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4. Modelle zur Entstehung des Vogelflugs

Im Kapitel 1 wurde gezeigt, dass Federn und
ihreVerankerung und Steuerung eine Reihe von
Bedingungen erfillen miissen, um flugtauglich zu
sein. Aber auch die Flugtauglichkeit von Federn
ist fur die Flugfihigkeit noch nicht ausreichend, da
gleichzeitig ein passendes Federkleid und auf den
Flug abgestimmte Flugmuskulatur erforderlich
ist. Dartiber hinaus miissen Anatomie und Ver-
halten (Gehirnleistungen) auf die Flugfihigkeit
abgestimmt sein.

Im Folgenden sollen evolutionire Hypo-
thesen der Entstehung des Vogelflugs vorgestellt
und diskutiert werden. Die Entstehung flug-
tauglicher Federn ist dabei nur ein Aspekt. Die
Federn miissen im Zusammenhang der gesamten
Biologie der betreftenden Tiere gesehen werden
und es ist offensichtlich, dass die verschiedenen
Erfordernisse fiir die Flugfihigkeit, angefangen
vom geeigneten Baumaterial fiir die Federn bis
hin zu dafiir erforderlichenVerhaltensweisen und
Manévrierfihigkeiten aufeinander abgestimmt
seien mussen (vgl. EVANGELISTA et al. 2014, 20'%).
Um fliegen zu kénnen braucht es nach CapLE et
al. (1983, 455) integrierte Fihigkeiten: Der Start
muss bewiltigt werden, es braucht Schub- und
Antriebskraft und Korperkontrolle in allen drei
Achsenrichtungen, und auch die Landung muss
funktionieren." Eine Evolution des Fluges kann
nicht Stiick fiir Stiick ,,abgearbeitet™ werden;
es muss Vieles gleichzeitig berticksichtigt wer-
den — und darin besteht die Herausforderung
an einen nattrlichen evolutioniren Prozess. Ein
Konstrukteur kann an den einzelnen Bauteilen
und an ihrer Steuerung gesondert arbeiten; er
kann solange Tests durchfiihren,Verbesserungen
am Material oder an der Anordnung der Bauteile
vornehmen, Abstimmungen indern usw., bis
seine Konstruktion funktioniert und marktreif
ist. Natiirliche Evolution bedeutet dagegen in
zwel Bildern gesprochen:,,Operation am oftenen
Herzen® und stindig — auch in der Entwick-
lungsphase —,,auf dem Markt™ zu sein, sprich von
Generation zu Generation liberleben zu miissen.
SchlieBlich kann Evolution nicht wegen Umbau
schlieBen (G. OscHE).

Beziiglich der Entstehung des Vogelflugs
stehen sich klassischerweise die Cursorialtheo-
rie (evolutiver Beginn des Fluges mit schnellen
Liufern vom Boden aus) und die Arborealtheorie
(evolutiver Beginn des Fluges von Biumen aus)
gegeniiber. Es fillt auf, dass die Begriindungen
fiir die verschiedenen Modelle vor allem auf Ge-
genargumenten gegen konkurrierende Modelle
beruhen. Beide Hypothesen haben mit schwer-
wiegenden Problemen zu kimpfen, weshalb seit
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einigen Jahren neue Ansitze verfolgt werden, die
zum Teil die beiden klassischen Hypothesen zu
kombinieren versuchen. Wie bei Hypothesen
zur Entstehung der Vogelfeder werden auch
hier Anleihen aus der Ontogenese gemacht und
ontogenetische Stadien als Modelle fir evoluti-
onire Stufen herausgegriffen (ganz im Sinne von
Ernst HAECKELs Biogenetischem Grundgesetz).
AuBerdem wird aufVerhaltensweisen von Arten
zuriickgegriften, die keine guten Flieger sind, z.
B. das fliigelunterstiitzte Erklimmen steiler Hin-
ge (, WAIR®, | wing-assisted incline running®).
Die ilteren und neueren Szenerien sollen vor-
gestellt und es soll diskutiert werden, inwieweit
sie beziiglich einer evolutiven Entstehung des
Vogelflugs realistisch sind.

Methodische Grenzen

Da die Flugentstehung nicht experimentell
erforscht werden kann und auch keine Gesetz-
miBigkeiten bekannt sind, aus denen die Entste-
hung von Federn und Flug hergeleitet werden
konnten, sind auch hier historisch-narrative
Erklarungen (H-NE) gefragt (Abschnitt 2.1). Es
sei an die drei Bedingungen erinnert, die nach
Bock (2000, 482) fiir eine H-NE erfiillt sein
miissen: 1. Die evolutioniren Schritte der Ande-
rungen von Merkmalen miissen realistisch und
in ihren zeitlichen Abfolgen passend sein, 2. Die
Organismen miissen als Ganze funktional (,,func-
tional wholes®) sein, 3. Die Abfolge evolutionirer
Schritte muss kontinuierlich und graduell sein,
ohne groBere Spriinge. Einige Autoren halten
Flugentstehungstheorien fur kaum testbar (z. B.
CaprtLE et al. 1983, 455; Pabian 2003, 452; Bock
2000a, 482"3"). Es ist nur moglich, Szenarien fuir
Entstehung und Evolution des Flugs darauthin
zu priifen, ob sie physikalischen Gesetzen ent-
gegenstehen. Das ist aber nur ein Test auf Rand-
bedingungen, kein Test auf den eigentlichen
hypothetischen evolutioniren Prozess. PADIAN
& CHiaPPE (1998a, 19) driicken ihre Skepsis so
aus: ,,We will never know all the details of this
adaptive breakthrough, of course, and no hypo-
thesis can be summarily excluded.” Der Frage
der Testbarkeit von Flugentstehungs-Hypothesen
wird ein eigener Abschnitt (4.6) gewidmet.

4.1 Start vom Boden aus:
Cursorialtheorie

Die Cursorialtheorie (,,ground up®) wurde
seit Mitte der 1970er-Jahre vor allem von John
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Abb. 65 Vier Modelle der

Entstehung des Vogelflugs.

Néaheres im Text. (Nach
CHateeriee & Tempun et al.
2012; mit freundlicher
Genehmigung)

OsTrOM stark vertreten (z. B. OstrRoM 1976;
1979;1986; Abb. 65). Danach startete die Evolu-
tion desVogelflugs ausgehend von schnell laufen-
den, bodenlebenden Dinosauriern, vermutlich
aus der Gruppe der Maniraptoren (vgl. Abb. 22).
Eine distale Verbreiterung der Arme (im vorderen
Bereich) konnte zum Zwecke des Beuteerwerbs
(OstroM) oder des Gleichgewichts und der
Korperkontrolle evolviert und spiter fur den
Flug genutzt (exaptiert) worden sein (CAPLE et
al. 1983). Letzteres konnte dadurch erfolgt sein,
dass die Tragflichenfunktion verbessert wurde,
um groBere Spriinge steuern zu kénnen, woraus
sich schlieBlich der aktive Flug entwickelte (Cap-
LE et al. 1983, 456" HEDENSTROM 1999, 375'%).
Als Argument fiir die Cursorialtheorie wird vor
allem angefiihrt, dassVogel Zweibeiner sind und
es daher wahrscheinlich sei, dass die Evolution
des Vogelflugs ihren Ausgang mit zweibeinigen
Liufern nahm (z.B. Ostrom 1979, 48).13* Evolu-
tionar gesehen erscheint es nimlich seltsam, dass
die Hinterbeine nicht in den Flug einbezogen
wurden wie bei den Fledermiusen und Flug-
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sauriern. Man sollte erwarten, dass urspriinglich
ein starker Selektionsdruck herrschte, die Beine
auch als Stiitze fiir Tragflichen zu nutzen (vgl.
PeTERS 2002a, 349). Daher sei die Annahme
naheliegend, dass zur Zeit der Evolution des
Fluges die Hinterextremititen evolutionir bereits
bewegungstechnisch von den Vorderextremiti-
ten abgekoppelt waren und das spreche klar fiir
zweibeinig laufende Vorfahren. Mittlerweile ist
die Situation diesbeziiglich nicht mehr so klar,
seit sich herausgestellt hat, dass es mit Microraptor
gui eine Art gab, die sehr wahrscheinlich als eine
Art Doppeldecker ausgebildet war, in dem auch
die Hinterbeine zum Flugapparat gehorten;
wahrscheinlich war auch Anchiornis vierfliigelig
(vgl. Abschnitte 3.6 und 4.6).

Als Argument fiur die Cursorialtheorie
gelten auBerdem die auffilligen anatomischen
Ahnlichkeiten zwischen Archacopteryx und klei-
nen Theropoden (z. B. Ostrom 1986, 81). Die
Priferenz fur die Cursorialtheorie wurde lange
Zeit stark an Archaeopteryx festgemacht (z.B.
OsTrOM 1979, 48t.) — damals mangels weiterer
geeigneter Fossilfunde. Ein wichtiger Aspekt war
dabei die Frage, ob Archaeopteryx klettern konnte,
da Kletterfihigkeit meist als notwendige Voraus-
setzung fur die Baumtheorie angesechen wurde.
Fiir OstroM (1979, 53) schloss die vermeintlich
Kletterunfihigkeit die sonst durchaus plausible
Baumtheorie aus; doch gerade diese Fihigkeit
war und ist bei Archaeopteryx umstritten (z. B.
HowGATE 1985; YALDEN 1985; 1997; RAYNER
1988; MarTIN 1991; 1995; Fepuccia 1993;
MARTIN et al. 1998; Pabian & Criarre 1998a;
HoprsonN 2001; CHiarPE & DYKE 2002; WITMER
2002; CHATTERJEE & TEMPLIN 2003; LINGHAM-
Soriar 2015b, 168-170; vgl. auch die Diskussion
um Testbarkeit in Abschnitt 4.6). Archaeopteryx
wurde von OSTROM noch aus einem weiteren
Grund als Kronzeuge flir die Cursorialtheorie ins
Feld gefiihrt: Die funktionelle Trennung derVor-
der- und Hinterextremititen war klar gegeben
(Hinterextremititen: Laufen, evtl. Klettern;Vor-
derextremititen: Fliegen). Die Hinterextremitit
war recht dhnlich der Situation bei heutigen
Vogeln, anders als die Vorderextremitit (OSTROM
1979,51). Das schien besser zur Cursorialtheorie
zu passen als zur Baumtheorie, die kletternde
Vorfahren derVogel benotigt.

Kritik an der Cursorialtheorie

Eine Reihe von Befunden und Argumenten
spricht gegen die Cursorialtheorie.
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e Zweibeinige Liufer machen mit ihren
Vorderextremititen alternierende Bewegungen;
fiir den Fliigelschlag ist jedoch eine symmetri-
sche Bewegung erforderlich (Nupps & DyYKE
2004,994'%). Der Ubergang diirfte kein triviales
Problem sein, zumal kein Selektionsdruck auf
Symmetrie der Bewegung ersichtlich ist, solange
die Flugfihigkeit nicht erreicht ist. CHATTERJEE &
TempLIN (2012, 589) halten Vorderextremititen,
die zum Uberwiltigen und T6ten der Beute ge-
eignet sind und entsprechend nach vorne bewegt
werden, als Vorldufer fiir das Fliegen mit vertika-
lem Auf- und Abschlagen nicht fiir denkbar.'?

e Um vom Boden aus einen Flug starten zu
konnen, ist fiir einen Liufer (als evolutionirer
Ausgangsform) eine grofle Geschwindigkeit
erforderlich. Es ist duBerst fraglich, ob eine
ausreichende Geschwindigkeit von den Dro-
maeosauriern erreicht werden konnte, die als
Vogelvorliufer diskutiert werden (GeisT & Fe-
puccia 2000, 664; TARSITANO et al. 2000, 682f.).
In einer viel zitierten Arbeit kalkulieren BURGERS
& CHiAPPE (1999), dass bei Archaeopteryx durch
Rennen und Fliigelschlagen eine ausreichende
Geschwindigkeit erreicht werden konnte, so dass
der Ubergang vom Laufen zum Fliegen maglich
war. ,,DerVortrieb der Fliigel erzeugt dann eine
zusitzliche Beschleunigung, und gleichzeitig
bewirkt der Auftrieb eine Entlastung der Hin-
terbeine® (WELLNHOFER 1999, 415). Allerdings
besall Archaeopteryx bekanntlich bereits ein
Federkleid mit flugtauglichen Federn und kann
daher kaum als Modell fiir lugunfihige Vogel-
vorfahren dienen, die ohne diese Ausstattung den
Flugstart schaffen mussten (vgl. Rayner 2001,
378137). MARTIN (2004, 979) gibt zu bedenken,
dass schnelle Liufer eher kurze Vorderextremiti-
ten besitzen, die beim Lauf angewinkelt werden
— das ist das Gegenteil dessen, was ein Tier beno-
tigt, das mit Hilfe seine Vorderextremititen den
Vortrieb steigern konnen soll.'"*® Zu bedenken
ist auch, dass der Start als der anspruchsvollste
Teil des Flugvorgangs gilt (RayNer 2001,378%);
ausgerechnet diese Fihigkeit musste nach der
Cursorialtheorie am Anfang der Evolution des
Fluges gestanden haben. Und heutige Vgel
legen ihre Fliigel zusammen, wenn sie schnell
laufen; Beispiele aus der heutigen Vogelwelt, die
das Szenario von BURGERS & CHIAPPE stiitzen
konnten, sind unbekannt (Paur 2002, 115).14

e Es kommt ein Selektionsproblem hinzu:
Tiere rennen am schnellsten bei Beuteerwerb
und Flucht (NorBERG 1985, 323), das ist kein
glinstiges Szenario, um dabei gleichsam nebenbei
die Flugfihigkeit zu erwerben. Zu diesem Zweck
sind ohnehin bereits federartige Strukturen mit
einem Bau erforderlich (Tarsitano et al. 2000,
680). Eine VergrofBerung der Fliche der Hand
und der Arme aber wiirde bremsend wirken
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(TARSITANO et al. 2000, 680f."*!; FEpuccia 2001,
143; NorBERG 1985, 32342 Bock 1986, 67).
Auch die Idee, dass die Jagd nach fliegender
Beute den Erwerb der Flugfihigkeit beglinstigt
haben konnte, ist untauglich. Denn solange ein
Tier nicht selber fliegen kann, ist ein Rennen
nach fliegender Beute sinnlos, weil diese sehr
schnell problemlos entwischen kann (vgl. Nor-
BERG 1985; siehe dazu das Modell von CAPLE et
al. 1983 weiter unten).

* Vogel besitzen an den Armen Gleitflichen
(Flugmembranen, Patagien), die die verschiede-
nen Teile des Vogelfliigels miteinander verspan-
nen und die Freiriume zwischen den Knochen
ausfiillen. Deren Entstehung ist ebenfalls zu
kliren. Fiir einen Liufer sind solche Membranen
eher hinderlich.

e Der Korperschwerpunkt bei Liufern ist
fiir den Flug ungiinstig (TARSITANO et al. 2000,
680); seine Verschiebung macht andererseits nur
fiir fliegende Tiere Sinn; auch die Annahme
eines Gleitflugs als Ubergangsflugform hat mit
diesem Problem zu kimpfen (TARSITANO et al.
2000, 676'9).

* Die Korperform von zweibeinigen Lau-
fern ist nicht geeignet, um eine flir ein Gleiten
passende Fliche zu ermoglichen, aulerdem
verursachen der Bau der Hinterbeine und des
Beckengiirtels starke Luftturbulenzen (TARrsI-
TANO et al. 2000, 682f.).

e CHATTERJEE & TEMPLIN (2012,591,5951t.)
argumentieren, dass die Gehirnarchitektur,
die GehirngroBe und das Sehvermogen bei
Coelurosauriern gute Voraussetzungen fiir ein
Baumleben seien, das verbesserte Gehirnleistun-
gen erfordere; die Cursorialtheorie konne diese
Befunde nicht adiquat erkliren.'* Mittlerweile
sind vogelihnliche Dromaeosaurier bekannt, die
Anpassungen ans Baumleben besitzen.

e Der 2003 entdeckte Dromaeosaurier Mi-
croraptor gui war vollstindig befiedert und besal3
vier Fliigel (Xu et al. 2003). Als Laufer war er
damit sicher nicht geeignet, gehort aber zu der
Gruppe, deren Vertreter als besonders geeignet
fir Vogelvorliufer gelten." Auch Archacopteryx
hatte Federn an den Beinen (Foth et al. 2014),
ebenso Pedopenna (Xu & ZHANG 2005). Der
Besitz von Federn an den Beinen spricht gegen
die Cursorialtheorie (Xu et al. 2003).

* Ein Vergleich der Fiile von Theropoden
legt eher eine allmihliche Anpassung an ein
Baumleben nahe (Xu & Znang 2005, 17614),
was der Cursorialtheorie widerspricht.

 Fiir den Erwerb vonVorstufen einer Flug-
fihigkeit vom Boden aus gibt es keine Modelle
aus der heutigen Vogelwelt; es ist nicht bekannt,
dass zweibeinige Liufer ihre Vorderextremititen
benutzen, um schneller zu laufen, zu rennen
und zu gleiten oder um Beute zu fangen (DiaL
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et al. 2006, 444'Y; PaurL 2002, 114'*). Es gibt
unter heutigenVogeln keine Modelle dafiir, dass
Flattern oder Rudern mit den Fliigeln einen
Vortrieb verursachen wiirde, und wenn Vogel
beim Laufen mit ihren Fliigeln schlagen, tun
sie das nicht, um die Geschwindigkeit zu erho-
hen; ausgebreitete Fligel wiirden zudem den
Luftwiderstand auf das laufende Tier erh6hen
(FEpuccia 2012, 92).'%

¢ Dromaeosauriden, unter denen am ehesten
nach Vorliufern fur die Vogel gesucht wird, ha-
ben kurze Arme, die somit als Vorstufe fiir Fliigel
ungeeignet sind (FEpuccia 2012, 225¢f.). Alle
bekannten spittriassischen primitiven Theropo-
den, die die primitive Ausprigung reprasentieren
sollen, sind obligate zweibeinige Liufer mit
massiven Hinterbeinen und stark reduzierten
Vorderbeinen."” Wenn Végel von Theropoden
abstammen, missten also verlingerte Vorderar-
me ausgehend von bereits stark verkiirzten und
stark modifizierten Extremititen reevolvieren
(Fepuccia 2012, 226). Auch TARSITANO et al.
(2000, 684" und CHATTERJEE & TEMPLIN (2012,
589%2%) sind der Auffassung, dass Theropoden
nicht den passenden Korperbau hitten, der nach
der Cursorialtheorie erforderlich ist.

o Fiir alle Modelle stellt sich die Frage, wie es
zur notwendigen Verhaltensinderung gekommen
ist. TARSITANO et al. (2000, 679) sind der Auffas-
sung, dass der erste Schritt in der Evolution des
Vogelflugs eine Verhaltensinderung war.'*?

* Es sind viele Vogelgattungen aus der Un-
terkreide bekannt; darunter sind keine spezia-
lisierten langbeinigen Liufer. Solche Formen
wiren aber zu erwarten, wenn die Vogelvorfahren
spezialisierte Liufer waren (Paut 2002, 117).1%*

Das Modell von Caple et al. (1983)

Ein spezielles Cursorialmodell, das einige Beach-
tung fand, haben CapLE et al. (1983) entwickelt.
Sie beschreiben sechs evolutionire Schritte vom
Bodenliufer zum Vogel (CAPLE et al. 1983, 473).
Die ersten Schritte betretten die Korperkontrolle,
aufdie in diesem Modell besonderes Augenmerk
gelegt wird.1. Ein kleiner zweibeiniger Laufer
springt nach fliegenden Insekten und fingt sie
mit seinem Maul; die Vorderextremititen dienen
der Stabilitit und der Koérperkontrolle. 2. Die
korperfernen Bereiche der Vorderextremititen
werden allmihlich vergrofert, was die Kor-
perkontrolle und Mandvrierbarkeit sowie die
Fihigkeit des Insektenfangs verbessert. 3. Die
Bewegungen derVorderextremititen indern sich
in ein Auf- und Abschlagen. 4. Die Tragflichen
werden groBer, was den Auftrieb verbessert.
5. Dadurch werden auch die Korperkontrolle
und die Landung verbessert. 6. Die Tragflichen
werden weiter optimiert. Das Resultat dieser
gesammelten Anderungen fithre zum Kraftflug,

so die Autoren.” Der positive Feedback-Me-
chanismus der VergréBerung der Extremititen,
die zur verbessertem Auftrieb und effektive-
rem Nahrungserwerb flihre, konnte die schnelle
Evolution von einem schnellen Liufer zu einen
aktiven Flieger ermdglicht haben, kommentiert
LewiN (1983, 39).

Dieses Szenario ist sehr grob geschnitzt und
lisst im Detail fast alle Fragen offen. Der erste
Schritt ist kein eigentlicher Schritt zur Flugfihig-
keit hin,sondern eine giinstige Ausgangsposition.
Aber schon diese ist sehr fragwiirdig, denn es
ist in der heutigen Tierwelt kein Beispiel daftir
bekannt, dass bodenlebende Formen Insekten in
der Luft jagen auBer bei gelegentlichen giinstigen
Umstinden (Paur 2002, 114). AuBerdem sind
bei heutigen bodenlebenden Vierbeinern mit
vergleichbarer Grofle wie Archaeopteryx keine
Beispiele dafiir bekannt, dass Vorderextremi-
titen bei schnellem Lauf oder beim Springen
fiir die Balance eingesetzt werden (Bock 1986,
685, CHATTERJEE 1997, 155). Fiir den zweiten
Schritt werden bereits flichige Federn bendtigt,
was einen grofen Sprung erfordert. VergroBer-
te Schuppen wiren zwar auch hilfreich, aber
ein evolutiver Weg von Schuppen zu Federn
wird heute ausgeschlossen (vgl. Abschnitt 2.1).
Zugleich wiirden Federn oder vergroBerte
Schuppen den Luftwiderstand beim Jagen nach
Insekten vergrofern und wiren im Rahmen
dieses Modells paradoxerweise kontraproduktiv
(CHATTERJEE 1997, 155)."” Nach Berechnungen
von RaYNER (1988, 280) geht beim Ubergang
vom Laufen zum Springen 30-40% der Ge-

schwindigkeit verloren.”® Ravyner (1988, 276,
278) sieht das Modell von CarLE et al. kritisch,
zum einen weil Analogien aus der heutigen
Tierwelt fehlen (s. 0.), zum anderen weil un-
klar ist, wie von einem eher unkoordinierten
Fliigelschlagen fiir Gleichgewicht und Beuteer-
werb die Flugfihigkeit erworben worden soll,
die ,,extreme morphologische, physiologische
und verhaltensbiologische Spezialisierungen®
erfordert. Ob Verbesserung des Beuteschlagens
nach diesem Szenario tiberhaupt den Flugerwerb
fordern kann, ist demnach unwahrscheinlich.
Vollig aulen vor bleiben in diesem Modell
die Details der Anforderungen an die Federn fiir
eine Flugtauglichkeit, ihre Verankerung, Bewe-
gung, Steuerung, Koordination des Federkleids
und vieles mehr (vgl. Kapitel 1). Ebenso unklar ist
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der Ubergang vom Beuteschlagen zum Fliegen
(Schritt 3). Beuteschlagen wihrend des Fliegens
erfordert eine besonders ausgeprigte Manovrier-
barkeit. Dazu kommt noch, dass gerade langsa-
mes Fliegen (was als Startsituation bei diesem
Modell angenommen werden muss), besonders
anspruchsvoll ist (vgl. CHATTERJEE 1997, 155').
Entgegen LEWIN (1983) erfordert dieses Szenario
einen enormen ,,Glaubenssprung".

Fazit

Insgesamt sind die Cursorialhypothesen wegen
der Fiille von Problemen unplausibel. Das gilt
auch dann, wenn einige dieser Probleme ent-
schirft werden konnen. Die vorgeschlagenen
Szenarien beinhalten zudem in Bezug auf den
Erwerb von Federn sprunghafte Anderungen.
Die im 2. Kapitel geschilderten Probleme des
Erwerbs von Vogelfedern schlagen auch hier
zu Buche. Fiir viele postulierte Stadien und
Verhaltensweisen fehlen auerdem Modelle aus
der heutigen Tierwelt.

4.2 Start von Baumen aus: Ar-
borealtheorie

Nach der Arborealtheorie (Baumtheorie) ent-
stand der Vogelflug bei Tieren, die Biume oder
Felsen erklettern konnten, von wo aus sie mit
einer Art Sturzflug erste Schritte hin zum aktiven
Fliegen gemacht haben (HEiLMANN 1926, Bock
1965, 1986, CHATTERJEE 1997, 1571tf.; FEDUCCIA
2012; vgl. Abb. 65). Nach dieser Theorie wird
angenommen, dass vor dem aktiven Flug ein
Gleitflug erworben wurde, aus dem dann der
aktive Flug entstand (z. B. Bock 1986, 58, 691.).
CHATTERJEE & TEMPLIN (2012, 6001t.) schlagen
gemill der Baumtheorie sechs Stadien zum
aktiven Flug vor: 1. Springen von Baum zu
Baum; zur Verbesserung der Korperkontrolle
werden die Vorderextremititen ausgebreitet
(Modell: Sinosauropteryx). 2. Sturzflug (Modell:
Sinornithosaurus'®’). 3. Doppeldecker-Gleitflug
(Modelle: Anchiornis, Microraptor, Pedopenna). 4.
Eindecker-Gleitflug (Modell: Archaeopteryx). 5.
Undulierender Flug (Modell: Confuciusornis). 6.
Manévrierbarer Schlagflug (Ahnlich CHATTERJEE
1997, 175tt)).

Der groBe Pluspunkt fuir die Baumtheorie
ist offensichtlich der energetische Aspekt. Eine
hohe Startgeschwindigkeit wird hier durch die
Schwerkraft sozusagen gratis angeboten, die
Startsituation ist also energetisch viel glinstiger.''

Ein dhnliches Modell hatte schon frither
Bock (1986, 69t.) prasentiert, das viele kleine,
selektierbare Schritte beinhalte: So kdnnte das
1. Stadium, Leben in Baumen, in viele kleine
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Schritte unterteilt werden (dieses Stadium hat
allerdings noch nichts mit Fliegen an sich zu tun,
sondern ist nach der Baumtheorie nur dessen
Startpunkt). Fiir diesen Schritt erwihnt Bock
auch Federn'® — alles andere als ein kleiner
Schritt (vgl. Kapitel 1 und 2). Als 2. Schritt sieht
Bock einen Sturzflug an, dem im 3. Stadium
ein Gleitflug folgt, was seiner Auffassung nach
wiederum in vielen kleinen Schritten erreicht
worden sein konnte.'*® Ausgehend vom Gleiten
sei schlieBlich der aktive Flug entstanden (Abb.
66).

Frither wurde im Rahmen der Baumtheorie
angenommen, dass Vorliuferformen nicht zu
den Theropoden-Dinosauriern gehdrten, son-
dern zeitlich weiter zuriick unter ,,primitiven‘
Archosauriern zu suchen seien, da unter diesen
am chesten Formen zu finden seien, die ein
fiir den Erwerb des Gleitflugs passendes Kor-
perprofil besaBen.'* Nachdem aber auch (sehr
wahrscheinlich) baumlebende Maniraptoren
getunden wurden (Scansoriopteryx, Epidexipteryx,
Microraptor, Pedopenna; vgl. Abb. 22, 62), scheint
die Baumtheorie nicht mehr im Widerspruch zur
Theropodentheorie der Entstehung derVogel zu
stehen —im Gegenteil: Der vierflugelige Droma-
eosauride Microraptor und Kletteranpassungen bei
den Scansoriopterygiden werden von manchen
Forschern als Unterstiitzung der Baumtheorie
gewertet.'”® Der mutmallich baumlebende
Microraptor gui war mit asymmetrischen flugtaug-
lichen Konturfedern ausgestattet und als eine
Art ,Doppeldecker® ausgebildet (s. 0.). Als spe-
zialisierte Form mit flugtauglichen Federn kann
diese Gattung in der Frage nach dem Flugerwerb
jedoch kaum weiterhelfen.

Unmstritten ist in diesem Zusammenhang die
Lebensweise von Archaeopteryx (HOWGATE 1985;

Abb. 66 Rechts; Modell nach
Bock (1965). Kritiker halten
die Darstellung fiir tenden-
zios, da die Cursorialtheorie
(links) so dargestellt wird, als
seien keine Zwischenstufen
moglich. Weiteres im Text.

aktiv fliegende Vogel

Archaeopteryx

Reptil-Vorlaufer
bodenlebend
vierbeinige Fortbewegung

zu modernen Végeln

aktiver Flug
Gleitflug
Sturzflug

Springen von Ast zu Ast

Leben in Baumen - Klettern

zweibeinige Fortbewegung
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Fepuccia 1993; PETErRS 1994, 406f.; PADIAN
& Cuiarre 1998,15; CHATTERJEE & TEMPLIN
2012, 595, u. a.); die Meinungen dariiber, ob er
baumlebend war und somit die Arborealtheorie
unterstlitzt oder nicht, gehen bis heute ausein-
ander (vgl. Abschnitt 4.1).

Wie bei der Kritik der Cursorialtheorie
bereits erwiahnt, halten CHATTERJEE & TEM-
PLIN (2012, 591, 594ft.) die Gehirnarchitektur
der Coelurosaurier, ihre Gehirngrofle und ihr
aus groBen Augenhohlen erschlossenes gutes
Sehvermogen fiir gute Voraussetzungen flir ein
Baumleben. Einige Maniraptoren wie Sinornitho-
saurus hitten Kletterfihigkeiten besessen, was an
einigen anatomischen Merkmalen insbesondere
der Vorderextremititen, des Beckens und des
Schidels und daraus ableitbaren Fihigkeiten
des Gehirns erkennbar sei.'*® Allerdings sind die
Baumanpassungen bei Theropoden mindestens
teilweise umstritten. So sind GLEN & BENNETT
(2007) beispielsweise der Auftassung, dass die
Form der Klauen der Vorderextremititen bei
mesozoischen Vogeln und den mit ihnen ver-
wandten Dinosaurier-Arten sich von denen
heutiger Vogel signifikant unterscheiden und
eher denen von heutigen bodenlebendenVégeln
entsprechen.

Fiir die Baumtheorie fithrt Paur (2002,
117) ins Feld, dass zahlreiche Végel aus der Un-
terkreide baumlebend waren; das gilt z. B. fir
einen Grofteil der Gegenvogel (Enantiornithes)
(Zrou & ZHANG 2005, 19001).

Ein Vorteil des Baumlebens wird darin ge-
sehen, dass Flucht vor manchen Feinden, ein
sicheres Schlafen und der Schutz des Geleges
besser moglich seien (Bock 1985, 203; Bock &
BuUHLER 1995, 10). Bock (1985,203; 1986, 60f.)
und Bock & BUHLER (1995, 8) diskutieren im
Zusammenhang mit der Arborealtheorie den
Erwerb der Endothermie (Homoiothermie),
die sie als Voraussetzung flir den aktiven Flug
sehen, besonders fiir den Start.'®” In Biumen ist
Endothermie wegen der grof3eren Ausgesetztheit
besonders niitzlich, weil dieser Standort im Ver-
gleich zum Boden kiihler ist (Bock 1985, 20315,
Bock & BUHLER 1995, 10'; vgl. Kaiser & DYKE
2015, 6117%). Damit wird aber auch zugleich
eine Korperbedeckung zur Wirmedimmung
bendtigt; es muss aber auch trotz Besitzes einer
Korperbedeckung moglich sein, iiberschiissige
Wirme abzugeben, was weiteren Regulations-
bedart mit sich bringt (Bock & BUHLER 1995,
8).Auberdem ist der Nahrungsbedarf hher und
es ist eine grollere Umorganisation des Herzens,
der Lungen und des Blutkreislaufs erforderlich
(Bock 1985, 203; 1986, 61; Bock & BUHLER
1995, 8). Insgesamt handelt es sich also um ei-
nen ganzen Komplex von Anderungen'”' und
damit um einen enorm grof3en Schritt, dessen

evolutive Bewiltigung vollig unklar ist. Bock
& BUHLER (1995, 6) weisen darauf hin, dass die
drei Aspekte Endothermie, Federn und Flug im
Zusammenhang gesehen werden miissen, was bet
evolutioniren Modellierungen beachtet werden
miisse (vgl. die Ausfihrungen zu Synorganisation
in Kapitel 1). Bock & BUHLER (1995) benennen
das Problem, ohne Losungen zu diskutieren und
begniigen sich in ihrer ,,Conclusion® mit einem
sehr groben Szenario. Fossilfunde liefern keine
klaren Indizien dafiir, dass Endothermie bei
Theropoden bereits vorgekommen ist (Bock &
BUHLER 1995, 7).172

Fir die Arborealtheorie spreche nach Bock
(1986, 62) auch, dass auf diesem Wege das fiir
den Flug unerlissliche gute riumliche Orien-
tierungsvermogen cher erworben worden sein
konne als beim Flugerwerb vom Boden aus (vgl.
Kaiser & DykE 2015, 611).

Ansonsten verweisen die Beflirworter der
Baumtheorie auf die Probleme des Flugerwerbs
von laufenden Vorfahren vom Boden aus. Die
oben genannten Probleme der Cursorialtheorie
werden hiufig als Argumente fiir die Baumthe-
orie angeschen. Allerdings sind Probleme der
einen Theorie nicht automatisch Argumente fur
einen Konkurrenten, da die Alternativen nicht
ausschlieBlich sind (s. Methodendiskussion in
Abschnitt 4.6).

Kritik der Arborealtheorie

Auch die Arborealtheorie hat mit einer Fiille
verschiedenster Schwierigkeiten zu kimpfen.

e Nach der Arborealtheorie soll sich der
aktive Flug aus einem Gleitflug entwickelt ha-
ben, da der direkte Weg zum aktiven Flug einen
viel zu groBen Sprung bendtigt. Aber auch der
rein hypothetische Ubergang vom Gleit- zum
Schlagflug ist kompliziert und aufwindig, da
beide Flugarten sehr unterschiedlich sind (Pa-
DIAN 1982, 11'7). Gleiter haben abgesehen vom
Besitz von Flughiduten vergleichsweise wenige
Anderungen im Bauplan, wihrend alle aktiven
Flieger im Skelettbau und in ihrer Physiologie
stark abgewandelt sind; beispielsweise sind viele
Gelenke stark spezialisiert, viele Knochen ver-
schmolzen und der Stoffwechsel auf hohem
Level; anders als Gleiter konnen aktive Flieger
ihre Vorderextremititen kaum fiir mehr als ftir
den Flug verwenden (Papian 1982, 11). Ein
Gleitflieger setzt sein flexibles Axialskelett ein,
um die Form der Tragfliche und den Anstrom-
winkel bei Bedarf zu verindern, dagegen haben
Vogel und Fledermiuse eine steife Wirbelsiule
und nutzen die distalen (vom Zentrum entfern-
teren) Korperteile zur Kontrolle der Kérperform
und des Anstromwinkels (CAPLE et al. 1983,
474"%. Wenn heutige Vogel vom Gleiten und
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Schlagflug umschalten, erfolgt dies abrupt und
total, da sonst zu wenig Schubkraft erzeugt wird
(PaurL 2002, 121).'75

Modellversuche von CAPLE et al. (1983)'7
legen ebenfalls nahe, dass Gleitflug keine gute
Vorldufersituation fiir eine Evolution des aktiven
Flugs ist; die erforderlichen Anderungen sind
erheblich (s. 0.) und die Bauplan-Anpassungen
fiir aktiven Flug stehen im Gegensatz zu den
Anpassungen fiir einen Gleitflug."”” SHIPMAN
(1998, 187) gelangt zur Schlussfolgerung, dass
die markanten Unterschiede zwischen Gleit-
fliegern und aktiven Fliegern bedeuten, dass
die Evolution des aktiven Flugs ausgehend vom
Gleitflug fast genauso viele anatomische Ande-
rungen erfordern diirfte wie die Evolution des
Schlagflugs ausgehend von einem landlebenden
Zwei- oder Vierbeiner.'”

Auch 6kologisch sind die Unterschiede be-
trichtlich. Gleiter nutzen die Luft nur fiir einen
Ortswechsel, um Feinden zu entkommen; aktive
Flieger dagegen jagen nach Beute und fangen sie,
verteidigen ihre Reviere und begatten sich sogar
zum Teil im Flug. Ihr ganzesVerhalten, nicht nur
ihr Bauplan, steht im Zusammenhang mit dem
Fliegen (Papian 1982, 11).' Gleiter konnen
ihren Flug nicht aktiv steuern, dafiir fehlt ihnen
die notige Muskulatur; die Flughiute sind viel
einfacher gebaut als Fliigel (Papian 1982, 12).'%

NORBERG (1985) referiert neun Einwin-
de gegen einen Ubergang von Gleitflug zum
Schlagflug, hilt diese aber nicht fur stichhaltig
und argumentiert mit Ergebnissen eigener Simu-
lationen dagegen.' Die von ihr beschriebenen
Uberginge sind aber recht weit und die Szena-
rien vage (NORBERG 1985, 324f.). Zum Beispiel
koénne ein Gleitflug mit Federn verbessert wer-
den — aber woher kommen die Federn?'® Auch
PauL (2002, 112) behauptet (unter Berufung auf
NORBERG), den Einwinden gegen einen Uber-
gang vom Gleiten zum Fliegen kénne begegnet
werden, aber seine Vorschlige dazu (S. 121f.)
sind ebenfalls recht allgemein gehalten und Paur
(2002, 122) merkt selber an, dass sie nicht getestet
seien.'® Die Problematik und Losungsvorschli-
ge werden auch von DUDLEY et al. (2007) und
BaHLMAN et al. (2013) diskutiert (kurze Zusam-
menfassung dazu bei LingHAM-SoLIAR 2015b,
128£."%%). PADIAN (2016) ist auch heute noch der
Auffassung, dass niemand tiberzeugend dargelegt
habe, wie ein Gleitflieger in einen aktiven Flie-
ger umgewandelt werden konne oder dass ein

solcher Umbau je erfolgt sei.'®
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e Es gibt keinerlei Indizien dafiir, dass sich
irgendeine Gruppe gleitender Tiere (von denen
es hunderte gibt) auf dem Weg zum aktiven
Flug befindet oder jemals befand (Papian 1982,
12!, CaPLE et al. 1983,475'%; PauL 2002, 117'%;
Papian 2003, 451'%; Diar et al. 2006, 443f.1°)
oder dass irgendein Gleiter seine Extremititen
benutzen wiirde, um aktivVor- oder Auftrieb zu
erzielen (DIAL et al. 2008, 988'"). Gleiter und
aktive Flieger befinden sich auf ganz verschiede-
nen Asten des Wirbeltierstammbaums und ihre
Okologie ist komplett verschieden (PApian 2016,
417). Gleitflug an sich ist eine perfekte Anpassung
auf einem adaptiven Plateau (Papian 1982, 13).
Heutige Gleitflieger sind im Kérperbau sehr
verschieden von Vogeln (Proctor & LyncH
1993, 88)."

Dubrey et al. (2007, 179) meinen zwar, dass
die Existenz von tiber 30 phylogenetisch unab-
hingigen Linien den Ubergang vom Gleit- zum
Schlagflug machbar erscheinen lassen'”, doch die
Tatsache, dass keine diesen Ubergang tatsichlich
vollzogen hat, spricht gegen dieses an sich schon
unlogische Argument.

e Damit zusammen hingt die Problematik,
dass die Selektionsbedingungen bei Gleitern und
aktiven Fliegern z.T. zuwiderlaufen. Ein Gleit-
flieger bendtigt von Anfang eine moglichst grofe
Tragfliche. Diese gewinnt er am besten dadurch,
dass er alle Extremitiaten ausstreckt, wie es heu-
tige Gleitflieger auch machen. ,,Bei den Vogeln
deutet aber nichts darauf hin, dass ihre Beine
jemals eine groBe Rolle als Teil der Tragfliche
spielten® (PETERS 2002b, 425) — mittlerweile mit
der Ausnahme von Microraptor gui und vermutlich
Anchiornis (s. 0.). Der Doppeldecker-Bauplan von
M. gui ist aber aufgrund seiner Spezialisierung als
Vorliuferkonstruktion fiir den aktiven Vogelflug
kaum geeignet (s. 0.).

Paut (2002, 121) weist darauf hin, dass Glei-
ten und Segeln von Baum zu Baum sehr viel
energieethizienter sind als aktives Fliegen tiber
dieselbe Distanz'™*, was einen Ubergang vom
Gleiten zum aktiven Flug ebenfalls unplausibel
erscheinen lasst.!”

e Bereits Gleitflug ist nicht gratis, sondern
benétigt Kontrollmechanismen, das gilt selbst
fiir schlechte Gleitflieger. Der Selektionsdruck
auf Kontrolle und Stabilisierung bei einem glei-
tenden ,,Proto-Vogel muss hoch gewesen sein
(NORBERG 1985, 305f.'%). Selektionsdruck ist
aber nur eine der notwendigen Voraussetzungen,
nicht hinreichend fiir den Erwerb einer neuen
Fihigkeit, insbesondere in diesem Fall, da Kon-
trollmechanismen aufwindig sind.

e Gleit- und Segelflug kommen bei den
meisten basalen Vogelgruppen (Tinamiformes,
Galloanserae) nicht vor, ebenso wenig wihrend
der ontogenetischen Entwicklung. DiaL et al.
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(2008, 988) halten den Gleitflug daher fur abge-
leitet gegeniiber dem Schlagflug; ebenso RAYNER
(2001, 366): Gleiten und Segeln ist bei heutigen
Vogeln ein abgeleitetes Verhalten, das vor allem
bei groBeren Arten vorkommt; bis dato sei kein
einziger mesozoischerVogel bekannt, dessen Flug
hauptsichlich im Gleiten und Segeln bestand.!”

* DEececcHr & LARSON (2011) haben durch
eine vergleichende Studie einer groferen An-
zahl von Theropodengattungen gezeigt, dass
nach phylogenetischen Analysen evolutionire
Trends nicht Richtung Baumleben verlaufen.!'”
Dagegen kamen Xu & ZHANG (2005, 176) zum
Ergebnis, dass einVergleich der Fiile von Thero-
poden cher eine allmihliche Anpassung an ein
Baumleben nahe lege.

e Die Untersuchung von DEcEccHI &
LarsoN (2011) ergab auBlerdem, dass bei den
mutmaBlichen Vorliufern der ersten Vogel
Baumanpassungen fehlten.'”” Dazu kommt,
dass mesozoische Végel im Gegensatz zu den
nicht-flugfihigen Theropoden mit an Asten
aufsitzenden Vogeln gruppieren und Beinmale
und HinterfuBB-Anpassungen aufweisen, die
eine Anpassung an das Umklammern von Asten
zeigen (DEcEccHl & Larsson 2011, 9°%). Hier
scheint ein evolutionidrer Sprung im Bau der
Beine vorzuliegen.

* Nach der Baumtheorie missten die Vogel-
vorldufer in der Lage gewesen sein, auf Biume
zu klettern. Die Selektionsbedingungen fiir
den Erwerb der Flugfihigkeit stehen aber im
Widerspruch zu den Selektionsbedingungen fur
den Erwerb der Kletterfihigkeit, da verschiedene
Muskelpartien benétigt und sehr verschieden-
artige Bewegungen ausgeiibt werden (OsTROM
1974,35%"). Die Beweglichkeit des Handgelenks
ist bei Vogeln einzigartig, da Vogel die Hand
gegen die ulnare Seite des Vorderarms abwin-
keln kénnen und andere Winkel fast unmaoglich
sind; diese Konstruktion des Handgelenks ist fur
Klettern jedoch kontraproduktiv (PETERS 1985,
244f.*?) Die sehr spezialisierte Konstruktion des
Vogelfliigels mit ithren knéchernen Zwanggsfiih-
rungen konnte sich nach PETERS (2002) schwer-
lich aus einem Kletterorgan heraus entwickeln®”;
die Flugfihigkeit musste daher von anderen
erhdhten Standorten aus erworben worden sein.

Absprungpunkte mussten zweibeinig er-
reichbar sein, wenn die Vogelvorfahren zwei-
beinig waren. Aber zum Klettern ist Vierbeinig-
keit sehr viel praktischer; Kletterfihigkeit und
Flugtihigkeit derVorderextremitit widerstreiten
folglich einander auch in dieser Hinsicht (PE-
TERS 1994, 406). Die Finger von Archaeopteryx
waren befiedert und nicht frei beweglich, wes-
halb Archaeopteryx nicht als Kronzeuge fiir die
Baumtheorie gelten kann (PeTERS 1994, 406).
Die FuBkrallen von Archaeopteryx konnen nicht

als besonders klettertauglich gelten (PETERS 1994,
407), deren genauer Bau und Klettertauglichkeit
sind aber umstritten (s. o.; FEDuccia 2012; PAbIAN
& CHiapPE 1998b, 46%°; Naisu 2000 u. v. a.).

e Wenn der Flug von Biumen aus seinen
Ausgang nahm, sind vierbeinige Kletterer als
Ausgangsformen wahrscheinlicher als zweibei-
nige Formen (s. 0.) und der Flug misste mit
Sturz- und Gleitflug begonnen haben. Datfiir
miisste angenommen werden, dass die Hinter-
beine in den Flug integriert waren. Folglich war
spiter beim Ubergang zum aktiven Flug eine
Entkopplung der Vorder- und Hinterextremitit
erforderlich®®, was einen erheblichen Umbau er-
fordern wiirde. Es stellt sich auch die Frage nach
den Selektionsdriicken fiir diese Entkopplung
(OstrOM 1991, 481). Alle flugfihigen Formen
auBer den Vogeln nutzen oder nutzten alle vier
Extremititen fiir den Flug mit entsprechenden
Einschrinkungen fiir Bewegungsmoglichkeiten
am Boden (OstrRoM 1991, 4812°%). Daher miisse
man nach PeTERS (1985, 246) annehmen, dass
Vogel von Zweibeinern ihren Ausgang nahmen,
die ihre Fiile nicht in den Flugapparat einbe-
ziehen konnten; FiiBe und Arme blieben dann
unter verschiedenen Selektionsregimes (vgl. Be-
griindung fur die Cursorialtheorie in Abschnitt
4.1). Die vierfligeligen Gattungen Anchiornis
und Microraptor konnen als Modelle fiir einen
Gleitflug-Beginn derVogelevolution gelten, aber
es ist evolutionstheoretisch keineswegs klar, ob
es sich dabei um evolutionire Ubergangsformen
oder um evolutionire Sackgassen handelt. Von
diesen neueren Funden abgesehen hatte PETERS
(2002a) geschrieben, dass es keinerlei Hinweis
darauf gebe, dass die Hinterextremititen jemals
Teil des Flugapparats gewesen seien, was seltsam
sei, da man annehmen sollte, dass der Flug mit
grofBtmoglicher Tragfliche und moglichst ge-
ringen energetischen Kosten begonnen haben
sollte.?"”

e Ohne Unterstlitzung mit verlingerten
Schuppen oder Protofedern miissten Formen,
die erste Gleitversuche starteten, klein gewesen
sein, ein abgeflachtes Brustbein und passende
Korperproportionen besessen haben. Die be-
kannten Coelurosaurier (vgl. Abb. 22) erftillen
allesamt diese Bedingungen nicht (TARrsITANO
et al. 2000, 682).2%

* Die Fihigkeit zur sicheren Landung nach
anfinglichen Sturzfligen oder beim Springen
von Ast zu Ast als Vorstufe flir einen Gleitflug
muss erworben und kann nicht von vornherein
vorausgesetzt werden (vgl. SHipman 1998, 178).2%

e Der Besitz von Beinfedern bei einigen
Gattungen der Paraves, die keine Vogel waren,
ermoglicht kein Argument pro oder contra
Baumtheorie. Federn an den Beinen sind nicht
nur fur Laufer hinderlich, sondern auch beim
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Klettern, wobei sie leicht beschidigt werden
konnten. Fur Arten, die bereits flugfihig sind,
wiaren Beinfedern zwar kein Nachteil, aber
wenn das Fliegen von Biumen aus erst noch
erwerben werden miisste, waren Beinfedern eher
ungiinstig.?'’

* Bekannte baumlebende Theropoden eig-
nen sich nicht als Kronzeugen fiir die Baumthe-
orie. So war der wahrscheinlich baumlebende
Dromaeosauride Microraptor gui (Abb. 52) mit
asymmetrischen Federn ausgestattet, vermutlich
ein Doppeldecker-Gleitflieger (s. 0.) und in
dieser spezialisierten Flugart nicht als Vorform
oder Ubergangsform im Bereich des Flugerwerbs
geeignet.

Baumlebend waren auch die nur spatzen-
groBBen Scansoriopterygidae (vgl. Abb. 35-38);
sie wiren damit die kleinsten Theropoden, doch
ist ihre taxonomische Zuordnung umstritten.
Czerkas & Fepuccia (2014, 849) sind der Auf-
fassung, dass Scansoriopteryx zu viele plesiomor-
phe Merkmale (,,Primitivmerkmale®) besitze, um
zu den Theropoden gestellt werden zu kénnen.
Andererseits hatte diese Gattung einige vogel-
typische Merkmale; insgesamt passt sie nicht in
eine Ubergangsstellung zwischen Theropoden
und Végeln. Besonders kennzeichnend war ein
extrem langer dritter Finger; ZHANG et al. (2002,
397) halten die relativ lange Hand fiir ein Greifen
fuir besser geeignet als fiirs Fliegen und daher sei
eine Anpassung ans Baumleben nicht unbedingt
als Voranpassung an das Fliegen zu werten. Von
Scansoriopteryx und den verwandten Formen Epi-
dexipteryx und Yi sind Abdriicke faseriger Anhin-
ge bekannt (manchmal zu Unrecht als einfache
Federn bezeichnet), so dass vermutet wird, dass
die Scansoriopterygiden zu einem Gleitflug fihig
waren.'' Yi qi besall wahrscheinlich zusitzlich
eine Flughaut und war besonders spezialisiert
(XU et al. 2015; Abb. 38). Unter anderem weil
die jurassischen Scansoriopterygiden ilter sind
als die Dromaeosauriden, sind CzErRkAs & FE-
DUCCIA (2014, 842) sogar der Auftassung, dass die
Maniraptoren, die als Vogelvorliufer gelten, gar
nicht zu den Theropoden gestellt werden sollten,
sondern von Vogeln abzuleiten und sekundir
flugunfihig seien (vgl. dazu auch Czerkas &
Yuan 2002).212

Der Besitz von langen Beinfedern und das
vogelartige Beinskelett bei der oberjurassischen
Gattung Pedopenna (Xu & ZHANG 2005;Abb. 55)
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werden auch als Hinweise auf einen Gleitflug
bei einer baumlebenden Form interpretiert.
Allerdings ist nur die Hinterextremitit fossil
iiberliefert und die taxonomische Einordnung
ist schwierig (SULLIVAN et al. 2014).

Bewertung

Die Probleme der Entstehung des Vogelflugs
von Biumen aus sind so zahlreich und schwer-
wiegend, dass dieser Weg evolutiv nicht gangbar
erscheint (vgl.auchTab. 2,S.73). Die vorgeschla-
genen Szenarien sind vage, beinhalten grofere
Spriinge und geben keine Rechenschaft tiber
die Details der im Einzelnen erforderlichen
Anderungsschritte >

Andere Startpunkte

Statt von Biumen aus konnte ein erster Gleit-
flug auch von irgendwelchen anderen erhoh-
ten Positionen aus erfolgt sein. Dieser Ansatz
konnte mit Elementen der Cursorialtheorie
kombiniert werden. PETERs (1985) stellt sich
vor, dass die Vorfahren der Vogel in einem ber-
gigen oder hiigeligen Lebensraum lebten, wo
sie iiber kleinere Erhebungen abwirts springen
konnten (Hanggleiter), um dadurch die nétige
Geschwindigkeit fur den Erwerb des aktiven
Flugs zu erreichen (in Anlehnung an CAPLE et
al. 1983; vgl. PapiaN & CHiappE 1998a, 19). ,,Aus
Spriingen wurden gebremste Spriinge und daraus
Gleitflige* (PETERS 1994, 408). Damit konnten
manche Probleme der Baumtheorie (aber nicht
alle) entschirft werden. Die funktionsmorpho-
logische Interpretation anatomischer Befunde
und die Beachtung physikalischer Limitationen
fir fliegende Tiere wiirden den Schluss auf die
Bodentheorie erzwingen, allerdings sei aus ei-
gener Kraft die notige Abfluggeschwindigkeit
nicht erreichbar gewesen, daher musste an Ge-
birgshingen die notige Abfluggeschwindigkeit
erreicht werden. ,,Steuerbewegungen mit den
Vorderextremitaten, die schon beim Rennen in
zerkliiftetem Gelinde eine Rolle gespielt haben
mochten und zurVerlingerung der distalen Teile
der Vorderextremititen fiihrten, konnten bei
Gleitspriingen eingesetzt werden und gewannen
mit wachsender Geschwindigkeit immer grofere
Wirkung. Aus solchen Bewegungen konnte der
aktive Fliigelschlag entstehen® (PETERs 1985,
243). Sehr wahrscheinlich seien Steuerungs-
mechanismen und Balance Vorliufer des Flugs
gewesen (PETERs 1985, 247).

Allerdings gibt PETERS (1985, 247) selbst zu
bedenken, dass die Detail kaum rekonstruierbar
seien.”™ Auf die Details kommt es aber gerade
an, wenn eine Hypothese mehr sein soll als
eine vage Spekulation und wenn sie mehr als
nur Rechenschaft tiber die Rahmenbedingungen
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(hier des Flugerwerbs) geben will.?"* Und da die
Abhang-Theorie eine modifizierte Cursorialthe-
orie ist, muss sie sich mit den meisten ihrer o. g.
Probleme auseinandersetzen. Bock & BUHLER
(1995, 10) sehen die Abhang-Theorie kritisch,
weil in diesem Fall der von ihnen fur notwen-
dig erachtete Selektionsdruck auf Endothermie
und dreidimensionale riumliche Orientierung
entfillt; Endothermie halten diese beiden Auto-
ren aber fiir eine notwendige Voraussetzung flir
aktiven Flug (s. 0.).2'¢

Papian (2001) hilt es nicht fir notwendig,
zwischen Baum- und Cursorialtheorie zu ent-
scheiden, entscheidend sei vielmehr, wie der
Schlagflug entstanden ist. Die Evolution desVo-
gelflugs zu untersuchen bedeute, die Evolution
des Schlagflugs zu ermitteln (Pabian 2001, 261;
Papian 2003, 452)'; dieser soll sich aus dem
Beuteschlagen entwickelt haben (Pabpian 2001,
255).Arme und Hinde hitten sich verlingert, die
Orientierung des Schultergelenks habe sich ge-
andert, ebenso Innervation undVerhalten in An-
passung an die veranderte Flugmuskulatur, und
die Federn seien zu einer effektiven Tragfliche
zusammengefligt werden.”'® Offensichtlich ist
diese Abfolge sehr grob, die Schritte sind extrem
grol3 — ein solch vages Szenario bietet keinerlei
Erklirungen.””” Keine Rede davon, woher die
Federn mit den Follikeln kommen, wie sich die
komplexe spezielle Muskulatur entwickelt hat
usw. (vgl. Kapitel 1).

Zudem kann man die Frage ,,cursorial oder
arboreal” in einem evolutionstheoretischen
Szenario nicht einfach als irrelevant iibergehen
— und tatsichlich unterzieht PADIAN die Baum-
und Cursorialtheorie diversen Tests, indem er
sie auf Plausibilitit iberpriift. Dabei bringt er
selber viele Argumente fir die Cursorialtheorie
und gegen die Baumtheorie und setzt sich mit
diversen Argumenten gegen die Cursorialtheorie

auseinander.?®

4.3 Wing-assisted incline
running (WAIR)

Die beiden klassischen Ansitze zur evolutiven
Entstehung desVogelflugs haben wie gezeigt mit
sehr schwerwiegenden Problemen zu kimpfen
und die Schlussfolgerung scheint nicht tiberzo-
gen, dass beide evolutive Wege — von Biumen
oder vom Boden aus — nicht gangbar sind, auch
nicht in modifizierten Versionen. Ein Symptom
fur diese Aporie ist die Suche nach neuen An-
sitzen. Darauf soll im Folgenden eingegangen
werden.

Nach einem neueren Ansatz verlief der evo-
lutive Flugerwerb tiber einVerhalten, das manche

Vogel heute zeigen und auch als ontogenetisches
Stadium (Abb. 67) vorkommt. Gemeint ist die
Fihigkeit, unter Einsatz von Fliigelbewegungen
sehr steile Hinge oder auch Baumstimme zu
erklimmen, wenn das bloBe Laufen dafiir nicht
ausreicht (D1ar 2003, BunpLe & Diatr 2003, Diac
et al. 2006, ToBALSKE & D1AL 2007, JACKSON et al.
2011 u. a.; Abb. 68). Im Englischen wird daftir
der Fachbegriff ,, Wing-assisted incline running*
(WAIR) verwendet; eine eingebtirgerte deutsche
Bezeichnung daftir gibt es nicht. Die Beftirworter
des WAIR-Ansatzes verstehen ihn als Variante
der Cursorialtheorie, die auch Aspekte der
Baumtheorie beinhaltet. Cursorial- oder Arbo-
realtheorie betrachten sie als falsche Alternative.

WAIR soll also ein Zwischenstadium auf
dem Weg zu einem aktiven Flug sein. Entste-
hende Fliigel mit noch nicht flugtauglichen
Federn sollen helfen, Hinge, Klippen oder
Biume zu erklimmen. Als ontogenetisches Uber-
gangsstadium®!' vor dem adulten Fliegen ist es
energiesparsamer als das direkte Hochfliegen.
Dieses Ontogenese-Stadium koénnte auch ein
phylogenetisches Ubergangsstadium gewesen
sein (D1AL et al. 2006, 437%%%; HEErRs & Diar 2012,
296; HEERs et al. 2014, 436*). WAIR ermégliche
somit funktionelle Zwischenstufen, die jeweils
selektiv beglinstigt wiren. DAL et al. (2006, 443)
sind der Auffassung, dass mit WAIR ein adaptives
Kontinuum zwischen federlosen Vorderextremi-
titen, Proto-Fligeln mit symmetrischen Federn
und flugtauglichen Fliigeln mit asymmetrischen
Federn moglich sei.?**

Kritik am WAIR-Ansatz

Nicht anders als bei der Cursorial- und Ar-
borealtheorie stehen auch der WAIR-Theorie
schwerwiegende Probleme entgegen.

e Das WAIR-Verhalten dient primir dazu,
den Bodenkontakt zu verbessern, es wirkt wie
ein Spoiler (Diar 2003*%). Insofern ist es para-
dox, dass ein solches Verhalten phylogenetisch
den ersten Flugversuchen vorausgegangen sein
soll. Denn wenn die Fliigel fiir Bodenhaftung
evolviert wiren, wire das kontraproduktiv, wenn
daraus ein gegenteiliges Verhalten — das Abheben
— evolvieren sollte. Es gibt allerdings auch Unter-
suchungen, wonach WAIR den Auftrieb erhoht.

+ Ein groBes Problem ist die Ubertragung
von Ontogenese auf Phylogenese. Eine vorii-
bergehende Konstruktion (z. B. noch unfertige
Federn) oder unfertiges Verhalten (Hochflattern)
ist ontogenetisch relativ unproblematisch, solange
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das Tier noch nicht selbstindig tiberlebensfihig
sein muss und noch nicht mit verschiedensten
Umweltbedingungen konfrontiert wird. Aber
das kann nicht ohne Weiteres auf einen Dauer-
zustand tiber eine grole Zahl von Generationen
tibertragen werden. Die Selektionsbedingun-
gen sind sehr verschieden von der Situation
wihrend der Ontogenese und sie sind fuir das
WAIR -Verhalten als Evolutionsstufe iiber viele
Generationen hinweg eher abtriglich.

* Ohne bereits recht weit entwickelte
Federn, ohne entsprechende Muskulatur und
ohne ein passendesVerhalten funktioniert WAIR
nicht (CHATTERJEE & TEMPLIN 2012, 591%%; vgl.
Heers et al. 2014, 460%; WaNG & Znou 2017,
18%%). Wie konnten also ausgehend von unbe-
fiederten oder nur mit einfacher haarartiger
Korperbedeckung ausgestatteten Formen eine
» WAIR -Ausstattung™ und ,, WAIR -Verhalten*
evolvieren? Die bereits bei der Cursorialtheo-
rie angesprochenen Probleme treten auch hier
auf. Ebenso bleibt vage, wie aus dem WAIR-
Verhalten im Laufe der Evolution die Fihigkeit
zu aktivem Flug erreicht wird.

Bei WAIR handelt es sich um ein komplexes
Verhalten sui generis (D1AL et al. 2006, 438), das
nicht zum Fliegen tberleitet, sondern Flugver-
halten und einen entsprechenden Fliigelbau
schon voraussetzt. WAIR bendtigt einen voll
entwickelten und kraftvollen Flugschlag (DecEC-
cHr & Larsson 2011, 9).%* Es gibt daher keinen
Anlass zur Annahme, dass WAIR phylogenetisch
zum Fliegen iibergeleitet haben kénnte. Die
MutmaBung von HEERS et al. (2014, 460), dass es
auch mit schlechten Federn und ungentigender
Anatomie Vorteile fiir verschiedene Bewegungs-
moglichkeiten gebe, ist spekulativ.
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e CHATTERJEE & TEMPLIN (2012, 592) halten
die anatomischen Merkmale wie z. B. fehlende
Starrheit im Beckenbereich der als Vogelvor-
fahren diskutierten gefiederten Coelurosaurier
(vgl. Abb. 22) fiir ungeeignet fiir das WAIR-
Verhalten. >’

e SENTER (2000) kritisiert an der WAIR-
Hypothese, dass die Schulterblattgelenkspfanne
bei frithen Vogeln wie Archaeopteryx und ihren
mutmallichen Theropoden-Vorliufern seitwirts
orientiert sei, so dass schnelles, kraftvolles Schla-
gen fiir ein Hochfliegen nicht moglich gewesen
sei und diese Formen somit auch das WAIR -
Verhalten nicht ausiiben konnten.?!

Abb. 67 Links: Ontogeneti-
sche Stadien der Flugenent-
wicklung beim Chukarhuhn.
Vom 6. bis 14. Tag sind die
Federn symmetrisch. Mit
diesen Proto-Fliigeln aus
symmetrischen Federn
kénnen nach DiaL et al.
(2006, 440) substantielle
aerodynamische Krafte
erzeugt werden, um die
Beine von juvenilen Vogeln
beim Erklimmen von steilen
Hangen und die Landung zu
unterstitzen. (Aus TosvaLske
& DiaL 2007, mit freundlicher
Genehmigung)

Rechts: Ontogenetische Sta-
dien Flugerwerbs. (Aus Diat
et al. 2008; mit freundlicher
Genehmigung)

Abb. 68 Aufsteigender Flug
und WAIR. (Aus Jackson et
al. 2011; mit freundlicher
Genehmigung)
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e Jede Form von Flug, ob Gleitflug oder
Schlagflug, erfordert eine Rethe von Mand-
vrierfihigkeiten (EVANGELISTA et al. 2014, 20).
Es ist unklar, wie diese tber das spezialisierte
Verhalten einer WAIR -Zwischenstufe evolvieren
konnten.*?

¢ Sollte der Weg zur Flugfihigkeit tiber For-
men geflihrt haben, deren Hinterextremititen
befiedert waren, kime WAIR als Ubergangs-
verhalten nicht in Frage, da Beinfedern fiir die
Entwicklung von WAIR hinderlich gewesen
wiren (LONGRICH 2006, 429).

e Nupps & DykEe (2004, 994) kritisieren,
dass das Chukar-Huhn (Alectoris chukar), an dem
WAIR intensiv studiert wurde, aktiv fliegen kann
und dass auch die juvenilen Stadien die notige
Morphologie besallen, die bei den mutmaBlichen
Vogelvorlaufern nicht verwirklicht war.?*

e Ein allgemeine Schwierigkeit bei der
Theropodentheorie der Vogelevolution, die
auch WAIR triftt, ist die geringe Linge der Vor-
derextremititen und geringe Brustmuskelmasse
der mutmaBlichen Vogelvorfahren (FEpuccia
2012, 90).

* BunpLe & Diar (2003, 4563), die die
WAIR-Theorie selber vertreten, halten sie
»eindeutig fur nicht direkt testbar.“*** Man
konne lediglich sagen, dass Ubergangsstadien von
,,Vorfliigeln® adaptiv sein kénnten (BUNDLE &
DiaL 2003, 4562). Das gilt wohl fiir alle Szenarien
(vgl. Abschnitte 2.1 und 4.6): Der hypothetische
evolutiondre Prozess kann nur auf Stimmigkeit
mit Randbedingungen und plausiblen Selekti-
onsdriicken gepriift werden und darauthin, wie
grol3 die Spriinge von einem adaptiven Zustand
zum nichsten sind.

* DececcHI et al. (2016) haben jiingst durch
eine aufwindige biomechanische Studie ge-
zeigt, dass erst kleine Vertreter der Paraves zum
WAIR -Verhalten in der Lage sein konnten. Das
gilt auch fiir andere Verhaltensweisen mit Flat-
tern bzw. Fliigelschlag wie Flatter-Rennen (flap
running) und das fliigelunterstiitze Springen
(wing-assisted leaping). Setzt man die phyloge-
netischen Abfolgen der Theropoden-Dinosaurier
voraus, so zeigt sich kein kontinuierlicher Trend
einer Verfeinerung der biomechanischen Leis-
tungsfihigkeit in Bezug auf diese drei Verhal-
tensweisen.” Ein deutlicher Einfluss dieser
Flatter-Fortbewegungsmodelle auf den Erwerb
von Flug-Merkmalen ist nicht nachweisbar.

DececcHr et al. (2016) stellen fest, dass WAIR
bei Nicht-Vogel-Dinosauriern nicht ausgebildet
gewesen sei, nur moglich bei Microraptor und

Archaeopteryx; diese beiden Gattungen besitzen
allerdings asymmetrische flugtaugliche Federn
und tragen nichts Wesentliches zum Verstindnis
der Flugfihigkeit bei. Wichtiger als Verhaltens-
weisen wie WAIR sei eine groBe Fliigelfliche;
diese kénne aufgrund anderer Selektionsfakto-
ren vergrofert worden sein als durch solche, die
die Fortbewegung betreften. Das heilit: Zuerst
groBe Flugel, danach WAIR. Die Fihigkeit zu
WAIR ist Folge der Fihigkeit zu aktivem Flug,
nicht eine seiner Voraussetzungen (DECECCHI et
al. 2016, 28).** Die Ontogenese heutiger Vogel
rekapituliert daher die mutmaBliche Phylogenese
nicht; juvenile Végel haben zudem keine plesio-
morphe Anatomie (DECECcHI et al. 2016, 27).%7
Das WAIR -Verhalten juvenilerVogel erleichtert
ihnen, Feinden zu entkommen, bevor sie die
volle Flugfihigkeit erreicht haben (DEceccHI
et al. 2016, 3).

Die Fiille der Einwande macht eine Evolu-
tion des Fluges mit dem WAIR-Verhalten als
Zwischenstufe unwahrscheinlich.

4.4 ,,Pouncing Proavis“-Modell
und weitere Modelle

GARNER et al. (1999) stellten ein weiteres Modell
zur Diskussion, das sie als Pouncing Proavis-
Modell bezeichneten (vgl. auch HEDENSTROM
1999). Sie mutmalen, dass Vogel-Vorlaufer lau-
ernde Riuber waren, die von erhohten Plitzen
aus Spriinge auf Beute gemacht haben. Dabei
habe es eine Selektion auf verbesserte Korper-
kontrolle wihrend des Sprungs gegeben, was
zu einer Verbreiterung der vorderen Teile der
Extremititen gefithrt habe. Das wiederum habe
eine Art Sturzflug durch verbesserten Auftrieb
ermoglicht. Die weitere Selektion aufVerbesse-
rung des Sturzflugs fihrte schlieBlich zum ak-
tiven Flug.?® Das Modell kombiniert Elemente
der Baumtheorie (Angriffe von erhohten Plitzen
aus) mit einer modifizierten Version der Curso-
rialtheorie (Spriinge vom Boden aus).

Nach Auftassung von GARNER et al. (1999) hat
dieses Modell gegentiber anderen Ansitzen einige
Vorziige: 1. Es passe (anders als Cursorial- und
Arborealtheorie) zur Abfolge des Merkmalser-
werbs der Vogelevolution (Ausgangssituation,
Asymmetrie der Federn, Platzierung der Fliigel,
Reduktion des Gewichts und Ubergang zum
vogelartigen Laufstil). 2. Es sage ein Archaeopteryx-
dhnliches Tier voraus mit einem Skelett wie bei
Theropoden, aber mit Fluganpassungen und
aerodynamischen asymmetrischen Federn. 3. Es
erklire die Koexistenz primitiver Springer mit
fortschrittlichen Fliegern (wie z. B. Confuciusornis

2017-1



oder Sapeornis), da die verschiedenen Lebenswei-
sen zu einer Konkurrenzvermeidung fihrten. 4.
Es erklire die Evolution verlangerter Federn mit
Schaft durch verbesserten Luftwiderstand. Spitere
Verfeinerungen ermoglichten den Auftrieb.

Das Modell hat nicht viel Beachtung erfahren,
wird aber nach wie vor z. B. bei der englischen
Wikipedia erwihnt. Seine Erklirungskraft ist
trotz der vier von den Autoren aufgezihlten
Vorziige praktisch null. Die Probleme beginnen
schon damit, dass unklar ist, wie es im Zuge
einer Verbesserung der Steuerung beim Sprung
auf Beute tiberhaupt zur Bildung von Federn
kommen sollte. Diese miissten eine stabile Fliche
besitzen®’, um iiberhaupt einen nennenswerten
Eftekt in der Steuerung und Verbesserung des
angenommenen Sturzfluges zu haben; das wiir-
de einen groflen Schritt erfordern. Die bei den
anderen Modellen genannten Probleme sind hier
nicht kleiner oder geringer an Zahl. Erst recht
ist nicht nachvollziehbar, wie sich auf diesem
Wege die ganze Palette von Anforderungen flir
einen aktiven Flug entwickelt haben sollte (vgl.
Kapitel 1). Die Behauptung von GARNER et al.,
das Modell sage bestimmte Stadien wie einen
Archaeopteryx-ihnlichen Vogel voraus, ist daher
nicht nachvollziehbar. Es geniigt nicht, dass ein
bestimmter Aspekt vorhergesagt (oder wenig-
stens mit dem Modell als kompatibel betrachtet)
wird, wenn viele andere Aspekte nicht passen
oder unberticksichtigt bleiben. So ist z. B. nicht
nachvollziehbar, wie sich nach dem Pouncing-
Proavis-Modell tiberhaupt Federn und ein ganzes
Federkleid wie bei Archaeopteryx evolutiv ent-
wickeln sollten. HEDENSTROM (1999, 375) merkt
auBlerdem kritisch an, dass unbekannt sei, warum
ein zweibeiniger Dinosaurier zu einem lauernden
Riuber werden sollte, der an erhohten Platzen

sitzen und auf Beute warten sollte.?*

Weitere Modelle

Es wurden noch weitere Flugentstehungshy-
pothesen vorgeschlagen, die jedoch kein kom-
plettes Szenario beinhalten, sondern einzelne
Flugtechniken als wichtige Stufe der Entstehung
des aktiven Flugs betrachten;sie leiden insgesamt
im Wesentlichen an denselben Problemen wie
die bisher geschilderten Modelle. LONG et al.
(2003) bringen ein sogenanntes ,,Flatter-Gleiten®
(,,Autter-gliding™) ins Spiel; das ist ein synchrones
Fliigelschlagen wihrend des Herabgleitens von
erhohten Standorten, moglicherweise ausgetibt
von Archaeopteryx und Microraptor.**' FOWLER
et al. (2011) halten eine Art ,,Stabilisierungs-
Flugelschlagen® (,,stability flapping™) bei der
Uberwiltigung von Beute fiir eine moglicheVor-
stufe des aktiven Flugs.*** Solche hypothetischen
Verhaltensweisen als Stadien einer evolutiven
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Entstehung des aktiven Flugs zu interpretieren,
erklirt nichts. Woher kommen die daftir erfor-
derlichen Federn, woher der Follikel mit seinen
Bestandteilen, wie entstanden die spezifischen
Flugmuskeln, die Mandvrierbarkeit in der Luft
usw.? Gleicht man die Hypothesen mit dem
Erklarungsziel (Kapitel 1) ab, werden ihre Un-
zulinglichkeiten schnell erkennbar.

Andere Modelle beinhalten eine Kombina-
tion von Boden- und Baumtheorie; demnach
konnte die Entstehung des Fluges tiber Formen
erfolgt sein, die klettern konnten (entsprechend
der Baumtheorie) und zunichst durch Spriinge
(entsprechend der Bodentheorie) von Ast zu Ast
segelten (PauL 2002, 112). Dabei habe sich Kor-
perkontrolle durch Verbreiterung der kérperfer-
nen Teile der Extremitaten verbessert, wodurch
auch die Spriinge weiter werden konnten. Durch
weitere VergroBerung der Tragfliche und allmih-
liche Zunahme des Krafteinsatzes beim Flattern
sei schlieBlich der aktive Flug erreicht worden.**

4.5 Bewertung der Flugentste-
hungstheorien

Die vorgeschlagenen Modelle zur Entstehung
desVogelflugs sind durchweg vage und beinhal-
ten groB3e Schritte, die von einer selektierbaren
Fortbewegungsweise zur nichsten tiberwunden
werden miissten. In den vorgeschlagenen Sze-
narien wird nicht nennenswert auf die zahlrei-
chen Details und die hierarchische Organisation
und Synorganisation des Integuments und des
Flugapparats eingegangen. Das gilt auch fiir die
neueren Hypothesen ,, WAIR “ und ,,Pouncing-
Proavis“~-Modell. OstroM (1979, 47) rdumt ein,
dass seine Cursorialtheorie spekulativ ist,aber das
gelte auch flir die Arborealtheorie.**

Sowohl gegen das Cursorial- als auch gegen
das Arborealmodell gibt es wie geschildert so
gravierende und zahlreiche Einwinde, dass beide
Modelle faktisch ausgeschlossen sind (Tab. 2).
Es fallt auf, dass beide Modelle vor allem die
Einwinde gegen den jeweiligen Konkurrenten
fiir sich verbuchen (das stellen z. B.auch OstTrom
1986** und Papian 2001 fest). Da es sich jedoch
nicht um die einzigen Alternativen handelt,
koénnen Einwinde gegen ein Konkurrenzmodell
nicht als Argumente fiir das eigene Modell ge-
wertet werden (vgl. Abschnitt 4.6 und Kapitel 6).

Neuere Modelle oder Modellvarianten
versuchen Elemente aus dem Cursorial- und

STUDIUM INTEGRALE

| 71



72 | STUDIUM INTEGRALE

Arborealmodell zu kombinieren, dabei werden
aber die jeweiligen Probleme mit kombiniert und
auch hier sind die Szenarien vage und beinhalten
grof3e Spriinge.

Einige Autoren bringen die Situation durch
entsprechende Einschitzungen auf den Punkt:
,But perhaps we will never know for certain how
birds took oft, whether from the ground, a tree
or because of a predatory habit® (HEDENSTROM
1999, 375). ,,[V]irtually all models on the origin
of avian flight are so speculative and so data-poor
that any satisfactory resolution is unlikely any
time soon. ... It is conceivable that the origin of
flight — as a matter of scientific discourse — 1s out
of reach. We may simply never have the appro-
priate data to adequately test any models ... All
ideas remain active because almost none can be

falsified* (WiTMER 2002, 17).

Fir alle evolutionstheoretischen Modelle
ist das Fehlen irgendeiner Zielorientierung
evolutionarer Mechanismen und ihrer Rah-
menbedingungen ein grundsitzliches Problem.
Manchmal werden Szenarien beschrieben,
wonach Anderungen eingetreten sein sollen,
um etwas zu erreichen. Das aber wiirde Zielo-
rientierung beinhalten, die nicht vorausgesetzt
werden kann, solange nur natiirliche Prozesse
zugelassen werden.

Das Beispiel Serikornis. Trotz des Besitzes
einfach gefiederter Kérperanhinge ist Serikornis
(Abb. 39) in einem evolutionstheoretischen
Rahmen schwer einzuordnen. Die Merkmals-
kombination aus einfachen Federn, befiederten
Beinen, kurzen Vorderextremitaten und Merk-
malen, die auf ein Bodenleben hinweisen, ist

26 Denn fiir

evolutionstheoretisch unerwartet.
einen Bodenstart eines schnellen Liufers sind
befiederte Beine nachteilig; fiir den Baumstart
passen die kurzen Vorderextremititen und
das Leben auf dem Waldboden nicht. Proble-
matisch sind die Selektionsdriicke, ohne die
evolutionstheoretische Modellierungen kaum
auskommen?’, und zwar in zweierlei Hinsicht:
1. Welcher Selektionsdruck konnte die Art der
Befiederung bei Serikornis begiinstigt haben; 2.
wie konnte es Richtung Flugfihigkeit weiter-
gegangen sein? Fiir eine Schaufunktion (Balz)
und Thermoregulation erscheinen die fiederi-
gen Anhinge und ihre Art ihrer Anordnung auf
der Korperoberflache nicht notwendig zu sein;
sexuelle Selektion als Erklirung ist ein Notbe-

helf. Selektion auf zukiinftige Flugfihigkeit ist
nicht moglich, da auf potentiellen zukiinftigen
Nutzen nicht ausgelesen werden kann. Serikornis
ist aus diesen Griinden als Startpunkt flir spitere
Flugfihigkeit wenig iiberzeugend.

4.6 Testbarkeit der Flugentste-
hungsmodelle

Verschiedene Autoren haben hin und wieder
testgestellt, dass Theorien zur Entstehung desVo-
gelflugs nicht testbar seien. Beispielsweise dau3ern
Burcers & CHiappe 1999, 62), dass Erklarungen
der Entstehung des Fluges auf Mutmalungen
beruhen und es unwahrscheinlich sei, dass sie
jemals Gberpriift werden konnen.?* Diesbeziig-
lich kann man folgende Feststellung geradezu als
Oftenbarungseid lesen: ,,Unfortunately, we can
never know how the different forms of animal
flight began® (Ostrom 1986, 81). Wenn dem
wirklich so ist,dann bedeutet das auch, dass nicht
klar ist, ob es tiberhaupt einen evolutiven Weg
gab, auch wenn OsTtroM das sicher nicht zum
Ausdruck bringen wollte. Papian (2001, 257,
260) nennt die Alternative zwischen Baum- und
Cursorialtheorie eine ,,unlésbare Frage®, da die
relevantenVorginge nicht fossil festgehalten wer-
den konnten (vgl. Papian 2003, 452).%* Beide
Theorien seien groBtenteils nicht testbar, aber
sie seien auch nicht falsifiziert.

‘Was aber heil3t hier tiberhaupt ,,testbar*? Und
wie kann eine Flugerwerbs-Hypothese falsifiziert
werden? Testkriterien, die im experimentellen
Bereich Standard sind, kann man nicht anwen-
den, denn es gibt keine GesetzmiBigkeiten, aus
denen die Entstehung vonVogelfliigeln abgeleitet
werden kénnen, die man irgendwie tiberpriifen
konnte. Daher sind alle Theorien zur Entstehung
des Vogelflugs weit davon entfernt, experimen-
tell testbar zu sein. Das liegt an der grundsitz-
lichen Schwierigkeit, dass wir es mit einem
hypothetischen Vorgang in der Vergangenheit
zu tun haben. Singulire vergangene Ereignisse
sind anders zu testen als regelhaft ablaufende
Prozesse, die experimentell erforscht werden
konnen. Im Abschnitt 2.1 wurde entsprechend
im Anschluss an Walter Bock zwischen N-DE
und H-NE unterschieden. Tatsichlich kann man
nur notwendige Randbedingungen testen, nicht
den hypothetischen Vorgang selbst. Beispiels-
weise argumentiert PaurL (2002, 123), dass die
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Gegenargumente / Probleme Cursorialtheorie

Gegenargumente / Probleme Arborealtheorie

Bewegungen der Vorderextremitaten bei zweibeinigen
zweibeinigen Laufern alternierend, beim Flligelschlag
symmetrisch

ausreichende Startgeschwindigkeit bei
Dromaeosauriden fraglich

Vorderextremitaten bei schnellen Laufern eher kurz
und beim Lauf angewinkelt

Start am anspruchsvollsten, misste als erstes
entwickelt worden sein

VergroRerung der Flache der Hand und der Arme
wirkt bremsend

Flugmembranen sind beim Laufen hinderlich

Korperschwerpunkt bei Laufern fiir den Flug unglinstig
Korperform von zweibeinigen Laufern fir Flug eher
ungunstig

Vierflligelige Formen passen nicht zur Cursorialtheorie

Verbesserte Gehirnleistungen fiir Flug erforderlich,
Laufer brauchen das nicht

Vergleich der Fiilke von Theropoden legt eher eine
allmahliche Anpassung an ein Baumleben nahe

keine Modelle aus der heutigen Tierwelt

Langbeinige Vogel unter den altesten Arten nicht
bekannt

Selektionsfaktoren unklar oder fiir Flugerwerb
kontraproduktiv

Unklar, wie die Verhaltensanderung erworben wurde

Baumbhypothese unterstiitzt wiirde, wennVogel-
vorldufer gut ans Klettern angepasst waren. Die
Ausbildung von symmetrischen distalen Federn
wiirde die Sturzflug-Hypothese stiitzen, wihrend
asymmetrische distale Federn die Gleitflug-
oder Springer-Hypothese favorisieren wiirde.
Hinweise auf eine schwache Flugmuskulatur
sprichen flir die Gleitflug-Hypothese.”" SHIPMAN
(1998, 189ff.) nennt als Testmoglichkeiten daftir,
ob Vogelvorfahren Baumbewohner waren, die
Klirung, ob es ihrem Lebensraum Biume gab
und ob die Anatomie der betreffenden Arten ein
Baumleben ermdoglicht. (Damit verkniipft ist die
oft schwierige Frage, ob die Einbettungssituati-
on dem damaligen Lebensraum oder um einen
Sedimentationsraum handelt.) Das sind Beispiele
fiir Tests aut Randbedingungen hypothetischer Sze-
narien —mehr nicht. In diesem Sinne duBlern sich
DececcHr & Larson (2011, 1), dass zwar keine
diese Theorien direkt getestet werden kdnnen,
aber dass es moglich sei, eine der Erfordernisse fur
die Baumtheorie zu tberpriifen, nimlich ob es
baumlebende Paraves-Gattungen gebe.”' Die
lange Liste der Probleme der jeweiligen Modelle
hat aber gezeigt, dass die Erfordernisse nicht als
erfiillt gelten kénnen. Und dartiber hinaus sind
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Ubergang vom Gleit- zum Schlagflug ist
kompliziert und aufwandig, da beide Flugarten
sehr unterschiedlich sind

Ubergang von Gleitflug zu Schlagflug bei keiner
der vielen Tiergruppe mit Gleitern bekannt

Bereits Gleitflug bendtigt Kontrollmechanismen

Landung muss von Anfang an funktionieren

Gleitflug ist eher ein gegentiber dem Schlagflug
abgeleitetes Verhalten

Gleit- und Segelflug kommen bei den meisten
basalen Vogelgruppen nicht vor, auch nicht
wahrend der ontogenetischen Entwicklung

Korperproportionen bei Coelurosauriern eher

Korperproportionen und Form des Brustbeins
bei Coelurosauriern eher ungtinstig

Spatere Entkopplung Hinter- / Vorderextremitaten
erforderlich

Den mutmaRlichen Vorldufern der ersten Vogel
fehlten Baumanpassungen

Evolutionare Trends verlaufen bei Theropoden
insgesamt nicht Richtung Baumleben

Vierflligelige Formen zu spezialisiert als Vorlaufer
fir zweifliigelige Formen

Mesozoische Vogel mit vornehmlich Gleit- und
Segelflug nicht bekannt

Selektionsbedingungen bei Gleitern und aktiven
Fliegern z. T. widersprichlich

Selektionsbedingungen fiir den Erwerb der
Flugfahigkeit im Widerspruch zu den Selektions-
bedingungen flir den Erwerb der Kletterfahigkeit

Unklar, wie die Verhaltensanderung erworben wurde

auch die erforderlichen Randbedingungen oft
kaum nachweisbar. Man denke beispielsweise
an die Unsicherheiten iiber die Lebensweise
von Archaeopteryx (Leben am Boden oder auf
den Biumen oder beides?*?) oder auch an Un-
sicherheiten beziiglich der damaligen Umwelt.

Welche Tests miisste eine Evolutions-
hypothese als H-NE ,,bestehen*? Und
wie konnte sie gqf. falsifiziert werden?

In der Diskussion werden vor allem Stimmigkeit
mit Fossilfunden, Stimmigkeit mit der Phyloge-
nie sowie Kleinschrittigkeit und Selektierbarkeit
genannt. Doch diese Kriterien sind entweder
nicht als Tests geeignet oder die vorgelegten
Modelle bestehen den Test nicht. Das soll im
Folgenden gezeigt werden.

Stimmigkeit mit Fossilfunden

Mit diesem Kriterium ist gemeint, dass Fossil-
formen gefunden werden sollten, die zu den
jeweiligen Theorien passen (MARTYNIUK 2012,
28).So verweisen Beflirworter der Baumtheorie
auf neuerdings entdeckte baumlebende Thero-
poden. Umgekehrt wurde frither deren Fehlen
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Tab. 2 Probleme der Cur-
sorial- und Arborealtheorie
in Gegenlberstellung.
Erlduterungen dazu in den
Abschnitten 4.1 und 4.2.
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(oder wenigstens das Fehlen eines sicheren Nach-
weises) oft als Argument gegen die Baumtheorie
ins Feld gefiihrt (z. B. GAUTHIER & PADIAN 1985,
193%3; Papian 2001, 264%7), wobei zudem auf
eher passende bodenlebende Vorliuferformen
verwiesen wurde (z. B. Papian 2001, 265).%%
Lange Zeit war dagegen nach Auffassung der
meisten Paliontologen die Cursorialtheorie aus
dem Rennen, weil keine Theropoden bekannt
waren, die eine Furkula (Gabelbein) oder deren
mutmallicheVorlauferstruktur, das Schliisselbein,
besessen haben (was sich mittlerweile gedndert
hat) (HALL & Vickaryous 2015, 443).2%¢

Das indirekte Kriterium der Stimmigkeit mit
Fossilfunden ist als vorldufiges Ausschlusskriteri-
um durchaus brauchbar. Solange beispielsweise
keine baumlebenden Maniraptoren bekannt
waren, bedeutete das mindestens einen Schwach-
punkt fir die Baumtheorie. Das Kriterium konn-
te umso groBeres Gewicht bekommen, je syste-
matischer ein relevanter Befund ist, etwa wenn
man viele mitVogeln nah verwandte bodenleben-
de Formen, aber keine baumlebenden kennen
wiirde. Denn dann kénnte man das Fehlen eines
fossilen Nachweises nicht ohne weiteres auf den
Mangel an Fossilien zuriickfithren, sondern als
systematisch werten. Dieses Kriterium ist dennoch
grundsitzlich weich, zum einen, da neue Funde
die Situation schlagartig indern kénnen, aber vor
allem weil es nur einen notwendigen oder wiin-
schenswerten Befund als Stiitze fiir eine Hypo-
these beschreibt, jedoch nichts iiber denVorgang
selbst aussagt, der rekonstruiert werden soll. Wenn
beispielsweise die Baumtheorie zum Fossilbefund
passen wiirde, wire dies kein Beleg daftir, dass es
einen evolutioniren Prozess von Baumleben zum
Flug gegeben hat. Diese Hypothese wire dann
lediglich aufgrund des Fossilbefundes nicht von
vornherein ausgeschlossen.

AuBerdem kann ein Befund, der als Test
verwendet wird, selbst umstritten sein. Beispiels-
weise ist umstritten, ob Archaeopteryx (auch)
baumlebend war und klettern konnte (vgl.
Abschnitt 4.1). Oder es ist umstritten, welche
Fihigkeiten der Fortbewegung bestimmte For-
men besallen.?’

Stimmigkeit mit Phylogenie

Wenn der Fossilbericht keine Entscheidung
iiber konkurrierende Hypothesen erméglicht
(wie z. B. Papian 2011, 256 meint®®), konnte
als zweite Moglichkeit gepriift werden, ob die

hypothetischen Schritte des Flugerwerbs zu
den Cladogrammen passen (Pabpian 2001, 256;
vgl. Abb. 63). Cladogramme werden — ohne
Berticksichtigung des Fossilbefundes — auf der
Basis der Verteilung der Merkmale in verschie-
denenTaxa konstruiert:An thnen kann abgelesen
werden, wann welche Merkmale entstanden sein
miissten. Dies wird als Testmoglichkeit fiir die
Flugentstehungstheorien genutzt. So wurde in
derVergangenheit als Einwand gegen die Baum-
theorie ofter genannt, dass sie nicht zur Abfolge
der fir den Flug erforderlichen Merkmale in
akzeptierten Phylogenien passe (z. B. GAUTHIER
& PaDIAN 1985%7; Papian 2001, 255).

Dieses Kriterium ist jedoch ebenfalls vage und
noch fragwiirdiger als das Fossilien-Kriterium.
Denn die Cladogramme idndern sich hiufig
mit neuen Funden und kdnnen daher nicht als
hartes Testkriterium gelten. AuBBerdem sind die
Cladogramme gerade im Bereich Theropoden
/ Urvogel mit Konvergenzen geradezu iibersit
(WrtmER 1991, 460; PETERS 2002, 353; XU et al.
2009b, 434; Xu et al. 2010, 3975; TURNER et al.
2012, 137)*"; wenn aber auch relativ komplexe
Merkmale mehrfach unabhingig entstehen kén-
nen, kann derenVerteilung im Cladogramm keine
klare Orientierung in Bezug auf eine Stimmigkeit
mit der Phylogenie geben. Damit ist mit diesem
Kriterium auch keine Falsifizierung moglich.

Stimmigkeit mit Kenntnissen tiber
Mechanismen; kleinschrittige, adapti-
ve Stadien.

Bereits in Abschnitt 2.1 wurde ausgefiihrt, dass
plausible H-NE moglichst kleine Schritte in
einer hypothetischen Abfolge aufweisen miissen,
die durch bekannte evolutionire Mechanismen
(bekannte N-DE) bewiltigt werden konnen.
Die Kritik der einzelnen Modelle hat gezeigt,
dass die Kleinschrittigkeit vielfach nicht gege-
ben ist und dass es bestenfalls unklar ist, wie die
bekannten Evolutionsmechanismen die erforder-
lichen Schritte bewiltigen kénnten. Man muss
sich die Details (Kapitel 1) vor Augen halten,
die jeweils erforderlich sind, um einen nichsten
selektionspositiven Schritt zu schatfen. Das wird
kaum gemacht. Bei vielen Szenarien werden zwar
einige adaptive Stadien aneinandergereiht, diese
sind aber oft durch enorme Spriinge getrennt. Es
fehlen regelmiBig Detailbetrachtungen dariiber,
welche Anderungen von Stadium zu Stadium im
Einzelnen erforderlich sind, um ein neues adapti-
ves (selektierbares) Stadium erreichen zu kdnnen.
So aber ist das Kriterium der Kleinschrittigkeit
zur Priifung evolutiver Szenarien viel zu unge-
nau bzw. die Szenarien erftillen dieses Kriterium
nicht. Beispiele daftir wurden bei der Kritik der
einzelnen Modelle ausgefiihrt.
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Gibt es heute Formen mit postulierten
Verhaltensweisen?

Als Testkriterium fiir Szenarien zur Entstehung
desVogelfluges wird auch die Existenz von Mo-
dellen fiir Ubergangsformen oder -verhaltenswei-
sen in der heutigen Tierwelt genutzt. Wenn Ver-
haltensweisen postuliert werden miissen, die man
heute nicht beobachtet, kann das als Schwichung
der betreftenden Hypothese gewertet werden. Bei
der Besprechung der vorgeschlagenen Szenarien
wurden Autoren genannt, die dieses Kriterium
anwenden, z. B.wenn gegen die Cursorialtheorie
eingewendet wird, dass keine Beispiele daftir be-
kannt sind, dass am Boden lebende Tiere Insekten
in der Luft zu fangen versuchen (Paut 2002,114)
oder dassVogel ihre Fliigel zusammenlegen, wenn
sie rennen, und nicht ausbreiten (Paur 2002,115).
Paur (2002, 123) schreibt zusammenfassend zu
diesem Punkt: ,,One of the most vexing pro-
blems with figuring out exactly how birds, and
for that matter bats and pterosaurs, evolved flight
is the absence of living examples of transitional types.
That there are no ground-to-air insectivores,
few glider-flappers, few leaper-flappers, and few
glider-leaper-flappers suggests that the transi-
tional type, whatever it may be, is relatively rare
and is quickly displaced by more aerially capable
descendants* (Hervorhebung hinzugefiigt).

Sind Gegenargumente gegen ein
Modell Argument fiir seinen Konkur-
renten?

In den Diskussionen Pro und Contra Arbore-
al- und Cursorialtheorie wird fiir das jeweils
favorisierte Modell hiufig durch Kiritik am Kon-
kurrenten argumentiert. Paur (2002, 123) meint
beispielsweise, dass die Cursorialtheorie verifi-
ziert (!) wiirde, wennVogelvorlaufer sich als wenig
furs Klettern erweisen wiirden.” Wenn sich
Alternativen gegenseitig ausschlieBen, ist dieses
Vertahren zulissig (wobet ,,verified” dennoch zu
stark wire). Doch in der Diskussion um die Ent-
stechungsweise desVogelflugs ist das nicht der Fall.
Die Tatsache, dass sehr stark mit den Schwichen
konkurrierender Modelle argumentiert wird, ist
gleichzeitig ein Indiz fiir die Schwiche des jeweils
bevorzugten Modells.?* Einwinde kdnnen zu-
dem in der Summe so stark sein, dass die Modelle
extrem unplausibel werden und sich gegenseitig
ausschlieBen. Genau diese Situation scheint bei
Flugentstehungshypothesen zuzutreffen und
liefert neben anderen Aspekten gentigend Anlass,
die grundsitzliche Alternative einer Schopfung
in Betracht zu ziehen (siche Kapitel 6).

Die Fixierung auf einen nattirlichen, nicht-
geistigen Entstehungsprozess im Rahmen des
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naturalistischen Paradigmas kann seltsame Bliiten
bei der Beweistithrung hervorbringen: ,, The
best evidence that climbing creatures can learn
to power fly is provided by bats. ... Itis ... wi-
dely recognized that bats evolved from climbing
ancestors (...). Although there is no direct evi-
dence for this contention, it is so well founded,
and the terrestrial alternative so implausible, that
barring a clear demonstration otherwise, bats
can serve as an example of a group of climbers
that learned to power fly, in spite of the hypo-
thetical barriers that have been proposed. The
possibility that climbers evolved powered flight
must therefore be ranked as less speculative than
ground-based alternatives® (PauL 2002, 113).Aus
diesem Zitat kann man folgern, dass klare Belege
fir die Entstehungsweise des Vogelflugs fehlen;
daher wird auf die Fledermiuse verwiesen.Von
den Fledermiusen wisse man, dass Flugerwerb
ausgehend von kletternden Formen maoglich sei.
Daflir gebe es aber auch keine direkten Belege,
die Alternativen seien jedoch extrem unplausi-
bel. Das heil3t, es gibt gar keine tiberzeugenden
Belege fiir eine bestimmte Hypothese; doch ge-
nau das miisste flir H-NE eingefordert werden.
Vor diesem Hintergrund ist es widersinnig, dass
PauUL einen offenbar ungentigend durch Daten
belegten Vorgang als ,,well founded* charakte-
risiert. Welche Rolle spielt angesichts einer solchen
Vorgehensweise tiberhaupt die Beweislage? Einen
weiteren Zirkelschluss begeht PauL dadurch, dass
er statt ein nachvollziehbares Szenario vorzule-
gen, allgemein auf die ,,transformierende Kraft
der Evolution verweist: ,,At a fundamental level,
the basic notion that gliders cannot evolve into
power fliers is in danger of denying the transfor-
ming power of evolution. Fish have evolved into
amphibians; continental ungulates have evolved
into marine whales. In comparison to these
changes, the shift from gliding to flapping flight
seems a modest one, and indeed there is evidence
that it did in fact occur® (Paur 2002, 113).

Es sei hier auch an das Zitat von WITMER
(2002, 17) erinnert, wonach alle Flugentste-
hungshypothesen im Rennen blieben, weil fast
keine von ihnen falsifiziert werden konnte.?
Davon abgesehen, dass klar bestimmt werden
miisste, was zu einer Falsifizierung fiihren wiirde,
wird einfach die Beweislast umgedreht: Es wer-
den nicht Belege fiir eine Hypothese gefordert,
sondern gleichsam ein Unmoglichkeitsbeweis
(,,because almost none can be falsified”). Nach
Bock (Abschnitt 2.1) missen sich H-NE aber
dadurch bewihren, dass sie moglichst viele be-
statigende Befunde fur sich verbuchen kénnen.
Daran gemessen fallen die vorgeschlagenen
Hypothesen allesamt durch.
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