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Vogelfedern und Vogelflug

3. Belegen Fossilfunde eine Evolution?

Reinhard Junker

Dieses PDF-Dokument enthalt Anmerkungen mit weitene Belegen und Originalzitaten, das
komplette Literaturverzeichnis und ausfihrlichere Beschreibungen der Gattungen mit Flaum
und mit echten Federn.

1. Anmerkungen mit weiteren Belegen und Zitaten

1 ,The phylogenetic placement of the Alvarezsaagits controversial. Alvarezsaurids are highly
specialized creatures and the rapid rate of negodesies of early birds and non-avian
maniraptoriforms has kept phylogenetic hypothesesigthis segment of theropod evolution
highly dynamic” (®HWEITZER et al. 1999, 154).

2 ,[Clomplex integumentary appendages formed leyehichical branches of rachis, barbs, and
barbules which are composed of F-keratins and dronv a follicle. Such a structure is
characteristic of a set of unique biochemical, rhotpgical, and developmental features*
(CHUONG et al. 2003). Uber diese summarische Definitiorabs stellen BUONG et al. (2003, 42)
folgende Kriterien zusammen: , 1) possessing agtipedliferating cells in the proximal follicle for
proximo-distal growth mode; 2) forming hierarchibahnches of rachis, barbs, and barbules, with
barbs formed by differential cell death and bilaligror radially symmetric; 3) having a follicle
structure, with mesenchyme core during developmBnishen mature, consisting of epithelia
without mesenchyme core and with two sides of tireevfacing the previous basal and supra-basal
layers, respectively; and 5) having stem cells@erhal papilla in the follicle and hence the apilit
to molt and regenerate” HDONG et al. 2003, 42).

3 AuRerdem meint MLLNHOFER (2002, 475): ,Die am einfachsten gebauten Federndzenten
Vdgeln sind modifizierte Borstenfedern. Es sindagihe, hohle Réhren, die oberflachlich an
Saugerhaare erinnern. Ob aber die ahnlich aussehé&ildmente vosinosauropteryxder
Sinornithosaurusliesen entsprechen, oder ob sie als ‘Protofedezeichnet werden kdnnen, ist
nicht zu entscheiden.”

4 Weitere dhnlich lautende Einschéatzungen: Mehaeopteryxwaren die Federn bereits ‘fertig’,
entsprachen doch seine Schwung- und Schwanzfedaandeutiger Vogel. Ihre aerodynamisch
bedingte, asymmetrische Form, ihre Ladnge und Anardrzu einer Fligelflache Iasst keinen
Zweifel daran, dasArchaeopteryereits flugfahig war* (WLLNHOFER 2002, 466). ,Feathers
first appear in the fossil record Archaeopteryxn completely modern form* @um 1999, 291).
,Die Schwungfedern entsprechen der Agihaeoptery»schon bekannten, typisch vogelartigen
Ausbildung und Anordnung, was auf relativ gute féigjungen schliel3en lasst* BM NHOFER
2000, 4 UbeA. bavaricg.

»1 he closed pennaceous structure of the remigesedtrices ofArchaeopteryxdemonstrates an
entirely modern morphology. ... Thus the oldestdmndossil feathers give no more clues as to the
ancestral morphology and ultimate origin of feashtbian do the feathers of extant birdsR(m &
BRUSH 2002, 262).

5 Mit dieser Untersuchungsmethode kann viel bessdrisher der Kérperumriss und das die
Knochen umgebende Gewebe sichtbar gemacht werden.

6 So argumentierte?ERS (2001, 400): ,Diese Federn haben offenbar einktdjeschlossene Fahne.
Nach unseren obigen Uberlegungen bietet nur dey dikinétigen Selektionsdrucke fiir eine



solche Bildung. Der Schluss liegt demnach sehr r@des es sich hier um sekundar flugunfahige
Vdgel handelt, deren Federn noch nicht wiederfibste Struktur vollig verloren haben.“ARTIN

& CzERKAS (2000, 691) halteRrotarchaeopteryxaufgrund der grol3en Hand dennoch fir begrenzt
flugfahig; und diese Gattung sei aufgrund der tipigogelartigen taillierten Zahne, des verkirzten
Schwanzes und der Fibula sowie des gegenstandigkuxHast sicher ein Vogel gewesen (ebenso
MARTIN 2004). FEDUCCIA (2012, 175) ist der Auffassung, dass die Merkmale
ProtarchaeopteryXebenso wie voaudiptery} bestens in das Muster von Flugunfahigkeit
aufgrund von Padomorphose passe, wie es Gavin @ebBeRatiten gezeigt habe.

7 InCaudipteryxremiges are preserved along metacarpal Il, pkrdlah and the base of phalanx II-
2 and also appear to be along the forearms. Thgefimemex is about 160 mm long in IVPP V
12344 with an about-150-mme-long femur. The remiggge symmetrical vanes on either side of
the rachis. As ifProtarchaeopteryxrectrices are attached to posterior caudal vex&s{xXu &

Guo 2009, 316).

8 ,An examination of the living families of birdeews a significant correlation between the absence
of ulnar papillae and the loss and/or reductiondlancy, even though some strong flyers lack
papillae (TURNER et al. 2007, 7). This raises the possibility thiagr papillar reduction or absence
in large-bodied derived dromaeosaurids reflects tdsaerodynamic capabilities from the clade’s
ancestral members. Quill knobs\ielociraptorcould reflect retention of feathers from smaller
possibly volant ancestors, but such feathers mag had other functions” (IRNER et al. 2007).

9 ... some paravians that evolved flightworthy plgeaf large wings composed of asymmetrical
feathers (such adicroraptor and perhaps other taxa that await discovery) exbflight in parallel
to flight in birds. This latter hypothesis is belstd by the recent realization that flight probably
evolved multiple times within maniraptoran dinos@nabled by structures other than feathered
wings: the enigmatic maniraptoran clade Scansarggidae also evolved gliding flight through
the use of fleshy patagia similar to flying squisréf derived bird-like dinosaurs were
experimenting with using different body structuregvolve flight in parallel, it follows that
different dinosaurs may have evolved differentitigorthy feathered wings in parallel as well*
(BRUSATTE et al. 2015, 892).

10 ,If the ‘bristles’ ofPsittacosaurugan be shown to be homologous to the filamentaustsires of
theropod dinosaurs, similar structures may haweadly been present in a more comprehensive
clade including ornithischian dinosaurs. At presiotvever, this conclusion would be premature”
(MAYR et al. 2002, 364).

11 ,lt is possible that these were present in ih&/fiterosaur concestor [= common ancestor] and
represent the earliest stage (Stage | ...) of feabhelution* (MARTYNIUK 2012, 16).

12 ,The discovery of these branched integumentgingtires outside theropods suggests that
featherlike structures coexisted with scales anakwetentially widespread among the entire
dinosaur clade; feathers may thus have been prigsti@ earliest dinosaurs” @BEFROITet al.
2014a, 451).

13 ,Sciurumimughus helps bridge the considerable gap between dasthischians, for which
monofilaments have been reported (4), and coelureséor which protofeathers [morphotype 1
(39)] or feathers generally seem to be presertarge adult dinosaurs might have lost feathers
secondarily ..." (RUHUT et al. 2012, 11750).

14 Xu et al. (2010) schreiben dazu: ,Preservationabfacatnake it difficult to observe the detailed
structure of the filamentous feathers in availapecimens of compsognathids, tyrannosauroids,
and therizinosauroids, and thus we use a '?’ twatd uncertainty regarding the presence of
morphotypes 1, 3, 4 and 5 in these groups.”

15 The plumage of paravian theropods was alreadysified by the Late Jurassic, obviously adapted
to different ecological niches" (Godefroit et a13Db).

16 ,In combination with the wide distribution ofgimally ribbon-like pennaceous feathers and
elongate broad filamentous feathers among extir@bpods, this find suggests that early feathers
were developmentally more diverse than modern andghat some developmental features, and
the resultant morphotypes, have been lost in fea¥baution” (Xu et al. 2010, 1338).



17 ,Were there at least three independent and cgameshifts from scales to filaments in
Archosauria, with only one of these linked to thigio of feathers and flight? Or was there a single
ancient origin of filaments, with subsequent logsesome species and, much later, a second period
of novelty seen in the evolution of a branchinglieaform?“ (LARKE 2013, 691).

18 ,,Ornithischian dinosaurs, sauropod dinosaurd,merosaurs are on evolutionary branches that
split from that of theropod dinosaurs and birdstal®30 million years ago in the Triassic. If these
structures have the same evolutionary origin, afof filamentous integumentary structure
evolved from scales nearly 100 million years befbeelocomotor transition that we call the origin
of birds (see the figure)* (QRKE 2013, 690).

19 ,These points of resemblance [Beipiaosaurugsuggest a potential primary homology among the
integumentary features of these three disparate s reinforces the intriguing possibility,
mentioned by some recent studies (1), that momoéitous integumentary structures might have
evolved early in archosaurian evolution and midteracterize a clade far more inclusive than the
Coelurosauria“ (X et al. 2009b, 834).

20 It is notable that integumentary structurethiese dinosaurs can be roughly classified into two
categories: one mostly fiber-like and unbranched,tae other including unambiguous true feather
structures” (&ou 2004, 461).

21 ,We consider that integumentary feathers anattfer-like’ structures fall within two major
structural categories (‘shafted’ and ‘non-shafte@@HANG et al. 2006, 395).

22 It has also been well documented for more gnaentury that hardly any known difference exists
in feathers between the 10 000 or so extant tardatlee most primitive known birArchaeopteryx
In addition, the preserved feathers found to-datether fossil birds are also generally similar to
those of living birds" (Zhang et al. 2006, 395)hgfeathers of Mesozoic birds were generally
similar to those of extant birds (Hecht et al. ;98&duccia 1999; Zhang and Zhou 2000)H4RG
et al. 2006, 398). ,Almost all feathers known frtimese birds, those of the Juragsichaeopteryx
and isolated feathers from Mesozoic rocks, arelairm structure to those of living birds" iANG
et al. 2006, 400).

23 ,Evidence from both the fossil record and frawinlg birds suggests that all feathered wings otfle
the same basic structural plan® (KaiseDgke 2015, 607).

24 [T]he avian wing is an extremely conservatitreisture, perhaps constrained by rigorous
limitations imposed by aerodynamics“AISER & DYKE 2015, 613).

2. Ausfuhrlichere Beschreibungen der Gattungen miElaum und mit echten
Federn

2.1 Gattungen mit Dino-Flaum

Haarartige Strukturen sind seit Mitte der 1990é&rddei einer Reihe fossiler Theropoden-Gattungen
gefunden worden und gelten fir viele Paldontolagsreindrucksvolle Belege fir die heutige
Mehrheitsauffassung, dass Vogel von Dinosauriesteatimen. AufRerdem werden sie als Belege fir
die Existenz von Stadium 1 und 2, eventuell auch$t@dium 3 von RumMs Ontogenese-Modell
gewertet. Die entsprechenden Kérperanhange wekildighals ,dino fuzz“ (,Dino-Flaum®)
bezeichnet.

Im Folgenden sollen die bisher bekannten GattungéDino-Flaum aufgelistet und ihre
Kdrperbedeckung beschrieben werden. Die meistetui@gn gehdren zu unterschiedlichen
Theropodenfamilien aus der Ordnung der Saurisgieh§enbecken-Dinosaurier), die zum Teil
nicht ndher verwandt sind; mittlerweile wurden abeheinigen Gattungen der Ornithischier
(,Vogelbecken-Dinosaurier) filamentdse Anhénge mgetiesen. Bereits an dieser Stelle sei
angemerkt, dass eine kleine Minderheit von Forsctler Deutung der betreffenden filamentésen
Strukturen als Kérpanhéngewiderspricht und Indizien anfuhrt, dass es sichkottagenfasern der



Haut handelt. Bei der folgenden Ubersicht wird Aligfassung der Mehrheit unter den Bearbeitern
wiedergegeben.

Sinosauropteryx (Compsognathidae)

Einer der ersten Funde von Theropoden mit haaesrtiggéhnenférmigen Anhangen ist
SinosauropteryXCHEN et al. 1998). Das Tier besald einen maximal 2 dnehalichten und parallel
angeordneten Besatz feiner ,Fasern“ oder Borstdarender Wirbelsaule und auf beiden Seiten des
Schwanzes. Die Fasern sind so dicht zusammengepiaskt sie nicht einzeln isoliert werden konnten
(CHEN et al. 1998, 151) und es schwierig ist, ihre gerauuktur zu erkennen (BRIE & CHEN 2001,
1724). WRRIE& CHEN (2001, 1724) sind dennoch der Auffassung, dasBeliende die

Interpretation begiinstigten, dass die Fasern d@ifi@ohe Verzweigung hattérAuch GHEN et all.

(1998, 152) charakterisieren die Anhange zwariafaeh (,simple“), aber auch als vielverzweigt
(,multibranched"), Aus den von ihnen verd6ffentlientAbbildungen geht das aber nicht klar hervor.
Diese beiden Autoregpeschreiben die Fasern als meist deutlich diinsdéd,Almm, selten dicker als
0,2 mm, und 2 mm bis gelegentlich Gber 40 mm l&igMER (2002, 10) halt angesichts des Fehlens
von Calamus, Schaft und Asten die Identifikatioesér Fasern als ,Federn® fiir nicht gerechtfertigt;
der Schluss, es handle sich um ,Protofedern* sm'lpmatiscﬁ. PETERS (2001, 399) mahnt, man

solle von (unverzweigten) Filamenten sprechen,tnioh Federn oder Haaren, da ihre Natur noch
unklar ist. L\wiN (1998) ist noch vorsichtiger: Die Integumentbedsakzeigt Gberhaupt keine
federspezifischen Strukturen (vglEBTON 1998, 303; SWYER et al. 2003, 333 Klare Indizien, dass
die Fasern hohl gewesen seien und in dieser HinSteldium 1 von RumMs Modell reprasentieren
konnten, fehlen (vgl. INTER 0. J.).

Beipiaosaurus (Therizinosauria)

Bei dieser 1999 beschriebenen Gattung wurden iarévigrbindung mit den Unterarmen,
Hinterbeinen und dem Brustbereich faserférmigek®tinen gefunden, die denen vBimosauropteryx
gleichen. Sie sind 50-70 mm lang, zeigen flachelf@m und zweigen sich an ihrem Ende auf
(WELLNHOFER 2002, 474; X et al. 1999, 351). Xet al. (1999, 354) halten es flr unwahrscheinlich,
dass es sich bei den Fasern um Muskelfasern odearetes Kollagen handelt. Wie bei
Sinosauropteryist es nicht moglich, einzelne Fasern zu isoli¢hémet al. 1999, 351).

Zehn Jahre spéater beschreibanet al. (2009a) einen neuen ,Federtyp” (besseren&uyp einer
Kdrperbedeckung), der als einzelnes breites Filamasgebildet ist (,elongated broad filamentous
feathers”, EBFF); dieser Federtyp entspreche deiish 1 des Modells vorRRM, unterscheide
sich davon aber in einigen Merkmalen, z. B. inglanaren Form; die Anhange kdnnten basal hohl
gewesen sein, aber es gibt daftir nur indirekte disav(XU et al. 2009a, 832f.). Xet al. (2009a,
833) halten es fiir wahrscheinlich, dass die AnbammnBeipiaosaurusaus einem Epidermalkragen
wuchsen, und begriinden dies mit der Ontogenesgbeiederti.Das ist ein Zirkelschluss, da die
Federnatur keineswegs klar ist. Ein Epidermalkragefossil offenbar nicht nachgewiesen, daher
kann auch nichts Uber seine Form gesagt werdendgKritik von ULNGHAM-SOLIAR 2015b, 275f.)

,Preserved mostly as multi-layered carbonized traces, it is difficult to see the detailed structure. However, the evidence does favour the
interpretation that each has a simple branching structure” (CURRIE & CHEN (2001, 1724).

»In the acknowledged absence of calamus, rachis, and barbs, the identification of these structures as true ,feathers” in Sinosauropteryx
is clearly unjustified. Also problematic is the inference of ‘protofeathers.” Although true feathers certainly had epidermal precursors
that lacked such definitive attributes as rachis and barbs, how would we recognize them?“ (WITMER 2002, 10).

,However, the ‘filamentous integumentary appendages’ of Beipiaosaurus (Chen et al., 98) and Sinosauropteryx (Xu et al., '99a, b) are
simple, un-branched structures, which do not resemble scales nor do they resemble hollow, conical structures with follicles or
embryonic feather filaments” (SAWYER et al. 2003, 31).

Dass PRUM & BRUSH (2003, 39f.) die Filamente als , kleine réhrenformig-langliche, womaglich sogar verzweigte Gebilde” beschreiben, ist
nicht nachvollziehbar.

,Based on the ontogeny of feathers in modern birds, it is probable that the composite feathers of a typical feathered coelurosaur each
grew from a collar of epidermal tissue that became differentiated into multiple barb ridges, each of which produced one of the
filaments. By contrast, each EBFF on the body of Beipiaosaurus presumably grew from an epidermal collar that never underwent
differentiation, so that subsequent growth produced a monofilamentous feather. The cross-section of the epidermal collar was
probably elliptical, ...“ (Xu et al. 2009b, 833).



Die EBFF sind nicht am ganzen Kérper nachzuweisemdern nur an Teilen des Kopfes, Halses und
Schwanzes und werden daher mit einer SchmuckfunkBalz) in Verbindung gebracht. Die EBFF
sind bis zu 15 cm lang, relativ starr und 2-3 meitfyu & Guo 2009, 315).

Eine Studie von 8VYER et al. (2003) zeigte, dass die Anhange BeipiaosaurusSinosauropteryx
undSinornithosauruBartborsten ahneln kénnten, die nicht mit Fedenmdlog sind (vgl. die
Ausfuhrungen ziPsittacosaurusveiter unten). Zur Klarung wéaren zellulare und ekoilare Details

von den fossilen Strukturen nétig, ebenso muissteusgefunden werden, ob Follikel ausgebildet
waren (3WVYER et al. 2003, 30).

Sinornithosaurus (Dromaeosauridae)

Die Integumentstrukturen vdsinornithosaurusind besonders interessant, weil es Hinweise flarau
gibt, dass Stadium 3 nackBMvs Modell reprasentiert sein konnte. Die fossilestBeon
Sinornithosaurusind von kohligen, 3-4 cm langen Integumentfasengehuillt, die zwei
verschiedenen Typen zugeordnet werden konntenhblige und fiederige Filamente (&t al. 2001,
WELLNHOFER 2002, 471; Jet al. 2001; das von ét al. beschriebene Fossil wird mittlerweile zu
Sinornithosaurugestellt). Erstere gleichen Jungvogeldunen. Nach Bederentstehungsmodell von
PRUM reprasentieren die Federn v@imornithosauruslie Stadien 2 und 3AVELLNHOFER (2001b)
beschreibt drei Typen: einzelne Fasern, lange Basehnel und Filamente, die in fischgratenartigem
Muster um eine zentrale Achse angeordnet sindNBhweis der Anhange fehlt an den Handen und
am Schwanz; das konnte aber auf schlechte Erhatunigkzufiihren sein (WMER 2002, 14). Ein
spater gemachter, unbenannter Fund, der wahrsiterSinornithosaurugiestellt werden kann,
besitzt jedoch faserige Strukturen an den HanddraumSchwanz (&t al. 2001). Eine Verankerung
in der Korperoberflache ist nicht dokumentiert/wehr sind die Integumentstrukturen abgeldst von
der Korperoberflache fossilisiert (Xet al. 2001, 201). Aufgrund der Art der Erhaltwofplie3en X

et al. (2001, 201) aus, dass es sich um intern&i8ten handelt.

Die Zuordnung einiger Integumentstrukturen zu $iadB ist allerdings kaum gerechtfertigt. Die
nachweisbaren Verzweigungen sind geringfligig ufdehikeine flachige Struktur. Zudem bezweifeln
Kritiker trotz der genannten Argumente voo Xt al. (2001), dass es sich Uberhaupt um Anhange
handelt.

Shuvuuia (Alvarezsauridae)

Diese Gattung aus der Familie Alvarezsauridae déegwandtschaft mit den Végeln kontrovers
diskutiert wird, ist erst aus der Oberkreide der Mongolei bekavlittca. 60 cm Lange isShuvuuia

einer der kleinsten DinosaurielCi®VEITZER et al. (1999) fanden Fasern von unterschiedlithege

und unterschiedlichem Durchmesser (im DurchscbaitD,2 mm), in Bischeln erhalten, die senkrecht
zur Achse der Knochen standen. Sie beschreibefRediern als extrem fein, dennoch hohl und

,The integumental appendages of Sinornithosaurus are compound structures composed of multiple filaments with two types of
branched structure. First, the tufts of filaments joined at their bases are identical in structure to avian natal down feathers in which
multiple filamentous barbs are basally fused to a single calamus. Among modern vertebrate integumental appendages, this type of
branched structure is unique to avian feathers” (Xu et al. 2001, 202). ,,Second, the serial branching of filaments along a central shaft is
identical in structure to the barbs and the rachis of a pennaceous feather, and is also unique to avian feathers. The integumental
appendages of Sinornithosaurus are different from most modern avian feathers in their apparent lack of barbules. Thus
Sinornithosaurus appendages could not have formed a closed pennaceous vane” (Xu et al. 2001, 202).

,An den Armen sind die einzelnen Fasern am Ende eines zentralen Schaftes so angeordnet, dass sie ein dichtes Fischgratenmuster
ergeben. Sie dhneln darin Vogelfedern mit ihrem zentralen Kiel und den in Serie daran ansetzenden Federstrahlen” (WELLNHOFER 2001b,
489; weitere Details zu Ahnlichkeiten mit heutigen Vogelfedern dort; vgl. auch WELLNHOFER 2001a).

»Unlike Sinosauropteryx, the structure and distribution of filaments are heterogeneous. There are three basic types of filamentous
structure: single fibres, long ‘sprays’ of fibres that resemble the plumulaceous feathers of Protarchaeopteryx, and fibres oriented
around a central axis in a herring-bone pattern that resembles the remiges of Caudipteryx” (Ji et al. 2001, 1087).

,Recent models of feather evolution based on development predict that feathers went through evolutionary stages of unbranched ules,
followed by the development of a rachis and finally barbs. The shape of the filaments on NGMC 91 meet these predictions, as several of
these patterns are present on the specimen” (Ji et al. 2001, 1087).

, The most interesting integumentary areas are those on the arms and tail (Figs 5a, e and 6). In these areas the filaments are complex,
bunched and tightly organized. Most of these filaments originate from a single point, forming a radiating spray” (Ji et al. 2001, 1087).
,The phylogenetic placement of the Alvarezsauridae is controversial. Alvarezsaurids are highly specialized creatures and the rapid rate
of new discoveries of early birds and non-avian maniraptoriforms has kept phylogenetic hypotheses about this segment of theropod
evolution highly dynamic” (SCHWEITZER et al. 1999, 154).



interpretieren sie als federartige StruktureoH®EITZER et al. 1999, 146). Dass die Fasern hohl
gewesen sein kdnnten, geht aus der Mikrofotogragihies Querschnitts einer einzelnen, mit 0,5 mm
besonders dicken Faser hervor, die im Zentrumhetieheint. AulRerdem wurde beta-Keratin
nachgewiesen, was ebenfalls typisch fur FedermstMER (2002, 14) &ulRerte sich jedoch skeptisch:
»These findings are more provocative than conckisand, given the controversial phylogenetic
position of alvarezsaurids (...), one should be bhesito make too much of these findings.“ Der
Hinweis auf die phylogenetische Position der Alzasiridae tut allerdings nichts zur Sache, welche
genaue Struktur die Faserstrukturen @nvuuishatten.

Haplocheirus (Alvarezsauridae)

Diese Gattung machte im Jahr 2010 von sich redeerater befiederter Fund, der in alterem
Schichten al$\rchaeoptery;xm Oberjura geborgen wurde {GINIERE et al. 2010). Der Fund war
auch deshalb bemerkenswert, weil Alvarezsaurideitu@gen zuvor nur aus der sehr viel jingeren
obersten Oberkreide bekannt waren. Deren systerhatiStellung ist sehr umstritten (handelt es sich
um sekundar flugunfahige Vogel oder sind die vogésichen Merkmale konvergent entstanden?).
Die Natur der Korperbedeckung vbtaplocheirusist jedoch unklarHaplocheirusbesald
moglicherweise faserige Strukturen an den Armenn®ner Rekonstruktion beifSNE 2010), ein
Flaumbesatz wird auch in anderen Rekonstruktioaegedtellt; in der Originalarbeit HOINIERE et

al. 2010) ist davon jedoch nicht die Rede.

Sciurumimus (Megalosauroidea)

Bei dieser oberjurassischen Gattung unklarer syatisamer Stellung wurden faserige Strukturen an
der Basis des Schwanzes und an Teilen des Korplrsden. RUHUT et al. (2012, 11746)
beschreiben sie als identisch mit Typ-1-Federni{iRomMs Modell). Das erscheint etwas gewagt, da
Details Uber den Bau und die Verankerungen im Kionpeht klar erkennbar sind. ARHUT et al.

(2012, 11749) beschreiben die teils gut erhaltédriinge, die sie als Protofedern bezeichnen, als
wabhrscheinlich fadig (,monofilaments*), Verzweigwergseien nicht erkennbar oder eher Artefakte
aufgrund der Kompaktion des Fossils. Aufgrund deémHiingszustandes kénne nicht nachgewiesen
werden, dass die Fasern hohl waren. Méglichervssisan Follikel nachweisbar; die Interpretation der
betreffenden Strukturen sei aber unsiche(fRuUT et al. 2012, 11751).

Dilong (Proceratosauridae, Tyrannosauroidea)

Dilong ist eine weitere Gattung mit filamentdsen Strudtudie nicht naher mit den Vogeln verwandt
ist. Bei einem Exemplar wurden am Schwanz tber 20lamge einfache Anhéange gefunden, die in
einem Winkel von 30bis 40 abstehen und am Ende wahrscheinlich verzweigt sindh in der Nahe
des Kiefers wurden Filamente nachgewieseBI(MHOFER 2004; XU et al. 2004).Die urspriinglich

zu basalen Tyrannosauriden gestellte Gattung winmgschen als Proceratosauride identifiziert
(PoRFIRI et al. 2014).

Yutyrannus (Tyrannosauridae)

Die Korperbedeckung voviutyrannudestand aus langen Filamenten von mindestens 1%nge,
die im Bereich der Schwanzwirbelséule erhalten.dwalphologische Details sind nicht erhalteru(X
et al. 2012). Die Bezeichnung als ,Federn” ersahaicht gerechtfertigt, zumadutyrannusine
Koérperlange von etwa neun Metern erreichte und élver Tonne schwer war. Fur eine
stammesgeschichtliche Verbindung mit Vogeln istdgrart grofRes Tier vollig ungeeignet.

Ornithomimus (Ornithomimidae)
In den Jahren 2012 und 2016 wurden bei den ,VogelHdhmern* unter den Dinosauriern, den
Ornithomimidae, schnellen Laufern vergleichbar dentigen Laufvdgeln, Reste federartiger

7 ,Furthermore, the filamentous protofeathers are branched as in other coelurosaurians. This is a distinctive morphological feature of

modern feathers, suggesting that this important modification occurred early in coelurosaurian evolution. Large, derived
tyrannosauroids were reported to have scaled skin, but the presence of two kinds of body covering is not unexpected” (Xu et al. 2004,
683).



Anhange bei juvenilen Tieren und eine fligelar@&ruktur mit verlangerten Federn (ein sogenanntes
,Pennibrachium®) bei ausgewachsenen Exemplaren nachgewieseBNFSKY et al. 2012yAN DER
REesTet al. 2016a). Die schlechte Erhaltung erlaulméeaichere Klarung dariiber, ob es sich bei den
Anhangen bei den adulten Exemplaren um flachigeiffeldandelt; die Abbildungen beEZENITSKY

et al. (2012) lassen keine flachigen Struktureeenken.

VAN DER REESTet al. (2016a) fanden an einem ca. 4 m graenthomimusFund aus der

Oberkreide Nordamerikas (Dinosaur Park FormatioAlbérta, Kanada) eine federartige
Korperbedeckung. Die Autoren beschreiben die Strekt als unzweideutige Federn, es handelt sich
aber nur um Fasern mit einer Lange von 25 bis 8linMitern und nur 0,2-0,5 mm Durchmesser. In
Figure 3 der Autoren werden die Korperanhangefaésnentous” beschriftet, auch in den weiteren
Abbildungen werden die Anhéange faserig dargesteit.Fasern sind als dunkle kohlige Abdrticke
erhalten. Daher ist es problematisch, dass dierAntdie Anhénge als ,Federn“ bezeichnen.

Der bereits 2009 gemachte Fund ist besonders bema#lert, weil nicht nur die Kérperbedeckung in
sehr guter Erhaltung Uberliefert ist, sondern ddaherkennbar ist, welche Korperteile nicht bedeck
waren, da im Bereich des Ful3es auch fossile SmareRautresten sehr gut sichtbar sind. Die
Kdrperbedeckung an Schwanz und an den Beinen endbdkten Bereiche ahneln stark den
Verhaltnissen heutiger grol3er Laufvogel wie Strad& Emu. So sind die Unterseite des Schwanzes
und die Beine ab etwa der Mitte des Oberschenkdisdeckt. Die Forscher schlieRen aus der
gesamten Befundsituation auf eine &hnliche Therguation beiOrnithomimuswie bei den heutigen
Straul3en.

Da die Ornithomimiden und die heutigen grof3en Lagél im aktuell favorisierten Evolutionsmodell
auf relativ weit entfernten Asten angeordnet selden die genannten weitreichenden Ahnlichkeiten
als Konvergenzen interpretiert, also nicht alsZraf fir gemeinsame Abstammung.

Aurornis (Troodontidae?)

Der etwa 50 cm lang&urornis xuiwurde in oberjurrassischen Sedimenten der Tiaajigformation
Chinas gefunden (160 Millionen radiometrische Jatinel 2013 erstmals beschrieber(EEFROIT et
al. 2013a). Die systematische Einordnung (Avialbe&®dontidae?) ist umstritten @BEFROITet al.
2013a, RRUsATTE et al. 2014)Aurorniswar vermutlich vollstandig befiedert, allerdingsr mit
flaumartigen Federn, die als Filamentbiischel auktglwaren. Konturfedern sind nicht erhalten
(GoDEFROITet al. 20133. Ob man unter diesen Umstéanden tiberhaupt vorigafung* sprechen
sollte, sei dahingestellt. Dennoch gibt es Rekaoksttnen vonAurornis, bei denen Konturfedern
angedeutet sind; und es wird vermutet, dag®rniseinen Gleitflug austiben konnte QALSTON
20139). Angesichts der Art der nachgewiesenen Kérpertiedey erscheint das jedoch als sehr
fraglich und spekulativ.

Die stratigraphische Position (Oberjura) scheiohhgesichert zu sein; der Fund wurde von einem
Handler erworben und kénnte auch aus der Untekigiimmen und 35 Millionen radiometrische
Jahre jiinger als berichtet seim\(BER 2013%).

®  Nach SULLIVAN et al. (2010) ist ein Pennibrachium ,a forelimb bearing long feathers that form a planar, wing-like surface but are not

necessarily used in aerial locomotion.”

,Traces of plumulaceous feathers, comprising a bundle of filaments joined together proximally and remaining almost parallel as they
extend distally, are preserved along the proximal third of the tail, in YFGP-T5198 above the neck and around the chest (Fig. 1).
Pennaceous feathers are not preserved” (GODEFROIT et al. 20133, 360).

,Godefroit says that Aurornis probably couldn’t fly, but that it's hard to be sure because the feathers of the fossil are not well-
preserved. Instead, he says, it probably used its wings to glide from tree to tree” (WooLsToN 2013).

In der Online-Zusatzinformation schreiben GoberFroIT et al.: ,,... only known specimen of Aurornis xui was acquired by the Yizhou Fossil &
Geology Park from a Chinese fossil dealer, according to whom the specimen was collected at the Yaolugou locality (Jianchang county,
western Liaoning, China), not far from Daxishan village where Anchiornis huxlei specimen LPM (Liaoning Paleontological Museum)-
B00169 was discovered. The Tiaojishan Formation is widely exposed in this area though it also has limited outcrops of the Early
Cretaceous Yixian Formation. The Aurornis xui specimen is preserved in a shale slab, the sedimentary structures of which closely
resemble those of the specimens of Anchiornis huxlei and Xiaotingia zhengi also described from the Tiaojishan Formation; it is in fact
extremely difficult to distinguish between Tiaojishan and Yixian shale slabs on the basis of macro-sedimentary features. It is therefore
necessary to study in detail the micro-sedimentary structures and the pollen assemblages within the shale slabs to certify the age of the
specimen,...”



Scansoriopteryx (Scansoriopterygidae)

Die Scansoriopterygiden mit den Gattun@aansorioptery)Epidexipteryxund der merkwirdigen
GattungYiwerden bezuglich ihrer systematischen Zugehorighked ihrer mdglichen Bedeutung als
Vogelvorfahren kontrovers diskutiert. Sie weisanige Merkmale auf, die fur ein Leben in Baumen
sprechen, z. B. der Bau von Hand und FUA(G et al. 2002, ZERKAS & FEDUCCIA 2014; das
motivierte auch die Namensgebung 8@ansoriopteryx,kletternder Flugel“). Einige Forscher sehen
sie aufgrund ihrer Anpassungen ans Baumlebenlfakranzeugen dafiir, dass der Vogelflug von
Baumen und nicht vom Boden aus seinen Start nalierfs & YUAN 2002, 65; QERKAS &
FEDUCCIA 2014). Nach der Uberzeugung vORERKAS & FEDUCCIA (2014) liegen daher die
Urspriinge der Vogel auRerhalb der Dinosaurier eihen zurlick zu urtimlichen Archosauriern.
Falls die (immer noch umstrittene) Datierung in deteren Oberjura korrekt sein sollte, wirde diese
Sicht wegen der zeitlichen Passung zusétzlich gestii

Die Scansoriopterygiden waren nur spatzen- bissiagito3. Hervorstechendes Merkmal ist der stark
verlangerte dritte Finger, typisch sind auch dez&uhohe Schadel, groRe Frontzéhne und lange
Arme.

Die Fossilien aller drei Scansoriopterygiden-Arntggisen Spuren eines Federkleids auf. Bei zwei
jugendlichen Exemplaren v@cansoriopteryxurden Spuren daunenartiger Federn gefunden,
besonders an Hand und ArnzERKAS & YUAN (2002) vermuten, dass die Tiere im erwachsenen
Zustand gleiten konnten (ebenso au@ERKAS & FEDUCCIA 2014%), allerdings sind nur diinne
fadenférmige Federn in V-férmiger Anordnung nachgsen mit Ausnahme langer bandférmiger
Schwanzfedern. Rekonstruktionen, die die Ausbildiéhiger Federn an der Peripherie der
Vorderextremitaten andeuten, gehen tber den fosBigéund hinaus; solche Federn sind nicht
nachgewiesen, sondern werden nur von manchen forsearmutet. Bei ZERKAS & YUAN (2002)
und CZERKAS & FEDUCCIA (2014) sind nur faserige Strukturen in den Abhiigien und
Nachzeichnungen zu sehen.

Epidexipteryx (Scansoriopterygidae)

Diese Gattung wurde ebenfalls in Daohugou-Formatitdeckt, deren geologisches Alter bislang
nicht geklart ist (mutmaRlich unterer Oberjura).eaber Unterkreidel! Der Fund stammt ebenfalls

von einem JungtieEpidexipteryx huist taubengrol3, besitzt wgansoriopteryeinen dinnen,
faserigen Korperbesatz (,Federn) am Rumpf und ats ldowie am Schwanz zwei Paar bis zu 19 cm
lange bandartige Federn; flugtaugliche Federn siciot erhalten (BANG et al. 2008, 1105, 1107;X

& GUO 2009° SULLIVAN et al. 2014). An den Extremitaten wurde allerdikegme Korperbedeckung
gefunden, was aber ein Erhaltungsartefakt sein KBHERKAS & FEDUCCIA 2014, 844; BLLIVAN et

al. 2014). AANG et al. (2008, 1107) schlieRen nicht aus, dgsdexipteryxsekundar flugunfahig
gewesen sein konnte HETTERJEE& TEMPLIN (2012, 600) vertreten dies sogar ausdricklich.

Yi (Scansoriopterygidae)
Eine dritte erst in jungerer Zeit entdeckte Are du den Scansoriopterygidae gestellt wird, ist der
merkwirdigeYi gi (,merkwtrdiger Flugel” in der Mandarin-Sprachealem Grenzbereich Mittel-

CZzERKAS & FEDUCCIA (2014, 850) gehen in ihren Schlussfolgerungen so weit, dass sie Dromaeosaurier und Troodontiden mit (Proto-
)Federn als Vogelabkommlinge, und nicht als deren Vorfahren betrachten: ,,Dromaeosaurs and troodontids with flight feathers should
not be regarded as non-avian dinosaurs, because they are derived after Scansoriopteryx which makes them birds regardless of what
degree of flight ability they might have possessed. This also indicates that larger flightless forms, including dromaeosaurs and other
maniraptorans, are not simply precursors to extant birds but should be recognized as basal secondarily flightless birds. Instead of
regarding Aves as a sub-Class derived from dinosaurs, Scansoriopteryx reinstates the validity of regarding Aves as a separate Class
uniquely avian and non-dinosaurian.”

,However, in contrast to its significant plesiomorphic characteristics, Scansoriopteryx does have sufficient avian characters to be
considered as a basal bird, at a four-winged gliding stage in the evolution of flight (CzErkaAs & FEDUCCIA 2014, 849).

Dokumentation unter https://en.wikipedia.org/wiki/Tiaojishan_Formation.

Epidexipteryx hui holotype has well preserved feathers around nearly the whole skeleton. Two morphotypes of feathers have been
identified in this specimen. Short plumulaceous feathers are similar to those of other feathered dinosaurs in having branched
structures, but their nearly parallel barbs appear to arise from the edge of a membranous structure (Zhang et al., 2008b). Four long tail
feathers which miss the distal ends have a central rachis and unbranched vanes, a morphology similar to highly specialized tail feathers
of several basal birds (Zhang and Zhou, 2006)“ (Xu & Guo 2009, 316).



/Oberjura der Tiaojishan-Formation in der Hebeivitip in China'® Eigenartig an dieser Art ist vor
allem ein langer stabférmiger Knochen, der vom Hghehk ausgeht und an dem vermutlich eine
Flughaut aufgespannt war, worauf fossilisierte Restmbranartiger (hautiger) Strukturen im Bereich
der Hand und der Vorderextremitaten hindeuten éKal. 2015). Die Rekonstruktion als quasi
fledermausahnliches Tier gilt aber nicht als einigegesichertYi gi war auch mit biischeligen
haarartigen Anhangen ausgestattet, deren Fedemativei den anderen Arten dieser Familie
fragwdirdig ist.

Die faserigen Kérperanhange waren extrem dinn heligcund pinselartig, sie konnten kaum eine
aerodynamische Bedeutung besessen haben. Die kaaatar Kérperanhange wird auch durch den
mutmalilichen Nachweis von Melanosomen sehr untedicdher Gré3e begriindet (Xet al. 2015;
XU et al. weisen selbst darauf hin, dass der Nachwasgs es sich tatsachlich um Melanosomen
handelt, schwierig und umstritten ist).

Dino-Flaum bei Ornithischiern

Die bisher beschriebenen Funde mit faseriger Kauatkung gehéren zu den Theropoden-
Dinosauriern und damit zur Ordnung der SaurisdB@$enbecken-Dinosaurier). Es sind aber auch
Fossilien mit haarartiger Kérperbedeckung entdecktien, die zur anderen Ordnung der Dinosaurier
gehdren, den Ornithischia (Vogelbecken-Dinosaur@igse werden nachfolgend vorgestellt.

Tianyulong (Heterodontosauridae)

Dieses etwa 70 cm lange Fossil aus der Unterkreiidkals ,lebendes Fossil* seiner Zeit angesehen,
da es zur als urspringlich geltenden Gruppe desrbl@dntosauridae gestellt wird{ZNG et al.
2009).Tianyulongbesitzt unverzweigte fadenférmige Hautstruktuigie. bis zu 60 mm langen und
0,4 mm dicken Filamente wurden an drei StellenenNiihe der Wirbelsdule vom Hals bis zum
Schwanz gefunden, waren relativ starr und scheéwdhgewesen zu sein. Die Autoren interpretieren
dies als aufiere Hautstrukturen; es soll sich nichinnere Versteifungselemente der Haut handeln.
WELLNHOFER (2009) ist allerdings der Auffassung, der letzesBis fehle, dass es sich wirklich um
epidermale und nicht um innere Strukturen handézluDmusse sicher geklart werden, ob sie wirklich
hohl waren, was fir eine aul3ere Hautstruktur sprealiirde. Gegen eine Festigungsfunktion fuhrt er
an, dass die Filamente im Schwanzbereich extregndamd und die Schwanzwirbelsaule ohnehin
durch verknocherte Sehnen versteift gewesen segléiehbare epidermale Bildungen kennt man
schon lange von den ebenfalls nicht ndher verwarfeltegsauriern.

Die Lange der Anhange erinnert an die langen Anb&ogBeipiaosaurusdie allerdings anders als
die fadenférmigen Strukturen vdmanyulongabgeflacht waren.

Psittacosaurus (Ceratopsia)

Auch die Gattungpsittacosaurusvurde in der Unterkreide gefunden. Der Schwanzweareiner

Reihe dicht stehender, langer, recht starrer Borgesaumt, die moglicherweise rohrenférmig
ausgebildet und tief in der Haut verankert warenYRlet al. 2002). Wie befianyulongzeigt auch
dieser Fund, dass solche Strukturen nicht in direkfusammenhang mit dem Ursprung von Federn
stehen missen, da keine ndhere Verwandtschaftmaibpoden besteht (MLNHOFER 2002, 474).

Die Funktion der Anhange ist unklar, zumal offenbar bestimmte Teile des Korpers damit bedeckt
waren!’ am ehesten wird eine Signalfunktion vermutet. Eioenologie mit &hnlichen Strukturen bei
Theropoden-Gattungen sehem¥® et al. (2002, 364) als fraglich an.

Eine neuere Untersuchung AVR et al. 2016) zeigte, dass die Schwanzborsten nmd8lia zu 3-6
Borsten angeordnet sind, die meist 1,5-1,7 mm digkbis zu 15 cm lang sind; am Schwanzende sind

'8 Der genaue Fundort ist nicht bekannt, da das Fossil nicht durch die Paldontologen in situ geborgen, sondern von einem Bauern

erworben wurde. Die Autoren haben sich aber groRe Miihe gegeben, den Fundort zu rekonstruieren und sicherzustellen, dass es sich
nicht um eine Falschung handeln kann.

,Apart from their existence per se, it is very unusual that the ‘bristles’ of Psittacosaurus are restricted to the dorsal midline of the
proximal part of the tail. ... they had no thermoregulatory function, as they only cover a very small part of the integument. A possible
explanation is that these ‘bristles’ were used in some sort of display behavior” (MAYR 2002, 364).



sie dunner (nur 0,5 mm im Durchmesser an der B&is)hneln damit den EBFF vBeipiaosaurus
(s. 0.) und vorTianyulong Follikel wurden nicht nachgewiesen. Nach et al. (2016, 7) ahneln

die Borsten dem verhornten Stachel auf dem KopHiteawehrvogel¢Anhima cornutapder den
Bartborsten des Truthahns, die nicht mit Federndiogisind, da sie keine Follikel haben. Anders als
Federn wachsen diese Borsten kontinuierlich. Digt®asten sind hohl; es kann also daraus, dass
faserige oder borstige Kdrperanhdnge hohl sindht miaf eine Federnatur geschlossen werden. Das
gilt auch fur den Nachweis von Feder-Keratin undfé@rzweigungen, beides kommt auch bei
Bartborsten vor (BUONG et al. 2003, 4') und kann daher nicht als sichere Belege fiir eatiern
gelten.

Kulindadromeus (Neornithischia inc. sedis)

Nach Merkmalen des Beckens wird akallindadromeusu den Ornithischiern gestellt; es wurden
Reste von mehreren hundert Exemplaren in Schicguusrem Bereich Mittel-/Oberjura gefunden
(GobEFROITEet al. 2014a). Neben Schuppen wurden auch vesamesfilamentdse und bandartige
Strukturen an verschiedenen Stellen der Fossiligheekt. Unverzweigte fadenférmige Anhéange gab
es im Kopf- und Brustbereich, sie sind kiirzer utidreer als die borstenartigen Anhéange bei
Psittacosaurusind die filamentdsen Strukturen Beanyulong Am ehesten sind sie den Anhangen
von Sinosauropteryxind dem Stadium 1 vorrRBMs Modell vergleichbar (BDEFROITet al. 2014a,
453). AuRerdem wurden am Oberarm und Oberscherkglp®n von 6-7 bis 15 Millimeter langen
Filamenten entdeckt, die gemeinsam an einer Arh@platte entspringen und den Typ-3-Federn vom
PruMs Modell &hneln. Sie &hneln laubGEFROITet al. (20144a, 453f.) Daunenfedern heutiger Kuken.
Schlief3lich wurden im oberen Bereich des Schiersb@iruppen von 6-7 bandartigen Strukturen
herauspréapariert, die 15-20 mm lang sind. Jedsgdiénder ist aus etwas zehn parallelen, bislzu 0,
mm dicken Faden zusammengesetzt. Dieser Integuhypnist sonst bisher bei keiner anderen Art
entdeckt worden. Als Funktion der Kérperbedeckuirg Warmeschutz oder innerartliche
Kommunikation vermutet.

2.2 ,Nicht-Vogel-Dinosaurier‘-Gattungen mit echtenFedern

Archaeopteryx

Der sogenannte ,,UrvogeRrchaeopteryxgehort zu den beriihmtesten Fossilien und es mibt e
undbersehbares Schrifttum zu dieser Gattung audmrdekischen Oberjura. Die systematische
Stellung vorArchaeopterysst umstritten; auch die Frage, ob er aktiv flie¢ggennte, wird bis heute
kontrovers diskutiertArchaeopteryxmuss an dieser Stelle aufgrund seiner Bekannihdit
historischen Bedeutung in jedem Fall Erwahnungdimaiber auch weil er eine der altesten Formen
ist, die eindeutig Konturfedern besaf3en, und mhan\gel Uber seine Federn weil3.

Zur Frage nach der Entstehung von Vogelfedern Kanhaeopterypraktisch nichts beisteuern, weil
nach tbereinstimmender Einschatzung der Bearlsstee Federn ,modern“ waren. Die Federn
gleichen im Wesentlichen den Federn heutiger Vagiel die nachfolgenden Zitate belegen. Die 1860
in den Solnhofener Plattenkalken gefundene Fetkn&pp 6 cm lang, etwa 1 cm breit und besitzt
eine betont asymmetrische Fahne, sie ,ist in inderibau von rezenten Vogelfedern nicht zu
unterscheiden® (REMER et al. 2000, 323). Fligel- und Schwanzfedern ,snidirer &ufReren Form
und ihrem strukturellen Aufbau von den Federn lgeuti/ogel nicht zu unterscheiden”
(WELLNHOFER 2002, 465). ,BeiArchaeopteryxvaren die Federn bereits ‘fertig’, entspracherhdoc
seine Schwung- und Schwanzfedern denen heutigezlVibge aerodynamisch bedingte,
asymmetrische Form, ihre Lange und Anordnung zerdiitiigelflache lasst keinen Zweifel daran,
dassArchaeopteryereits flugfahig war* (WLLNHOFER 2002, 466). ,Feathers first appear in the
fossil record inArchaeopteryxn completely modern form* @&um 1999, 291). ,Die Schwungfedern
entsprechen der bArchaeoptery»schon bekannten, typisch vogelartigen Ausbildumg) Anordnung,

8 Turkey beard bristles are structures distinct from feathers, although they express feather-type beta keratin and show simple branching

patterns (Sawyer et al., 2003b). These appendages are hollow at the distal end, and the branching may be due to partial separation
(Lucas and Stettenheim, '72). They lack follicles, yet grow continuously” (CHUONG et al. 2003, 47).
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was auf relativ gute Flugleistungen schlieRen 14¥8ELLNHOFER 2000, 4 UbeA. bavaricg. Auch
PRUM & BRUSH (2002, 262) stellen fest, dass die FedernAmmtiaeopteryxine vollig moderne
Morphologie aufweisen. Daher wiirden die altestd@mbeten fossilen Federn nicht mehr Hinweise
Uber den Ursprung der Federn geben als FederrgbeMibgel*®

NuDDS & DYKE (2010) veroffentlichten allerdings eine Studie naoh verglichen mit heute lebenden
Vogelarten die Schafte dérchaeopterysfedern deutlich zu schwach fiir einen kontinuiggic
Ruderflug gewesen seien. Ihre Messdaten und Méthvadgliden jedoch vonAJL (2010) und
LINGHAM-SOLIAR (2015a; 2015b, 175f., 320f.) in Frage gestellt bizmtisiert und die und ihre
Schlussfolgerungen daher zurtickgewiesen. AuriHret al. (2014, 80) halten die Deutung, die
Federn seien angesichts eines schwach entwickedtgerschaftes kaum flugtauglich gewesen, fur
falsch und méglicherweise auf schlechte Erhaltugrgvdn ihnen untersuchten fossilen Federabdriicke
zuriickzufuhren. Die neueren Erkenntnisse zum stélde Schaumkern des Schafts stellen nach
DIETRICH-BISCHOFF(2014) die Einschéatzung, die Federschafte Amathaeopteryxund
Confuciusorniseien zu schwach fir einen Schlagflug gewesen falkeim Frage.

Anchiornis (Troodontidae)

Von Anchiornishuxleyiwurden tber 200 Exemplare in Oberjura-Schichtdargien, die mit 151-161
Millionen radiometrischen Jahren etwas alterfatshaeopteryxdatiert werden (H et al. 2009, X et

al. 2009b). Das zur Familie der Troodontidae ganet# Tier war mit ca. 35 cm Lange und
geschéatzten ca. 100 g Gewicht ziemlich klein urttergut ausgebildete Federn an Armen und Beinen,
ahnlich wie der Dromaeosauriglicroraptor und die Gattungedopennadie zu den Avialae
gerechnet wird. Vorderarm, Hand, Unterschenkelku@ hatten jeweils 10-13 lange Schwungfedern.
Anders als befrchaeopteryxund beiMicroraptor (s. u.) lag der breitere Teil des Fliigels zum
Kdrperzentrum hin. Auf3er den Konturfedern wurdechadaunenahnliche Biischelfedern
nachgewiesen.

Trotz der reichhaltigen Befiederung halten die Besiber HU et al. (2009)Anchiornisnicht fur
flugfahig, da die sehr langen Unterschenkel ehteime laufende Lebensweise hinweisen wirden.
Das lange und umfassende Federkleid passe allerdiigglerum dazu nicht. Federn an den Beinen
kommen bei vielen heutigen Végeln wie auch sehrradieinlich beArchaeopteryxor und haben
Schutzfunktion und dienen dem Warmehaushalt. 8k dort aber nicht wie bé&nchiornis

Microraptor undPedopennan einer zusammenhangenden ebenen OberflacherdngédDaher ist

zu vermuten, dass die Beinfedern dieser fossilemeo eine andere Funktion hatten, soéd al.

(2009). QLLIVAN et al. (2014, 262) halten die Fahigkeit zum Glegffir naheliegend. Die Biologie
von Anchiorniswar bis vor Kurzem angesichts des ungewohnlicherkMalsmosaiks unverstanden.
Mittels Laserlicht’ neu rekonstruierte Details offenbarten jiingst aiberraschend ,moderne®
Vogelmerkmale, darunter auch eine Flughauhidy et al. 2017). Die Forscher fanden Reste einer
kraftigen Hautmembran, die Ober- und Unterarmeineei (ein sogenanntes Propatagium); dieser
Befund legt nahe legt, dass das Tier entgegenrimgneéduffassung doch flugfahig gewesen sein
konnte (allerdings wurdekeine asymmetrischdfedern nachgewiesen). Die Flughaut am Ellenbogen
hilft heutigen V6geln beim Start vom Boden aus; sd&@nnte sie aucAnchiorniszu dieser Fahigkeit
verholfen haben, so die Wissenschaftler; sichenkias aber nicht festgestellt werden. Die Fligel
waren demnach den Fligeln heutiger Vogel bemerkemnisanlich. Regular angeordnete Punkte auf
der Korperoberflache werden als Federfollikel iptetiert, diese bilden allerdings nicht wie bei
heutigen Vogeln ein deutliches Muster von Fedegfiuind Federrainen (befiederte und unbefiederte
Regionen), was neben der Symmetrie der Federneditener Hinweis auf eine besondere Art des
Fluges hinweist (\WWNG et al 2017, 4). Die Forscher schlie3en aus dest&nxt der Flughaut, dass
Anchiornisden Arm relativ gerade ausrichten konnte, wielaseutigen Gleitern typisch ist; der
Bau der Arme sei vermutlich auf eine bislang udin Paraves unbekannte Weise gestaltet gewesen

¥ The closed pennaceous structure of the remiges and retrices of Archaeopteryx demonstrates an entirely modern morphology. ... Thus

the oldest known fossil feathers give no more clues as to the ancestral morphology and ultimate origin of feathers than do the feathers
of extant birds“ (PRUM & BRUSH 2002, 262).

Mit dieser Untersuchungsmethode kann viel besser als bisher der Kérperumriss und das die Knochen umgebende Gewebe sichtbar
gemacht werden.
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(WANG et al. 2017, 3). Die Forscher schlieBen aus daemBefunden, dagmchiornisoffenbar sehr
viel besser fliegen konnte als bisher angenommen.

Beziglich der zeitlichen Stellung wiurdachiornisin eine Vorfahrenstellung zu den Vogeln passen,
allerdings ist diese Gattung vierflliigelig, was Werstellung widerspricht, dass Vogel von zweibeinig
sich fortbewegenden Dinosauriern abstammen. Autjdes Besitzes vogeltypischer Merkmals
wurde auch schon vorgeschlag@ngchiorniszu den Vogeln zu stellengbuccia 2012, 163;

AGNOLIN & NovAs 2013, 23). Da es an dieser Stelle um die Entstelian Federn gehen soll, sollen
phylogenetische Hypothesen hier nicht diskutientdea (die Situation wird hier zunehmend
widersprichlicher; vgl. dazwadker 2009c).

Jianianhualong (Troodontidae)

Aufgrund zahlreicher morphologischer Merkmale varcth die kiirzlich beschriebene Gattung
Jianianhualongaus der Yixian-Formation der Unterkreide Chinaslen Troodontidae gestellt (Xet

al. 2017). Der Fund ist auRergewohnlich, weil eedsnvei einem Troodontiden asymmetrische Federn
nachgewiesen wurden. Federn sind entlang fastadereg Wirbelsdule, an den Armen, an den Beinen
und am Schwanz erhalten, der als Fiederschwanzehbildgt ist und an dem auch die deutlich
asymmetrischen Federn entdeckt wurden. An denubl®2zm langen und bis 1 cm breiten Federn
sind allerdings nicht viele morphologische Deteailkennbar. Etwas ungewohnlich ist, dass die Federn
distal (am Ende) z. T. abgerundet (,blunt®) unditeresind als im proximalen Bereich. Aufgrund
dieses Fundes nehmem Xt al. (2017) an, dass asymmetrische Federn spriurgliches

(anzestrales) Merkmal der Paraves waren. Das valréebedeuten, dass manche Gattungen
asymmetrische Federn mdglicherweise wieder verlbeaden.

Jianianhualongoesitzt ein Mosaik aus urspriinglichen (plesiomerplund abgeleiteten

(apomorphen) Merkmalen und steht nach phylogeretisé&nalysen entsprechend zwischen
urspriinglichen und abgeleiteten Troodontiden. Biesrph sind Merkmale des Beckens und der
Vorderextremitéaten, wahrend Schadel und Hinterexitégen apomorph sind. Dagegen sind bei der
Troodontiden-Gattun&inusonasudie Verhaltnisse teilweise umgekehrt (¥t al. 2017, 9).

Jinfengopteryx (Troodontidae?)

Der gefiedertdlinfengopteryxaus der Unterkreide Chinas wird ebenfalls zu demdontidae gestellt,
was allerdings nicht unumstritten ist (vgIGROLIN & NovAs 2013). Federn sind um den Hals, am
Rumpf, im Bereich der Hifte, am oberen BereichHiaterextremitat, am Schwanz und an der Hand
erhalten. Die meisten Federn sind kurz und morghsth einfach und einige sind nicht flachigu&
Guo 2009); die Schwanzfedern sind symmetrisch undlarden Schwanzfedern vaxrchaeopteryx
(ZHOoU & ZHANG 2006, 93).

Eosinopteryx (Troodontidae?)

Die oberjurassische Gattuigpsinopteryxaus der Tiaojishan-Formation Chinas wird zu Trotuidiae
gestellt; ihre systematische Stellung ist aber fltlsmicht gesichert. Im Skelettbau ist giechiornis
ahnlich, doch ist im Vergleich zu dieser Gattung @fieder weniger ausgepragt, vor allem an den
Beinen und am Schwanz, wodurfgbsinopteryxbesser laufen konnte asichiornis(GODEFROIT et
al. 2013b; die Autoren schlieRen allerdings niclt, alass das Fehlen ein Erhaltungsartefakt sein
kénnte [S. 5])Eosinoptery>erweitert damit die Vielfalt oberjurassischer gegrter Formeft.

Wie beiAnchiornissind die langsten Schwungfedern \Ewsinopteryx brevipennaindestens 1 %
mal so lang wie der Humerus und symmetrisch, wahfiéchige Schwanzfedern fehlen.
Daunenartige Federn sind an Kopf, Hals, Brust, Riiaknd Schwanz ausgebildetdi@&FRroITet al.
2013b, 4).

Aufgrund des kirzeren Humerus und kiirzeren Handdendjeringeren Befiederung hatte
Eosinopteryxeine viel kiirzere Flugelspannweite AlschiornisoderArchaeopteryXGODEFROITet al.
2013b, 5).

2 The plumage of paravian theropods was already diversified by the Late Jurassic, obviously adapted to different ecological niches”

(GopErrOIT et al. 2013b).

12



Weitere Gattungen unter den Troodontiden kdnntéiedert gewesen sein, doch eine Fiederung wird
bei diesen nur indirekt erschlosséhef, Sinornithoides

Protarchaeopteryx (Oviraptorosauria)

Der befiederte truthahngro®eotarchaeopteryx robust@ et al. 1998) aus der Yixian-Formation
Chinas (Unterkreide) wurde zunéchst fur einen \foda vonArchaeopterygehalten, wird
mittlerweile jedoch aufgrund genauerer Untersucleangy den Oviraptorosauria gestellt.
Protarchaeopteryxvar an Brust, Oberschenkeln sowie an beiden SddsWirbelschwanzes
befiedert. Auch Halbdaunen und daunenartige Fedarden gefunden (&t al. 1998, 760f.; X &
Guo 2009). Die korperfernsten Federn sind modern entralem Schaft, von dem symmetrisch zu
beiden Seiten Federaste abzweigen, die eine Féldea KNORELL & XU 2005, 286; vgl. WIMER
2002, 11). Die Konturfedern waren symmetrisch uasl Armskelett war nur gut halb so lang wie das
Beinskelett; aus beidem folgt, dd&tarchaeopterykein aktiver Flieger sein konnte. Die Federn
waren bis zu 5 cm lang; nur die (nicht vollstanelijaltenen) Schwanzfedern waren vermutlich bis
Uber 15 cm lang.

Einige Forscher sind der Auffassung, dass es sitkinen flugunféahig gewordenen Vogel handelt.
So argumentiert ®rers (2001, 400): ,Diese Federn haben offenbar einbtdjeschlossene Fahne.
Nach unseren obigen Uberlegungen bietet nur dey dikinotigen Selektionsdrucke fiir eine solche
Bildung. Der Schluss liegt demnach sehr nahe, eiasich hier um sekundar flugunfahige Végel
handelt, deren Federn noch nicht wieder ihre fBstaktur vollig verloren haben.” ARTIN &

CzERKAS (2000, 691) halteProtarchaeopterysaufgrund der groRen Hand dennoch fir begrenzt
flugfahig; und diese Gattung sei aufgrund der wipigogelartigen taillierten Zahne, des verkirzten
Schwanzes und der Fibula sowie des gegenstandigkuxHast sicher ein Vogel gewesé(ebenso
MARTIN 2004). FEDUCCIA (2012, 175) ist der Auffassung, dass die MerkmaleProtarchaeopteryx
(ebenso wie voRaudiptery¥ bestens in das Muster von Flugunfahigkeit aufgruon Padomorphose
passe, wie es Gavin de Beer bei Ratiten gezeigt. lizib meisten Paldontologen stellen
Protarchaeopteryyedoch auf3erhalb der Avialae (z. Befal. 1998, 761; ORELL & XU 2005, 286).

Caudipteryx (Oviraptorosauria)

GroRe Ahnlichkeit ziProtarchaeopteryxzeigtCaudipteryx(,Schwanzfeder) und wird daher
ebenfalls zu den Oviraptorosauria gestéliudipteryxist mit einer Lange von 70 cm ein relativ
kleiner Vertreter dieser Gruppe. Schwungfedern &sdil erhalten am zweiten Mittelhandknochen
und Finger sowie am Ende der Schwanzwirbelsaulet @. 1998), aul3erdem scheinen
Schwungfedern entlang der Vorderarme erhalteninu(3® & Guo 2009, 316). Die langste Feder ist
etwa 16 cm lan@ Der Federschaft ist gut entwickelt, die Federfasyrametrisch,Der uibrige

Kdrper scheint von kleinen Kontur- und Dunenfedeedeckt gewesen zu sein* QAL NHOFER 2002,
470). Arm- und Handskelett sind wie lhtotarchaeopteryallerdings ziemlich kurz. Wegen der
Kleinheit der Federn und der VorderextremitatenrkeCaudipteryxwie Protarchaeopteryxicht
flugfahig gewesen sein EPERS2002, 349).

Eine ganze Reihe von Bearbeitern betradhtetdipteryxals sekundar flugunfahig. So meinen
MARTIN & CZERKAS (2000, 691), dass die Form der Hand nur als abgel®n einem flugfahigen
Vorfahren verstanden werden kénnendset al. (2000) kommen zu diesem Schluss aufgrund de
Kérperproportionen und durch einem Vergleich migfinfahigen Végeln und Theropodémwahrend
DYKE & NORELL (2005) in einer Entgegnung zaNEsSet al. zu einer anderen Einschéatzung gelangen

2 [H]as a large hand, and given long enough feathers it might have had limited flight capabilities”. , Protarchaeopteryx has a shortened
tail and fibula, as well as a reflexed hallux. It is almost certainly a bird” (MARTIN & CzERKAS 2000, 691).

In Caudipteryx, remiges are preserved along metacarpal Il, phalanx II-1, and the base of phalanx II-2 and also appear to be along the
forearms. The longest remex is about 160 mm long in IVPP V 12344 with an about-150-mm-long femur. The remiges have symmetrical
vanes on either side of the rachis. As in Protarchaeopteryx, rectrices are attached to posterior caudal vertebrae” (Xu & Guo 2009, 316).
Die relativen Proportionen der Hinterextremitaten von Caudipteryx stehen in scharfem Kontrast mit anderen bipeden Dinosauriern; sie
sind nicht unterscheidbar von Laufvégeln. Ebenso ist der Schwerpunkt deutlich weiter vorn er im Korper als bei allen bipeden
Dinosauriern. Daher ist die Deutung von Caudipteryx als sekundar flugunfahiger Vogel aufgrund dieses Gesichtspunktes am
plausibelsten — auch wenn cladistische Analysen die Gattung zu den Coelurosauriern stellen (JONEs et al. 2000, 717).
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und Caudipteryxauf3erhalb der Végel platziereredticCIA et al. (2005) und EMOLSKA et al. (2004)
wiederum ordnen die Oviraptorosauria, zu de@andipteryxgerechnet wird, innerhalb der Vogel ein.
Flr WELLNHOFER (2002, 470) deuten Schadelmerkmale darauf hirs di@sOviraptorosaurier
flugunfahige Vogel sind; er schreibCaudipteryxdarf nun wohl als sekundar flugunfahig
gewordener Vogel eingestuft werden, obwohl er sriS&elettbau nach urtiimlichere
theropodenartige Merkmale aufweist, als sieAvehaeopteryworliegen* (WELLNHOFER 2002, 474).
Auch RETERS (2002, 349) halt es nicht fur plausibel, d@saidipteryxundProtarchaeopteryx
Vogelvorlaufer seienCaudipteryxhabe anatomische Merkmale, die sehr ahnlich gufitdhigen
Laufvogeln sind, was einen deutlichen Hinweis dbadngebe, dasSaudipteryxein Vogel sei und
flugfahige Vorfahren hatte BErRs2002, 350). Auch EDUCCIA (1999, 4742), GsON (2002, 1204),
GEIST & FEDUCCIA (2000, 668), MRTIN & CZERKAS (2000, 691) und EDUCCIA & CZERKAS (2015)
pladieren aufgrund vogeltypischer Merkmale fur aiM@gelstatus beCaudipteryx RUBEN & JONES
(2000, 594) sind der Auffassung, dass die Merknth&efir einen Status als ,Noch-nicht-Vogel*
sprechen, nicht eindeutig seien.

Dagegen bestreitet MMER (2002, 11, 12) die Vogel-Hypothese wegen (zu vjgiesiomorpher
dinosaurierartiger Merkmale (vgl.d®MILE 2000). Fir Zou & Hou (2002, 180) stellt sich die
Situation so darCaudipteryxhabe zwar einige ,unerwartete” Vogelmerkmale ab&r andererseits im
Grundsatz anderen kleinen ,Nicht-Vogel-Theropodamilich? DYKe & NORELL (2005) sehen
keinen Grund dafiiCaudipteryxals etwas anderes als einen ,Nicht-Vogel-Dinosatieinzuseheff
CHIAPPE& DYKE (2002, 107) kritisieren, dass die Befurworter degelstatus Merkmale zugrunde
legen, die entweder fehlerhaft oder zirkular seiéar auch bei ,Nicht-Vogel-Dinosauriern®
vorkommen; aul3erdem missten in diesem Fall einiggkéhtwicklungen angenommen werden
(CHIAPPE& DYKE 2002, 109¥/

PauL (2002, 124) wiederum listet 6 Merkmale auf, dielbder Zugrundelegung der
Cursorialhypothese bei Vogelvorlaufern verwirklisein sollteff, und stellt fest, dass keines bei
Caudipteryxvorkomme, sondern das dessen Merkmale direktmiésgartungen widersprachen. Die
symmetrischen Federn seien ungeeignet, um Auftidiels Schub zu ermdgliche@audipteryxhabe

so wenigbeginnendé-ltigel gehabt wie der Vogel Straul3. Aber auchRélsber, der (gemaf dem
Flugentstehungsmodell vomaBNER et al. 1999) auf seine Beute herabstiirzt, kor@auedipteryx
wegen der kurzen Vorderextremitaten und fehlender®ermerkmale nicht in Frage. Der Vergleich
seiner Merkmale mit heutigen Végeln lege eine sdkte Flugunfahigkeit nateé.

Man kann aus alledem schlie3en, dass die Oviregaar@ eine Gruppe eigener Art mit spezieller
Merkmalskombination sind. Die morphologischen Daterdl offenbar unterschiedlich interpretierbar

» ZHou et al. (2000, 251f.) konstatieren: , Therefore Caudipteryx retained an unexpected combination of primitive and derived characters.

... it must be admitted that we have no compelling evidence to exclude it from being a flightless bird; in other words, theoretically there
is no single dinosaurian character in Caudipteryx that could not have been reversed from its presumable avian ancestor.”

,There is no reason — phylogenetic, morphometric or otherwise — to conclude that Caudipteryx is anything other than a small non-
avialan theropod dinosaur” (DYKE & NORELL 2005, 101).

»Morphological arguments in favor of an avian placement of Caudipteryx have relied on characters that are either incorrect, circular, or
also found among other non-avian coelurosaurians” (CHIAPPE & DYKE 2002, 107). ,,For example, if Feduccia’s (1999) interpretation of
Caudipteryx as a flightless enantiornithine were correct, it would require the re-elongation of a bony tail, separation of the vertebral
elements co-ossified into a pygostyle, development of new phalanges and finger re-elongation, substantial transformations in the
sternum (from the single large and keeled element of Enantiornithes to the two small and separate plates of Caudipteryx), and loss of
fusion of several compound bones (e.g., carpometacarpus, tibiotarsus, tarsometatarsus)” (CHIAPPE & DYKE 2002, 109).

,,® Tail longer or no shorter than in Archaeopteryx.

e Sternum shorter or no longer than in Archaeopteryx.

e Arms longer than usual in dino-avepods, because the arms were evolving into wings.

® Long arm contour feathers asymmetrical and streamlined, in order to maximize aero-dynamic effectiveness.

e Size small, under | kilogram, in order to facilitate ease of development of flight.

* Insectivorous or otherwise predaceous, as per the terrestrial leaping hypotheses” (PAuL 2002, 124).

,The argument by Garner et al. (1999) that Caudipteryx is an example of a pouncing predator that used its symmetrical distal feathers
to control ambush leaps is contradicted by the combination of its atrophied arms and nonpredaceous habits.

Without lift, thrust, or strong drag-inducing protowings, Caudipteryx cannot in any way be described as a protoflier. One could argue
that this avepod descended from running protofliers and that herbivory lead to the shortening of its arms. But this argument neither
explains the shortness of the tail nor constitutes positive evidence for the running or pouncing hypothesis.

How then do we explain the flight-related features of Caudipteryx? By considering the modern avepods that combine short arms and
tails, symmetrical feathers, large size, a small head, and herbivory with long legs. These are ratites and other birds that have lost flight,
a point that we pursue in greater depth later in this book” (PAUL 2002, 124).
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und scheinen keine sichere Positionierung im Syzieerlauben. Mit einer nennenswerten Anzahl
von Konvergenzen und/oder Reversionen muss im geokiheoretischen Rahmen in jedem Fall
gerechnet werden.

Gigantoraptor (Oviraptorosauria)

Diese Gattung aus der Oberkreide wird trotz deslggzten enormen Gewichts von 1.400 kg zu den
Oviraptorosauria gestellt. Sie weist noch mehr \imgekmale als die anderen Gattungen dieser
Gruppe auf (X et al. 2007) — entgegen dem Trend der Verkleirgechei zunehmender
Vogelahnlichkeit. Da einige Oviraptorosauria gefigdsind, wird dies auch b&igantoraptor

vermutet (XU et al. 2007; Suppl. Inform.), doch ist der Besitn Federn nicht nachgewiesen worden.

Nomingia (Oviraptorosauria)

Auch die GattungNomingiaaus der Oberkreide soll Federn besessen habdml&ndings wie bei
Gigantoraptornicht nachgewiesen, sondern deren Vorkommen witolekt daraus geschlossen, dass
Nomingiaein vogeltypisches Pygostyl besalS(M@LSKA et al. 2004, 182; BRSBOLD et al. 2000).

Yixianosaurus (Maniraptora inc. sedis; Scansoriopterygidae? Dromeaosauridae?)

Von dieser ca. 1 m groRen Gattung aus der Unteidistnd Bruchstiicke von Brustgurtel, der
Vorderextremitédten und einige Rippen erhalten. fy®tematische Zugehdrigkeit ist unklar. Die
verlangerten vorletzten Fingerglieder dirften éilegtteranpassung sein (& WANG 2003). An den
Vorderextremitdten wurden schlecht erhaltene Integntstrukturen gefunden, bei denen es sich um
Reste von Konturfedern handeln kénnt@fgLL & XU 2005).

Microraptor (Dromaeosauridae)

Zu dieser Gattung der Dromaeosauriden aus der kiatde werden zwei relativ kleine Arten
gerechnetMicroraptor zhaoianugkrahengrof3) uniicroraptor gui(ca. 77 cm Gesamtlange).
Letztere erlangte einige Aufmerksamkeit, weil &h siehr wahrscheinlich um einen Doppeldecker-
Flieger handelt, einem Bauplan also, der in dieesicht nicht vogeltypisch ist, da beide
Extremitatenpaare zum Fliegen, vermutlich einenmitfBlg mit Auf- und Abschwingen dienten
(CHATTERJEE& TEMPLIN 2007). Bemerkenswerterweise gehort ausgerechaegediederte Gattung
Microraptor zu den altesten Dromaeosauriden. Aul3eMeioraptor, Sinornithosaurus,
ChangyuraptoundZhenyuanlongind Federn oder federartige Kérperbedeckungen bei
Dromaeosaurier-Gattungen fossil nicht belegt, Existenz wird aber evolutionstheoretisch vermutet,
weshalb bei Rekonstruktionen von Dromaeosaurieta fehlenden Nachweises oft Federn
gezeichnet werdefs.

Microraptor guiwar mit zum Teil asymmetrischen, langen Schwungfe@n den Vorderarmen, an
der Hand, am Schienbein, am Metatarsus und anodeeren Hélfte des Schwanzes befiedert. Der
ganze Korper war mit 25-30 mm langen daunenartiggetern bedeckt, das Federkleid insgesamt
vogelartig () et al. 2003; WLLNHOFER 2003, 208f.). Rum (2003, 323) bezeichnet die
Konturfedern als ,fully modern®“. Auf dem Kopf wardans zu 40 mm lange Federn, die vermutlich als
Schmuck- oder Imponierfedern dienten. ,Die Schwadgfn (Remiges) an den Vordergliedmalien
sind dabei nach einem vogelahnlichen Muster angebdnhd umfassen etwa 12 lange
Handschwingen und 18 deutlich kiirzere Armschwin@aar.Grad der Asymmetrie nimmt zum
Kdrper hin ab, wie bei rezenten Vogeln" BAUNHOFER 2003, 209). Praktisch das gesamte Hinterbein
war bis auf die FlRe befiedert; die Beinfedern wdr2-19 cm lang (GATTERJEE& TEMPLIN 2007,
1576). Neu ist der Nachweis von asymmetrischendar@chwungfedern am Mittelfuld @M NHOFER
2003, 209). IONE et al. (2010) zeigten, dass die Federn wie beielfogn den Knochen ansetzten,
und schlief3en, dass sich die FedernMiesoraptor-Holotyps in einer natirlichen Position befanden.
Die Federn beMicroraptor zhaoianusind nicht so gut erhalten. Typische Konturfedeiers nicht

zu erkennen, manche Abdriicke kénnten aber von seulften echter Konturfedern stammemw @€

al. 2000, 707).

* Beij Velociraptor wurden Strukturen an der Elle nachgewiesen, die als Federknubbel (Quill knobs) und somst als deutliche indirekte

Hinweise auf Federn interpretiert werden (TURNER et al. 2007).

15



Cryptovolans. Als artgleich mitMicroraptor wird heute die von ZERKAS et al. (2002) beschriebene
GattungCryptovolanseingestuft. QERKAS et al. (2002, 118) beschreiben die Federn deshram
beschriebenen Exemplars als asymmetrisch und digdeagelartig (ebenso dRELL et al. 2002,

36%). Diese Autoren betrachten die DromaeosauridadenenCryptovolansozw. Microraptor
gehoren, wegen des Besitzes von flugtauglichenrReds Vogel und nicht als Vogelvorfahren — eine
Auffassung, der die Mehrheit der Palaontologerrdiltgs nicht folgt.

Changyuraptor (Dromaeosauridae)

Changyuraptor yangaus der Unterkreide Chinas (Yixian-Formation) watienfalls zu den
Microraptorinae (Dromaeosauridae) gestellt undwiarMicroraptor guivierfligelig und vermutlich

ein Gleitflieger. Mit ca. 1,30 m Lange und einens@g®tzten Gewicht von ca. 4 kg handelt es sich um
den mit Abstand gréf3ten Vertreter der MicroraptaeinDie Federn waren denen heutiger Vogel
vergleichbar. Die Schwanzfedern waren fast 30 ¢g land die langsten bei einer Gattung, die nicht
zu den Vdgeln gerechnet wird, und waren vermufiictden Landevorgang wichtig @d et al. 2014).

Zhenyuanlong (Dromaeosauridae)

Mit Uber 1,50 m Grol3e igthenyuanlon@us der Yixian-Formation der Unterkreide Chinasgit3te
Dinosaurier-Gattung mit Federn, die der Fiederumgtiger Vogel gleichen (L& BRUSATTE2015) —
falls diese Gattung wirklich ein Dinosaurier wBimige Merkmale sprechen eher daflr, dass es sich
um einen sekundar flugunfahigen Vogel handelt.

Zhenyuanlondpesal? zwar einerseits Federn wie heutige Vogéirlagg angeordnet, mit Schaft,
Feinstrukturen und z. T. mit asymmetrischer Forias als Indiz fur die Flugtauglichkeit zu werten
ist. Andererseits aber sind seine Vorderextremntétel zu kurz, um einen Flug zu ermdglichen.
Woflr unter diesen Umstanden die gut ausgebildegsiern dienten, ist unklar, daher wird auch die
Deutung erwogen, dass es sich um eine sekundamfiéglgige Form handeln kénnte (wie bei
CaudipteryxundProtarchaeopteryx Zhenyuanlongvare dann kein befiederter Dinosaurier, sondern
Abkdmmling eines Vogels, was nach Auffassung vaerkAs & FEDUCCIA (2014,2) und (ZERKAS

et al. (2002, 118) fur alle Dromaeosaurier gilt.

Unenlagia (Dromaeosauridae)

Wie beiGigantoraptorundNomingiawird auch beim Dromaeosaurid&imenlagia comahuensdie
Existenz von Federn nur anhand indirekter Indizi@hrscheinlich gemacht. So sindbXas &
PUERTA (1997, 391) der Auffassung, dass die GroReWoenlagia kombiniert mit kurzen
Vorderextremitaten fur Flugunfahigkeit sprecherssdaber aus der phylogenetischen Position
geschlossen werden kdnne, ddsenlagiavon flugfahigen Formen abstammt. In Rekonstrulkdion
wird Unenlagiaentsprechend als teilweise befiedert dargestdiitiohl Federn nicht direkt
nachgewiesen wurden (z. B. http://www.dinosaur-
world.com/feathered_dinosaurs/unenlagia_comahubtrsis

Velociraptor (Dromaeosauridae)

Einen indirekten Hinweis auf den Besitz von Fedgin es belMeloiraptor. TURNER et al. (2007)

wiesen an einer Elle vovielociraptorAnsatze (quill knobs) fur zwolf Federkiele der Asthwingen
nach. Diese Papillen befinden sich an den Stedlerenen sie auch bei heutigen Vdgeln vorkommen.
Federn selber wurden allerdings nicht direkt naaliegen. Die Forscher schlie3en, dass 14
Armschwingen ausgebildet waren, was gut zur Anzahl12 oder mehr Armschwingen bei
Archaeopteryypasse. Die Funktion der mutmaflichen Federn idaunTurRNER et al. (2007) halten

es fur moglich, dass es sich um Reste von kleinenéglicherweise flugfahigen Vorfahren handelt.

31 . . . . .
,Here we describe the occurrence of pinnate feathers, which clearly feature a rachis and barbs, on a small, nonavian dromaeosaur from

northern China. This finding indicates that feathers of modern aspect evolved in dinosaurs before the emergence of birds and flight”
(NORELL et al. 2002, 36).

,An examination of the living families of birds shows a significant correlation between the absence of ulnar papillae and the loss and/or
reduction in volancy, even though some strong flyers lack papillae (7). This raises the possibility that ulnar papillar reduction or absence
in large-bodied derived dromaeosaurids reflects loss of aerodynamic capabilities from the clade’s ancestral members. Quill knobs in
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Pedopenna (Avialae inc. sedis)

Von der Gattundg’edopennaind nur die Hinterbeine fossil tberliefertu (& ZHANG 2005); sie wird

zu den Maniraptoren gestellt; eine genauere Zuagliiavialae? Paraves?) ist unsicheul(SVAN et
al. 2014). Sie hat ihren Namen von langen symnuieis Konturfedern, die an ganzer Lange am
Metatarsus ansetzen. Die Daohugou-Schichten ChmdsnerPedopennantdeckt wurde, werden
neuerdings in den Oberjura gestellt(8VAN et al. 2014). Lange Konturfedern an den Beinen
werden als Indiz fir einen vierfligeligen Gleitflygwertet (ERKAS & FEDUCCIA 2014, 844; X) &
ZHANG 2005, 173); X1 & ZHANG (2005, 176) diskutieren die Hypothese, dasdopennain
Evolutionsstadium vom Gleiten zum Fliegen durch dk&idn der Hinterfliigel reprasentiert; sie halten
aber auch eine Ornamentfunktion fiir moglich. Eimelérung der Funktion, etwa vom Fliegen zur
Ornamentierung, zum Schutz oder Warmedammung deeeldtive Bedeutung bezlglich der
Aerodynamik kdnnte die Variation in der Morphologdier FuR3federn unter den Eumaniraptoren und
basalen Végeln erklareéi Gattungen widedopennaverden von X & ZHANG (2005, 176) als
Belege fur die Hypothese gewertet, dass zuersblgitflug evolvierte und im Verlauf der weiteren
Evolution des Schlagflugs die Befiederung der Haeremitaten reduziert wurde. FUDIRIVAN et

al. (2014) ist unklar, in welchem Umfang die Fedanrden Hinterbeinen vdPedopennau einem

Flug beigetragen haben konnten.

Xiaotingia (Avialae inc. sedis)

Die im Jahr 2011 beschriebene Gattigotingiaaus der oberjurassischen Tiaojishan-Formation
Chinas erlangte einige Bekanntheit, weil ihr Einlzein die stammesgeschichtliche Analyse dazu
fuhrte, das#\rchaeopteryxndher zu den Deinonychosauriern als zu spatergelW@estellt wurde

(Xu et al. 2011), was spater jedoch revidiert wurdérNER et al. 2012). BLLIVAN et al. (2014)
berichten von einem undeutlich erhaltenen Gefiedebesonders langen Federn am Femur. Auch an
den Phalangen des Ful3es sind Federn nachweisbderiiiltung ist allerdings zu schlecht, um
Details erkennen zu kénnen. Da die Vorderextresmitaiemlich lang sind und die Furkula robust ist
(Xu et al. 2011), kénnen die Federn dennoch als fiidigine Flugféhigkeit voiXiaotingiagewertet
werden.
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