegen ihre Flugtaug-
lichkeit spricht. Flugfahige Vogel haben namlich
immer asymmetrische Federn; symmetrische
kennt man nur von flugunfédhigen Vogeln. Daher
vermuten manche Forscher, daf3 Protarchaeopteryx
und Caudipteryx von flugfahigen Formen abstam-
men und sich folglich nicht als Vogelvorlaufer eig-
nen (PeTERs 2001, 400). Ihre Federn kénnen daher
auch nicht als Federvorstufen interpretiert werden.
Fir diese Einschéatzung spricht auch, daf3 die Vor-
dergliedmaBen fiir eine Flugfahigkeit deutlich zu
kurz sind. Einige Paldontologen betrachten diese
beiden Gattungen daher als Vogel; andere For-
scher widersprechen dem jedoch heftig und stufen
sie als Dinosaurier ein (CHiAPPE & Dyke 2002, 107).
Das Merkmalsmosaik dieser Gattungen ist offen-
bar schwer einzuordnen.

Der sehr kleine Theropode Microraptor zhaoia-
nus (WELLNHOFER 2002, 473f.; Xu et al. 2000, 705;
Abb. 5) zeigt Reste einer Korperbedeckung mit
federdhnlichem Umrif3; deren Deutung ist aber auf-
grund der schlechten Erhaltung unsicher. Aufse-
henerregend war die Entdeckung von Microraptor
gui, dessen Korper komplett mit asymmetrischen
Federn bedeckt war (WEeLLNHOFER 2003). Da auch
die Hinterbeine befiedert waren, eignet sich diese
Form jedoch kaum als Vorldufer der spateren
Vogel, sondern muf3 im evolutionstheoretischen
Szenario eher auf einen spezialisierten Seitenast
gestellt werden.

Ontogenese als Modell

Das derzeit favorisierte Federentstehungsmodell
orientiert sich an der ontogenetischen Entwicklung
heutiger Federn: Einstilpung in die Haut, Bildung

Abb. 6: Schema einer fortgeschrittenen Federanlage, teilweise
aufgeschnitten (nach PeTers 2001). Der Follikel entsteht durch
Einsenkung einer Papille in die Haut. Dabei vermehren sich
Zellen in einem Ring um die Federanlage herum. Vom Epidermal-
kragen werden Zellen nach oben abgegeben, die zu Teilen der
Feder werden. Die Feder entwickelt sich zundchst als Zylinder in
der anfanglich noch geschlossenen Federscheide. Der Epider-
malkragen teilt sich beim Hochwachsen gleich in Saulen, aus
denen spdter die Federdste werden.

Die Federentwicklung verlduft fast komplett anders als die Ent-
wicklung von Reptilschuppen.

des Federfollikels, Bildung einer Rohre, aus der die
verschiedenen Federtypen entstehen (Abb. 6; Prum
1999, PruMm & BrusH 2003; kritisch dazu PETERs
2001). Doch schon der erste Schritt, die Einsen-
kung in die Haut zur Bildung des Federfollikels und
die Bildung eines Zylinders ist evolutionédr sehr
fragwiirdig, weil es dafiir keine Selektionsdriicke
gibt (s. u.) und dieser Schritt sehr kompliziert ist.
Fossile Belege fiir eine evolutive Entstehung des
Federfollikels fehlen. Immerhin kénnen einige der
oben beschriebenen Koérperanhénge von manchen
Theropoden-Gattungen mit einzelnen Ontogene-
se-Stadien von Federn verglichen werden, was
dem Ontogenese-Modell eine gewisse Plausibilitat
verleiht. Dabei ist aber zu bedenken, daB3 uber ein
wesentliches Federmerkmal, die Verankerungswei-
se im Korper, bei den Fossilien nichts bekannt ist.

Die Triebfeder fiir die Evolufion
der Feder und des Flugs

Einungelostes Problem st die Frage, welche Selek-
tionsdriicke die evolutive Bildung der Federn
begiinstigt haben konnten. Flugtaugliche Federn
erscheinen irreduzibel komplex. Allerdings ten-
diert die Mehrheit der Forscher dazu, die anféng-
liche Funktion der Federn nicht in der Flugtaug-
lichkeit zu sehen, sondern in einer anderen der
zahlreichen Funktionen von Federn (Diskussion z.
B. bei PETERs 2001). Insbesondere an Warmedam-
mung als urspriingliche Funktion wird gedacht;
doch dafiir werden bei weitem nicht so kompli-
zierte Strukturen wie Federn benétigt. Auerdem:
Selektion auf Warmeddammung ,zielt“ eher auf
Dunenfedern als auf flugtaugliche Federn und fiihrt
von der Flugtauglichkeit weg. Hypothesen zu den
Selektionsbedingungen zum Erwerb von Federn
sind faktisch nicht testbar (Bock 2000, 483). Ver-
schiedene hypothetische Szenarien schlieen sich
gegenseitig aus.

Ungeklartist auch die Frage, auf welchem Wege
die Flugfahigkeit erworben wurde; auch dazu sind
die Selektionsbedingungen nicht testbar (WiTMER
2002, 17; Papian 2003, 452). Hier stehen sich die
Boden-Luft-Theorie (Cursorialtheorie) und die
Baumtheorie (Arborealtheorie) gegentiber (s. z. B.
Papian & CHiarpE 1998, BURGERS & CHaPPE 1999;
Geist & Fepuccia 2000). Die Cursorialtheorie liegt
einerseits nahe, da die meisten Theropoden, die den
Vogeln morphologisch nahestehen, zweibeinige
Laufer waren. Dem stehen jedoch schwerwiegende
aerodynamische Probleme entgegen. Fast alle
Theropoden-Dinosaurier gelten zudem als Aus-
gangsformen fiir einen Bodenstart als zu schwer.
Lediglich der oben erwéhnte Microraptor zhaoianus
hat als Theropode wahrscheinlich im Geést gelebt
und war zudem nur krdhengrof3. Einige seiner
Merkmale sind aber vogeldhnlicher als die von



Archaeopteryx. Damit ist er als Vorfahre zu spezia-
lisiert. Seine Korperbedeckung ist nicht gut erhal-
ten. Da er zur selben Gattung wie der vierfliigelige
Microraptor gui gestellt wird, konnte er sich ghnlich
wie dieser fortbewegt haben und wiirde damit aus
der Vogelvorfahrenschaft ausscheiden (s. 0.).

Da bei den Vogeln die Hinterextremitéten eine
ganz andere Funktion haben als die Vorder-
extremititen, kann dies auch bei ihren Vorfahren
erwartet werden. Das wiederum spricht fiir
laufende Vorfahren.

Der Start von einem erh¢hten Punkt aus (Baum-
theorie) ware aerodynamisch klar vorteilhaft
gewesen. In diesem Fall aber ware nach Auffas-
sung vieler Ornithologen zu erwarten, da3 auch die
HintergliedmaBen in den Flugapparat integriert
worden wéren, was bei den Végeln bekanntlich
nicht der Fall ist (PETers 2002, 349). Spekulativ
bleibt auBBerdem, wie die Kluft vom tddlichen
Abstiirzen wenigstens zu einem Heruntersegeln
uberbriickt werden konnte — ein Problem, das sich
beim Bodenstart nicht stellt. Ein Ubergang vom
Gleitfliegen zum aktiven Flug wird von manchen
Forschern zudem als konstruktiv fragwiirdig
betrachtet (GeisT & Fepuccia 2000, 666) und ist
auch bei anderen Gleitern unter den Wirbeltieren
nie erfolgt. Andererseits ist ein direkter Erwerb des
aktiven Flugs von erhohten Standorten aus so gut
wie ausgeschlossen.

Insgesamt ergeben sich bei jedem evolutionstheore-
tischen Szenario erhebliche Unstimmigkeiten; die
Frage nach einem evolutiven Anfang des Vogelfluges
kann nicht als gekldrt gelten.

Hriftik an der Theropoden-Theorie

Die Vorstellung, Vogel seien Nachkommen der
theropoden Dinosaurier, wurde von einer Reihe
von Forschern kritisiert. Die wichtigsten Kri-
tikpunkte werden im folgenden kurz diskutiert.

* Die den Vogeln &ahnlichsten Theropoden
stammen aus der Oberkreide und sind damit sehr
viel jlinger als der oberjurassische Archaeopteryx.
Auch alle Dinosaurier mit federéghnlichen Hautan-
héngen erscheinen fossil erst ab der Unterkreide.
In der Schichtenfolge tauchen ,moderne“ Federn
schon vorher auf. Jurassische Theropoden sind als
Vogelvorldufer weniger geeignet oder zu bruch-
stlickhaft tiberliefert, um phylogenetische Schluf3-
folgerungen zu erlauben. Angesichts einer gro3en
Anzahl von Theropodenfossilien in der Kreide ist
das Fehlen passender Formen im Jura signifikant.

» Fast alle Theropoden sind als zweibeinige
L&ufer und wegen ihres zu groBen Gewichts aus
aerodynamischen Griinden kaum als Vogelvorldu-
fer geeignet, da die unplausible Cursorialtheorie
(Flugstart vom Boden aus) auf sie angewendet wer-
den miiite. Lediglich Microraptor(s. 0.) scheint hier
eine Ausnahme zu bilden.
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» Ein hypothetischer evolutiver Umbau von
Theropoden zum Bauplan der Vogel ist aus kon-
struktiven Griinden teilweise unplausibel. So ent-
spricht die Vogelhand den Fingern II, III und IV,
wiahrend die Theropoden die Finger I, II und III
besaBen. Eine homootische Transformation als
Erklarung fiir diese Verschiebung ist hypothetisch
und eine nicht weiter zu begriindende ad hoc-
Hypothese (fehlender Selektionsdruck) (vgl. dazu
Febpuccia 1999; WAGNER & GAUTHIER 1999; LARSSON
& WaGNER 2002, 150; KUunDRAT et al. 2002, 158;
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Abb. 7: Rekonstruktionen
von Sinornis aus der
Unterkreide.

Abb. 8: Eine Platte mit
dem Skelett eines
Vogels aus der Unter-
kreide Chinas. Um die
Einzelheiten besser
hervortreten zu lassen,
wurde sie mit Ammo-
niumchlorid beschich-
tet. Dabei werden
allerdings die Feder-
reste verdeckt.
Maf3stab: 4 cm.

(Aus PeTERS 1996,
Abdruck mit freund-
licher Genehmigung
des Autors und des
Verlags)




Fepuccia & Nowicki 2002). Ein kontrovers disku-
tiertes weiteres Beispiel ist der Bau der Lunge. Fos-
silfunde deuten darauf hin, da8 Theropoden eine
Krokodillunge besaBen, die nach Auffassung eini-
ger Forscher konstruktiv nicht in die ganz anders
gebaute Vogellunge umgebaut werden koénne
(Jones & RuBen 2001).

» Kritiker des Cladismus weisen darauf hin, daf3
Merkmalstiiberseinstimmungen auch Konvergen-
zen sein konnen (Fepuccia 1999). Es sei fragwiir-
dig, wenn im Cladismus die konstruktiven Rand-
bedingungen von evolutiven Umbauten auf3er acht
gelassen wiirden und die Merkmalsverteilung als
wichtigstes oder gar alleiniges Kriterium fiir die
Ermittlung von Abstammungsverhéltnissen heran-
gezogen wiirde. Auf3er dieser grundsétzlichen Kri-
tik bezweifeln Kritiker des Dino-Vogel-Ubergangs
die Homologie zahlreicher Merkmale, die der
Theropoden-Theorie zugrunde liegen. Konvergen-
zen miussen bei jeder hypothetischen Ausgangs-
gruppe in groBerer Zahl angenommen werden,
auch bei Zugrundelegung der Theropoden-Theo-
rie. Die Vogel- und Dinosaurierfossilien der Kreide
weisen zahlreiche unterschiedliche Merkmalsmo-
saike und Merkmalswiderspriiche auf (einige Bei-
spiele folgen weiter unten).

Explosive Vielfalt der Hreide-Vagel

In manchen Darstellungen zur Evolution der Vogel
werden Abwandlungsfolgen einiger kreidezeitli-
cher Gattungen gezeigt, in denen reptilienartige
Merkmale zurtickgehen und vogelartige zuneh-
men, etwa von Archaeopteryx iiber Sinornis (Abb. 7)
zu Iberomesornis (Las Hoyas-Vogel) (SErRENO &
CHENGGANG 1992; Znou & Farrow 2001, 251; vgl.
Sanz et al. 2002). Solche Darstellungen présentie-
ren aber nur einen kleinen Ausschnitt aus der Viel-
falt der Kreidevogel. Bereits in der Unterkreide gibt
es ein gleichzeitiges Nebeneinander sehr verschie-
dener Vogeltypen, so da3 die Existenz von zwei

Die Formenvielfalt erweist sich

immer mehr als kompliziertes Geflecht.

oder drei getrennten Vogellinien von Beginn der
Vogelfossiliiberlieferung angenommen werden
muf3 (PeTERS 1994; FEHRER & ZIMBELMANN 1998). So
gibt es unter den vielen aufsehenerregenden Fun-
den in der Unterkreide von Yixian (China) mit dem
Konfuziusvogel (Confuciusornis; Abb. 8) eine Gat-
tung mit einem ,modernen“ Hornschnabel und
einer modernen Kopplung von Ellenbogen und
Handgelenk (wichtig fiir den Flug), andererseits
besal er ein ,altertimliches” Becken — eine uner-
wartete Kombination (Hou et al. 1995, FEHRER &
ZIMBELMANN 1998, PeTERs 2002). Die Temporalregi-

on des Schadels ist diapsid (mit zwei Schlafenfen-
stern) konstruiert und damit in evolutionstheoreti-
scher Lesart urtimlicher als bei Archaeopteryx. Der
in den gleichen Schichten geborgene Liaoningornis
weist teilweise ein gegensatzliches Merkmalsmosa-
ik auf (Hou et al. 1996; FEHRER & ZIMBELMANN 1998).
Sein Kiefer war bezahnt (,,Primitivmerkmal®); die
Einrichtungen fiirs Fliegen waren dagegen noch
~moderner” als bei Confuciusiornis. Zahlreiche wei-
tere Beispiele solcher widerspriichlicher Merkmals-
kombinationen kénnten angefiihrt werden.

Bereits aus der Unterkreide sind die Zahntau-
cher (Hesperornithiformes) bekannt, Wasservogel,
die einerseits riickgebildete Fliigel besaBBen und in
dieser Hinsicht sehr abgeleitet sind und auch in
anderen Merkmalen ausgesprochen ,modern®
waren, andererseits aber Zdhne hatten. Obwohl sie
flugunfahig (geworden) sind, waren sie weltweit
verbreitet. Ebenfalls bezahnt waren die sog. Krei-
demoéwen (Ichthyornithiformes). Diese Gruppen
waren weder untereinander noch mit heutigen
Vogeln oder Theropoden enger verwandt (PAabian
& CHiaprpe 1998, 32; CHiapPE & DyYkE 98f.).

Schon dieser kleine Einblick gibt einen Ein-
druck von der enormen Vielfalt der Kreidevogel
(CHiappe 1995, 351), die recht plotzlich auf der
Biihne der fossil tiberlieferten Vogel erscheinen —
viele von ihnen etwa gleichzeitig oder noch frither
als diejenigen theropoden Dinosaurier, die am
néachsten mit den Vogelvorfahren verwandt sein
sollen. Das Merkmalspektrum dieser Formenviel-
falt stellt sich eher als verwirrendes Netzwerk denn
als Stammbaum dar; die Verwandtschaftsverhalt-
nisse werden dementsprechend sehr kontrovers
diskutiert (CHiaPPE & WiTMER 2002, ix; WiTMER 2002,
3). In den Cladogrammen duBert sich das im Auf-
treten zahlreicher Konvergenzen (s. o.).

Dishontinvitaf an der Hreide-Terfidr-Grenze

Die Vogelgattungen der Kreide verschwinden am
Ende der Kreide, um am Beginn des Tertidrs wie-
derum explosiv durch die uns heute vertrauten
Vogelordnungen abgeltst zu werden (Febuccia
1995). Deren Verwandtschaftsbeziehungen unter-
einander und mit den Kreidevogeln sind weitge-
hend unklar. Sie sind von Beginn ihrer Fossiliiber-
lieferung in der Regel deutlich voneinander abge-
grenzt — ein Befund, der sich regelméfig auch bei
anderen Tiergruppen zeigt.

Schluffolgerungen

Die zahlreichen neuen Funde erlauben einerseits
deutlich bessere evolutionstheoretische Deutun-
gen als noch vor wenigen Jahrzehnten, da sich der
Formenraum zwischen Theropoden und Vogeln



mittlerweile gut gefiillt hat. Andererseits tritt ein
neues evolutionstheoretisches Problem auf. Die
Héufigkeit der Konvergenzen und Reversionen hat
mit der Formenvielfalt rapide zugenommen (vgl. z.
B. PeTERS 2002, 153). PauL (2002, 144) ist sogar der
Auffassung, daf3 die meisten dinosauriergdhnlichen
Vogel so vogeldhnlich sind, weil sie sekunddr flug-
unfahig sind. Die Formenvielfalt erweist sich immer
mehr als kompliziertes Geflecht: Netzwerk statt
Stammbaum. Und die Frage nach Selektion-
driicken stellt sich massiv: Was sorgte dafiir, daf3
so viele Merkmale mehrmals evolvierten? Und
warum gingen viele bald wieder verloren und das
z. T. mehrfach, wenn ihr Erwerb zuvor vorteilhaft
war? Grund genug, nach alternativen, nicht-evolu-
tiondren Erklarungen zu fragen.
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