
 

1 

 

Studium Integrale Journal 25 (2018), 20-27 – Zusätzliches Online-Material für 
 

Vogelfedern und Vogelflug  
4. Modelle zur Entstehung des Vogelflugs 

Reinhard Junker 
 
 
Dieses PDF enthält nachfolgend einen Auszug des Online-Artikels „Dino-Federvieh: Zum 
Ursprung von Vogelfeder und Vogelflug“ 
 
 
Inhalt  
 
4. Modelle zur Entstehung des Vogelflugs 
 
4.1 Start vom Boden aus: Cursorialtheorie  
4.2 Start von Bäumen aus: Arborealtheorie  
4.3 Wing-assisted incline running (WAIR) 
4.4 Pouncing Proavis-Modell und weitere Modelle 
4.5 Bewertung der Flugentstehungstheorien 
4.6 Testbarkeit der Flugentstehungsmodelle 
 
 
Der Artikel ist komplett unter 
http://www.wort-und-wissen.de/artikel/sp/b-17-1_feder-und-flug.pdf 
verfügbar. 
 
 
 



W+W Special Paper B-17-1

DINO-FEDERVIEH: ZUM  
URSPRUNG VON VOGELFEDER 
UND VOGELFLUG

Reinhard Junker

November 2017

http://www.wort-und-wissen.de/artikel/sp/b-17-1_feder-und-flug.pdf

Bild: Rekonstruktion von Epidexipteryx. (Foto: LWL-Museum für Naturkunde, 
mit freundlicher Genehmigung)



Studium integrale SPeCial PaPer | 592017-1

Im Kapitel 1 wurde gezeigt, dass Federn und 
ihre Verankerung und Steuerung eine Reihe von 
Bedingungen erfüllen müssen, um flugtauglich zu 
sein. Aber auch die Flugtauglichkeit von Federn 
ist für die Flugfähigkeit noch nicht ausreichend, da 
gleichzeitig ein passendes Federkleid und auf den 
Flug abgestimmte Flugmuskulatur erforderlich 
ist. Darüber hinaus müssen Anatomie und Ver-
halten (Gehirnleistungen) auf die Flugfähigkeit 
abgestimmt sein.

Im Folgenden sollen evolutionäre Hypo-
thesen der Entstehung des Vogelflugs vorgestellt 
und diskutiert werden. Die Entstehung flug-
tauglicher Federn ist dabei nur ein Aspekt. Die 
Federn müssen im Zusammenhang der gesamten 
Biologie der betreffenden Tiere gesehen werden 
und es ist offensichtlich, dass die verschiedenen 
Erfordernisse für die Flugfähigkeit, angefangen 
vom geeigneten Baumaterial für die Federn bis 
hin zu dafür erforderlichen Verhaltensweisen und 
Manövrierfähigkeiten aufeinander abgestimmt 
seien müssen (vgl. evangelista et al. 2014, 20129). 
Um fliegen zu können braucht es nach caple et 
al. (1983, 455) integrierte Fähigkeiten: Der Start 
muss bewältigt werden, es braucht Schub- und 
Antriebskraft und Körperkontrolle in allen drei 
Achsenrichtungen, und auch die Landung muss 
funktionieren.130 Eine Evolution des Fluges kann 
nicht Stück für Stück „abgearbeitet“ werden; 
es muss Vieles gleichzeitig berücksichtigt wer-
den – und darin besteht die Herausforderung 
an einen natürlichen evolutionären Prozess. Ein 
Konstrukteur kann an den einzelnen Bauteilen 
und an ihrer Steuerung gesondert arbeiten; er 
kann solange Tests durchführen, Verbesserungen 
am Material oder an der Anordnung der Bauteile 
vornehmen, Abstimmungen ändern usw., bis 
seine Konstruktion funktioniert und marktreif 
ist. Natürliche Evolution bedeutet dagegen in 
zwei Bildern gesprochen: „Operation am offenen 
Herzen“ und ständig – auch in der Entwick-
lungsphase – „auf dem Markt“ zu sein, sprich von 
Generation zu Generation überleben zu müssen. 
Schließlich kann Evolution nicht wegen Umbau 
schließen (G. osche).

Bezüglich der Entstehung des Vogelflugs 
stehen sich klassischerweise die Cursorialtheo-
rie (evolutiver Beginn des Fluges mit schnellen 
Läufern vom Boden aus) und die Arborealtheorie 
(evolutiver Beginn des Fluges von Bäumen aus) 
gegenüber. Es fällt auf, dass die Begründungen 
für die verschiedenen Modelle vor allem auf Ge-
genargumenten gegen konkurrierende Modelle 
beruhen. Beide Hypothesen haben mit schwer-
wiegenden Problemen zu kämpfen, weshalb seit 

einigen Jahren neue Ansätze 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 für evoluti-
onäre Stufen herausgegriffen (ganz im Sinne von 
Ernst haecKels Biogenetischem Grundgesetz). 
Außerdem wird auf Verhaltensweisen von Arten 
zurückgegriffen, die keine guten Flieger sind, z. 
B. das flügelunterstützte Erklimmen steiler Hän-
ge („WAIR“, „wing-assisted incline running“). 
Die älteren und neueren Szenerien sollen vor-
gestellt und es soll diskutiert werden, inwieweit 
sie bezüglich einer evolutiven Entstehung des 
Vogelflugs realistisch sind.

Methodische Grenzen
Da die Flugentstehung nicht experimentell 
erforscht werden kann und auch keine Gesetz-
mäßigkeiten bekannt sind, aus denen die Entste-
hung von Federn und Flug hergeleitet werden 
könnten, sind auch hier historisch-narrative 
Erklärungen (H-NE) gefragt (Abschnitt 2.1). Es 
sei an die drei Bedingungen erinnert, die nach 
BocK (2000, 482) für eine H-NE erfüllt sein 
müssen: 1. Die evolutionären Schritte der Ände-
rungen von Merkmalen müssen realistisch und 
in ihren zeitlichen Abfolgen passend sein, 2. Die 
Organismen müssen als Ganze funktional („func-
tional wholes“) sein, 3. Die Abfolge evolutionärer 
Schritte muss kontinuierlich und graduell sein, 
ohne größere Sprünge. Einige Autoren halten 
Flugentstehungstheorien für kaum testbar (z. B. 
caple et al. 1983, 455; paDian 2003, 452; BocK 
2000a, 482131). Es ist nur möglich, Szenarien für 
Entstehung und Evolution des Flugs daraufhin 
zu prüfen, ob sie physikalischen Gesetzen ent-
gegenstehen. Das ist aber nur ein Test auf Rand-
bedingungen, kein Test auf den eigentlichen 
hypothetischen evolutionären Prozess. paDian 
& chiappe (1998a, 19) drücken 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 

4. modelle zur entstehung des Vogelflugs
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abb. 65  Vier Modelle der 
Entstehung des Vogelflugs. 
Näheres im Text. (Nach 
chatteerJee & temPLin et al. 
2012; mit freundlicher 
Genehmigung)

ostrom stark vertreten (z. B. ostrom 1976; 
1979; 1986; Abb. 65). Danach startete die Evolu-
tion des Vogelflugs ausgehend von schnell laufen-
den, bodenlebenden Dinosauriern, vermutlich 
aus der Gruppe der Maniraptoren (vgl. Abb. 22). 
Eine distale Verbreiterung der Arme (im vorderen 
Bereich) könnte zum Zwecke des Beuteerwerbs 
(ostrom) oder des Gleichgewichts und der 
Körperkontrolle evolviert und später für den 
Flug genutzt (exaptiert) worden sein (caple et 
al. 1983). Letzteres könnte dadurch erfolgt sein, 
dass die Tragflächenfunktion verbessert wurde, 
um größere Sprünge steuern zu können, woraus 
sich schließlich der aktive Flug entwickelte (cap-
le et al. 1983, 45613 heDenström 1999, 375133).
Als Argument für die Cursorialtheorie wird vor 
allem angeführt, dass Vögel Zweibeiner sind und 
es daher wahrscheinlich sei, dass die Evolution 
des Vogelflugs ihren Ausgang mit zweibeinigen 
Läufern nahm (z. B. ostrom 1979, 48).134 Evolu-
tionär gesehen erscheint es nämlich seltsam, dass 
die Hinterbeine nicht in den Flug einbezogen 
wurden wie bei den Fledermäusen und Flug-

sauriern. Man sollte erwarten, dass ursprünglich 
ein starker Selektionsdruck herrschte, die Beine 
auch als Stütze für Tragflächen zu nutzen (vgl. 
peters 2002a, 349). Daher sei die Annahme 
naheliegend, dass zur Zeit der Evolution des 
Fluges die Hinterextremitäten evolutionär bereits 
bewegungstechnisch von den Vorderextremitä-
ten abgekoppelt waren und das spreche klar für 
zweibeinig laufende Vorfahren. Mittlerweile ist 
die Situation diesbezüglich 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 gehörten; 
wahrscheinlich war auch Anchiornis vierflügelig 
(vgl. Abschnitte 3.6 und 4.6). 

Als Argument für die Cursorialtheorie 
gelten außerdem die auffälligen anatomischen 
Ähnlichkeiten zwischen Archaeopteryx und klei-
nen Theropoden (z. B. ostrom 1986, 81). Die 
Präferenz für die Cursorialtheorie wurde lange 
Zeit stark an Archaeopteryx festgemacht (z.B. 
ostrom 1979, 48f.) – damals mangels weiterer 
geeigneter Fossilfunde. Ein wichtiger Aspekt war 
dabei die Frage, ob Archaeopteryx klettern konnte, 
da Kletterfähigkeit meist als notwendige Voraus-
setzung für die Baumtheorie angesehen wurde. 
Für ostrom (1979, 53) schloss die vermeintlich 
Kletterunfähigkeit die sonst durchaus plausible 
Baumtheorie aus; doch gerade diese Fähigkeit 
war und ist bei Archaeopteryx umstritten (z. B. 
hoWgate 1985; yalDen 1985; 1997;  rayner 
1988; martin 1991; 1995; feDuccia 1993; 
martin et al. 1998; paDian & chiappe 1998a; 
hopson 2001; chiappe & DyKe 2002; Witmer 
2002; chatterJee & templin 2003; lingham-
soliar 2015b, 168-170; vgl. auch die Diskussion 
um Testbarkeit in Abschnitt 4.6). Archaeopteryx 
wurde von ostrom noch aus einem weiteren 
Grund als Kronzeuge für die Cursorialtheorie ins 
Feld geführt: Die funktionelle Trennung der Vor-
der- und Hinterextremitäten war klar gegeben 
(Hinterextremitäten: Laufen, evtl. Klettern; Vor-
derextremitäten: Fliegen). Die Hinterextremität 
war recht ähnlich der Situation bei heutigen 
Vögeln, anders als die Vorderextremität (ostrom 
1979, 51). Das schien besser zur Cursorialtheorie 
zu passen als zur Baumtheorie, die kletternde 
Vorfahren der Vögel benötigt.

Kritik an der Cursorialtheorie
Eine Reihe von Befunden und Argumenten 
spricht gegen die Cursorialtheorie.

Four models for the origin of avian flight. (a) Run-
ning: for the cursorial model, a running theropod 
leaping into the air to become an active flier wit-
hout an intervening gliding stage (after Chatterjee 
1997). (b) Wing-assisted running: a modified 
version of the cursorial model, showing the takeoff 
sequence of Archaeopteryx, where running speed 
increases with thrust generated by the wings so 
the bird begins to take off (simplified from Burgers 
and Chiappe 1999). (c) Wing-assisted incline run-
ning: a partridge climbs a steep slope by flapping 
its wings to aid traction, generating a force perpen-
dicular to the plane of wing movement (simplified 
from Dial 2003). (d) Wing-assisted climbing: a 
progenitor of Archaeopteryx climbing assisted by 
wings, jumping, then parachuting from trees using 
gravity as the source of power, then beginning to 
glide. Flapping begins to prolong powered flight 

Da	Vögel	Zweibeiner	sind,	wird	als	
naheliegend betrachtet, dass die Evo-
lution des Vogelflugs ihren Ausgang 
mit zweibeinigen Läufern nahm.
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•  Zweibeinige  Läufer  machen  mit  ihren 
Vorderextremitäten alternierende Bewegungen; 
für den Flügelschlag ist jedoch eine symmetri-
sche Bewegung erforderlich (nuDDs & DyKe 
2004, 994135). Der Übergang dürfte kein triviales 
Problem sein, zumal kein Selektionsdruck auf 
Symmetrie der Bewegung ersichtlich ist, solange 
die Flugfähigkeit nicht erreicht ist. chatterJee & 
templin (2012, 589) halten Vorderextremitäten, 
die zum Überwältigen und Töten der Beute ge-
eignet sind und entsprechend nach vorne bewegt 
werden, als Vorläufer für das Fliegen mit vertika-
lem Auf- und Abschlagen nicht für denkbar.136

•  Um vom Boden aus einen Flug starten zu 
können, ist für einen Läufer (als evolutionärer 
Ausgangsform) eine große Geschwindigkeit 
erforderlich. Es ist äußerst fraglich, ob eine 
ausreichende Geschwindigkeit von den Dro-
maeosauriern erreicht werden konnte, die als 
Vogelvorläufer diskutiert werden (geist & fe-
Duccia 2000, 664; tarsitano et al. 2000, 682f.). 
In einer viel zitierten Arbeit kalkulieren Burgers 
& chiappe (1999), dass bei Archaeopteryx durch 
Rennen und Flügelschlagen eine ausreichende 
Geschwindigkeit erreicht werden konnte, so dass 
der Übergang vom Laufen zum Fliegen möglich 
war. „Der Vortrieb der Flügel erzeugt dann eine 
zusätzliche Beschleunigung, und gleichzeitig 
bewirkt der Auftrieb eine Entlastung der Hin-
terbeine“ (Wellnhofer 1999, 415). Allerdings 
besaß Archaeopteryx bekanntlich bereits ein 
Federkleid mit flugtauglichen Federn und kann 
daher kaum als Modell für flugunfähige Vogel-
vorfahren dienen, die ohne diese Ausstattung den 
Flugstart schaffen mussten (vgl. rayner 2001, 
378137). martin (2004, 979) gibt zu bedenken, 
dass schnelle Läufer eher kurze Vorderextremitä-
ten besitzen, die beim Lauf angewinkelt werden 
– das ist das Gegenteil dessen, was ein Tier benö-
tigt, das mit Hilfe seine Vorderextremitäten den 
Vortrieb steigern können soll.138 Zu bedenken 
ist auch, dass der Start als der anspruchsvollste 
Teil des Flugvorgangs gilt (rayner 2001, 378139); 
ausgerechnet diese Fähigkeit müsste nach der 
Cursorialtheorie am Anfang der Evolution des 
Fluges gestanden haben. Und heutige Vögel 
legen ihre Flügel zusammen, wenn sie schnell 
laufen; Beispiele aus der heutigen Vogelwelt, die 
das Szenario von Burgers & chiappe stützen 
könnten, sind unbekannt (paul 2002, 115).140

•  Es  kommt  ein  Selektionsproblem hinzu: 
Tiere rennen am schnellsten bei Beuteerwerb 
und Flucht (norBerg 1985, 323), das ist kein 
günstiges Szenario, um dabei gleichsam nebenbei 
die Flugfähigkeit zu erwerben. Zu diesem Zweck 
sind ohnehin bereits federartige Strukturen mit 
einem Bau erforderlich (tarsitano et al. 2000, 
680). Eine Vergrößerung der Fläche der Hand 
und der Arme aber würde bremsend wirken 

(tarsitano et al. 2000, 680f.141; feDuccia 2001, 
143; norBerg 1985, 323142; BocK 1986, 67). 
Auch die Idee, dass die Jagd nach fliegender 
Beute den Erwerb der Flugfähigkeit begünstigt 
haben könnte, 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). 

• Vögel besitzen an den Armen Gleitflächen 
(Flugmembranen, Patagien), die die verschiede-
nen Teile des Vogelflügels miteinander verspan-
nen und die Freiräume zwischen den Knochen 
ausfüllen. Deren Entstehung ist ebenfalls zu 
klären. Für einen Läufer sind solche Membranen 
eher hinderlich.

•  Der  Körperschwerpunkt  bei  Läufern  ist 
für den Flug ungünstig (tarsitano et al. 2000, 
680); seine Verschiebung macht andererseits nur 
für fliegende Tiere Sinn; auch die Annahme 
eines Gleitflugs als Übergangsflugform hat mit 
diesem Problem zu kämpfen (tarsitano et al. 
2000, 676143).

•  Die Körperform von zweibeinigen Läu-
fern ist nicht geeignet, um eine für ein Gleiten 
passende Fläche zu ermöglichen, außerdem 
verursachen der Bau der Hinterbeine und des 
Beckengürtels starke Luftturbulenzen (tarsi-
tano et al. 2000, 682f.).

•  chatterJee & templin (2012, 591, 595ff.) 
argumentieren, dass die Gehirnarchitektur, 
die Gehirngröße und das Sehvermögen bei 
Coelurosauriern gute Voraussetzungen für ein 
Baumleben seien, das verbesserte Gehirnleistun-
gen erfordere; die Cursorialtheorie könne diese 
Befunde nicht adäquat erklären.144 Mittlerweile 
sind vogelähnliche Dromaeosaurier bekannt, die 
Anpassungen ans Baumleben besitzen.

•  Der 2003 entdeckte Dromaeosaurier Mi-
croraptor gui war vollständig befiedert und besaß 
vier Flügel (Xu et al. 2003). Als Läufer war er 
damit sicher nicht geeignet, gehört aber zu der 
Gruppe, deren Vertreter als besonders geeignet 
für Vogelvorläufer gelten.145 Auch Archaeopteryx 
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 Füße von Theropoden 
legt eher eine allmähliche Anpassung an ein 
Baumleben nahe (Xu & zhang 2005, 176146), 
was der Cursorialtheorie widerspricht.

•  Für den Erwerb von Vorstufen einer Flug-
fähigkeit vom Boden aus gibt es keine Modelle 
aus der heutigen Vogelwelt; es ist nicht bekannt, 
dass zweibeinige Läufer ihre Vorderextremitäten 
benutzen, um schneller zu laufen, zu rennen 
und zu gleiten oder um Beute zu fangen (Dial 
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et al. 2006, 444147; paul 2002, 114148). Es gibt 
unter heutigen Vögeln keine Modelle dafür, dass 
Flattern oder Rudern mit den Flügeln einen 
Vortrieb verursachen würde, und wenn Vögel 
beim Laufen mit ihren Flügeln schlagen, tun 
sie das nicht, um die Geschwindigkeit zu erhö-
hen; ausgebreitete Flügel würden zudem den 
Luftwiderstand auf das laufende Tier erhöhen 
(feDuccia 2012, 92).149

•  Dromaeosauriden, unter denen am ehesten 
nach Vorläufern für die Vögel gesucht wird, ha-
ben kurze Arme, die somit als Vorstufe für Flügel 
ungeeignet sind (feDuccia 2012, 225f.). Alle 
bekannten spättriassischen primitiven Theropo-
den, die die primitive Ausprägung repräsentieren 
sollen, sind obligate zweibeinige Läufer mit 
massiven Hinterbeinen und stark reduzierten 
Vorderbeinen.150 Wenn Vögel von Theropoden 
abstammen, müssten also verlängerte Vorderar-
me ausgehend von bereits stark verkürzten und 
stark modifizierten Extremitäten reevolvieren 
(feDuccia 2012, 226). Auch tarsitano et al. 
(2000, 684151) und chatterJee & templin (2012, 
589152) sind der Auffassung, dass Theropoden 
nicht den passenden Körperbau hätten, der nach 
der Cursorialtheorie erforderlich ist. 

•  Für alle Modelle stellt sich die Frage, wie es 
zur notwendigen Verhaltensänderung gekommen 
ist. tarsitano et al. (2000, 679) sind der Auffas-
sung, dass der erste Schritt in der Evolution des 
Vogelflugs eine Verhaltensänderung war.153

•  Es sind viele Vogelgattungen aus der Un-
terkreide bekannt; darunter sind keine spezia-
lisierten langbeinigen Läufer. Solche Formen 
wären aber zu erwarten, wenn die Vogelvorfahren 
spezialisierte Läufer waren (paul 2002, 117).154

Das Modell von Caple et al. (1983)
Ein spezielles Cursorialmodell, das einige Beach-
tung fand, haben caple et al. (1983) entwickelt. 
Sie beschreiben sechs evolutionäre Schritte vom 
Bodenläufer zum Vogel (caple et al. 1983, 473). 
Die ersten Schritte betreffen die Körperkontrolle, 
auf die in diesem Modell besonderes Augenmerk 
gelegt wird.1. Ein kleiner zweibeiniger Läufer 
springt nach fliegenden Insekten und fängt sie 
mit seinem Maul; die Vorderextremitäten dienen 
der Stabilität und der Körperkontrolle. 2. Die 
körperfernen Bereiche der Vorderextremitäten 
werden allmählich vergrößert, was die Kör-
perkontrolle und Manövrierbarkeit sowie die 
Fähigkeit des Insektenfangs verbessert. 3. Die 
Bewegungen der Vorderextremitäten ändern sich 
in ein Auf- und Abschlagen. 4. Die Tragflächen 
werden größer, was den Auftrieb verbessert. 
5. Dadurch werden auch die Körperkontrolle 
und die Landung verbessert. 6. Die Tragflächen 
werden weiter optimiert. Das Resultat dieser 
gesammelten Änderungen führe zum Kraftflug, 

so die Autoren.155 Der positive Feedback-Me-
chanismus der Vergrößerung der Extremitäten, 
die zur verbessertem Auftrieb und effektive-
rem Nahrungserwerb führe, könnte die schnelle 
Evolution von einem schnellen Läufer zu einen 
aktiven Flieger ermöglicht haben, kommentiert 
leWin (1983, 39).

Dieses Szenario ist sehr grob geschnitzt und 
lässt im Detail fast alle Fragen offen. Der erste 
Schritt ist kein eigentlicher Schritt zur Flugfähig-
keit hin, sondern eine günstige Ausgangsposition. 
Aber schon diese ist sehr fragwürdig, denn es 
ist in der heutigen Tierwelt kein Beispiel dafür 
bekannt, dass bodenlebende Formen Insekten in 
der Luft jagen außer bei gelegentlichen günstigen 
Umständen (paul 2002, 114). Außerdem sind 
bei heutigen bodenlebenden Vierbeinern mit 
vergleichbarer Größe wie Archaeopteryx keine 
Beispiele dafür bekannt, dass Vorderextremi-
täten bei schnellem Lauf oder beim Springen 
für die Balance eingesetzt werden (BocK 1986, 
68156; chatterJee 1997, 155). Für den zweiten 
Schritt werden bereits flächige Federn benötigt, 
was einen großen Sprung erfordert. Vergrößer-
te Schuppen wären zwar auch hilfreich, aber 
ein evolutiver Weg von Schuppen zu Federn 
wird heute ausgeschlossen (vgl. Abschnitt 2.1). 
Zugleich würden Federn oder vergrößerte 
Schuppen den Luftwiderstand beim Jagen nach 
Insekten vergrößern und wären im Rahmen 
dieses Modells paradoxerweise kontraproduktiv 
(chatterJee 1997, 155).157 Nach Berechnungen 
von rayner (1988, 280) geht beim Übergang 
vom Laufen zum Springen 30-40% der Ge-

Cursorialhypothesen sind wegen der 
Fülle von Problemen unplausibel und 
erfordern in Bezug auf den Erwerb 
von Federn sprunghafte Änderungen. 

schwindigkeit verloren.158 rayner (1988, 276, 
278) sieht das Modell von caple et al. kritisch, 
zum einen weil Analogien aus der heutigen 
Tierwelt fehlen (s. o.), zum anderen weil un-
klar ist, wie von einem eher unkoordinierten 
Flügelschlagen für Gleichgewicht und Beuteer-
werb die Flugfähigkeit erworben worden soll, 
die „extreme morphologische, physiologische 
und verhaltensbiologische Spezialisierungen“ 
erfordert. Ob Verbesserung des Beuteschlagens 
nach diesem Szenario überhaupt den Flugerwerb 
fördern kann, ist demnach unwahrscheinlich.

Völlig außen vor bleiben in diesem Modell 
die Details der Anforderungen an die Federn für 
eine Flugtauglichkeit, ihre Verankerung, Bewe-
gung, Steuerung, Koordination des Federkleids 
und vieles mehr (vgl. Kapitel 1). Ebenso unklar ist 
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der Übergang vom Beuteschlagen zum Fliegen 
(Schritt 3). Beuteschlagen während des Fliegens 
erfordert eine besonders ausgeprägte Manövrier-
barkeit. Dazu kommt noch, dass gerade langsa-
mes Fliegen (was als Startsituation bei diesem 
Modell angenommen werden muss), besonders 
anspruchsvoll ist (vgl. chatterJee 1997, 155159). 
Entgegen leWin (1983) erfordert dieses Szenario 
einen enormen „Glaubenssprung“.

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

4.2 Start von Bäumen aus: ar-
borealtheorie

Nach der Arborealtheorie (Baumtheorie) ent-
stand der Vogelflug bei Tieren, die Bäume 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, 157ff.; 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, 69f.). 
chatterJee & templin (2012, 600ff.) schlagen 
gemäß der Baumtheorie sechs Stadien zum 
aktiven Flug vor: 1. Springen von Baum zu 
Baum; zur Verbesserung der Körperkontrolle 
werden die Vorderextremitäten ausgebreitet 
(Modell: Sinosauropteryx). 2. Sturzflug (Modell: 
Sinornithosaurus160). 3. Doppeldecker-Gleitflug 
(Modelle: Anchiornis, Microraptor, Pedopenna). 4. 
Eindecker-Gleitflug (Modell: Archaeopteryx). 5. 
Undulierender Flug (Modell: Confuciusornis). 6. 
Manövrierbarer Schlagflug (ähnlich chatterJee 
1997, 175ff.).

Der große Pluspunkt für die Baumtheorie 
ist offensichtlich der energetische Aspekt. Eine 
hohe Startgeschwindigkeit wird hier durch die 
Schwerkraft sozusagen gratis angeboten, die 
Startsituation ist also energetisch viel günstiger.161 

Ein ähnliches Modell hatte schon früher 
BocK (1986, 69f.) präsentiert, das viele kleine, 
selektierbare Schritte beinhalte: So könnte das 
1. Stadium, Leben in Bäumen, in viele kleine 

Schritte unterteilt werden (dieses Stadium hat 
allerdings noch nichts mit Fliegen an sich zu tun, 
sondern ist nach der Baumtheorie nur dessen 
Startpunkt). Für diesen Schritt erwähnt BocK 
auch Federn162 – 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 könnte.163 Ausgehend vom Gleiten 
sei schließlich der aktive Flug entstanden (Abb. 
66). 

abb. 66  Rechts; Modell nach 
bock (1965). Kritiker halten 
die Darstellung für tenden-
ziös, da die Cursorialtheorie 
(links) so dargestellt wird, als 
seien keine Zwischenstufen 
möglich. Weiteres im Text.

Früher wurde im Rahmen der Baumtheorie 
angenommen, dass Vorläuferformen nicht zu 
den Theropoden-Dinosauriern gehörten, son-
dern zeitlich weiter zurück unter „primitiven“ 
Archosauriern zu suchen seien, da unter diesen 
am ehesten Formen zu finden seien, die ein 
für den Erwerb des Gleitflugs passendes Kör-
perprofil besaßen.164 Nachdem aber auch (sehr 
wahrscheinlich) baumlebende Maniraptoren 
gefunden wurden (Scansoriopteryx, Epidexipteryx, 
Microraptor, Pedopenna; vgl. Abb. 22, 62), scheint 
die Baumtheorie nicht mehr im Widerspruch zur 
Theropodentheorie der Entstehung der Vögel zu 
stehen – im Gegenteil: Der vierflügelige Droma-
eosauride Microraptor und Kletteranpassungen bei 
den Scansoriopterygiden werden von manchen 
Forschern als Unterstützung der Baumtheorie 
gewertet.165 Der mutmaßlich baumlebende 
Microraptor gui war mit asymmetrischen flugtaug-
lichen Konturfedern ausgestattet und als eine 
Art „Doppeldecker“ ausgebildet (s. o.). Als spe-
zialisierte Form mit flugtauglichen Federn kann 
diese Gattung in der Frage nach dem Flugerwerb 
jedoch kaum weiterhelfen. 

Umstritten ist in diesem Zusammenhang die 
Lebensweise von Archaeopteryx (hoWgate 1985; 

Der große Pluspunkt für die Baum-
theorie ist der energetische Aspekt.
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feDuccia 1993; peters 1994, 406f.; paDian 
& chiappe 1998,15; chatterJee & templin 
2012, 595, u. a.); die Meinungen darüber, ob er 
baumlebend war und somit die Arborealtheorie 
unterstützt oder nicht, gehen bis heute ausein-
ander (vgl. Abschnitt 4.1).

Wie bei der Kritik der Cursorialtheorie 
bereits erwähnt, halten chatterJee & tem-
plin (2012, 591, 594ff.) die Gehirnarchitektur 
der Coelurosaurier, ihre Gehirngröße und ihr 
aus großen Augenhöhlen erschlossenes gutes 
Sehvermögen für gute Voraussetzungen für ein 
Baumleben. Einige Maniraptoren wie Sinornitho-
saurus hätten Kletterfähigkeiten besessen, was an 
einigen anatomischen Merkmalen insbesondere 
der Vorderextremitäten, des Beckens und des 
Schädels und daraus ableitbaren Fähigkeiten 
des Gehirns erkennbar sei.166 Allerdings sind die 
Baumanpassungen bei Theropoden mindestens 
teilweise umstritten. So sind glen & Bennett 
(2007) beispielsweise der Auffassung, dass die 
Form der Klauen der Vorderextremitäten bei 
mesozoischen Vögeln und den mit ihnen ver-
wandten Dinosaurier-Arten sich von denen 
heutiger Vögel signifikant unterscheiden und 
eher denen von heutigen bodenlebenden Vögeln 
entsprechen. 

Für die Baumtheorie führt paul (2002, 
117) ins Feld, dass zahlreiche Vögel aus der Un-
terkreide baumlebend waren; das gilt z. B. für 
einen Großteil der Gegenvögel (Enantiornithes) 
(zhou & 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 möglich seien (BocK 1985, 203; BocK & 
Bühler 1995, 10). BocK (1985, 203; 1986, 60f.) 
und BocK & Bühler (1995, 8) diskutieren im 
Zusammenhang mit der Arborealtheorie den 
Erwerb der Endothermie (Homoiothermie), 
die sie als Voraussetzung für den aktiven Flug 
sehen, besonders für den Start.167 In Bäumen ist 
Endothermie wegen der größeren Ausgesetztheit 
besonders nützlich, weil dieser Standort im Ver-
gleich zum Boden kühler ist (BocK 1985, 203168; 
BocK & Bühler 1995, 10169; vgl. Kaiser & DyKe 
2015, 611170). Damit wird aber auch zugleich 
eine Körperbedeckung zur Wärmedämmung 
benötigt; es muss aber auch trotz Besitzes einer 
Körperbedeckung möglich sein, überschüssige 
Wärme abzugeben, was weiteren Regulations-
bedarf mit sich bringt (BocK & Bühler 1995, 
8). Außerdem ist der Nahrungsbedarf höher und 
es ist eine größere Umorganisation des Herzens, 
der Lungen und des Blutkreislaufs erforderlich 
(BocK 1985, 203; 1986, 61; BocK & Bühler 
1995, 8). Insgesamt handelt es sich also um ei-
nen ganzen Komplex von Änderungen171 und 
damit um einen enorm großen Schritt, dessen 

evolutive Bewältigung völlig unklar ist. BocK 
& Bühler (1995, 6) weisen darauf hin, dass die 
drei Aspekte Endothermie, Federn und Flug im 
Zusammenhang gesehen werden müssen, was bei 
evolutionären Modellierungen beachtet werden 
müsse (vgl. die Ausführungen zu Synorganisation 
in Kapitel 1). BocK & Bühler (1995) benennen 
das Problem, ohne Lösungen zu diskutieren und 
begnügen sich in ihrer „Conclusion“ mit einem 
sehr groben Szenario. Fossilfunde liefern keine 
klaren Indizien dafür, dass Endothermie bei 
Theropoden bereits vorgekommen ist (BocK & 
Bühler 1995, 7).172

Für die Arborealtheorie spreche nach BocK 
(1986, 62) auch, dass auf diesem Wege das für 
den Flug unerlässliche gute räumliche Orien-
tierungsvermögen eher erworben worden sein 
könne als beim Flugerwerb vom Boden aus (vgl. 
Kaiser & DyKe 2015, 611).

Ansonsten verweisen die Befürworter der 
Baumtheorie auf die Probleme des Flugerwerbs 
von laufenden Vorfahren vom Boden aus. Die 
oben genannten Probleme der Cursorialtheorie 
werden häufig als Argumente für die Baumthe-
orie angesehen. Allerdings sind Probleme der 
einen Theorie nicht automatisch Argumente für 
einen Konkurrenten, da die Alternativen nicht 
ausschließlich sind (s. Methodendiskussion in 
Abschnitt 4.6). 

Kritik der Arborealtheorie
Auch die Arborealtheorie hat mit einer Fülle 
verschiedenster Schwierigkeiten zu kämpfen.

•  Nach  der Arborealtheorie  soll  sich  der 
aktive Flug aus einem Gleitflug entwickelt ha-
ben, da der direkte Weg zum aktiven Flug einen 
viel zu großen Sprung benötigt. Aber auch der 
rein hypothetische Übergang vom Gleit- zum 
Schlagflug ist kompliziert und aufwändig, da 
beide Flugarten sehr unterschiedlich sind (pa-
Dian 1982, 11173). Gleiter haben abgesehen vom 
Besitz von Flughäuten vergleichsweise wenige 
Änderungen im Bauplan, während 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 können aktive Flieger 
ihre Vorderextremitäten kaum für mehr als für 
den Flug verwenden (paDian 1982, 11). Ein 
Gleitflieger setzt sein flexibles Axialskelett ein, 
um die Form der Tragfläche und den Anström-
winkel bei Bedarf zu verändern, dagegen haben 
Vögel und Fledermäuse eine steife Wirbelsäule 
und nutzen die distalen (vom Zentrum entfern-
teren) Körperteile zur Kontrolle der Körperform 
und des Anströmwinkels (caple et al. 1983, 
474174). Wenn heutige Vogel vom Gleiten und 
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Schlagflug umschalten, erfolgt dies abrupt und 
total, da sonst zu wenig Schubkraft erzeugt wird 
(paul 2002, 121).175

Modellversuche von caple et al. (1983)176 
legen ebenfalls nahe, dass Gleitflug keine gute 
Vorläufersituation für eine Evolution des aktiven 
Flugs ist; die erforderlichen Änderungen sind 
erheblich (s. o.) und die Bauplan-Anpassungen 
für aktiven Flug stehen im Gegensatz zu den 
Anpassungen für einen Gleitflug.177 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 Ände-
rungen erfordern dürfte wie die Evolution des 
Schlagflugs ausgehend von einem landlebenden 
Zwei- oder Vierbeiner.178 

Auch ökologisch sind die Unterschiede be-
trächtlich. Gleiter nutzen die Luft nur für 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 ganzes Verhalten, nicht nur 
ihr Bauplan, steht im Zusammenhang mit dem 
Fliegen (paDian 1982, 11).179 Gleiter können 
ihren Flug nicht aktiv steuern, dafür fehlt ihnen 
die nötige Muskulatur; die Flughäute sind viel 
einfacher gebaut als Flügel (paDian 1982, 12).180

•  Es gibt keinerlei Indizien dafür, dass sich 
irgendeine Gruppe gleitender Tiere (von denen 
es hunderte gibt) auf dem Weg zum aktiven 
Flug befindet oder jemals befand (paDian 1982, 
12186; caple et al. 1983, 475187; paul 2002, 117188; 
paDian 2003, 451189; Dial et al. 2006, 443f.190) 
oder dass irgendein Gleiter seine Extremitäten 
benutzen würde, um aktiv Vor- oder Auftrieb zu 
erzielen (Dial et al. 2008, 988191). Gleiter und 
aktive Flieger befinden sich auf ganz verschiede-
nen Ästen des Wirbeltierstammbaums und ihre 
Ökologie ist komplett verschieden (paDian 2016, 
417). Gleitflug an sich ist eine perfekte Anpassung 
auf einem adaptiven Plateau (paDian 1982, 13). 
Heutige Gleitflieger sind im Körperbau sehr 
verschieden von Vögeln (proctor & lynch 
1993, 88).192 

DuDley et al. (2007, 179) meinen zwar, dass 
die Existenz von über 30 phylogenetisch unab-
hängigen Linien den Übergang vom Gleit- zum 
Schlagflug machbar erscheinen lassen193, doch die 
Tatsache, dass keine diesen Übergang tatsächlich 
vollzogen hat, spricht gegen dieses an sich schon 
unlogische Argument.

•  Damit zusammen hängt die Problematik, 
dass die Selektionsbedingungen bei Gleitern und 
aktiven Fliegern z. T. zuwiderlaufen. Ein Gleit-
flieger benötigt von Anfang eine möglichst große 
Tragfläche. Diese gewinnt er am besten dadurch, 
dass er alle Extremitäten ausstreckt, wie es heu-
tige Gleitflieger auch machen. „Bei den Vögeln 
deutet aber nichts darauf hin, dass ihre Beine 
jemals eine große Rolle als Teil der Tragfläche 
spielten“ (peters 2002b, 425) – mittlerweile mit 
der Ausnahme von Microraptor gui und vermutlich 
Anchiornis (s. o.). Der Doppeldecker-Bauplan von 
M. gui ist aber aufgrund seiner Spezialisierung als 
Vorläuferkonstruktion für den aktiven Vogelflug 
kaum geeignet (s. o.).

paul (2002, 121) weist darauf hin, dass Glei-
ten und Segeln von Baum zu Baum sehr viel 
energieeffizienter sind als aktives Fliegen über 
dieselbe Distanz194, was einen Übergang vom 
Gleiten zum aktiven Flug ebenfalls unplausibel 
erscheinen lässt.195

•  Bereits Gleitflug  ist nicht gratis,  sondern 
benötigt Kontrollmechanismen, das gilt selbst 
für schlechte Gleitflieger. Der Selektionsdruck 
auf Kontrolle und Stabilisierung bei einem glei-
tenden „Proto-Vogel“ muss hoch gewesen sein 
(norBerg 1985, 305f.196). Selektionsdruck ist 
aber nur eine der notwendigen Voraussetzungen, 
nicht hinreichend für den Erwerb einer neuen 
Fähigkeit, insbesondere in diesem Fall, da Kon-
trollmechanismen aufwändig sind.

•  Gleit-  und  Segelflug  kommen  bei  den 
meisten basalen Vogelgruppen (Tinamiformes, 
Galloanserae) nicht vor, ebenso wenig während 
der ontogenetischen Entwicklung. Dial et al. 

norBerg (1985) referiert neun Einwän-
de gegen einen Übergang von Gleitflug zum 
Schlagflug, hält diese aber nicht für stichhaltig 
und argumentiert mit Ergebnissen eigener Simu-
lationen dagegen.181 Die von ihr beschriebenen 
Übergänge sind aber recht weit und die Szena-
rien vage (norBerg 1985, 324f.). Zum Beispiel 
könne ein Gleitflug mit Federn verbessert wer-
den – aber woher kommen die Federn?182 Auch 
paul (2002, 112) behauptet (unter Berufung auf 
norBerg), den Einwänden gegen einen Über-
gang vom Gleiten zum Fliegen könne begegnet 
werden, aber seine Vorschläge dazu (S. 121f.) 
sind ebenfalls recht allgemein gehalten und paul 
(2002, 122) merkt selber an, dass sie nicht getestet 
seien.183 Die Problematik und Lösungsvorschlä-
ge werden auch von DuDley et al. (2007) und 
Bahlman et al. (2013) diskutiert (kurze Zusam-
menfassung dazu bei lingham-soliar 2015b, 
128f.184). paDian (2016) ist auch heute noch der 
Auffassung, dass niemand überzeugend dargelegt 
habe, wie ein Gleitflieger in einen aktiven Flie-
ger umgewandelt werden könne oder dass ein 
solcher Umbau je erfolgt sei.185

Auch die Arborealtheorie hat mit 
einer Fülle verschiedenster Schwie-
rigkeiten zu kämpfen.
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(2008, 988) halten den Gleitflug daher für abge-
leitet gegenüber dem Schlagflug; ebenso rayner 
(2001, 366): Gleiten und Segeln ist bei heutigen 
Vögeln ein abgeleitetes Verhalten, das vor allem 
bei größeren Arten vorkommt; bis dato sei kein 
einziger mesozoischer Vogel bekannt, dessen Flug 
hauptsächlich im Gleiten und Segeln bestand.197

•  Dececchi & larson (2011) haben durch 
eine vergleichende Studie einer größeren An-
zahl von Theropodengattungen gezeigt, dass 
nach phylogenetischen Analysen evolutionäre 
Trends nicht Richtung Baumleben verlaufen.198 
Dagegen kamen Xu & zhang (2005, 176) zum 
Ergebnis, dass ein Vergleich der Füße von Thero-
poden eher eine allmähliche Anpassung an ein 
Baumleben nahe lege.

•  Die  Untersuchung  von  Dececchi & 
larson (2011) ergab außerdem, dass bei den 
mutmaßlichen Vorläufern der ersten Vögel 
Baumanpassungen fehlten.199 Dazu kommt, 
dass mesozoische Vögel im Gegensatz zu den 
nicht-flugfähigen Theropoden mit an Ästen 
aufsitzenden Vögeln gruppieren und Beinmaße 
und Hinterfuß-Anpassungen aufweisen, die 
eine Anpassung an das Umklammern von Ästen 
zeigen (Dececchi & larsson 2011, 9200). Hier 
scheint ein evolutionärer Sprung im Bau der 
Beine vorzuliegen.

•  Nach der Baumtheorie müssten die Vogel-
vorläufer in der Lage gewesen sein, auf Bäume 
zu klettern. Die Selektionsbedingungen für 
den Erwerb der Flugfähigkeit stehen aber im 
Widerspruch zu den Selektionsbedingungen für 
den Erwerb der Kletterfähigkeit, da verschiedene 
Muskelpartien benötigt und sehr verschieden-
artige Bewegungen ausgeübt werden (ostrom 
1974, 35201). Die Beweglichkeit des Handgelenks 
ist bei Vögeln einzigartig, da Vögel die Hand 
gegen die ulnare Seite des Vorderarms abwin-
keln können und andere Winkel fast unmöglich 
sind; diese Konstruktion des Handgelenks ist für 
Klettern jedoch kontraproduktiv (peters 1985, 
244f.202). Die sehr spezialisierte Konstruktion des 
Vogelflügels mit ihren knöchernen Zwangsfüh-
rungen konnte sich nach peters (2002) schwer-
lich aus einem Kletterorgan heraus entwickeln203; 
die Flugfähigkeit musste daher von anderen 
erhöhten 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; Kletterfähigkeit und 
Flugfähigkeit der Vorderextremität 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 für die 
Baumtheorie gelten kann (peters 1994, 406). 
Die Fußkrallen von Archaeopteryx können nicht 

als besonders klettertauglich gelten (peters 1994, 
407), deren genauer Bau und Klettertauglichkeit 
sind aber umstritten (s. o.; feDuccia 2012; paDian 
& chiappe 1998b, 46204; naish 2000 u. v. a.).

• Wenn  der  Flug  von  Bäumen  aus  seinen 
Ausgang nahm, sind vierbeinige Kletterer als 
Ausgangsformen wahrscheinlicher als zweibei-
nige Formen (s. o.) und der Flug müsste mit 
Sturz- und Gleitflug begonnen haben. Dafür 
müsste angenommen werden, dass die Hinter-
beine in den Flug integriert waren. Folglich war 
später beim Übergang zum aktiven Flug eine 
Entkopplung der Vorder- und Hinterextremität 
erforderlich205, was einen erheblichen Umbau er-
fordern würde. Es stellt sich auch die Frage nach 
den Selektionsdrücken für diese Entkopplung 
(ostrom 1991, 481). Alle flugfähigen Formen 
außer den Vögeln nutzen oder nutzten alle vier 
Extremitäten für den Flug mit entsprechenden 
Einschränkungen für Bewegungsmöglichkeiten 
am Boden (ostrom 1991, 481206). Daher müsse 
man nach peters (1985, 246) annehmen, dass 
Vögel von Zweibeinern ihren Ausgang nahmen, 
die ihre Füße nicht in den Flugapparat einbe-
ziehen konnten; Füße und Arme blieben dann 
unter verschiedenen Selektionsregimes (vgl. Be-
gründung für die Cursorialtheorie in Abschnitt 
4.1). Die vierflügeligen Gattungen Anchiornis 
und Microraptor können als Modelle für einen 
Gleitflug-Beginn der Vogelevolution gelten, aber 
es ist evolutionstheoretisch keineswegs klar, ob 
es sich dabei um evolutionäre Übergangsformen 
oder um evolutionäre Sackgassen handelt. Von 
diesen neueren Funden abgesehen hatte peters 
(2002a) geschrieben, dass es keinerlei Hinweis 
darauf gebe, dass die Hinterextremitäten jemals 
Teil des Flugapparats gewesen seien, was seltsam 
sei, da man annehmen sollte, dass der Flug mit 
größtmöglicher Tragfläche und möglichst ge-
ringen energetischen Kosten begonnen haben 
sollte.207

•  Ohne  Unterstützung  mit  verlängerten 
Schuppen oder Protofedern müssten Formen, 
die erste Gleitversuche starteten, klein gewesen 
sein, ein abgeflachtes Brustbein und passende 
Körperproportionen besessen haben. Die be-
kannten Coelurosaurier (vgl. Abb. 22) erfüllen 
allesamt diese Bedingungen nicht (tarsitano 
et al. 2000, 682).208 

•  Die Fähigkeit zur sicheren Landung nach 
anfänglichen Sturzflügen oder beim Springen 
von Ast zu Ast als Vorstufe für einen Gleitflug 
muss erworben und kann nicht von vornherein 
vorausgesetzt werden (vgl. shipman 1998, 178).209

•  Der  Besitz  von  Beinfedern  bei  einigen 
Gattungen der Paraves, die keine Vögel waren, 
ermöglicht kein Argument pro oder contra 
Baumtheorie. Federn an den Beinen sind nicht 
nur für Läufer hinderlich, sondern auch beim 
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Klettern, wobei sie leicht beschädigt werden 
könnten. Für Arten, die bereits flugfähig sind, 
wären Beinfedern zwar kein Nachteil, aber 
wenn das Fliegen von Bäumen aus erst noch 
erwerben werden müsste, wären Beinfedern eher 
ungünstig.210

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

werden auch als Hinweise auf einen Gleitflug 
bei einer baumlebenden Form interpretiert. 
Allerdings ist nur die Hinterextremität fossil 
überliefert und die taxonomische Einordnung 
ist schwierig (sullivan et al. 2014).

Bewertung
Die Probleme der Entstehung des Vogelflugs 
von Bäumen aus sind so zahlreich und schwer-
wiegend, dass dieser Weg evolutiv nicht gangbar 
erscheint (vgl. auch Tab. 2, S. 73). Die vorgeschla-
genen Szenarien sind vage, beinhalten größere 
Sprünge und geben keine Rechenschaft über 
die Details der im Einzelnen erforderlichen 
Änderungsschritte.213

Andere Startpunkte
Statt von Bäumen aus könnte ein erster Gleit-
flug auch von irgendwelchen anderen erhöh-
ten Positionen aus erfolgt sein. Dieser Ansatz 
könnte mit Elementen der Cursorialtheorie 
kombiniert werden. peters (1985) stellt sich 
vor, dass die Vorfahren der Vögel in einem ber-
gigen oder hügeligen Lebensraum lebten, wo 
sie über kleinere Erhebungen abwärts springen 
konnten (Hanggleiter), um dadurch die nötige 
Geschwindigkeit für den Erwerb des aktiven 
Flugs zu erreichen (in Anlehnung an caple et 
al. 1983; vgl. paDian & chiappe 1998a, 19). „Aus 
Sprüngen wurden gebremste Sprünge und daraus 
Gleitflüge“ (peters 1994, 408). Damit könnten 
manche Probleme der Baumtheorie (aber nicht 
alle) entschärft werden. Die funktionsmorpho-
logische Interpretation anatomischer Befunde 
und die Beachtung physikalischer Limitationen 
für fliegende Tiere würden den Schluss auf die 
Bodentheorie erzwingen, allerdings sei aus ei-
gener Kraft die nötige Abfluggeschwindigkeit 
nicht erreichbar gewesen, daher musste an Ge-
birgshängen die nötige Abfluggeschwindigkeit 
erreicht werden. „Steuerbewegungen mit den 
Vorderextremitäten, die schon beim Rennen in 
zerklüftetem Gelände eine Rolle gespielt haben 
mochten und zur Verlängerung der distalen Teile 
der Vorderextremitäten führten, konnten bei 
Gleitsprüngen eingesetzt werden und gewannen 
mit wachsender Geschwindigkeit immer größere 
Wirkung. Aus solchen Bewegungen konnte der 
aktive Flügelschlag entstehen“ (peters 1985, 
243). Sehr wahrscheinlich seien Steuerungs-
mechanismen und Balance Vorläufer des Flugs 
gewesen (peters 1985, 247). 

Allerdings gibt peters (1985, 247) selbst zu 
bedenken, dass die Detail kaum rekonstruierbar 
seien.214 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 über die Rahmenbedingungen 

Baumlebend waren auch die nur spatzen-
großen Scansoriopterygidae (vgl. Abb. 35-38); 
sie wären damit die kleinsten Theropoden, doch 
ist ihre taxonomische Zuordnung umstritten. 
czerKas & feDuccia (2014, 849) sind der Auf-
fassung, dass Scansoriopteryx zu viele plesiomor-
phe Merkmale („Primitivmerkmale“) besitze, um 
zu den Theropoden gestellt werden zu können. 
Andererseits hatte diese Gattung einige vogel-
typische Merkmale; insgesamt passt sie nicht in 
eine Übergangsstellung zwischen Theropoden 
und Vögeln. Besonders kennzeichnend war ein 
extrem langer dritter Finger; zhang et al. (2002, 
397) halten die relativ lange Hand für ein Greifen 
für besser geeignet als fürs 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 Abdrücke faseriger Anhän-
ge bekannt (manchmal zu Unrecht als einfache 
Federn bezeichnet), so dass vermutet wird, dass 
die Scansoriopterygiden zu einem Gleitflug fähig 
waren.211 Yi qi besaß wahrscheinlich zusätzlich 
eine Flughaut und war besonders spezialisiert 
(Xu et al. 2015; Abb. 38). Unter anderem weil 
die jurassischen Scansoriopterygiden älter sind 
als die Dromaeosauriden, sind czerKas & fe-
Duccia (2014, 842) sogar der Auffassung, dass die 
Maniraptoren, die als Vogelvorläufer gelten, gar 
nicht zu den Theropoden gestellt werden sollten, 
sondern von Vögeln abzuleiten und sekundär 
flugunfähig 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) 

Die Probleme der Entstehung des 
Vogelflugs von Bäumen aus sind so 
zahlreich und schwerwiegend, dass 
dieser	Weg	evolutiv	nicht	gangbar	
erscheint. 
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(hier des Flugerwerbs) geben will.215 Und da die 
Abhang-Theorie eine modifizierte Cursorialthe-
orie ist, muss sie sich mit den meisten ihrer o. g. 
Probleme auseinandersetzen. BocK & Bühler 
(1995, 10) sehen die Abhang-Theorie kritisch, 
weil in diesem Fall der von ihnen für notwen-
dig erachtete Selektionsdruck auf Endothermie 
und dreidimensionale räumliche Orientierung 
entfällt; Endothermie halten diese beiden Auto-
ren aber für eine notwendige Voraussetzung für 
aktiven Flug (s. o.).216 

paDian (2001) hält es nicht für notwendig, 
zwischen Baum- und Cursorialtheorie zu ent-
scheiden, entscheidend sei vielmehr, wie der 
Schlagflug entstanden ist. Die Evolution des Vo-
gelflugs zu untersuchen bedeute, die Evolution 
des Schlagflugs zu ermitteln (paDian 2001, 261; 
paDian 2003, 452)217; dieser soll sich aus dem 
Beuteschlagen entwickelt haben (paDian 2001, 
255). Arme und Hände hätten sich verlängert, die 
Orientierung des Schultergelenks habe sich ge-
ändert, ebenso Innervation und Verhalten in An-
passung an die veränderte Flugmuskulatur, und 
die Federn seien zu einer effektiven Tragfläche 
zusammengefügt werden.218 Offensichtlich ist 
diese Abfolge sehr grob, die Schritte sind extrem 
groß – ein solch vages Szenario bietet keinerlei 
Erklärungen.219 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 übergehen 
– und tatsächlich unterzieht paDian die Baum- 
und Cursorialtheorie diversen Tests, indem er 
sie auf Plausibilität überprüft. Dabei bringt er 
selber viele Argumente für die Cursorialtheorie 
und gegen die Baumtheorie und setzt sich mit 
diversen Argumenten gegen die Cursorialtheorie 
auseinander.220

4.3 Wing-assisted incline  
running (Wair)

Die beiden klassischen Ansätze zur evolutiven 
Entstehung des Vogelflugs haben wie gezeigt mit 
sehr schwerwiegenden Problemen zu kämpfen 
und die Schlussfolgerung scheint nicht überzo-
gen, dass beide evolutive Wege – von Bäumen 
oder vom Boden aus – nicht gangbar sind, auch 
nicht in modifizierten Versionen. Ein Symptom 
für diese Aporie ist die Suche nach neuen An-
sätzen. Darauf soll im Folgenden eingegangen 
werden.

Nach einem neueren Ansatz verlief der evo-
lutive Flugerwerb über ein Verhalten, das manche 

Vögel heute zeigen und auch als ontogenetisches 
Stadium (Abb. 67) vorkommt. Gemeint ist die 
Fähigkeit, unter Einsatz von Flügelbewegungen 
sehr steile Hänge oder auch Baumstämme zu 
erklimmen, wenn das bloße Laufen dafür nicht 
ausreicht (Dial 2003, BunDle & Dial 2003, Dial 
et al. 2006, toBalsKe & Dial 2007, JacKson et al. 
2011 u. a.; Abb. 68). Im Englischen wird dafür 
der Fachbegriff „Wing-assisted incline running“ 
(WAIR) verwendet; eine eingebürgerte deutsche 
Bezeichnung dafür gibt es nicht. Die Befürworter 
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 Flügel mit noch nicht flugtauglichen 
Federn sollen helfen, Hänge, Klippen oder 
Bäume zu erklimmen. Als ontogenetisches Über-
gangsstadium221 vor dem adulten Fliegen ist es 
energiesparsamer als das direkte Hochfliegen. 
Dieses Ontogenese-Stadium könnte auch ein 
phylogenetisches Übergangsstadium gewesen 
sein (Dial et al. 2006, 437222; heers & Dial 2012, 
296; heers et al. 2014, 436223). WAIR ermögliche 
somit funktionelle Zwischenstufen, die jeweils 
selektiv begünstigt wären. Dial et al. (2006, 443) 
sind der Auffassung, dass mit WAIR ein adaptives 
Kontinuum zwischen federlosen Vorderextremi-
täten, Proto-Flügeln mit symmetrischen Federn 
und flugtauglichen Flügeln mit asymmetrischen 
Federn möglich sei.224

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

•  Das WAIR-Verhalten dient primär dazu, 
den Bodenkontakt zu verbessern, es wirkt wie 
ein Spoiler (Dial 2003225). Insofern ist es para-
dox, dass ein solches Verhalten phylogenetisch 
den ersten Flugversuchen vorausgegangen sein 
soll. Denn wenn die Flügel für Bodenhaftung 
evolviert wären, wäre das kontraproduktiv, wenn 
daraus ein gegenteiliges Verhalten – das Abheben 
– evolvieren sollte. Es gibt allerdings auch Unter-
suchungen, wonach WAIR den Auftrieb erhöht. 

•  Ein großes Problem  ist  die Übertragung 
von Ontogenese auf Phylogenese. Eine vorü-
bergehende Konstruktion (z. B. noch unfertige 
Federn) oder unfertiges Verhalten (Hochflattern) 
ist ontogenetisch relativ unproblematisch, solange 

Ein Ontogenese-Stadium soll ein 
phylogenetisches Übergangsstadium 
gewesen sein.
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das Tier noch nicht selbständig überlebensfähig 
sein muss und noch nicht mit verschiedensten 
Umweltbedingungen konfrontiert wird. Aber 
das kann nicht ohne Weiteres auf einen Dauer-
zustand über eine große Zahl von Generationen 
übertragen werden. Die Selektionsbedingun-
gen sind sehr verschieden von der Situation 
während der Ontogenese und sie sind für das 
WAIR-Verhalten als Evolutionsstufe über viele 
Generationen hinweg eher abträglich.

•  Ohne  bereits  recht  weit  entwickelte 
Federn, ohne entsprechende Muskulatur und 
ohne ein passendes Verhalten funktioniert WAIR 
nicht (chatterJee & templin 2012, 591226; vgl. 
heers et al. 2014, 460227; Wang & zhou 2017, 
18228). Wie konnten also ausgehend von unbe-
fiederten oder nur mit einfacher haarartiger 
Körperbedeckung 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 Fähigkeit 
zu aktivem Flug erreicht wird.

Bei WAIR handelt es sich um ein komplexes 
Verhalten sui generis (Dial et al. 2006, 438), das 
nicht zum Fliegen überleitet, sondern Flugver-
halten und einen entsprechenden Flügelbau 
schon voraussetzt. WAIR benötigt einen voll 
entwickelten und kraftvollen Flugschlag (Decec-
chi & larsson 2011, 9).229 Es gibt daher keinen 
Anlass zur Annahme, dass WAIR phylogenetisch 
zum Fliegen übergeleitet haben könnte. Die 
Mutmaßung von heers et al. (2014, 460), dass es 
auch mit schlechten Federn und ungenügender 
Anatomie Vorteile für verschiedene Bewegungs-
möglichkeiten gebe, ist spekulativ.

•  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) für ungeeignet für das WAIR-
Verhalten.230

•  senter (2006) kritisiert an der WAIR-
Hypothese, dass die Schulterblattgelenkspfanne 
bei frühen Vögeln wie Archaeopteryx und ihren 
mutmaßlichen Theropoden-Vorläufern seitwärts 
orientiert sei, so dass schnelles, kraftvolles Schla-
gen für ein Hochfliegen nicht möglich gewesen 
sei und diese Formen somit auch das WAIR-
Verhalten nicht ausüben konnten.231 

abb. 67  Links: Ontogeneti-
sche Stadien der Flügenent-
wicklung beim Chukarhuhn. 
Vom 6. bis 14. Tag sind die 
Federn symmetrisch. Mit 
diesen Proto-Flügeln aus 
symmetrischen Federn 
können nach diaL et al. 
(2006, 440) substantielle 
aerodynamische Kräfte 
erzeugt werden, um die 
Beine von juvenilen Vögeln 
beim Erklimmen von steilen 
Hängen und die Landung zu 
unterstützen. (Aus tobvaLSke 
& diaL 2007, mit freundlicher 
Genehmigung)
Rechts: Ontogenetische Sta-
dien Flugerwerbs. (Aus diaL 
et al. 2008; mit freundlicher 
Genehmigung)

abb. 68  Aufsteigender Flug 
und WAIR. (Aus JackSon et 
al. 2011; mit freundlicher 
Genehmigung)
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•  Jede  Form  von  Flug,  ob  Gleitflug  oder 
Schlagflug, erfordert eine Reihe von Manö-
vrierfähigkeiten (evangelista et al. 2014, 20). 
Es ist unklar, wie diese über das spezialisierte 
Verhalten einer WAIR-Zwischenstufe evolvieren 
konnten.232

•  Sollte der Weg zur Flugfähigkeit über For-
men geführt haben, deren Hinterextremitäten 
befiedert waren, käme WAIR als Übergangs-
verhalten nicht in Frage, da Beinfedern für die 
Entwicklung von WAIR hinderlich gewesen 
wären (longrich 2006, 429).

•  nuDDs & DyKe (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 nötige 
Morphologie besaßen, die bei den mutmaßlichen 
Vogelvorläufern nicht verwirklicht war.233 

•  Ein  allgemeine  Schwierigkeit  bei  der 
Theropodentheorie der Vogelevolution, die 
auch WAIR trifft, ist die geringe Länge der Vor-
derextremitäten und geringe Brustmuskelmasse 
der mutmaßlichen Vogelvorfahren (feDuccia 
2012, 90).

•  BunDle & Dial (2003, 4563), die die 
WAIR-Theorie selber vertreten, halten sie 
„eindeutig für nicht direkt testbar.“234 Man 
könne lediglich sagen, dass Übergangsstadien von 
„Vorflügeln“ adaptiv sein könnten (BunDle & 
Dial 2003, 4562). Das gilt wohl für alle Szenarien 
(vgl. Abschnitte 2.1 und 4.6): Der hypothetische 
evolutionäre Prozess kann nur auf Stimmigkeit 
mit Randbedingungen und plausiblen Selekti-
onsdrücken geprüft werden und daraufhin, wie 
groß die Sprünge von einem adaptiven Zustand 
zum nächsten sind.

Archaeopteryx; diese beiden Gattungen besitzen 
allerdings asymmetrische flugtaugliche Federn 
und tragen nichts Wesentliches zum Verständnis 
der Flugfähigkeit bei. Wichtiger als Verhaltens-
weisen wie WAIR sei eine große Flügelfläche; 
diese könne  aufgrund anderer Selektionsfakto-
ren vergrößert worden sein als durch solche, die 
die Fortbewegung betreffen. Das heißt: Zuerst 
große Flügel, danach WAIR. Die Fähigkeit zu 
WAIR ist Folge der Fähigkeit zu aktivem Flug, 
nicht eine seiner Voraussetzungen (Dececchi et 
al. 2016, 28).236 Die Ontogenese heutiger Vögel 
rekapituliert daher die mutmaßliche Phylogenese 
nicht; juvenile Vögel haben zudem keine plesio-
morphe Anatomie (Dececchi et al. 2016, 27).237 
Das WAIR-Verhalten juveniler Vögel erleichtert 
ihnen, Feinden zu entkommen, bevor sie die 
volle Flugfähigkeit erreicht haben (Dececchi 
et al. 2016, 3).

Die Fülle der Einwände 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 heDenström 
1999). Sie mutmaßen, dass Vogel-Vorläufer lau-
ernde Räuber waren, die von erhöhten Plätzen 
aus Sprünge auf Beute gemacht haben. Dabei 
habe es eine Selektion auf verbesserte Körper-
kontrolle während des Sprungs gegeben, was 
zu einer Verbreiterung der vorderen Teile der 
Extremitäten geführt habe. Das wiederum habe 
eine Art Sturzflug durch verbesserten Auftrieb 
ermöglicht. Die weitere Selektion auf Verbesse-
rung des Sturzflugs führte schließlich zum ak-
tiven Flug.238 Das Modell kombiniert Elemente 
der Baumtheorie (Angriffe von erhöhten Plätzen 
aus) mit einer modifizierten Version der Curso-
rialtheorie (Sprünge vom Boden aus).

Nach Auffassung von garner et al. (1999) hat 
dieses Modell gegenüber anderen Ansätzen einige 
Vorzüge: 1. Es passe (anders als Cursorial- und 
Arborealtheorie) zur Abfolge des Merkmalser-
werbs der Vogelevolution (Ausgangssituation, 
Asymmetrie der Federn, Platzierung der Flügel, 
Reduktion des Gewichts und Übergang zum 
vogelartigen Laufstil). 2. Es sage ein Archaeopteryx-
ähnliches Tier voraus mit einem Skelett wie bei 
Theropoden, aber mit Fluganpassungen und 
aerodynamischen asymmetrischen Federn. 3. Es 
erkläre die Koexistenz primitiver Springer mit 
fortschrittlichen Fliegern (wie z. B. Confuciusornis 

•  Dececchi et al. (2016) haben jüngst durch 
eine aufwändige biomechanische Studie ge-
zeigt, dass erst kleine Vertreter der Paraves zum 
WAIR-Verhalten in der Lage sein konnten. Das 
gilt auch für andere Verhaltensweisen mit Flat-
tern bzw. Flügelschlag wie Flatter-Rennen (flap 
running) und das flügelunterstütze 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-
tungsfähigkeit in Bezug auf diese drei Verhal-
tensweisen.235 Ein deutlicher Einfluss  dieser 
Flatter-Fortbewegungsmodelle auf den Erwerb 
von Flug-Merkmalen ist nicht nachweisbar.

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

Das	WAIR-Verhalten	erfordert	
flächige Federn.
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oder Sapeornis), da die verschiedenen Lebenswei-
sen zu einer Konkurrenzvermeidung führten. 4. 
Es erkläre die Evolution verlängerter Federn mit 
Schaft durch verbesserten Luftwiderstand. Spätere 
Verfeinerungen ermöglichten den Auftrieb. 
Das Modell hat nicht viel Beachtung erfahren, 
wird aber nach wie vor z. B. bei der englischen 
Wikipedia erwähnt. Seine Erklärungskraft ist 
trotz der vier von den Autoren aufgezählten 
Vorzüge praktisch null. Die Probleme beginnen 
schon damit, dass unklar ist, wie es im Zuge 
einer Verbesserung der Steuerung beim Sprung 
auf Beute überhaupt zur Bildung von Federn 
kommen sollte. Diese müssten eine stabile Fläche 
besitzen239, um überhaupt einen nennenswerten 
Effekt in der Steuerung und Verbesserung des 
angenommenen Sturzfluges zu haben; das wür-
de einen großen 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 für 
einen aktiven Flug entwickelt haben sollte (vgl. 
Kapitel 1). Die Behauptung von garner et al., 
das Modell sage bestimmte Stadien wie einen 
Archaeopteryx-ähnlichen Vogel voraus, ist daher 
nicht nachvollziehbar. Es genügt nicht, dass ein 
bestimmter Aspekt vorhergesagt (oder wenig-
stens mit dem Modell als kompatibel betrachtet) 
wird, wenn viele andere Aspekte nicht passen 
oder unberücksichtigt bleiben. So ist z. B. nicht 
nachvollziehbar, wie sich nach dem Pouncing-
Proavis-Modell überhaupt Federn und ein ganzes 
Federkleid wie bei Archaeopteryx evolutiv ent-
wickeln sollten. heDenström (1999, 375) merkt 
außerdem kritisch an, dass unbekannt sei, warum 
ein zweibeiniger Dinosaurier zu einem lauernden 
Räuber werden sollte, der an erhöhten Plätzen 
sitzen und auf Beute warten sollte.240

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“ 
(„flutter-gliding“) ins Spiel; das ist ein synchrones 
Flügelschlagen während des Herabgleitens von 
erhöhten Standorten, möglicherweise ausgeübt 
von Archaeopteryx und Microraptor.241 foWler 
et al. (2011) halten eine Art „Stabilisierungs-
Flügelschlagen“ („stability flapping“) bei der 
Überwältigung von Beute für eine mögliche Vor-
stufe des aktiven Flugs.242 Solche hypothetischen 
Verhaltensweisen als Stadien einer evolutiven 

Entstehung des aktiven Flugs zu interpretieren, 
erklärt nichts. Woher kommen die dafür erfor-
derlichen Federn, woher der Follikel mit seinen 
Bestandteilen, wie entstanden die spezifischen 
Flugmuskeln, die Manövrierbarkeit in der Luft 
usw.? Gleicht man die Hypothesen mit dem 
Erklärungsziel (Kapitel 1) ab, werden ihre Un-
zulänglichkeiten schnell erkennbar. 

Andere Modelle beinhalten eine Kombina-
tion von Boden- und Baumtheorie; demnach 
könnte die Entstehung des Fluges über Formen 
erfolgt sein, die klettern konnten (entsprechend 
der Baumtheorie) und zunächst durch Sprünge 
(entsprechend der Bodentheorie) von Ast zu Ast 
segelten (paul 2002, 112). Dabei habe sich Kör-
perkontrolle durch Verbreiterung der körperfer-
nen Teile der Extremitäten verbessert, wodurch 
auch die Sprünge weiter werden konnten. Durch 
weitere Vergrößerung der Tragfläche und allmäh-
liche Zunahme des Krafteinsatzes beim Flattern 
sei schließlich der aktive Flug erreicht worden.243 

4.5 Bewertung der Flugentste-
hungstheorien

Die vorgeschlagenen Modelle zur Entstehung 
des Vogelflugs sind durchweg vage und beinhal-
ten große Schritte, die von einer selektierbaren 
Fortbewegungsweise zur nächsten überwunden 
werden müssten. 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 für die 
neueren Hypothesen „WAIR“ und „Pouncing-
Proavis“-Modell. ostrom (1979, 47) räumt ein, 
dass seine Cursorialtheorie spekulativ ist, aber das 
gelte auch für die Arborealtheorie.244

Sowohl gegen das Cursorial- als auch gegen 
das Arborealmodell gibt es wie geschildert so 
gravierende und zahlreiche Einwände, dass beide 
Modelle faktisch ausgeschlossen sind (Tab. 2). 
Es fällt auf, dass beide Modelle vor allem die 
Einwände gegen den jeweiligen Konkurrenten 
für sich verbuchen (das stellen z. B. auch ostrom 
1986245 und paDian 2001 fest). Da es sich jedoch 
nicht um die einzigen Alternativen handelt, 
können Einwände gegen ein Konkurrenzmodell 
nicht als Argumente für das eigene Modell ge-
wertet werden (vgl. Abschnitt 4.6 und Kapitel 6).

Neuere Modelle oder Modellvarianten 
versuchen Elemente aus dem Cursorial- und 

Die Modelle verbuchen vor allem die 
Einwände gegen den jeweiligen Kon-
kurrenten für sich.
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Arborealmodell zu kombinieren, dabei werden 
aber die jeweiligen Probleme mit kombiniert und 
auch hier sind die Szenarien vage und beinhalten 
große Sprünge.

Einige Autoren bringen die Situation durch 
entsprechende Einschätzungen auf den Punkt: 
„But perhaps we will never know for certain how 
birds took off, whether from the ground, a tree 
or because of a predatory habit“ (heDenström 
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 – is 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).

helf. Selektion auf zukünftige Flugfähigkeit ist 
nicht möglich, da auf potentiellen zukünftigen 
Nutzen nicht ausgelesen werden kann. Serikornis 
ist aus diesen Gründen als Startpunkt für spätere 
Flugfähigkeit wenig überzeugend. 

4.6 testbarkeit der Flugentste-
hungsmodelle

Verschiedene Autoren haben hin und wieder 
festgestellt, dass Theorien zur Entstehung des Vo-
gelflugs nicht testbar seien. Beispielsweise äußern 
Burgers & chiappe 1999, 62), dass Erklärungen 
der Entstehung des Fluges auf Mutmaßungen 
beruhen und es unwahrscheinlich sei, dass sie 
jemals überprüft werden können.248 Diesbezüg-
lich kann man folgende Feststellung geradezu als 
Offenbarungseid 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 überhaupt einen evolutiven Weg 
gab, auch wenn ostrom das sicher nicht zum 
Ausdruck bringen wollte. paDian (2001, 257, 
260) nennt die Alternative zwischen Baum- und 
Cursorialtheorie eine „unlösbare Frage“, da die 
relevanten Vorgänge nicht fossil festgehalten wer-
den könnten (vgl. paDian 2003, 452).249 Beide 
Theorien seien größtenteils nicht testbar, aber 
sie seien auch nicht falsifiziert. 

„[P]erhaps we will never know for 
certain how birds took off, whether 
from the ground, a tree or because of 
a predatory habit.“

Es	gibt	keine	Gesetzmäßigkeiten,	
aus denen die Entstehung von Vogel-
flügeln abgeleitet werden kann, die 
man irgendwie überprüfen könnte.

Für alle evolutionstheoretischen Modelle 
ist das Fehlen irgendeiner Zielorientierung 
evolutionärer Mechanismen und ihrer Rah-
menbedingungen ein grundsätzliches Problem. 
Manchmal werden Szenarien beschrieben, 
wonach Änderungen eingetreten sein sollen, 
um etwas zu erreichen. Das aber würde Zielo-
rientierung beinhalten, die nicht vorausgesetzt 
werden kann, solange nur natürliche Prozesse 
zugelassen werden.

Das Beispiel Serikornis. Trotz des Besitzes 
einfach gefiederter Körperanhänge ist Serikornis 
(Abb. 39) in einem evolutionstheoretischen 
Rahmen schwer einzuordnen. Die Merkmals-
kombination aus einfachen Federn, befiederten 
Beinen, kurzen Vorderextremitäten und Merk-
malen, die auf ein Bodenleben hinweisen, ist 
evolutionstheoretisch unerwartet.246 Denn für 
einen Bodenstart eines schnellen Läufers sind 
befiederte Beine nachteilig; für den Baumstart 
passen die kurzen Vorderextremitäten und 
das Leben auf dem Waldboden nicht. Proble-
matisch sind die Selektionsdrücke, ohne die 
evolutionstheoretische Modellierungen kaum 
auskommen247, und zwar in zweierlei Hinsicht: 
1. Welcher Selektionsdruck könnte die Art der 
Befiederung bei Serikornis begünstigt haben; 2. 
wie könnte es Richtung Flugfähigkeit weiter-
gegangen sein? Für eine Schaufunktion (Balz) 
und Thermoregulation erscheinen die fiederi-
gen Anhänge und ihre Art ihrer Anordnung auf 
der Körperoberfläche nicht notwendig zu sein; 
sexuelle Selektion als Erklärung ist ein Notbe-

Was aber heißt hier überhaupt „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 Gesetzmäßigkeiten, aus 
denen die Entstehung von Vogelflügeln abgeleitet 
werden können, die man irgendwie überprüfen 
könnte. Daher sind alle Theorien zur Entstehung 
des Vogelflugs weit davon entfernt, experimen-
tell testbar zu sein. Das liegt an der grundsätz-
lichen Schwierigkeit, dass wir es mit einem 
hypothetischen Vorgang in der Vergangenheit 
zu tun haben. Singuläre vergangene Ereignisse 
sind anders zu testen als regelhaft ablaufende 
Prozesse, die experimentell erforscht werden 
können. Im Abschnitt 2.1 wurde entsprechend 
im Anschluss an Walter BocK zwischen N-DE 
und H-NE unterschieden. Tatsächlich kann man 
nur notwendige Randbedingungen testen, nicht 
den hypothetischen Vorgang selbst. Beispiels-
weise argumentiert paul (2002, 123), dass die 
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Baumhypothese unterstützt würde, wenn Vogel-
vorläufer gut ans Klettern angepasst waren. Die 
Ausbildung von symmetrischen distalen Federn 
würde die Sturzflug-Hypothese stützen, während 
asymmetrische distale Federn die Gleitflug- 
oder Springer-Hypothese favorisieren würde. 
Hinweise auf eine schwache Flugmuskulatur 
sprächen für die Gleitflug-Hypothese.250 shipman 
(1998, 189ff.) nennt als Testmöglichkeiten dafür, 
ob Vogelvorfahren Baumbewohner waren, die 
Klärung, ob es ihrem Lebensraum Bäume gab 
und ob die Anatomie der betreffenden Arten ein 
Baumleben ermöglicht. (Damit verknüpft ist die 
oft schwierige Frage, ob die Einbettungssituati-
on dem damaligen Lebensraum oder um einen 
Sedimentationsraum handelt.) Das sind Beispiele 
für Tests auf Randbedingungen hypothetischer Sze-
narien – mehr nicht. In diesem Sinne äußern sich 
Dececchi & larson (2011, 1), dass zwar keine 
diese Theorien direkt getestet werden können, 
aber dass es möglich sei, eine der Erfordernisse für 
die Baumtheorie zu überprüfen, nämlich ob es 
baumlebende Paraves-Gattungen gebe.251 Die 
lange Liste der Probleme der jeweiligen Modelle 
hat aber gezeigt, dass die Erfordernisse nicht als 
erfüllt gelten können. Und darüber hinaus sind 

auch die erforderlichen Randbedingungen oft 
kaum nachweisbar. Man denke beispielsweise 
an die Unsicherheiten über die Lebensweise 
von Archaeopteryx (Leben am Boden oder auf 
den Bäumen oder beides?252) oder auch an Un-
sicherheiten bezüglich der damaligen Umwelt.

Welche Tests müsste eine Evolutions-
hypothese als H-NE „bestehen“? Und 
wie könnte sie ggf. 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 Befürworter der Baumtheorie 
auf neuerdings entdeckte baumlebende Thero-
poden. Umgekehrt wurde früher deren Fehlen 

Gegenargumente	/	Probleme	Cursorialtheorie	 Gegenargumente	/	Probleme	Arborealtheorie

Bewegungen der Vorderextremitäten bei zweibeinigen Übergang vom Gleit- zum Schlagflug ist
zweibeinigen Läufern alternierend, beim Flügelschlag kompliziert und aufwändig, da beide Flugarten 
symmetrisch  sehr unterschiedlich sind

ausreichende Startgeschwindigkeit bei  Übergang von Gleitflug zu Schlagflug bei keiner  
Dromaeosauriden fraglich der vielen Tiergruppe mit Gleitern bekannt

Vorderextremitäten bei schnellen Läufern eher kurz Bereits Gleitflug benötigt Kontrollmechanismen 
und beim Lauf angewinkelt 

Start am anspruchsvollsten, müsste als erstes  Landung muss von Anfang an funktionieren
entwickelt worden sein  
Vergrößerung der Fläche der Hand und der Arme  Gleitflug ist eher ein gegenüber dem Schlagflug
wirkt bremsend  abgeleitetes Verhalten

Flugmembranen sind beim Laufen hinderlich Gleit- und Segelflug kommen bei den meisten
 basalen Vogelgruppen nicht vor, auch nicht 
 während der ontogenetischen Entwicklung

Körperschwerpunkt bei Läufern für den Flug ungünstig Körperproportionen bei Coelurosauriern eher 

Körperform von zweibeinigen Läufern für Flug eher Körperproportionen und Form des Brustbeins 
ungünstig bei Coelurosauriern eher ungünstig 

Vierflügelige Formen passen nicht zur Cursorialtheorie Spätere Entkopplung Hinter- / Vorderextremitäten 
 erforderlich

Verbesserte Gehirnleistungen für Flug erforderlich,  Den mutmaßlichen Vorläufern der ersten Vögel 
Läufer brauchen das nicht fehlten Baumanpassungen

Vergleich der Füße von Theropoden legt eher eine  Evolutionäre Trends verlaufen bei Theropoden 
allmähliche Anpassung an ein Baumleben nahe insgesamt nicht Richtung Baumleben

keine Modelle aus der heutigen Tierwelt  Vierflügelige Formen zu spezialisiert als Vorläufer
 für zweiflügelige Formen

Langbeinige Vögel unter den ältesten Arten nicht Mesozoische Vögel mit vornehmlich Gleit- und 
bekannt Segelflug nicht bekannt

Selektionsfaktoren unklar oder für Flugerwerb Selektionsbedingungen bei Gleitern und aktiven
kontraproduktiv Fliegern z. T. widersprüchlich

 Selektionsbedingungen für den Erwerb der 
 Flugfähigkeit im Widerspruch zu den Selektions- 
 bedingungen für den Erwerb der Kletterfähigkeit

Unklar, wie die Verhaltensänderung erworben wurde  Unklar, wie die Verhaltensänderung erworben wurde

tab. 2  Probleme der Cur-
soríal- und Arborealtheorie 
in Gegenüberstellung. 
Erläuterungen 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 geführt (z. B. gauthier & paDian 1985, 
193253; paDian 2001, 264254), wobei zudem auf 
eher passende bodenlebende Vorläuferformen 
verwiesen wurde (z. B. paDian 2001, 265).255 
Lange Zeit war dagegen nach Auffassung der 
meisten Paläontologen die Cursorialtheorie aus 
dem Rennen, weil keine Theropoden bekannt 
waren, die eine Furkula (Gabelbein) oder deren 
mutmaßliche Vorläuferstruktur, das Schlüsselbein, 
besessen haben (was sich mittlerweile geändert 
hat) (hall & vicKaryous 2015, 443).256

Das indirekte Kriterium der Stimmigkeit mit 
Fossilfunden ist als vorläufiges Ausschlusskriteri-
um durchaus brauchbar. Solange beispielsweise 
keine baumlebenden Maniraptoren bekannt 
waren, bedeutete das mindestens einen Schwach-
punkt für die Baumtheorie. Das Kriterium könn-
te umso größeres Gewicht bekommen, je syste-
matischer ein relevanter Befund ist, etwa wenn 
man viele mit Vögeln nah verwandte bodenleben-
de Formen, aber keine baumlebenden kennen 
würde. Denn dann könnte man das Fehlen eines 
fossilen Nachweises nicht ohne weiteres auf den 
Mangel an Fossilien zurückführen, sondern als 
systematisch werten. Dieses Kriterium ist dennoch 
grundsätzlich weich, zum einen, da neue Funde 
die Situation schlagartig ändern können, aber vor 
allem weil es nur einen notwendigen oder wün-
schenswerten Befund als Stütze für eine Hypo-
these beschreibt, jedoch nichts über den Vorgang 
selbst aussagt, der rekonstruiert werden soll. Wenn 
beispielsweise die Baumtheorie zum Fossilbefund 
passen würde, wäre dies kein Beleg dafür, dass es 
einen evolutionären Prozess von Baumleben zum 
Flug gegeben hat. Diese Hypothese wäre dann 
lediglich aufgrund des Fossilbefundes nicht von 
vornherein ausgeschlossen. 

Außerdem 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 
Fähigkeiten der Fortbewegung bestimmte For-
men besaßen.257

Stimmigkeit mit Phylogenie
Wenn der Fossilbericht keine Entscheidung 
über konkurrierende Hypothesen ermöglicht 
(wie z. B. paDian 2011, 256 meint258), könnte 
als zweite Möglichkeit geprüft werden, ob die 

hypothetischen Schritte des Flugerwerbs zu 
den Cladogrammen passen (paDian 2001, 256; 
vgl. Abb. 63). Cladogramme werden – ohne 
Berücksichtigung des Fossilbefundes – auf der 
Basis der Verteilung der Merkmale in verschie-
denen Taxa konstruiert: An ihnen kann abgelesen 
werden, wann welche Merkmale entstanden sein 
müssten. Dies wird als Testmöglichkeit für die 
Flugentstehungstheorien genutzt. So wurde in 
der Vergangenheit als Einwand gegen die Baum-
theorie öfter genannt, dass sie nicht zur Abfolge 
der für den Flug erforderlichen Merkmale in 
akzeptierten Phylogenien passe (z. B. gauthier 
& paDian 1985259; paDian 2001, 255). 
Dieses Kriterium ist jedoch ebenfalls vage und 
noch fragwürdiger als das Fossilien-Kriterium. 
Denn die Cladogramme ändern sich häufig 
mit neuen Funden und können daher nicht als 
hartes Testkriterium gelten. Außerdem sind die 
Cladogramme gerade im Bereich Theropoden 
/ Urvögel mit Konvergenzen geradezu übersät 
(Witmer 1991, 460; peters 2002, 353; Xu et al. 
2009b, 434; Xu et al. 2010, 3975; turner et al. 
2012, 137)260; wenn aber auch relativ komplexe 
Merkmale mehrfach unabhängig entstehen kön-
nen, kann deren Verteilung im Cladogramm keine 
klare Orientierung in Bezug auf eine Stimmigkeit 
mit der Phylogenie geben. Damit ist mit diesem 
Kriterium auch keine Falsifizierung möglich.

Stimmigkeit mit Kenntnissen über 
Mechanismen; kleinschrittige, adapti-
ve Stadien.
Bereits in Abschnitt 2.1 wurde ausgeführt, dass 
plausible H-NE möglichst kleine Schritte in 
einer hypothetischen Abfolge aufweisen müssen, 
die durch bekannte evolutionäre Mechanismen 
(bekannte N-DE) bewältigt werden können. 
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 bewältigen könnten. Man muss 
sich die Details (Kapitel 1) vor Augen halten, 
die jeweils erforderlich sind, um einen nächsten 
selektionspositiven Schritt zu schaffen. Das wird 
kaum gemacht. Bei vielen Szenarien werden zwar 
einige adaptive Stadien aneinandergereiht, diese 
sind aber oft durch enorme Sprünge getrennt. Es 
fehlen regelmäßig Detailbetrachtungen darüber, 
welche Änderungen von Stadium zu Stadium im 
Einzelnen erforderlich sind, um ein neues adapti-
ves (selektierbares) Stadium erreichen zu können. 
So aber ist das Kriterium der Kleinschrittigkeit 
zur Prüfung evolutiver Szenarien viel zu unge-
nau bzw. die Szenarien erfüllen dieses Kriterium 
nicht. Beispiele dafür wurden bei der Kritik der 
einzelnen Modelle ausgeführt.

Bei vielen Szenarien werden zwar 
einige adaptive Stadien anein-
andergereiht, diese sind aber oft 
durch enorme Sprünge getrennt. 
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Gibt es heute Formen mit postulierten 
Verhaltensweisen?
Als Testkriterium für Szenarien zur Entstehung 
des Vogelfluges wird auch die Existenz von Mo-
dellen für Übergangsformen oder -verhaltenswei-
sen in der heutigen Tierwelt genutzt. Wenn Ver-
haltensweisen postuliert werden müssen, die man 
heute nicht beobachtet, kann das als Schwächung 
der betreffenden 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 dafür be-
kannt sind, dass am Boden lebende Tiere Insekten 
in der Luft zu fangen versuchen (paul 2002, 114) 
oder dass Vögel ihre Flügel zusammenlegen, wenn 
sie rennen, und nicht ausbreiten (paul 2002, 115). 
paul (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 hinzugefügt).

Sind Gegenargumente gegen ein 
Modell Argument für seinen Konkur-
renten?
In den Diskussionen Pro und Contra Arbore-
al- und Cursorialtheorie wird für das jeweils 
favorisierte Modell häufig durch Kritik am Kon-
kurrenten argumentiert. paul (2002, 123) meint 
beispielsweise, dass die Cursorialtheorie verifi-
ziert (!) würde, wenn Vogelvorläufer sich als wenig 
furs Klettern erweisen würden.261 Wenn sich 
Alternativen gegenseitig ausschließen, ist dieses 
Verfahren zulässig (wobei „verified“ dennoch zu 
stark wäre). Doch in der Diskussion um die Ent-
stehungsweise des Vogelflugs ist das nicht der Fall. 
Die Tatsache, dass sehr stark mit den Schwächen 
konkurrierender Modelle argumentiert wird, ist 
gleichzeitig ein Indiz für die Schwäche des jeweils 
bevorzugten Modells.262 Einwände können zu-
dem in der Summe so stark sein, dass die Modelle 
extrem unplausibel werden und sich gegenseitig 
ausschließen. Genau diese Situation scheint bei 
Flugentstehungshypothesen zuzutreffen und 
liefert neben anderen Aspekten genügend Anlass, 
die grundsätzliche Alternative einer Schöpfung 
in Betracht zu ziehen (siehe Kapitel 6). 

Die Fixierung auf einen natürlichen, nicht-
geistigen Entstehungsprozess im Rahmen des 

naturalistischen Paradigmas kann seltsame Blüten 
bei der Beweisführung hervorbringen: „The 
best evidence that climbing creatures can learn 
to power fly is provided by bats. … It is … 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 
für die Entstehungsweise des Vogelflugs fehlen; 
daher wird auf die Fledermäuse verwiesen. Von 
den Fledermäusen wisse man, dass Flugerwerb 
ausgehend von kletternden Formen möglich sei. 
Dafür gebe es aber auch keine direkten Belege, 
die Alternativen seien jedoch extrem unplausi-
bel. Das heißt, es gibt gar keine überzeugenden 
Belege für eine bestimmte Hypothese; doch ge-
nau das müsste für H-NE eingefordert werden. 
Vor diesem Hintergrund ist es widersinnig, dass 
paul einen offenbar ungenügend durch Daten 
belegten Vorgang als „well founded“ charakte-
risiert. Welche Rolle spielt angesichts einer solchen 
Vorgehensweise überhaupt 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“ (paul 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 könnte.263 
Davon abgesehen, dass klar bestimmt werden 
müsste, was zu einer Falsifizierung führen würde, 
wird einfach die Beweislast umgedreht: Es wer-
den nicht Belege für eine Hypothese gefordert, 
sondern gleichsam ein Unmöglichkeitsbeweis 
(„because almost none can be falsified“). Nach 
BocK (Abschnitt 2.1) müssen sich H-NE aber 
dadurch bewähren, dass sie möglichst viele be-
stätigende Befunde für sich verbuchen können. 
Daran gemessen fallen die vorgeschlagenen 
Hypothesen allesamt durch.
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