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Einleitung

Die Veranderung des Bewegungssystems im Laufe der Phylogenese der Primaten ist ein
makroevolutiver Prozess, der sich einer direkten Beobachtung entzieht und einer
experimentellen Untersuchung nicht zuganglich ist. Zuganglich ist lediglich das vorlaufige
Ergebnis dieses Prozesses, das gegenwartige Muster der Variationen der Merkmale von
Form und Funktion innerhalb und zwischen allen Arten der rezenten Primaten. Die
evolutiondre Morphologie als Methode der Aufkldarung evolutiver Prozesse rekonstruiert
nun anhand des rezenten Musters der Variationen die historische Reihenfolge von
Transformationsereignissen. Dies geschieht auf der Grundlage eines phylogenetischen
Systems. Der Fossilbefund liefert zusatzliche Indizien fir den zeitlichen Ablauf von
Merkmalsveranderungen, darf aber nicht als kontinuierliche Serie von Entwicklungsstufen
lberbewertet werden.

Untrennbar verbunden mit der Rekonstruktion von Transformationsereignissen ist
auch die Entwicklung eines adaptiven Szenarios als eine Art prospektiven Vorgehens,
welches die Ursachen fir Veranderungen zu erklaren sucht. Die vorliegende Arbeit
rekonstruiert anhand des Vergleichs rezenter Arten die initialen Merkmalsveranderungen
in der Funktion des Bewegungssystems am evolutiven Ursprung der Primaten. Auf dieser
Grundlage werden die daraus erwachsenen neuen Anpassungsmoglichkeiten aber auch
die Limitierungen der Anpassbarkeit des Bewegungssystems fir die weitere Evolution der
Bewegungsformen innerhalb der Primaten diskutiert.



Einleitung

Die Primaten umfassen heute etwa 400 Arten. Bei-
nahe ebenso viele sind im Fossilbefund dokumen-
tiert, der bis in das frihe Eozan zurickreicht
(tTTeilhardina asiatica: 55 Mill. Jahre, NI ET AL. 2004).
Nach molekulargenetischen Datierungen soll die
Divergenz zwischen Primates und ihrer vermuteten
Schwestergruppe aber bereits in der spaten Kreide
erfolgt sein. Das Alter des letzten gemeinsamen
Vorfahren wird auf ca. 80 Millionen Jahre geschéatzt
(ARNASON ET AL. 1998, TAVARE ET AL. 2002, STEIPER &
YOUNG 2006). Im Laufe ihrer Stammesgeschichte ha-
ben Primaten eine groRe Vielfalt an Formen entwi-
ckelt. Das GroRenspektrum reicht von kleinen
madagassischen Mausmakis (Microcebus berthae: 30
g) bis hin zu méannlichen Gorillas (Gorilla gorilla spp:
200 kg). GroRer noch als die Vielfalt der Formen sind
aber die Diversitdt der Verhaltensweisen in ihrem
ethologischen Kontext und die ihnen zugrunde
liegenden Bewegungsweisen. Hierin Ubertreffen
Primaten viele andere Saugetiergruppen, die ein
ahnliches GroRenspektrum aufweisen.

Unter den abgeleiteten Merkmalen der Primates
sind es insbesondere die Verdnderungen im visuellen
System und die Entwicklung von Greifextremitaten,
welche die Hypothesen zur Lebensweise des letzten
gemeinsamen Vorfahren der Primaten begriinden
(SMITH 1913, JONES 1916, LE GRos CLARK 1959, CARTMILL
1972, SzaLAY & DAGosTO 1980, 1988, SussMAN 1991,
CROMPTON 1995, BLocH & BoYER 2002, Geso 2004,
RASMUSSEN & SussMAN 2007, Ross & MARTIN 2007).

Alle bis heute vorgeschlagenen adaptiven Szena-
rios zur Entstehung dieser Merkmale sind Varianten
eines Themas, namlich Arborikolie, das Leben auf
Baumen. Tatsachlich sind Primaten wohl die einzige
Saugetiergruppe, die trotz zunehmender Korper-
groRe im Laufe ihrer Phylogenese stets eine enge Bin-
dung an den arborikolen Lebensraum beibehalten
hat. Der Wald ist jedoch kein einheitliches Habitat
und die Frage, warum sich Primaten von anderen
arborikolen Sdugetieren in den genannten Merkma-
len unterscheiden, wurde erst durch eine Prazisie-
rung der Hypothesen hin zur Charakterisierung eines
spezifischen Habitates gelost (CARTMILL 1972, ROSE
1974, SussmAN 1991).

Schlissel hierfiir waren konvergente Merkmals-
entwicklungen in anderen Saugetiergruppen. Die
Korrelation zwischen Greifextremitdten und Stereo-
skopie mit dem Erwerb neuer Nahrungsquellen in
einem neuen Habitat ist jedoch zunachst nur ein
erster Schritt bei der Suche nach einer adaptiven
Erklarung fur strukturelle Merkmalsverdanderungen.
Konvergenzen sind ein zuverlassiger Hinweis darauf,
dass Koinzidenz ausgeschlossen werden kann und
dass tatsachlich ein adaptiver Zusammenhang zwi-
schen Strukturmerkmalen, Verhaltensweisen und

Habitat besteht. Der adaptive Wert dieser Merkmale
erschlief$t sich allerdings erst durch die Betrachtung
der Unterschiede zwischen Primaten und ihren
nachstverwandten Gruppen in der unmittelbaren
Funktionsweise der Merkmale und ihrer Wirkung in
den Bewegungs- und Verhaltensweisen.

Primaten bilden gemeinsam mit den Scandentia
und Dermoptera eine monophyletische Verwandt-
schaftsgruppe, die Euarchonta (MURPHY ET AL. 2001,
SPRINGER ET AL. 2004, KRIEGS ET AL. 2007). Die Arboriko-
lie ist ein gemeinsames Merkmal aller drei Gruppen
und kann deshalb fir das Grundmuster der Euar-
chonta angenommen werden. Wahrend die zwei
einzigen rezenten Arten der Dermoptera hoch-
spezialisierte Gleitflieger sind und sich nur kletternd
oder hangeln im Geast fortbewegen, unterscheiden
sich die quadrupeden Scandentia in ihren Beweg-
ungsweisen nicht von anderen arborikolen Saduge-
tieren, wie den Sciuridae (Rodentia) oder vielen
arborikolen Marsupialia (z.B. Petauridae, SHAPIRO &
YOUNG 2010). JENKINS (1974) hatte am Beispiel der
Scandentia dargestellt, dass fiir Sdugetiere dieser
GroRenordnung der arborikole Lebensraum keine
spezifischen Anforderungen an die Fortbewegung
stellt. Fiir ein Tier dieser GréRe sind praktisch alle Le-
bensrdume und damit auch alle Substrate der
Lokomotion diskontinuierlich und unubersichtlich.

FISCHER (1994), FISCHER ET AL. (2002) und WITTE ET
AL. (2002) haben in der Biomechanik der Bewegung
kleiner Theria zahlreiche Gemeinsamkeiten gefun-
den, die unabhangig vom spezifischen Lebensraum,
der Korpergestalt und der systematischen Stellung
der jeweiligen Arten sind. Diese Gemeinsamkeiten
kdnnen deshalb fir das Grundmuster der Theria
angenommen werden und ebenso fir die Grundmus-
ter aller marsupialen und plazentalen Verwandt-
schaftsgruppen, deren letzter gemeinsame Vorfahre
klein war. Die Biomechanik der Fortbewegung kleiner
Theria ist als Anpassungen des Bewegungssystems an
eine quadrupede Lokomotion zu verstehen ist, die
schnell ist und dabei permanent externen Stérungen
durch das Substrat ausgesetzt ist.

Diese Prinzipien der quadrupeden Fortbewe-
gung, die bei den rezenten Scandentia unabhdngig
von ihrem spezifischen Habitat anzutreffen sind,
kennzeichneten sicher sowohl den letzten gemeinsa-
men Vorfahren der Euarchonta als auch denjenigen
der Primaten und ihrer Schwestergruppe.

Studien zur Evolution der Fortbewegung der
Primaten haben die Frage nach dem Grundmusterzu-
stand des Taxons und nach den darin enthaltenen ur-
springlichen und abgeleiteten Merkmalen bislang
nicht beantwortet. Im Zentrum der Aufmerksamkeit
steht bis heute vielmehr die Suche nach typischen
Unterschieden zwischen Primaten und anderen
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Saugetieren ohne Berlicksichtigung ihrer Verwandt-
schaftsverhaltnisse. Das Ergebnis dieses Ansatzes ist
folglich ein Typus, der die Querschnittssumme der
Merkmalsauspragungen diesbezlglich untersuchter
Arten darstellt und Uberwiegend aus dem Vergleich
vermeintlich typischer Primaten mit vermeintlich
typischen Vertretern anderer Sdugetiergruppen her-
vorgegangen ist. Die Gruppe der Merkmale kontras-
tiert die Unterschiede zwischen Primaten und den zu
einem artifiziellen Taxon zusammengefassten ,Nicht-
Primaten”.

Obwohl daraus die Transformationsrichtung von
Merkmalsveranderungen nicht rekonstruierbar ist,
werden diese Unterschiede als Anpassung der Prima-
ten an die arboreale Fortbewegung interpretiert: So
sollen Primaten langere und beweglichere Gliedma-
Ren haben, aufgrund derer ihre Schrittlangen gréRer
und ihre Schrittfrequenzen kleiner seien als diejeni-
gen anderer Saugetiere (ALEXANDER & MALolY 1984,
REYNOLDs 1987). Die groRere Schrittlange werde auch
durch ausgreifendere Bewegungen nach anterior und
posterior erreicht (REyNOLDS 1987, LARSON 1998, LAR-
SON ET AL. 2000, 2001).

Der adaptive Vorteil dieser Merkmale ist in den
Anpassungsnotwendigkeiten der arborealen Fortbe-
wegung begriindbar. Die niedrige Schrittfrequenz
und die langeren Kontaktzeiten reduzieren die
maximalen Vertikalkréfte, die von den Extremitaten
auf das Substrat ibertragen werden und beugen da-
durch Substratschwingungen und einer Uberlastung
der Tragfahigkeit vor (ScHmITT 1999, ScHmITT 2006).
Dafiir nutzen Primaten bevorzugt Gangarten mit lan-
gen Kontaktzeiten und ohne Flugphasen (CARTMILL ET
AL. 2002, ScHMITT 2006, YOounG 2009). SchlieBlich
Ubertragen Primaten einen grofReren Anteil ihrer Ge-
wichtskraft iber die Hinterextremitaten auf das Sub-
strat und entlasten dadurch die mobilen Vorder-
gliedmaRen (KIMURA ET AL. 1979, ReyNOLDS 198543, b,
DEMES ET AL. 1994, CARTMILL ET AL. 2002).

Aus biomechanischer Perspektive ergibt die Zu-
sammenschau all dieser Einzelmerkmale ein koharen-
tes Bild Gber die Angepasstheit der Bewegungsprinzi-
pien der Primaten an die spezifischen Anforderungen
der arborealen Fortbewegung. Dieses Bild hat sich
heute in der einschlagigen Literatur weitgehend
durchgesetzt (STRASSER ET AL. 1998, RAVOSA & DAGOSTO
2007). Die Kohérenz ist jedoch die Folge des typologi-
schen Ansatzes und nicht das Ergebnis des Evo-
lutionsprozesses. Solange die Frage nach urspriingli-
chen und abgeleiteten Merkmalszustanden in diesen
Bewegungsprinzipien nicht beantwortet ist, fehlt die
Grundlage fir die Suche nach adaptiven Erklarungen
ebenso wie fir die Rekonstruktion und Erklarung
nachfolgender Evolutionsschritte innerhalb der
Primaten.

Fragen und Ziele
der Arbeit

Auch eine evolutiondre Morphologie, die sich in der
Auswahl der zum Vergleich verwendeten Taxa auf die
Phylogenie als natirliches Ordnungssystem stitzt,
kann Typologie nicht vermeiden. Eine Auswahl von
Taxa ist stets mit der Pramisse verbunden, dass das
gewahlte Taxon bestimmte Gemeinsamkeiten mit ei-
ner Gruppe von Taxa hat, die es erlauben Erkanntes
von dem untersuchten Taxon auf die Gruppe zu
Ubertragen. Je wahrscheinlicher diese gemeinsamen
Merkmale aus der gemeinsamen Abstammung
resultieren, also Synapomorphien darstellen, umso
geringer ist die Gefahr, dass das , Typische” nur ein
erdachtes, nicht-natirliches Ahnlichkeitsfeld um-
schreibt. Die evolutiondre Morphologie ersetzt also
die Suche nach dem Typischen durch die Suche nach
dem Grundmuster als der Gesamtheit aller urspriing-
lichen und abgeleiteten Merkmale einer Gruppe
verwandter Taxa. Die Rekonstruktion eines bestim-
mten Evolutionsprozesses erfolgt somit durch die
Aufklarung der historischen Reihenfolge in der Ab-
anderung von Grundmusterzustdanden. MARTIN (1972)
hat dies, bezogen auf die Primaten, wie folgt
formuliert: ,The main aim of any essentially
evolutionary study is to distinguish [such] specialisa-
tions from ancestral retentions and to attempt to
trace the evolution of the various living Primates
from the ancestral pattern which emerges” (MARTIN
1972, 5.43).

Damit ist das zentrale Anliegen meiner Arbeit
umrissen: der Ersatz des Typus durch die Rekonstruk-
tion eines Grundmuster der Primaten fir die Merk-
male der Fortbewegung. Auf dieser Grundlage disku-
tiere ich schlieBlich die in diesem Grundmuster
gegebenen Moglichkeiten der Anpassung und die
Limitierungen der Anpassbarkeit fur nachfolgende
Evolutionsschritte.

Ein solches Anliegen bedarf zunachst einer
Auseinandersetzung mit der Frage, wo in den
Interaktionen zwischen Bewegungssystem und Bewe-
gung Anpassung tatsdchlich stattfindet. Das erste
Kapitel der Arbeit widmet sich dieser Frage unter
Bezugnahme auf ein zentrales Konzept der funkt-
ionellen Morphologie. Bock & vVON WAHLERT (1965)
haben den Ort evolutiver Anpassung in der Inter-
aktion eines Form-Funktionskomplexes mit seiner
biologischen Rolle gesehen. Die Anwendbarkeit
dieses Konzeptes auf das Bewegungssystem disku-
tiere ich, um daraus abzuleiten, welche Integra-
tionsebenen in den Beziehungen zwischen Bewe-
gungssystem und Bewegung berlcksichtigt werden
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miissen, um Anpassungsereignisse aufzufinden und
erklaren zu kénnen.

Ebenso wichtig flr die Entwicklung von Paradig-
men der Anpassung ist die Kenntnis der Anpassungs-
notwendigkeiten. Im zweiten Kapitel gehe ich des-
halb auf diese Frage naher ein. Die Diversitdt der
Bewegungsweisen von Primaten wird hier in Kirze
umrissen und die KorpergroRe eines Tieres in ihrem
Verhaltnis zu den Objekten der Interaktion wird hier
als wichtigste Determinante der Anpassungs-
notwendigkeiten heraus gestellt. Darlber hinaus
erortert dieses Kapitel auch die unterschiedliche
Strenge der Anpassungsnotwendigkeiten fiir be-
stimmte Bewegungsweisen und die daraus ableitba-
ren unterschiedlichen Selektionskrafte in ihrem Ein-
fluss auf die Evolution des Bewegungssystems der
Primaten.

Im darauf folgenden Kapitel stelle ich die
Phylogenie der Primaten vor und gehe auf diejenigen
Kontroversen naher ein, die sich auf die Rekonstruk-
tion des Grundmusters der Primaten besonders
auswirken. Fur eine umfangliche Zahl von Struktur-
merkmalen ist der Grundmusterzustand aufgeklart
und von diesen spielen insbesondere der stereo-
skopische Gesichtssinn und die Greifextremitdten der
Primaten eine zentrale Rolle bei der Rekonstruktion
der Lebensweise des letzten gemeinsamen Vor-
fahren. Kontroversen in diesen Hypothesen griinden
auf verschiedenen Interpretationen des adaptiven
Wertes der abgeleiteten Merkmale. Die Hypothesen
zu Lebensraum, Habitat und KorpergroRRe des letzten
gemeinsamen Vorfahren beinhalten Annahmen Ulber
urspriingliche Anpassungsnotwendigkeiten und un-
terstitzen dadurch die Rekonstruktion der ur-
springlichen Bewegungsweisen. Die Phylogenie
allein kann diese Frage nicht I6sen, weil schon auf der
Ebene der Art die Diversitat der Bewegungsweisen
grol ist. Der Einfluss der KérpergréRe darauf muss
beriicksichtigt werden und deshalb entscheidet erst
eine Zusatzhypothese lber die urspriingliche Kérper-
groRe darlber, welche Bewegungsweisen zum
Grundmuster der Primaten gehdren konnten.

Das fiinfte Kapitel widmet sich dem Grundmus-
ter und der GroRenbedingtheit von Kérperproportio-
nen der Primaten. Sie gelten als morphologische
Korrelate der Bewegungsweisen und sind ein Ele-
ment der strukturellen Anpassung des Bewegungs-
systems. Woran genau diese Anpassung erfolgt, wird
aber erst in der Analyse der Bewegungsprinzipien
deutlich werden. Die Ausfiihrungen im ersten Kapitel
der Arbeit werden die Begriindung hierfiir darlegen.

Der umfénglichste Teil der Arbeit behandelt
schlieBlich die Bewegungsprinzipien als die vermit-
telnde Ebene zwischen struktureller und funktionel-
ler Anpassung des Bewegungssystems an Bewegun-

gen. Nach einer Erérterung der fur das Grundmuster
der Primaten anzunehmenden Bewegungsweisen
und der Anpassungsnotwendigkeiten, denen diese
unterliegen, begriinde ich zunachst die Auswahl der
zum Vergleich herangezogenen Taxa. Beschreibung
und Vergleich der Bewegungsprinzipien konzentrie-
ren sich schlieflich nicht nur auf die Darstellung der
funktionellen Merkmale als Entitaten. Vielmehr ist es
die Einsicht in die Wechselbeziehungen zwischen den
Merkmalen, in ihre gegenseitigen oder einseitigen
Bedingtheiten und auch der Riickbezug auf die
strukturellen Anpassungen, aus der schlieflich ein
differenziertes Bild der Angepasstheit und der
Limitierungen der Anpassbarkeit entwickelt werden
kann.

Der abschlieBende Teil der Arbeit diskutiert die
Bedingungen, die sich als richtungweisend fir den
weiteren Evolutionsprozess aus dem rekonstruierten
Grundmuster ergeben. Die Unterschiede innerhalb
der ausgewshlten Primaten bestimmen diese Uberle-
gungen, denn sie weisen schon auf nachfolgende
Evolutionsschritte innerhalb der Primaten hin. Aus
deren Vergleich zum hypothetischen Grundmuster
sind die Lizenzen ableitbar, welche die initialen
Anpassungen der Fortbewegung fiir den weiteren
Verlauf des Evolutionsprozesses zur Verfligung stell-
ten. Aus den vergleichenden Betrachtungen der Ge-
meinsamkeiten und Unterschiede  zwischen
Strepsirhini und Haplorhini lassen sich Anpassungen
erkennen, die erst mit zunehmender Korpergrole
notwendig werden. Ahnlichkeiten kénnen nun als
Homologien oder Homoplasien in den jeweiligen
Grolgruppen identifiziert werden. Parallelentwick-
lungen sind dabei nicht nur Ausdruck des adaptiven
Wertes einer bestimmten Veranderung sondern auch
eine Folge der Limitierung von Moglichkeiten, die
schon im Grundmuster der Primaten ihre Ursache
haben kann. Unterschiede zwischen den Strepsirhini
und den Anthropoidea deuten auf verschiedene
Anpassungen und auch auf verschiedene Ldosungen
im Umgang mit Limitierungen hin, die Konsequenzen
fiir die weitere Entwicklung des Bewegungssystems
haben.



Bewegungssystem und
Bewegung

Zentrale Begriffe ihrer Interaktion

Eine Studie zur Evolution eines biologischen Systems bedarf zunachst der Setzung eines
definitorischen Rahmens um die zentralen Begriffe der Argumentation. Die folgenden
Ausfiihrungen erklaren den Inhalt der Begriffe ,Bewegungssystem” und , Bewegung” und
setzen sich mit der Frage nach der Interaktion zwischen beiden und den Orten evolutiver
Anpassung auseinander. Ein diesbeziglich zentrales Konzept der Morphologie, dass nam-
lich evolutive Anpassung in der Wechselwirkung eines Form-Funktionskomplexes und sei-
ner biologischen Rolle stattfindet (Bock & voN WAHLERT 1965), wird in seiner Anwendbar-
keit auf die Beziehungen zwischen Bewegungssystem und Bewegung diskutiert. Daraus er-
gibt sich die Notwendigkeit der Unterscheidung von Verhaltensweisen und Bewegungs-
weisen anhand der unterschiedlichen Qualitdt ihrer biologischen Rollen. Das Bewe-
gungssystem selbst stellt sich als integrierte Einheit dar, dessen Komponenten nur bedingt
als unabhéngig voneinander evolvierbare Form-Funktionskomplexe betrachtet werden
kdnnen. Strukturelle Anpassung auf der Ebene der Art gibt deshalb nur den Rahmen der
Moglichkeiten fur die Funktionen des Bewegungssystems vor, aber erst funktionelle
Anpassung und Anpassbarkeit bestimmen Uber die Diversitdt der Bewegungsweisen und
Verhaltensweisen im Repertoire einer Art. Die Elemente dieser funktionellen Anpassung
sind die Bewegungsprinzipien. lhnen kommt eine zentrale Rolle fiir das Verstandnis der
Evolution des Bewegungssystems zu, vermitteln sie doch zwischen dem Bewegungssystem
als Form-Funktionskomplex und der Vielzahl seiner biologischen Rollen.
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Bewegungssystem und
Bewegung

Definiert man das Bewegungssystem als die Summe
aller Strukturen und Funktionen des Kérpers, die fir
die Ausfiihrung von Bewegung notwendig sind, kann
das Bewegungssystem nichts anderes als das Indivi-
duum selbst sein. Ein solch holistischer Ansatz ist
aber fiir die Rekonstruktion evolutiver Verdanderun-
gen in diesem System nicht forderlich, weshalb ich
hier unter Bewegungssystem die skeletalen und
muskuldaren Elemente des postcranialen Apparates
zusammenfasse, wohl wissend, dass Bewegung nicht
ohne neuronale Steuerung und Kontrolle und nicht
ohne eine entsprechende Versorgung der Aktoren
durch das Herz-Kreislauf-System maoglich ist.

Fir die Wahl der zu betrachtenden Merkmale
stellt sich die Frage, ob das Bewegungssystem nur als
Ganzes einen Form-Funktionskomplex darstellt oder
ob in ihm integrierte, unabhangig anpassbare Kom-
plexe voneinander abgrenzbar sind. Die definitori-
schen Kriterien des Form-Funktionskomplexes sind
ja, dass er eine biologische Rolle habe und unabhan-
gig von anderen Form-Funktionskomplexen an diese
Rolle anpassbar sei (Bock & VON WAHLERT 1965). Die
Interaktion zwischen Form-Funktionskomplex und
biologischer Rolle ist also ein Zwei-Komponenten-
System und zwischen den Komponenten wird das
Bestehen einer linearen Beziehung gegenseitiger Be-
stimmtheit angenommen.

Nun ist der Bewegungsapparat in der Gesamt-
heit seiner Stiitz-, Antriebs- und Kontrollelemente ein
integriertes System und agiert ganzheitlich. Das Sys-
tem zeichnet sich durch eine Fille von Rick-
kopplungsmechanismen zwischen den verschiedenen
Integrationsstufen aus. Eine mogliche Abgrenzung
von Form-Funktionskomplexen bedarf also zunachst
der Kldrung, was der tatsachliche Gegenstand der An-
passung ist.

Das Bewegungssystem jedes Individuums hat
das Potential, eine Vielzahl von Bewegungen durch-
fihren zu kdnnen. Bewegung ist aus physikalischer
Sicht zunachst nichts anderes als die Ortsverdnde-
rung eines Korpers. Erst der Kontext, in welchem
Bewegung stattfindet, verleiht Bewegung eine
biologische Rolle und folglich bestimmt auch die
Vielfalt der Kontexte Uber die Vielfalt der biologi-
schen Rollen. Erst eine Differenzierung der biologi-
schen Rollen erlaubt es, die Ebenen der Anpassung
exakter zu fassen. Die Unterscheidung von Verhal-
tensweisen und Bewegungsweisen ist ein erster
Schritt auf diesem Weg.

Verhaltensweisen und
Bewegungsweisen

Verhaltensweisen haben immer einen ethologischen
Kontext. Sie beinhalten Bewegungen zum Zwecke des
Nahrungserwerbs, des Revierverhaltens, der sozialen
Interaktionen, der Erzeugung und Versorgung von
Nachkommen und schliefllich des unmittelbaren Er-
halts des inneren physiologischen Gleichgewichts
(Abb. 1.1). Verhaltensweisen sind stets Aktivitdten
des Individuums, nicht aber seiner Baueinheiten auch
wenn der allgemeine Sprachgebrauch hier haufig
keine klare Grenze zieht.
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Abb. 1.1 Ebenen der Interaktion zwischen dem Bewegungssystem
(=*Form-Funktionskomplex) und den Bewegungs- und Verhaltens-
weisen (= Biologische Rollen). Zentrale Rolle der Bewegungs-
prinzipien als Gegenstand struktureller Anpassung und Element
funktioneller Anpassung.

Auf der Ebene der Verhaltensweisen ist die Variabili-
tat der Bewegungen schon im Individuum am grof3-
ten. Dass ein und dasselbe Bewegungssystem eine
Fille von Verhaltensweisen ausfiihren kann, belegt
die Nicht-Linearitdat der Beziehung zwischen dem
Bewegungssystem und den Verhaltensweisen. Kein



Bewegungssystem und Bewegung

Element des Bewegungsapparates ist un-mittelbar an
eine Verhaltensweise angepasst. Die Angepasstheit
wird stattdessen Uber Integrationsebenen vermittelt
und die Einfiihrung dieser Ebenen gelingt mit der
Unterscheidung von Verhaltensweisen, Bewegungs-
weisen und Bewegungsprinzipien.

Jede ethologisch motivierte Verhaltensweise hat
auch eine physikalisch-mechanischen Intention.
Diese Intentionen sind Ausdauer, Kraft, Geschwindig-
keit und Weg bis hin zu Stabilitdt, Mobilitat und Prazi-
sion. Diese oder eine Teilmenge dieser Qualitdten soll
entweder in der Bewegung des ganzen Korpers oder
in der Bewegung seiner Glieder erzielt werden. Fiir
Revierwanderungen oder die Suche nach Sozialpart-
nern ist Ausdauer und effektiver Streckengewinn
wichtig, fur Fluch oder Jagd zahlen maximale Ge-
schwindigkeit und Kraft. Nahrungssuche ist oft mit
langsamer, unregelméaRiger Fortbewegung verbun-
den und bedarf vor allem der Stabilitdit der
Korperhaltung und praziser Reich- und Greif-
bewegungen.

Je nach Art dieser Intentionen steht dem Indivi-
duum nun ein Repertoire an Bewegungsweisen zur
Verfligung. Bewegungsweisen sind eine den Verhal-
tensweisen untergeordnete Integrationsebene. Sie
haben primar einen physikalisch-mechanischen Kon-
text (Geschwindigkeit, Kraft, Ausdauer, Prazision)
und werden dadurch zu den ausfiihrenden Elemen-
ten der Verhaltensweisen. Das Aufsuchen von Nah-
rungsquellen kann beispielsweise die Bewegungswei-
sen Laufen, Klettern oder Hangeln umfassen. Schla-
fen kann im Sitzen und Liegen erfolgen. Manipulation
von Nahrungsobjekten beinhaltet eine bestimmte
Korperhaltung und die Bewegung der Glieder, z.B.
Reichen und Greifen.

Bewegungsweisen sind definiert und gegenein-
ander abgrenzbar durch eine spezifische Positionie-
rung und Bewegung des Rumpfes gegeniiber dem
Substrat, durch die jeweilige Beteilung der einzelnen
GliedmaRen und durch die Interaktion zwischen
Rumpf und Extremitdten (BELL PETTIGREW 1874, Muy-
BRIDGE 1887, GRAY 1968, HILDEBRAND ET AL. 1985, HUNT
ET AL. 1996, ALEXANDER 2002, BIEWENER 2003). Ge-
geniber den Verhaltensweisen ist die Variabilitat der
Bewegungsweisen auf der Ebene des Individuums
geringer, und es bestehen Korrelationen zwischen
bestimmten Bewegungsweisen und bestimmten
Merkmalen der Bewegungssystems (z.B. Kor-
perproportionen), die auf einen gewissen Grad der
Angepasstheit hindeuten.

Bewegungsprinzipien

Die Ursache fir diese Korrelationen wird aber erst
erklarbar, wenn noch eine weitere Ebene der Interak-
tion zwischen Bewegung und Bewegungssystem
beriicksichtigt wird. So, wie die Bewegungsweisen die
ausfiihrenden Elemente der Verhaltensweisen sind,
sind die ausfiihrenden Elemente der Bewegungswei-
sen die Bewegungsprinzipien. Der Begriff ,principles”
im Zusammenhang mit Funktionselementen der
Bewegung wird in der englischsprachigen Literatur
benutzt (z.B. GREGORY 1912, DICKINSON ET AL. 2000,
ALEXANDER 2002, BIEWENER 2003), aber dort nicht in ei-
nem streng definierten Sinne gebraucht. Ich verstehe
unter Bewegungsprinzipien, die Art und Weise, wie
das Bewegungssystem eine bestimmte Bewegungs-
weise ausfihrt. Bewegungsprinzipen der Fortbewe-
gung sind beispielsweise Gangarten und die Kinema-
tik und Kraftwirkung der Extremitdten auf das Sub-
strat sowie deren Veranderungen zur Regulierung
der Geschwindigkeit.

Funktionelle und
strukturelle Anpassung

Mit der Unterscheidung von Bewegungsweisen und
Bewegungsprinzipien gelingt es die Ebenen der
Anpassung zu verorten. Bewegungsprinzipien werden
an den physikalisch-mechanischen Kontext der
jeweiligen Bewegungsweise angepasst und diese
funktionelle Anpassung geschieht unter Ber{cksichti-
gung biomechanischer Anforderungen, die aus der
KorpergroBe und ihrem Verhaltnis zum Substrat oder
zum Objekt der Interaktion resultieren. Das Potential
funktioneller Anpassung ist ihre Plastizitat schon auf
der Ebene des Individuums, wo strukturelle
Anpassungen kaum mehr moglich sind (bei der
Behandlung des Individuums als Merkmalstrager in
einem begrenzten Zeithorizont, HENNIG 1950).

An der Schnittstelle zwischen den Bewegungs-
prinzipien und dem Bewegungssystem liegt die
Ebene der strukturellen Anpassung. Deren Gegen-
stand sind die Bewegungsprinzipien. Der Prozess die-
ser Anpassung ist haufig eine Anderung von
Proportionen, die sich auf das Funktionieren des
Bewegungssystems auswirken. Bock & VON WAHLERT
(1965) haben das Funktionieren einer bestimmten
Form vom Fungieren eines Form-Funktionskomplexes
unterschieden und so ist der Begriff des Funktion-
ierens auch hier gebraucht.

Strukturelle Anpassung ist oft nichts anderes als
die meist nur subtile Verschiedenheit von GroRen-
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und Mengenverhaltnissen im Vergleich zwischen Ar-
ten. Diese betreffen nicht nur die Dimensionen von
Gliedern zueinander, sondern auch GroRenverhilt-
nisse zwischen Gelenkflachen und zwischen Muskel-
ansatzstellen. Unterschiede im Knochenbau gehen
auf die unterschiedliche Beteiligung der einzelnen
Bauelemente zurlick. Auch strukturelle Unterschiede
in der Muskulatur und ihren Kontraktionseigen-
schaften sind haufig auf Anderungen der Mengen-
verhéltnisse (Faserzahl, Fasertypen) zurickzufihren.

Fazit

Die Interaktionen zwischen Bewegungssystem und
Bewegung sind nicht als Zwei-Komponenten-Systeme
aus jeweils einem Form-Funktionskomplex und einer
biologischen Rolle verstehbar, in welchen es jeweils
nur eine zu entschlisselnde Ebene der evolutiven An-
passung gibt. Das Bewegungssystem erfdhrt eine
strukturelle Anpassung an die Bewegungsprinzipien
und diese wiederum sind funktionell an die
Bewegungsweisen anpassbar. Erst diese haben eine
eigentliche biologische Rolle in der Interaktion mit
physikalisch-mechanischen Faktoren der Umwelt. Die
Verhaltensweisen und ihr ethologischer Kontext bil-
den eine den Bewegungsweisen (bergeordnete
Ebene biologischer Rollen. Strukturelle und funktio-
nelle Anpassungen des Bewegungssystems daran
sind nicht aus Korrelationen zu entschliisseln, son-
dern nur Ulber eine detaillierte Analyse von Form-
Funktionsbeziehungen auf der Ebene der Bewe-
gungsprinzipen und Bewegungsweisen.

Gerade die Subtilitat struktureller Anpassung ist
im Falle der Primaten ein wichtiger Grund fiir die zu
beobachtende Diversitdt der Bewegungsweisen. Sie
bildet namlich die Basis fir ein hohes Mall an
funktioneller Anpassung, die in der Wechselbezie-
hung von Bewegungsprinzipien und Bewegungswei-
sen stattfindet. Ich mochte deshalb im nachsten Kapi-
tel eine Ubersicht tiber die Diversitit der Bewegungs-
weisen der Primaten geben. Neben der begrifflichen
Scharfung widmet sich diese Ubersicht vor allem der
Klarung der Anpassungsnotwendigkeiten, denen Be-
wegungsweisen unterliegen. Wie ich eingangs erlau-
terte, sucht die evolutiondre Morphologie in der
Rekonstruktion evolutiver Transformationsereignisse
immer auch eine Erkldarung fur diese Transformatio-
nen. Die Entwicklung plausibler Paradigmen der
Anpassung setzt aber die Kenntnis des physikalisch-
mechanischen Kontextes einer Bewegungsweise und
der sich daraus ergebenden Anpassungsnotwend-
igkeiten fiir das Bewegungssystem und fir die Bewe-
gungsprinzipien voraus.
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Nachdem ich zuvor die Bewegungsweisen als Gegenstand der funktionellen Anpassung
und die Bewegungsprinzipien als Gegenstand der strukturellen Anpassung des Be-
wegungssystems charakterisiert habe, werde ich nun eine Ubersicht iiber die Bewe-
gungsweisen der Primaten geben, welche die Anpassungsnotwendigkeiten aus dem
jeweiligen physikalisch-mechanischen Kontext ableitet. Das Ordnen der Diversitat zum
Zwecke ihrer Beschreibung erfordert auch hier zunachst wieder begriffliche Klarheit. Die
Unterscheidung der Bewegungsweisen kann unter Bezugnahme auf die Verhaltensweisen
erfolgen. Eine Scharfung der Begriffe und eine Eindeutigkeit der Definitionen gelingen
jedoch besser unter Bezugnahme auf die Bewegungsprinzipien.

Bestimmten Bewegungsweisen kann aufgrund strengerer Anpassungsnotwendigkei-
ten eine grolere selektive Kraft gegenuber anderen Bewegungsweisen zugesprochen wer-
den. Gleichzeitig darf aber eine a priori Annahme hinsichtlich dieser selektiven Kraft nicht
dazu verleiten, Bewegungsweisen mit schwacher erscheinenden Anpassungsnotwendig-
keiten in ihrem moglichen Einfluss auf die Evolution des Bewegungssystems zu vernach-
lassigen. Deshalb ist es notwendig, sich das Repertoire der Bewegungsweisen zu vergegen-
wartigen, bevor Paradigmen der Anpassung aus dem Verteilungsmuster der Variation von
Merkmalen abgeleitet werden.
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Diversitat der
Bewegungsweisen

In der Stammesgeschichte der Primaten hat sich eine
Vielfalt von Bewegungsweisen entwickelt, welche
diejenige vieler anderer Sdugetiergruppen bei wei-
tem Ubertrifft. STERN & OXNARD (1973) haben diese
Vielfalt sehr treffend formuliert: ,Primates stand, sit,
lie, walk, run, hop, leap, climb, hang, swing, swim,
and engage in other activities too numerous to men-
tion. They may do these things often or rarely,
quickly or slowly, with agility or clumsiness, on the
ground or in the trees (or, with swimming, in the wa-
ter), on thick branches or thin ones, on vertical,
oblique or horizontal supports, with all appendages
or only some.” (STERN & OXNARD 1973, S.1). Entschei-
dend fiir die Evolution dieser Vielfalt innerhalb der
Primaten waren vor allem zwei Faktoren:

o Verglichen mit anderen Sdugetiergruppen zeich-
nen sich viele Primaten durch eine geringgradige
strukturelle Anpassung des Bewegungssystems
an nur eine oder wenige spezifische Funktionen
aus (MARTIN 1990, FLEAGLE 1999). Somit bleibt
der Rahmen der Moglichkeiten funktioneller
Anpassung auf der Ebene der Art und des Indivi-
duums grofl. Nur wenige Arten sind in ihrem
Bewegungsrepertoire  aufgrund  spezifischer
struktureller Anpassung limitiert.

o  Primaten haben im Laufe ihrer Phylogenese
stets eine enge Bindung an den arborikolen
Lebensraum beibehalten. Dieser Lebensraum
mit seiner hohen rdumlichen Strukturierung ist
eine Herausforderung fiir die Lokomotion, die
Orientierung und die Nahrungssuche und be-
stimmt malgeblich die Anpassungsnotwendig-
keiten an die Bewegungsweisen.

Generelle
Anpassungsnotwendigkeit
o Korpergrolle

Nicht nur in einem arborikolen Lebensraum sondern
generell bestimmt die KorpergroRe entscheidend
Uber die biomechanischen Anforderungen, die eine
Bewegungsweise an die Bewegungsprinzipien und an
das Bewegungssystem stellt. Anpassungen an sich
verandernde KorpergroRe im Laufe der Evolution
erfolgen sowohl auf der Strukturebene als auch auf
der Funktionsebene (GALILEI 1638, D’ARCY THOMPSON
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1942, GouLb 1966, SCHMIDT-NIELSEN 1975, ALEXANDER
1985, BIEWENER 1983a, 1990, 2005).

KorpergroRe beeinflusst als Gewichtskraft die
Mechanik der Bewegung eines Tieres grundlegend.
Mit zunehmender KorpergroBe verdandern sich die
Relationen zwischen Strecken, Flachen und Volumina
innerhalb des Korpers. Wiirden sich alle Korper-
proportionen isometrisch zur GroRe verdndern,
waren groRe und kleine Tiere geometrisch ahnlich.
Da das Volumen mit zunehmender GroRe aber um
die dritte Potenz steigt, Flachen nur um die zweite
Potenz, wirden sich bei einer Beibehaltung geo-
metrischer Ahnlichkeit flichenbasierte Funktionen
des Korpers (Gasaustausch, Nahrstoffaufnahme,
Muskelkraft, Traglast der Knochen) nachteilig gegen-
Uber volumenbasierten Funktionen (Gewicht) veradn-
dern (GALILEI 1638, D’ARcY THOMPSON 1942). Torsions-
momente erhéhen sich sogar um die vierte Potenz
gegenlber einem linearen Parameter (PREUSCHOFT ET
AL. 1998). GroBenzunahme des Korpers ist daher
stets mit Verdanderungen der Korperproportionen
(Allometrie) verbunden, um das nachteilige Verhalt-
nis der Oberfliche zum Volumen bei groRRen Tieren
zu kompensieren (HuxLey 1932, GouLb 1966, SCHMIDT-
NIELSEN 1975, ALEXANDER 1985). Diese gréRRenbedingte
Veranderung wird Allometrie genannt und der
Isometrie gegenilbergestellt. Isometrie ist die
geometrische Ahnlichkeit zwischen verschieden gro-
Ben Tieren. Sie findet man bei Saugetieren seltener
und dann nur in einem begrenzten GrofRenspektrum
(z.B. Equidae: GRIFFIN ET AL. 2004, Felidae: DAY & JAYNE
2007). lhre Beibehaltung kann ein Indiz fir Limitie-
rung der Anpassbarkeit sein (GouLD 1966).

Spezifische
Anpassungsnotwendigkeit
o Korpergrolle vs Substrat

Unter terrestrischen Bedingungen sind die GrofRe des
Substrates wie auch die Richtung der Gravitation
konstante Faktoren. Bewegungsweisen sind hier
meist Ausdruck der unmittelbaren Anpassungen an
die jeweilige KoérpergrolRe.

Die Diversitat der Bewegungsweisen innerhalb
der Primaten resultiert zwar auch aus evolutiven
Veranderungen der Koérpergrofle und entsprechen-
den allometrischen Veranderungen im Korper. Hinzu
kommt aber, dass GrofRe und Richtung der Substrate
im arborikolen Lebensraum variabel sind. Deshalb
bestimmt das Substrat im Verhaltnis zur KérpergroRe
die Anpassungsnotwendigkeiten der Bewegungswei-
sen. Eine relevante Substrateigenschaft ist sein
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Durchmesser, der in Relation zum Gewicht des Tieres
liber die Nachgiebigkeit und Tragfahigkeit entschei-
det. Sein Verhaltnis zum Rumpfdurchmesser hat Ein-
fluss auf die Torsionsmomente um die Ldngsachse
des Substrates, die auf den Korper riickwirken. Die
Neigung des Substrates ist schlielich ein weiterer
Faktor, beeinflusst er doch das Verhaltnis zwischen
Bewegungsrichtung und dem Vektor der Gravitation.
Bewegungsweisen der Primaten sind deshalb Aus-
druck der Anpassung an das GroéRenverhaltnis zwi-
schen Substrat und Koérper und an die sich stetig an-
dernde Richtung der Schwerkraft gegeniiber den
Achsen des Rumpfes, auf welche die Gravitation
Torsionsmomente auslibt.

Wahrend in anderen Saugetiergruppen ein
genereller Trend besteht, dass mit zunehmender Kor-
pergréRe ein Ubergang zur terrestrischen Lebens-
weise stattfindet, ist dies innerhalb der Primaten
allenfalls fir die grofRten Formen zutreffend. Doch
selbst mannliche Gorillas mit einer Kérpermasse von
200 kg erklettern Baume, um dort ihre Nester zu
bauen und zu schlafen. Ein subfossiler Vertreter der
madagassischen Indridae, tArchaeoindris fontoy-
nonti, aus dem spadten Quartdr, war etwa ebenso
groRR wie rezente Gorillas und lebte wohl bevorzugt
am Boden. Die GliedmaRenproportionen dieses Tie-
res ahneln denen von Riesenfaultieren, die Arme wa-
ren deutlich langer als die Beine (CARLTON 1936, GOD-
FREY ET AL. 1997). Der groRte Primat, der jemals lebte,
hatte schatzungsweise ein Gewicht von 300 kg.
tGigantopithecus blacki ist allerdings nur durch Frag-
mente des Unterkiefers bekannt, gefunden in
pleistozanen Ablagerungen Chinas (VON KONIGSWALD
1952). Er gehort zur Familie der Hominidae und ist
wahrscheinlich ein Vertreter der Stammgruppe der
Orang Utans. Aufgrund der Koérpermasse ist es aber
recht unwahrscheinlich, dass sich diese Form noch
auf Baumen aufhalten konnte. Eine ausgesprochen
terrestrische Lebensweise ist innerhalb der rezenten
Primaten nur bei Vertretern der Cercopithecinae zu
finden, die sich dadurch den Zugang zu neuen Habita-
ten und Nahrungsquellen erschlossen haben. Die
Radiation dieser Gruppe im spaten Miozan und Plio-
zan war mit der Ausdehnung arider Savannengebiete
in Afrika verbunden (PickFORD & SENUT 1988, EATON
2007).

Die Begriffe Lokomotion
und Idiomotion

Je nachdem, ob eine signifikante Ortsbewegung des
Korpers erfolgt oder nicht, kdnnen Bewegungsweisen
zwei Kategorien zugeordnet werden. Die Kategorie

der Ortsbewegung ist die Lokomotion (HoweLL 1944,
PrROST 1965), aber fiir die andere Kategorie gibt es
bislang noch keinen eigenen, positiven Terminus.
Grund dafur ist, wie so oft, dass nur der Ausschluss
eines Kriteriums, namlich das der Ortsbewegung,
einer Bewegungsweise die Zugehorigkeit zur zweiten
Kategorie zuweist.

Im Hinblick auf die Bewegungsweisen der Prima-
ten, war es PRosT (1965), der als Erster das
Vorhandensein einer zweiten Kategorie neben der
Lokomotion (berhaupt in Erwadgung zog. Er hat die
verschiedenen Positionierungen des Korpers unter
dem Begriff ,Positionsverhalten” zusammengefasst
und der Lokomotion gegeniiber gestellt. Prost er-
wahnt zwar das Vorhandensein von Aktivitdten, die
weder der Lokomotion noch der Aufrechterhaltung
von Korperpositionen dienen, weist diesen jedoch
nur eine untergeordnete Rolle fir die Evolution des
Bewegungssystems zu. Mit dem Begriff , Aktivitdten”
wird in der Definition des Positionsverhaltens der
Kontextbezug aber weitgehend auller Acht gelassen
und folglich nicht zwischen Verhaltensweisen und
Bewegungsweisen unterschieden. Diese Unscharfe
schlagt sich seither in der Verwendung des Begriffes
nieder. Mit dem Positionsverhalten wird gemeinhin
beschrieben, wie und wie haufig ein Individuum sitzt,
steht oder liegt (z.B. MORBECK 1977, SCHON YBARRA &
SCHON 1987, FONTAINE 1990, GEBO & CHAPMAN 1995,
HUNT ET AL. 1996). Positionierungen des Korpers sind
sicher eine wichtige Beschreibungsebene nicht-
lokomotorischer Bewegungsweisen, doch geben sie
nur einen Teilaspekt dieses umfanglichen Repertoires
wider.

FISCHER (1998) hat in seiner Studie zur Lokomo-
tion des Klippschliefers (Procavia capensis, Hyracoi-
dea) den Begriff ,Idiomotion” eingefiihrt und darun-
ter ,alle nicht-lokomotorischen, auf das Tier selbst
oder auf Artgenossen gerichtete Bewegungen” zu-
sammengefasst (FISCHER 1998, S. 10). In dieser Defini-
tion ist der ethologische Kontext enthalten, wodurch
der Begriff der Idiomotion priméar eine Summe von
Verhaltensweisen umschreibt. Betrachtet man nicht-
lokomotorische Verhaltensweisen bei Primaten oder
Saugetieren im Allgemeinen, ist eine Erweiterung des
Begriffes Idiomotion um die Interaktion mit Indi-
viduen anderer Arten sinnvoll. Dies kénnen sym-
patrische Vertreter nah verwandter Taxa sein ebenso
wie Beutegreifer oder Beutetiere. Damit ware die
Idiomotion als Kategorie von Verhaltensweisen der
Kategorie lokomotorischer Verhaltensweisen gleich-
rangig und auf dieser Grundlage konnten auch die
Bewegungsweisen in lokomotorische und idiomoto-
rische Bewegungen unterschieden werden.

Lokomotorische Verhaltensweisen umfassen
Wanderungen, das Durchstreifen des Reviers beim
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Aufsuchen von Nahrungsquellen einschlieBlich der
Jagd, die Suche nach Sozialpartnern entweder bei der
Partnerfindung oder beim Wechsel zwischen sozialen
Gruppen der jeweiligen Population und die Flucht vor
Pradatoren. Das idiomotorische Repertoire eines
Individuums beinhaltet beispielsweise die individu-
elle und soziale Fellpflege, die Manipulation von Nah-
rungsobjekten, das Interagieren mit Jungtieren, die
Markierung des Reviers oder von Gruppenmitglie-
dern mit Duftstoffen. Eine Vielzahl von Verhal-
tensweisen hat aber sowohl lokomotorische als auch
idiomotorische Komponenten, beispielsweise das
Sammeln von Nahrung am Ort der Nahrungsquelle,
die Hege des Nachwuchses, Spielverhalten, Domi-
nanzprasentation, Kopulation und Kampf.

Eine Unterscheidung zwischen Lokomotion und
Idiomotion bezogen auf den ethologischen Kontext
ist deshalb oft ein pragmatisches Mittel der Beschrei-
bung, eine grundséatzliche und allgemein giiltige
Dichotomie auf der Ebene der Verhaltensweisen be-
steht allerdings nicht. Auf der Ebene der Bewegungs-
weisen begrindet der physikalisch-mechanische
Kontext der signifikanten Ortsbewegung jedoch die
Annahme der Dichotomie zwischen Lokomotion und
Idiomotion, die sich in den Bewegungsprinzipien
widerspiegeln sollte.

Lokomotorische
Bewegungsweisen der
Primaten

Lokomotorischen Bewegungsweisen wird generell
eine groRere selektive Kraft zugesprochen, weshalb
diese im Hinblick auf ihre Anpassungsnotwendigkei-
ten am haufigsten untersucht und am besten
verstanden sind (GRAY 1944, 1968, HowelLL 1944,
WASHBURN 1950, ASHTON & OXNARD 1964, ALEXANDER
1977, 1982, 2002, HILDEBRAND ET AL. 1985, BIEWENER
1990, 2003). Bei der Lokomotion agiert ein Indivi-
duum Uber einen relativ langeren Zeitraum gegen die
Wirkung externer und interner Kradfte wie Gravita-
tion, Reibung und Massetragheit. Lokomotion bedeu-
tet deshalb stets Belastung fiir das Bewegungssystem
sowie ein hoher Kraft- und Energieaufwand.

Die lokomotorischen Bewegungsweisen der
Primaten sind die quadrupede Fortbewegung, das
Springen, Klettern, Hangeln und die Bipedie
(MoLuson 1911, Naprier & NAPIER 1967). Je nach
KorpergroRe, Substrat oder auch taxonomischen
Kriterien wurde oftmals eine weitere Gliederung in
Subtypen vorgeschlagen (Rose 1973, ROLLINSON &
MARTIN 1981, HUNTET AL. 1996), die aber eher kiinstli-
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che Segmentierung der natiirlichen Variationen dar-
stellt. Die finf genannten Bewegungsweisen unter-
scheiden sich grundlegend in ihren Bewegungs-
prinzipien und sind deshalb durch diese qualitativen
Kriterien gegeneinander abgrenzbar.

Quadrupede Fortbewegung

Der quadrupede Gang gehdrt zum Repertoire
beinahe jeder Primatenart. Er dominiert bei allen
Verhaltensweisen, in denen groRere horizontale
Distanzen zu Uberwinden sind, beispielsweise beim
Durchstreifen des Reviers auf der Suche nach
Sozialpartnern oder Nahrungsquellen.

Abb. 2.1 Arboreal und terrestrisch quadrupede Fortbewegung, a:
Eulemur fulvus, Lemuridae b: Papio hamadryas, Cercopithecidae.

Nach dem GroRenverhaltnis zwischen Koérper und
Substrat wird zwischen arborealer und terrestrischer
Quadrupedie unterschieden (Abb. 2.1). Arboreale
Quadrupedie ist die Fortbewegung auf einem Sub-
strat, dessen Durchmesser kleiner ist als der Rumpf-
durchmesser (RoSe 1973, JENKINS 1974A, PREUSCHOFT
2002, WITTE ET AL. 2002). Aus diesem GroRenverhalt-
nis resultieren spezifische Anforderungen an das
Bewegungssystem, ndamlich Balancierfahigkeit und
Nachgiebigkeit. Balance bedeutet die Stabilisierung
des Rumpfes gegeniber seitwdrts gerichteten
Torsionsmomenten, die durch die Schwerkraft er-
zeugt werden. Nachgiebigkeit sorgt fur eine der
Tragfahigkeit des Astes angemessene Verteilung der
Gewichtskraft auf dem Substrat und fir eine
Stabilisierung der Rumpfachsen in dorsoventraler
und anteroposteriorer Ausrichtung (SCHMITT 1999).
Das GroRenverhaltnis zwischen Kérper und Sub-
strat bei der terrestrisch quadrupeden Fortbewegung
erfordert zwar auch Mechanismen der Achsen-
stabilisierung. Diese dienen aber eher der Ener-
gieeffizienz, da die Torsionsmomente durch eine
Anpassung der Spurweite (Abstand der Kontakt-
punkte zwischen linken und rechten Extremitdten)
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leichter zu beherrschen sind. Torsionsmomente beim
Laufen auf einem die Spurweite limitierenden schma-
len Substrat werden mit zunehmender KérpergréRe
problematisch. Sie erhéhen sich um die vierte Potenz
gegeniber einem linearen Parameter; die verfligbare
Muskelkraft zum Ausgleich der Momente wachst
dagegen nur um die zweite Potenz (PREUSCHOFT ET AL.
1998). GroRe Primaten losen dieses Problem entwe-
der durch einen Wechsel hin zu einer terrestrischen
Lebensweise unter Beibehaltung der Quadrupedie als
bevorzugte Bewegungsweise oder durch eine Ande-
rung der bevorzugten Bewegungsweise unter Bei-
behaltung des arborikolen Lebensraums.

Klettern

Klettern ist ebenso wie der quadrupede Gang ein
ubiquitdres Element im Bewegungsrepertoire aller
arborikolen Primaten. Es wird vor allem beim Suchen
und Sammeln der Nahrung benutzt und um vertikale
Distanzen zu uberbricken. Im Allgemeinen wird
unter Klettern nur die quadrupede Fortbewegung auf
einem stark geneigten Substrat verstanden (HUNT ET
AL. 1996, PREUSCHOFT ET AL. 1998). Dabei befindet sich
der am Korperschwerpunkt angreifende Gravita-
tionsvektor aufRerhalb der Unterstiitzungsflache der
GliedmaRen und die Extremitdten werden durch
Zugkréafte starker in Anspruch genommen als durch
Druckkrafte (CARTMILL 1985, PREUSCHOFT ET AL. 1998).
Bei welchem Winkel aber der Ubergang vom Laufen
zum Klettern stattfindet, ist nach diesem Kriterium
nicht nur von Art zu Art verschieden, sondern kann
auch vom Individuum durch bestimmte Kérper- und
Beinhaltungen beeinflusst werden. Eine Unter-
scheidung zwischen Laufen und Klettern ist nach
diesem Kriterium ohne Messung der entsprechenden
Parameter nicht moglich.

Manche Autoren flgen zur Scharfung der Defini-
tion deshalb dem Neigungswinkel des Substrates
noch die Diskontinuitat hinzu und heben dadurch die
Irregularitat der Bewegungsabldufe beim Klettern als
wichtiges Unterscheidungskriterium zum quadrupe-
den Gang hervor (SCHON YBARRA & SCHON 1987, GEBO &
CHAPMAN 1995). Klettern unter diesem Aspekt er-
reicht nun eine vollig neue Qualitat. Es erfordert ein
anderes Mal} an Mobilitdt in den Gelenken und das
Bewegungssystem kann sich nicht langer auf einfache
neuronale Regelmechanismen verlassen. Klettern be-
darf der Assistenz zentraler Sinnesorgane, der
Koordination zwischen Hand und Auge sowie der
bewussten Einschdtzung von Entfernungen und Sub-
strateigenschaften. Somit erfordert Klettern, defi-
niert als unregelmaBige Bewegungsabfolgen auf ei-
nem diskontinuierlichen Substrat, ein signifikant

héheres Mal} an supraspinaler Kontrolle gegeniiber
jeder Art zyklischer Laufbewegung auf einem
kontinuierlichen Substrat. Mit dieser definitorischen
Unterscheidung wird die besondere Rolle des Klet-
terns fir die Evolution des Bewegungssystems der
Primaten unterstrichen.

Springen

Springen ist die bevorzugte schnelle Fortbewegungs-
weise kleiner bis mittelgroRer Primaten (NAPIER &
NAPIER 1967, FLEAGLE & MITTERMEIER 1980, FLEAGLE ET AL.
1981, CromPTON 1984, DEMES & GUNTHER 1989,
GUNTHER ET AL. 1991, PREUSCHOFT ET AL. 1998). Primaten
springen, um schnell eine Diskontinuitdt im Substrat
zu Uberbriicken oder schnell ihre Position zu veran-
dern bei der Flucht vor einem Pradator. Unter allen
lokomotorischen Bewegungsweisen zeigt das Sprin-
gen wohl die groRte Abhdngigkeit von den
Allometriebeziehungen innerhalb des Koérpers und
deren Verdanderungen mit zunehmender Masse.

Die Sprungweite, die ein Tier erreichen kann, ist
abhangig von seiner Absprunggeschwindigkeit, dem
Absprungwinkel und schlieflich der Gravitation, die
den Korper wieder zum Substrat zurickbringt.
CROMPTON ET AL. (1993) haben nachgewiesen, dass nur
die hochgradig spezialisierten Springer (Galagonidae,
Tarsiidae) die Energieeffizienz ihrer Spriinge optimie-
ren, indem sie einen Absprungwinkel von 45° nutzen.
Mit diesen ballistischen Spriingen kénnen groRe Wei-
ten erzielt werden (Abb. 2.2). Manche Koboldmakis
(Tarsius spectrum, Tarsiidae) erreichen Rekordwerte
von bis zu 5 Metern bei einer Kopf-Rumpf-Ldnge von
etwa 12 Zentimeter (Nowak 1999). Aber auch weni-
ger spezialisierte kleine Primaten konnen durch
Springen viel groBere Distanzen relativ zu ihrer eige-
nen Grofle Uberwinden als grofRere Arten.

Abb. 2.2 Tarsius bancanus, Tarsiidae: Absprung, Flugphase und
Landung beim Sprung zwischen vertikalen Substraten (,vertical
clinging and leaping”). (Aus Geissmann 2003).

Die GroRenabhéangigkeit im Erreichen von Sprungwei-

ten erklart sich aus der schon erlduterten nachteili-
gen Zunahme von Muskelkraft gegeniiber dem
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Korpergewicht (DEMES & GUNTHER 1989, PREUSCHOFT ET
AL. 1998) und der daraus resultierenden Limitierung
fur die Beschleunigung (a = F/m). DEMES & GUNTHER
(1989) berichten beispielsweise, dass Galago moholi
(Galagonidae) seine Masse von 280 g mit der
12,5fachen Kraft seines Gewichtes beschleunigen
kann. Der groRRere Katta (Lemur catta, Lemuridae) be-
schleunigt seine Kérpermasse von 2,8 kg dagegen nur
mit der 4fachen Kraft seines Gewichtes.

Trotz dieser Limitierung der fir die Beschleuni-
gung verfigbaren Kraft ist das Springen als
Bewegungsweise nicht nur auf kleine Primaten be-
schrankt. Auch groRere Primaten, wie die Indris und
Sifakas (Indridae) kénnen noch beachtliche Sprung-
weiten erzielen, nur haben sie hierfir andere
Bewegungsprinzipien entwickelt (DEMES ET AL. 1995).
Springen ist sicher die energetisch aufwendigste
Bewegungsweise. Schon eine Abweichung um 15°
vom ballistisch optimalen Absprungwinkel kostet 1
Joule mehr Absprungenergie, wofiir immerhin 20
Joule metabolische Energie bereitgestellt werden
missen (CROMPTON ET AL. 1993). Viele Primaten mis-
sen diesen Energieaufwand leisten, da die Strukturie-
rung ihres Habitates oft nur flache Spriinge statt ho-
her ballistischer Spriinge erlaubt.

Nur wenige Primaten springen selten oder lber-
haupt nicht, entweder weil sie zu grol} sind, um die
bei der Landung auftretenden Belastungen zu
kompensieren (z.B. Hominoidea) oder weil ihnen die
physiologischen Grundlagen zur Generierung schnel-
ler und kraftvoller Muskelkontraktion fehlen (Lori-
dae).

Hangeln (Suspension)

Suspensorische Fortbewegung nutzen vor allem
groRBere Primaten, um sich in Bereichen ihres
Habitats zu bewegen, in denen der Durchmesser der
Substrate relativ gering ist (NAPIER 1967, FLEAGLE &
MITTERMEIER 1980, GRAND 1984, PREUSCHOFT & DEMES
1984, PREUSCHOFT ET AL. 1998). Dies geschieht bei der
Nahrungssuche in den terminalen Asten und
Kronenbereichen des Waldes, wo Friichte und Bliiten
in groBer Menge zu finden sind (Avis 1962, GRAND
1972, Rose 1974, CARTMILL & MILTON 1977). Durch das
Hangen unter dem Substrat vermeiden Primaten
nicht nur Torsionsmomente sondern verteilen ihr
Gewicht in der Regel auch auf mehrere Substrate
(GRAND 1984, PREUSCHOFT & DEMES 1984).
Suspensorische Fortbewegung kann quadruped
oder bimanuell sein, mit oder ohne Unterstitzung
des Schwanzes. Bipede Suspension ist dagegen ein
haufiges Element idiomotorischer Bewegungsweisen
bei der Nahrungssuche. Da die GliedmalRen beim
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Hangeln vor allem durch Zugkrafte belasten werden,
sind sie in der Regel gestreckt. Dennoch ist ein hohes
Mal an Kraft notig, um der Zugkraft entgegenzuwir-
ken. Nur die Loridae kénnen gentligend Kraft aufbrin-
gen, um ihrer GliedmalRen kontinuierlich gegen die
Schwerkraftrichtung zu beugen und so mit einer na-
hezu gleichen Beinbewegung oberhalb und unterhalb
des Substrates zu laufen (ISHIDA ET AL. 1990). Die bima-
nuelle Suspension (= Brachiation, KeitH 1923) erfor-
dert gegeniiber dem quadrupeden Hangeln eine
grundlegend verdnderte Mobilitdt der Vorderglied-
malen, welche alternierend tber dem Kopf bewegt
werden missen wahrend der Rumpf sich darunter
um seine Langsachse dreht (JENKINS ET AL. 1978,
PREUSCHOFT & DEMES 1984). Primaten, die diese
Bewegungsweise Uber langere Distanzen nutzen, wie
beispielsweise Klammeraffen, Wollaffen (Atelidae)
und Gibbons (Hylobatidae, Abb. 2.3), haben
entsprechende Anpassungen auf struktureller und
funktioneller Ebene entwickelt (u.a. KEITH 1923, Avis
1962, ERIKSON 1963, STERN & OXNARD 1973, JENKINS ET
AL. 1978, PREUSCHOFT & DEMES 1984, LARSON 1998).
Gibbons kénnen durch die Einschaltung einer Flug-
phase zwischen zwei Handgriffen sogar enorme Ge-
schwindigkeiten (bis zu 50 km/h) erreichen (,ricoche-
tal brachiation®).

Abb. 2.3 Hylobates lar, Hylobatidae: bimanuelle Suspension und
strukturelle Anpassungen am Skelett (enorme Verldangerung der
Arme, dorsale Schulterbldtter, mobiles Schultergelenk, kurzer
Rumpf, Reduktion des Schwanzes) sowie an den Handen (kurzer
Daumen) und FRBen (breiter Interdigitalspalt zwischen Hallux und
den Ubrigen Zehen). Referenzen im Text.

Bipedie

Nicht wenige Primatenarten bewegen sich Uber kurze
Strecken nur auf den Hinterbeinen fort. Diese
fakultative Bipedie wird hdufiger am Boden benutzt,
um beispielsweise Friichte oder auch ein Jungtier in
den Handen zu tragen (NAPIER & NAPIER 1967). Gib-
bons kénnen auch auf gréReren Asten biped laufen
und nutzen dabei ihre langen Arme fir zusatzliche



Diversitat der Bewegungsweisen

Balance. Die Stabilisierung des Gleichgewichtes Uber
einer sehr kleinen Unterstiitzungsflache ist namlich
die groRte Herausforderung des bipeden Laufens und
wieder von GroRenverhdltnissen bestimmt. Balance
ist um so einfacher, je naher der Kérperschwerpunkt
dem Untergrund ist, weshalb Primaten auBer dem
Menschen beim bipeden Laufen ihren Rumpf nach
vorn neigen und Hift- und Kniegelenke beugen
(D’A00T ET AL. 2004, HIRASAKI ET AL. 2006).

Beim bipeden Hipfen wird Stabilitdt dynamisch
durch die Geschwindigkeit erreicht. Ein bekanntes
Beispiel hierfiir sind die Sifakas (Propithecus ver-
reauxi, Indridae), die sich mit aufgerichtetem Rumpf
am Boden hiipfend fortbewegen.

Das Gehen auf zwei nahezu gestreckten Beinen
mit aufgerichtetem Rumpf ist eine Bewegungsweise,
die Uber gréRere Distanzen nur vom Menschen ge-
nutzt wird. Diese obligate Bipedie erfordert be-
stimmte Bewegungsprinzipien zur Stabilisierung des
Gleichgewichts auf der sehr kleinen Unterstiitzungs-
fliche, die ohne spezifische Strukturanpassungen
nicht erreicht werden kdénnen. Zudem haben sich in
der weiteren Evolution der menschlichen Bipedie
noch zusatzliche Bewegungsprinzipien entwickelt, die
Ausdauer und Energieeffizienz beglinstigen. Aus der
umfanglichen Primar- und Sekundarliteratur zu
diesem Forschungsfeld sollen hier nur einige
Referenzen beispielhaft genannt werden: KeiTH 1923,
LE GROS CLARK 1959, MORTON & FULLER 1952, LovEeloy
1988, JUNGERS 1982, CARRIER 1984, COPPENS & SENUT
1991, BERGE 1994, HuUNT 1994, STEUDEL 1996, FLEAGLE
1999, ScHMITT 2003a, WITTE ET AL. 2003, LOVEJOY ET AL.
2009.

Idiomotorische
Bewegungsweisen der
Primaten

Primaten verbringen, wie viele andere Sdugetiere
auch, den Uberwiegenden Anteil ihrer Aktivitatspha-
sen nicht mit Fortbewegung (ROSE 1974, GARBER
1984). Bei arborikolen Primaten entfallen 75% der
Tagesaktivitat auf Ruhephasen und aktive idiomotori-
sche Verhaltensweisen, bei terrestrischen Primaten
sind dies immer noch 50%. Der Unterschied erklart
sich aus der jeweils unterschiedlichen Verfiigbarkeit
von Nahrung (Rose 1974).

Obwohl Idiomotion also die Hauptkomponente
im Verhalten von Primaten darstellt, gibt es bislang
noch kein umfassendes Ordnungssystem dieser
Verhaltensweisen und der sie ausfiihrenden Bewe-
gungsweisen. Lediglich die verschiedenen Varianten

der Kérperhaltungen von Primaten sind inzwischen in
ein definitorisches System eingebunden (HUNT ET AL.
1996). Grund fiir das Fehlen des Ordnungssystems
ist, dass nur fiir wenige Primaten das Gesamtreper-
toire lokomotorischer und idiomotorischer Bewe-
gungsweisen dokumentiert wurde (RIPLEY 1967, ROSE
1977).

Ich mochte deshalb im Folgenden am Beispiel
ausgewdhlter Bereiche idiomotorischen Verhaltens
die daran beteiligten Bewegungsweisen charakter-
isieren und auf ihre Bedeutung fiir die Evolution des
Bewegungssystem eingehen. Gemessen am taglichen
Zeitaufwand bilden Positionsverhalten, Nahrungs-
erwerb, Manipulation von Nahrungsobjekten sowie
das Komfortverhalten die umfanglichsten Kompo-
nenten der Idiomotion.

Positionsverhalten

Die Ruhepositionen von Primaten sind wie bei vielen
Saugetieren Ausdruck bestimmter Strategien der
Thermoregulation. Kleine Primaten haben typische
eingerollte Schlafpositionen, um sich vor Warmever-
lust zu schiitzen. In der Mittagshitze ist dagegen fir
viele Arten die Abgabe liberschiissiger Warme wich-
tig. Dann ruhen sie meist lang gestreckt auf einem
Ast liegend mit herabhdangenden GliedmaRen (FORD &
DAvis 1992). Liegen ist auch ein haufiges Element des
so genannten Wohlflihlverhaltens und kommt im Zu-
sammenhang mit der gegenseitigen Fellpflege bei
vielen Arten vor.

Sitzen ist die bei weitem haufigste Koérperhal-
tung von Primaten bei nicht-lokomotorischen Aktivi-
taten. Der Korper ist dabei aufgerichtet, das Gewicht
wird von den Hinterbeinen und dem Ischium
getragen. Fiur JONES (1916) war der Trend zur aufrech-
ten Sitzhaltung eine wichtige Voraussetzung fiir die
Entstehung der bipeden Fortbewegung des Men-
schen. ROSE (1977) berichtet, dass Paviane (Papio
anubis) 50% ihrer Tagesaktivitat im Sitzen verbringen
und dabei ruhen, Nahrung aufnehmen oder sich put-
zen. Die Ischialkallositaten der Cercopithecoidea sind
als strukturelle Anpassungen des Bewegungssystems
an diese Korperposition zu verstehen (WASHBURN
1957, RosE 1974, VILENSKY 1978).

Quadrupedes, tripedes oder bipedes Stehen
kommt im Kontext vieler Verhaltensweisen vor,
bevorzugt auf Substraten mit breiter Unter-
stitzungsflache (RipLey 1967). Es ist nach dem Sitzen
die haufigste Korperhaltung bei idiomotorischen
Aktivitaten (Rose 1977, GARBER 1984). Auf schmalen
Substraten im arborikolen Habitat stehen Primaten
haufig quer zur Liangsachse eines Astes, weil dabei
das Gleichgewicht besser ausbalanciert werden kann
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(FONTAINE 1990). Beim bipeden Stehen sind Hift- und
Kniegelenken gebeugt und der Korper ist aufge-
richtet. Diese Haltung wird bei der Nahrungs-
aufnahme regelmafRig genutzt und ist eine haufige
Position bei der Raumorientierung.

Nahrungserwerb - Sammeln und
Jagen

Die liberwiegende Mehrzahl der Primaten sucht und
sammelt ihre Nahrung in den terminalen Asten und
Zweigen der Kronenbereiche und Strauchschichten
des Waldes (Avis 1962, CARTMILL 1972, 1974, GRAND
1972, 1984, Rose 1974, VILENSKY 1978, GARBER 1984,
MARTIN 1990, SussMAN 1991, CROMPTON 1995, DUNBAR
& BADAM 2000). Hier sind Friichte, Bliiten und
Insekten in groRer Menge zu finden, aber die
Substrate sind diinn, flexibel und bieten selten stabi-
len Halt.

Die Anforderungen an den Nahrungserwerb lie-
gen deshalb einerseits in einer sicheren Positionie-
rung des Korpers und andererseits in der Geschick-
lichkeit der Hande beim Ergreifen und Festhalten der
Nahrungsobjekte. Fiir eine stabile Korperposition
verteilen Primaten ihr Gewicht oft auf verschiedene
Aste und sichern diese Position durch festes
Umklammern der Substrate mit den GreiffiBen und
oft unter Hinzunahme des Schwanzes (GRAND 1972,
1984, DuNBAR & BADAM 2000). Effektiver sind aber
suspensorische Kérperhaltungen, bei denen das Tier
sich mit den Hinterbeinen an einen Ast hdangt und mit
den Vorderbeinen einen bestimmten Reichraum
abdecken kann (MARTIN 1972, EHRLICH & MUSICANT
1977, GARBER 1984, JANSON & BOINSKI 1992, MELDRUM
ET AL. 1997, MEeLDRUM 1998). Der Umfang des
Reichraumes hangt sehr von der Mobilitat der Schul-
ter ab, weshalb Primaten mit Anpassungen an
suspensorische Fortbewegung hier im Vorteil gegen-
Uber quadrupeden Arten sind (Avis 1962, GRAND
1972, CARTMILL & MILTON 1977).

Das Jagen nach Arthropoden oder anderen
Beutetieren erfordert dagegen noch andere
Fertigkeiten. Vor allem von den strepsirhinen Prima-
ten weill man, dass schnelle Fangbewegungen oft
stereotype Bewegungsmuster darstellen (Bishop
1962, 1964, Martin 1972). Bei den Anthropoidea
bestimmen visueller und taktiler Sinn das Suchen und
Fangen tierischer Beute. Jagdtechniken und verwen-
dete Bewegungsweisen variieren nicht nur zwischen
Arten sondern koénnen auch bei verschiedenen
Populationen einer Art sehr unterschiedlich sein.
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Manipulation

Vor allem im Hinblick auf das Ergreifen und
Manipulieren von Nahrungsobjekten bei Primaten
wurde sehr viel Uber die Evolution der Hand, Uber
Handigkeit und cortikale Kontrolle der Hand-
bewegungen nachgedacht (z.B. JOUFFROY & LESSER-
TISSEUR 1959, NAPIER 1960, 1961, BisHor 1962, 1964,
FAGOT & VAUCLAIR 1991, MACNEILAGE 1991, WESTER-
GAARD & SuOMI 1996, PADBERG ET AL. 2007).

Die Feinkontrolle der Hand und individuelle
Fingerbewegungen sind keine Eigenschaft aller
Primaten. Lemuriformes und Lorisiformes haben ein
spezifisches Greifmuster, bei dem sich alle Finger ge-
meinsam um ein Objekt schlieBen. Auch die haplorhi-
nen Tarsiiformes zeigen dieses Greifmuster, das so-
mit wahrscheinlich dem Grundmusterzustand der
Primates entspricht. Das Umgreifen resultiert aus ei-
ner Veranderung der Gelenkebenen zwischen den
Carpalia und zwischen Metacarpalia und Phalangen
im Vergleich zur Hand der Scandentia (JOUFFROY &
LESSERTISSEUR 1959, ALTNER 1971). Insektivore
Strepsirhini zeichnen sich durch eine hoéhere Prazi-
sion im Ergreifen kleinere Objekte aus (BisHoP 1964).
BisHoP (1964) beschreibt, dass auch Neuweltaffen
wie Aotus, Saimiri oder Callicebus noch keine
individualisierte Kontrolle einzelner Fingerbewegun-
gen haben (Abb. 2.4), aber den Tastsinn ihrer
Fingerbeeren haufiger einsetzen als Lemuren oder
Loris.

Abb. 2.4 Saimiri sciureus, Cebidae: Manipulation.

Bei Vertretern der Pitheciidae und Atelidae konnten
Prazisionsgriffe beobachtet werden. Auch Cebus-
Arten konnen ihre Finger unabhdngig voneinander
bewegen, haben mehrere Préazisionsgriffe und eine
funktionelle Opponierbarkeit des Daumens (COSTELLO
& FRAGASzY 1988). Die Prazision der Altweltaffen im
Ergreifen von Objekten ist aber deutlich groRer und
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resultiert nicht nur aus der echten Opponierbarkeit
des Daumens durch eine zuséatzliche Rotationsachse
(NAPIER 1960, 1961) sondern auch aus der stdrkeren
cortikalen Kontrolle der Hand- und Fingermuskulatur
(HEFFNER & MASTERTON 1983, MUIR & LEMON 1983,
MAIER ET AL. 2002).

Die unterschiedlichen Manipulationsfahigkeiten
der Primaten bedeuten nicht zwangslaufig eine Ein-
schrankung oder Erweiterung im Spektrum nutzbarer
Nahrungsquellen. Wie im Lokomotionsverhalten so
bestimmt auch im  Erndhrungsverhalten die
Morphologie des Bewegungssystems nur den Rah-
men der Moglichkeiten (JANSON & Boinskl 1992). Jede
Art hat ein ihren Nahrungspraferenzen entsprechen-
des Repertoire an Verhaltensweisen und Bewegungs-
weisen, die etwaige Limitierungen auf Seiten der
Morphologie kompensieren kénnen (CANT & TEMERIN
1984). Die Breite des Spektrums wachst mit den
kognitiven Fahigkeiten auf der Ebene des Indivi-
duums wie auch im Vergleich zwischen Arten. Nur
durch die Plastizitdt im Verhalten kdnnen Primaten
den saisonalen Unterschieden in der Verfligbarkeit
bestimmter Nahrungsquellen begegnen.

Komfortverhalten - individuelle und
soziale Fellpflege (Autogrooming und
Allogrooming)

Fellpflege ist eine lebensnotwendige Aktivitdt aller
Saugetiere, haben sich doch mit der Entstehung des
Haarkleides eine Fille von Ektoparasiten entwickelt.
Die haufigsten Ektoparasiten der Primaten sind
Milben (Psoroptoidea, Ixodidae, Trombiculidae), aber
auch Haarlinge, Laduse (vor allem Ischnocera und
Anoplura) und Flohe sind verbreitet (HiLL 1957,
HOOGSTRAAL & THEILER 1959, FIENNES 1972, HUTCHINS &
BARASH 1976, KASTNER 2003). Der Befall durch Zecken
ist von besonderer Relevanz, da diese Parasiten
Vektoren fiir zahlreiche Krankheitserreger (z.B.
Borrelia, Babesia) sind.

Freilandstudien an einigen Primatenarten haben
die Befallsrate der Tiere mit Ektoparasiten dokumen-
tiert und mit der Vitalitat und Mortalitat innerhalb
der beobachteten Population in Beziehung gesetzt
(Lemur catta: KoYAmA ET AL. 2008; Chlorocebus aethi-
ops: STRUHSAKER 1967, Papio ursinus: WASHBURN &
DEVORE 1961, BRAIN & BOHRMANN 1992). Sie illustrie-
ren die Notwendigkeit regelmaBiger Fellpflege bei
frei lebenden Primaten sehr gut und verdeutlichen,
dass von diesem Verhalten und den darin integrier-
ten Bewegungsweisen eine nicht zu unterschatzen-
der Selektionskraft ausgeht. Auch wenn in der Evolu-
tion der Primaten die gegenseitige Fellpflege als sozi-

ale Funktion kooptiert wurde, ist ihre primdre Funk-
tion in der Entfernung von Ektoparasiten immer noch
wichtig (HUTCHINS & BARASH 1976, BARTON 1985).

Abb. 2.5 Individuelle und soziale Fellpflege bei Primaten. a:
Eulemur fulvus, Lemuridae b: Tarsius syrichta, Tarsiidae, c: Cebus
apella, d: Macaca mulatta.

Obwohl Vergleichsstudien zu den Putzbewegungen
bei Primaten weitgehend fehlen, scheint doch ein
grundsatzlicher Unterschied zwischen Strepsirhini
und Anthropoidea zu bestehen. Bei den mit einem
procumbenten Vordergebiss ausgestatteten Strepsi-
rhini dominiert die orale Fellpflege durch Lecken und
den Einsatz des Zahnkammes (ROBERTS 1941,
BUETTNER-JANUSCH & ANDREW 1962). Bei Neu- und
Altweltaffen Uberwiegt das manuelle Putzen (Abb.
2.5). So war nach BisHopr (1962) auch die Feinkon-
trolle der Finger bei der Fellpflege ein entscheidender
Faktor in der Evolution der Primatenhand. Die
Hinterextremitat ist an der Fellpflege ebenfalls
beteiligt. Das Kratzen durch die Vorder- und Hin-
terldaufe ergdnzt auch bei Primaten das gezielte
Entfernen von Parasiten unter visueller Kontrolle.
Strepsirhini und Tarsiidae haben hierfiir Putzkrallen
an der Hinterhand.

Fazit

Primaten zeichnen sich durch ein umfangliches
Repertoire lokomotorischer und idiomotorischer
Bewegungsweisen aus. Die KorpergroRe und ihr
Verhdltnis zu den Dimensionen des Substrates
bestimmen wesentlich (iber die Anpassungsnot-
wendigkeiten der Lokomotion.

Lokomotorische Bewegungsweisen unterschei-
den sich in der Strenge dieser Anpassungsnotwendig-
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keiten. So erfordern Springen und Hangeln sehr
spezifische Bewegungsprinzipien, die haufig erst
durch Anpassungen auf struktureller Ebene moglich
werden. Die arboreal quadrupede Fortbewegung
bendtigt gegeniiber der terrestrischen Quadrupedie
Bewegungsprinzipien, die dem geringen Durchmes-
ser, der Diskontinuitdt und Instabilitdt des Sub-
strates Rechnung tragen. Balance und Nachgiebigkeit
sind die Anpassungsnotwendigkeiten dieser Beweg-
ungsweise, die unter allen lokomotorischen Beweg-
ungen die haufigste innerhalb der Primaten darstellt.

Auch wenn die beispielhaften Beschreibungen
idiomotorischer Bewegungsweisen noch keine Inte-
gration zu einem definitorischen System zulassen und
Annahmen Uber mogliche Struktur-Funktionsbezie-
hungen noch weitgehend spekulativ bleiben, so wird
aus dem Genannten doch ersichtlich, dass Idiomotion
hohe Anspriiche an die Mobilitdit des Bewegungs-
systems stellen. Idiomotorische Bewegungsweisen
sind zielgerichtet und assistiert von zentralen sen-
sorischen Informationen (= ,Willkirmotorik”). Ihr
Einfluss auf die Evolution des Bewegungssystems der
Primaten war deshalb sicher keineswegs geringer als
derjenige der Lokomotion.

Im Hinblick auf die lokomotorischen Bewegungs-
weisen sind die Merkmalsverteilungen in den einzel-
nen Primatengruppen gut dokumentiert, so dass hier
die Evolutionsgeschichte auf der Basis der Phylogenie
und unter gleichzeitiger Beriicksichtigung evolutiver
Anderung der KérpergréRe rekonstruierbar ist. Das
folgende Kapitel stellt nun die Phylogenie der Prima-
ten und ihre Verwandtschaftsbeziehungen zu ande-
ren Saugetiergruppen vor. Die darauf basierende
Rekonstruktion des Grundmusters der rezenten
Primaten wird erdrtert um schliefRlich die verschiede-
nen Hypothesen zum evolutiven Ursprung der
Gruppe zu diskutieren. Diese Hypothesen beinhalten
Annahmen Uber Lebensraum und KorpergroRe des
letzten gemeinsamen Vorfahrens, aus denen die
Bewegungsweisen im Grundmuster der Primaten
abgeleitet werden konnen. Diese Hypothesen stellen
zusammen mit der Phylogenie die zentralen Kriterien
fir die Auswahl von Arten zur Rekonstruktion des
Grundmusterzustandes der Bewegungsprinzipien.
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Ein zuverlassig begriindetes System von Verwandtschaftsbeziehungen ist die notwendige
Voraussetzung fiir die Rekonstruktion von Evolutionsprozessen, da nur vor dem Hinter-
grund der Phylogenie Aussagen Uber die Richtung und die historische Reihenfolge von
Merkmalstransformationen moglich sind. Dies gilt insbesondere dann, wenn die Evolution
eines Merkmalskomplexes wie das Bewegungssystem betrachtet werden soll, bei dem
haufige Homoplasien innerhalb der Mammalia auf eine gewisse Limitierung struktureller
Variabilitat hinweist. Im Folgenden werden zunachst die Verwandtschaftsbeziehungen
innerhalb der Primaten und zwischen ihnen und anderen S3ugetiergruppen erdrtert. Na-
her eingehen mochte ich auf Kontroversen, die relevant sind fir die Diskussion um das
Grundmuster der Primaten. Diese sind die Stellung der Cheirogaleidae im System der
Strepsirhini und die Frage nach der Schwestergruppe der Primaten.

Das Grundmuster der Primaten bildet die Basis fiir Hypothesen zur Biologie des letz-
ten gemeinsamen Vorfahren der rezenten Primaten. Diese Hypothesen suchen nach
adaptiven Erklarungen fiir den Erwerb neuer Merkmale und rekonstruieren Lebensraum
und Verhaltensweisen auf der Basis von Konvergenzen in anderen Saugetiergruppen. Ent-
scheidend fir die Evolution des Bewegungssystems ist dabei die Frage nach der
urspriinglichen KérpergrofRe der Primaten, weil diese maRgeblich Gber die Anpassungs-
notwendigkeiten der Bewegungsweisen bestimmt. Deshalb kann die Phylogenie allein
nicht die Kriterien fir die Wahl der Taxa stellen, aus deren Vergleich das Grundmuster der
Bewegungsprinzipien rekonstruiert werden soll. Zusatzannahmen Uber Koérpergrofie,
Habitat und Bewegungsweisen sind notig und werden aus den Hypothesen zum evolutiven
Ursprung der Primaten abgeleitet.
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Das phylogenetische
System der Primates

Das phylogenetische System der Primaten stiitzt sich
morphologisch vor allem auf Merkmale des Gebisses
und des Schddels. Diese Merkmale sind aber keines-
wegs weniger homoplastisch als die Strukturen des
postcranialen Skelettes (SANCHEZ-VILLAGRA & WILLIAMS
1998, WiLLIAMs 2007). Ihre bevorzugte Verwendung
in systematischen Studien begriindet sich vielmehr
durch ihre Reprasentanz im Fossilbefund. Lockwoob
(2007) hat jedoch hervorgehoben, dass dem Problem
der Homoplasien begegnet werden kann, wenn statt
Einzelmerkmalen die strukturell und funktionell
integrierten Merkmalskomplexe auf ihren phylo-
genetischen Informationsgehalt hin geprift werden.
So sind auch diejenigen dentalen und cranialen
Strukturen, auf die sich die Phylogenie der Primaten
stiitzt, solche morphologischen Komplexe, z.B. der
Bau des Vordergebisses, die craniale Blutversorgung,

Strepsirhini

...........

Primates*—

Haplorhini g+

Indridae
Lepilemuridae \
Lemuridae

Cheirogaleidae

Daubentoniidae

Loridae

Tarsiidae

Callitrichidae

die innere und duBere Nasenregion, das Auge und
der Aufbau der Retina zusammen mit der Begrenzung
zwischen Orbita und Schlafengruppe (GRoves 1974,
HERsHKOVITZ 1977, CARTMILL & MACPHEE 1980, MACPHEE
& CARTMILL 1986, SHOSHANI ET AL. 1996, ROSS ET AL.
1998, FLEAGLE 1999, Ross & KirRk 2007). Dariber hinaus
spielt der Bau der Plazenta und die Art der Plazenta-
tion eine wichtige Rolle (Luckett 1993). Funktionelle
und strukturelle Merkmale des Bewegungssystems
unterstitzen die Monophylie der Hominoidea
(ScHULTZ 1968, SHOSHANI ET AL. 1996), sind aber sonst
kaum in die Begriindung von Verwandtschafts-
hypothesen involviert (Ubersicht 3.1). Dadurch
konnen Zirkelschllsse in der Argumentation Uber die
Evolution des Bewegungssystems vermieden werden.
Taxa, die aufgrund vieler erhaltener Plesiomorphien
als relativ urspringlich gelten, missen dies nicht
zwangslaufig auch im Hinblick auf ihre Bewegungs-
weisen sein. Andere Taxa mit Uberwiegend abgelei-
teten Merkmalszustanden konnen urspriingliche
Bewegungsweisen beibehalten haben.

D
‘\
M ¥
X
)

Lemuriformes

Loriformes >

Galagonidae s

— Tarsiiformes
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Anthropoidea

O

Aotidae
Cebidae
Pitheciidae

Atelidae

Cercopithecidae

Hylobatidae

Hominidae

Platyrrhini

Catarrhini

Abb. 3.1: Das phylogenetische System der Primates. Aktuelle Hypothese nach Purvis (1995), GEISSMANN (2003).
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Ubersicht 3.1

Strepsirhini
e procumbentes Vordergebiss

e obere Incisivi klein od. fehlend
e nondeciduate, epitheliochoriale Plazenta

Haplorhini

« tagaktiv

e Retina mit Macula lutea und Fovea centralis

e trockener Nasenspiegel

e postorbitale Platte aus Jugale, Frontale und
Alisphenoid

e deciduate, hdmochoriale Plazenta

Tarsiiformes

e Incisivus (I2) im Unterkiefer reduziert
= Augen und Orbitae enorm vergroBert
e zwei Toilettenkrallen

e Calcaneus und Naviculare verlangert

Anthropoidea

 Mandibula U-férmig, laterale Kaubewegungen
e Unterkieferhdlften verwachsen
e Uterus simplex, nur 1 Zitzenpaar

Autapomorphien der GroBgruppen (aus Geissmann 2003, Schmidt 2010)

Lemuriformes

e ringférmiges Ectotympanicum frei im
Inneren der Bulla tympanica aufgehangt
e craniale Blutversorgung uber
Arteria carotis interna
e endemische Verbreitung auf Madagascar

Loriformes

« Trend zur Reduktion des zweiten Strahls
an Handen und FuBen

Platyrrhini

« maternale BlutgefaBe in der Plazenta
e blutbildende Zentren in den
Plazentazotten

Catarrhini

e duBerer kndcherner Gehdrgang
e zweiter Préamolar reduziert

« sektoriales Vordergebiss

e« Vomeronasalorgan reduziert

e opponierbarer Daumen

« Ischialkallositaten

Durch die Zusammenfiihrung morphologischer und
molekulargenetischer Studien ist das phylogeneti-
sche System der Primaten heute weitgehend stabil
(YODER 1994, PuRvIs 1995, SHOSHANI ET AL. 1996, ROSS ET
AL. 1998, GOODMAN ET AL. 1998, HEESY ET AL. 2006). So
sind die Strepsirhini und Haplorhini als Monophyla
gut begriindet. Gleiches gilt fiir die Anthropoidea, die
Platyrrhini und die Catarrhini (Abb. 3.1). Innerhalb
der Strepsirhini widersprechen sich morphologische
und molekulargenetische Befunde im Hinblick auf die
Stellung der Cheirogaleidae (CARTMILL 1975, TATTERSALL
& SCHWARTz 1975, YODER 1994). Bei den Platyrrhini
wird der taxonomische Status der einzelnen Ver-
wandtschaftsgruppen diskutiert (GOODMAN ET AL.
1998, RYLANDS ET AL. 2000).

Die Stellung der Cheirogaleidae im
System der Strepsirhini

Unter allen auf Madagaskar vorkommenden Vertre-
ter der Strepsirhini teilen die Cheirogaleidae eine
Fllle morphologischer, physiologischer und ethologi-
scher Merkmale mit den auf dem afrikanischen Fest-
land lebenden Galagonidae. Insbesondere Microce-
bus und Galago gleichen sich nicht nur im Habitus
(Abb. 3.2), sondern auch in Merkmalen des Schadels

und des postcranialen Skeletts. Beide haben ein
ringformiges, von der Bulla tympanica umwachsenes
Ectotympanicum und die gleiche Zahl und Anordnung
der Ethmoturbinalia. Dariiber hinaus findet man bei
den Cheirogaleidae das gleiche Muster der cranialen
Blutversorgung wie bei den Loriformes (CARTMILL
1975, TATTERSALL & SCHWARTZ 1975). BisHoP (1964) hat
auf die Ahnlichkeiten der Hande in Morphologie und
Funktionsweise bei Microcebus murinus und Galago
senegalensis hingewiesen. CHARLES-DOMINIQUE & MAR-
TIN (1970) listen eine Reihe von Verhaltensmerkma-
len auf, welche die Cheirogaleidae mit den Galagoni-
dae teilen.

Abb. 3.2 a: Microcebus murinus, Cheirogaleidae b: Galago moholi,
Galagonidae.
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Aufgrund dieser Ahnlichkeiten wurden die Cheirogal-
eidae lange Zeit in die Gruppe der Loriformes gestellt
(SzALAY & DELsON 1979), eine Hypothese, die wegen
des endemische Vorkommens der Cheirogaleidae ge-
meinsam mit den Lemuriformes auf Madagaskar
Zweifel hervorbrachte (Koop ET AL. 1989). Eine
kombinierte Analyse aus molekulargenetischen und
morphologischen Daten bestatigte schlieBlich auch
die Monophylie der madegassischen Lemuriformes
(YODER 1994, YODER ET AL. 1996).

Die gemeinsamen Merkmale der Cheirogaleidae
und Galagonidae kdnnten folglich auch plesiomorph
fur die Lemuriformes und Loriformes sein und schon
zum Grundmuster der Strepsirhini gehéren, sofern
parallele oder konvergente Entwicklung ausgeschlos-
sen werden kann (CHARLES-DOMINIQUE & MARTIN 1970,
MARTIN 1972). In morphologischen Verwandtschafts-
analysen der Lemuriformes erscheinen die Cheiro-
galeidae deshalb haufig als Schwestergruppe aller
anderen lemuriformen Primaten (YODER 1994, PuURvIs
1995). Die basale Divergenz der Gruppe fand
zusatzliche Unterstltzung durch die bislang adlteste
Fossilform eines lemuriformen Primaten. Der jlingst
in oligozanen Ablagerungen Pakistans entdeckte
tBugtilemur mathesoni (MARIVAUX ET AL. 2001) scheint
aufgrund von Merkmalen des Gebisses den Cheiro-
galeidae nahe zu stehen.

Molekulargenetische Verwandtschaftsanalysen
konnten die basale Stellung der Cheirogaleidae inner-
halb der Lemuriformes nicht bestdtigen. Karyolo-
gische, mitochondriale und chromosomale Befunde
sprechen stattdessen fiir eine basale Stellung von
Daubentonia madagascariensis (DENE ET AL. 1976,
DUTRILLAUX 1988, PORTER ET AL. 1995, YODER ET AL.
1996). Die Kontroverse zwischen morphologischen
und molekulargenetischen Studien ist aber mog-
licherweise das Resultat methodischer Artefakte bei
der Erstellung von Cladogrammen basierend auf
molekulargenetischen Datensdtzen und unter Ver-
wendung der Methode maximaler Sparsamkeit
(BERGSTEN 2005). Wenn Taxa schnell evolvieren, also
eine hohe Mutationsrate aufweisen, werden diese
oft falschlicherweise an basaler Stelle im Clado-
gramm platziert. Taxa mit niedriger Evolutionsrate
erscheinen dagegen héaufig als Schwestergruppen.
Wenn eine Art wie Daubentonia madagascariensis,
die in vielen Merkmalen hoch abgeleitet erscheint
und deshalb wahrscheinlich eine relativ hohere
Mutationsrate aufweist als viele andere Lemurifor-
mes, an der Basis eines Stammbaumes steht, ist dies
oft ein Indiz fur diese Baumbildungsartefakte (,,long-
branch-attraction artefacts”). Noch bis vor etwa 10
Jahren galt das Auftreten dieser Artefakte als
unwahrscheinlich, mittlerweile sind aber zahlreiche
Beispiele dafiir bekannt.
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Das phylogenetische
System der Euarchonta

Die Aufklarung der verwandtschaftlichen Beziehun-
gen im Umfeld der Primaten ist fir die Bestimmung
plesiomorpher und apomorpher Merkmalszustdande
im Grundmuster der Primaten unabdingbar, doch
sind hier die Verhéltnisse nach wie vor unklar (Abb.
3.3).

Die Primates bilden gemeinsam mit den
Spitzhornchen (Scandentia) und den Riesengleitern
(Dermoptera) sehr wahrscheinlich eine natirliche
Verwandtschaftsgruppe. Dies hatte schon GREGORY
(1910) vermutet und die drei Ordnungen mit den Fle-
dermadusen (Chiroptera) und den Risselspringern
(Macroscelidea) zu einer Uberordnung Archonta zu-
sammengefasst. MCKENNA (1975) hat spater die
Macroscelidea von den Archonta ausgeschlossen.
Nach der grundlegenden Revision des phylogeneti-
schen Systems der Plazentalia und der Auflésung der
Archonta stehen die Chiroptera heute nicht mehr in
naher Verwandtschaft zu den drei verbliebenen
Gruppen. Scandentia, Dermoptera und Primates bil-
den nun als Euarchonta die wahrscheinliche
Schwestergruppe der Glires (Rodentia + Lagomorpha)
(MURPHY ET AL. 2001, SPRINGER ET AL. 2004, KRIEGS ET AL.
2007).

P

Dermoptera  Scandentia Prim'ates

} Plesiadapiformes

I Euarchonta

Abb. 3.3 Morphologisch begriindete Hypothese zu den Verwandt-
schaftsbeziehungen innerhalb der Euarchonta. Referenzen im Text.

Die Beziehungen innerhalb der Euarchonta sind trotz
intensiver Studien und langjahriger Debatten unge-
I6st. Molekulargenetische Studien sprechen tberwie-
gend fir ein Schwestergruppenverhaltnis zwischen
Primates und Dermoptera (ADKINS & HONEYCUTT 1991,
SHOSHANI ET AL. 1996, MURPHY ET AL. 2001, SPRINGER ET
AL. 2004). Paldontologische Studien unter Einbezie-
hung der fossilen TPlesiadapiformes ergaben kiirzlich
eine nahere Verwandtschaft zwischen Dermoptera
und Scandentia (BLocH ET AL. 2007). Gemeinsame
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morphologische Merkmale von rezenten Primaten
und Spitzhérnchen stiitzen wiederum eine nahe Ver-
wandtschaft zwischen Primates und Scandentia
(CARTMILL & MACPHEE 1980, MACPHEE & CARTMILL 1986,
WIBLE & COVERT 1987, KAY ET AL. 1992, LUCKETT 1993).
Unter allen moglichen Hypothesen hat diese eine be-
sonders langjahrige Tradition. GREGORY (1910) und
spater LE GROS CLARK (1959) wiesen die Tupaiidae so-
gar noch als Teilgruppe der Primates aus. Nach Simp-
SON (1945) gehorten sie in das ndhere Umfeld der
Lemuriformes.

Die Schwierigkeit in der Beurteilung der Ver-
wandtschaftsverhaltnisse lag vor allem darin, dass es
zu jener Zeit nicht gelang, die Primates als mono-
phyletische Einheit zu definieren. Viele fossile
Formen, vor allem die paldozanen tPlesiadapiformes
schienen den Primaten nahe zu stehen und sollten
deshalb durch die Definition nicht ausgeschlossen
werden. Die von MIVART (1867, 1873) aufgelisteten
Merkmale, welche die rezenten Primaten als natirli-
che Einheit definieren sollten, wurden daher eher als
evolutive Trends verstanden (LE GRos CLARK 1959).
Erst MARTIN (1968) formulierte erstmals Autapo-
morphien fir die Primates exklusive der Tupaiidae
und auch exklusive der tPlesiadapiformes. So sind die
Primates als Monophylum inzwischen sicher begriin-
det und gegeniiber den ebenfalls monophyletischen
Scandentia und Dermoptera als eigenstandiges Taxon
ausgewiesen (MARTIN 1990, SHOSHANI ET AL. 1996,
GEISSMANN 2003, ScHmIDT 2010).

Kontroverse:
Die fossilen TPlesiadapiformes

Fiir diese Gruppe paldozédner Saugetiere (65 - 55 Mill.
Jahre) wurde schon friih eine nahe Verwandtschaft
zu den Primaten vermutet (MATTHEW & GRANGER 1921,
GIDLEY 1923, SiMPSON 1940). Die Annahme beruhte zu-
nachst nur auf Ahnlichkeiten im Gebiss, da Zdhne und
Kieferfragmente den Hauptteil des Fossilmaterials
ausmachten. Heute ist der Fossilbefund wesentlich
umfangreicher und umfasst auch andere Teile des
Schadels und postcraniales Material. Inzwischen sind
Gber 100 Arten der tPlesiadapiformes beschrieben
(FLEAGLE 1999, BLOCH ET AL. 2007).

Traditionell werden die TPlesiadapiformes insge-
samt als eigene Ordnung innerhalb der Euarchonta
betrachtet (SzaLay 1969, 1981, SzaLAY & DECKER 1974,
BEARD 1993, FLEAGLE 1999). Eine Begriindung der Mo-
nophylie durch Autapomorphien anstelle der
Formulierung adaptiver Trends ist jedoch nie erfolgt
(WiBLE & COVERT 1987). Andere Autoren halten die
tPlesiadapiformes deshalb fiir eine paraphyletische
Gruppierung, die Stammgruppenvertreter der Prima-

tes beinhaltet (HOFSTETTER 1977, MACPHEE ET AL. 1983,
GINGERICH 1986, WIBLE & COVERT 1987, BLOCH ET AL.
2007).

Tatsachlich scheint fir manche Taxa eine
verwandtschaftliche Nahe zur Stammlinie der Prima-
tes wahrscheinlich. TPlesiadapidae, tCarpolestidae
und TSaxonellidae weisen mogliche synapomorphe
Merkmale mit den Primates im Bau der Molaren, der
FuBwurzel und des Ellbogengelenkes auf (GIDLEY
1923, SIMPSON 1940, SzALAY ET AL. 1975, SzALAY & DA-
GOsTO 1980, 1988, BLOCH ET AL. 2007, DAGosTO 2007).
Der jlingere Fund eines nahezu vollstandigen Skelet-
tes von TCarpolestes simpsoni (BLoCH & BOYER 2002,
BLOCH ET AL. 2007) unterstitzt diese Hypothese eben-
falls. TCarpolestes besaR einen divergierenden Hallux
mit Plattnagel sowie Handproportionen, die auf gut
entwickelte Greiffahigkeit hinweisen. Dieser Fund hat
die Bedeutung der tPlesiadapiformes fiir die Rekon-
struktion des evolutiven Ursprungs der Primaten wie-
der zur Diskussion gestellt (pro: BLocH & BoYer 2002,
2003, BLOCH ET AL. 2007, SARGIS ET AL. 2007, SILCOX ET AL.
2007; contra: KIRK ET AL. 2003, SoLIGO & MARTIN 2007).

Das Grundmuster der
Primaten

Primaten werden haufig als Generalisten bezeichnet,
was bedeuten soll, dass sich in ihrem Grundmuster
nur wenige Apomorphien als Ausdruck neuer
Anpassungen finden. Vor allem im Bewegungssystem
haben sich viele urspriingliche Merkmalszustdande
aus dem Grundmuster der Theria und Placentalia
erhalten. Die Gliederung der Wirbelsdule ist plesio-
morph, die Autopodien sind pentadactyl, die zeugo-
podialen Elemente sind nicht verschmolzen und
bleiben gegeneinander beweglich, eine Clavicula ist
stets vorhanden.

Autapomorphien des Gebisses und des
Schadels

Die Zahnzahl der Primaten ist gegeniiber dem Grund-
muster der Euarchonta reduziert. Es fehlt jeweils ein
Incisivus pro Kieferhidlfte. Rezente Primaten besitzen
auch niemals mehr als drei Pramolaren. Fossile
tAdapiformes und TOmomyidae haben dagegen hau-
fig noch einen vierten Pramolaren, weshalb die
Zahnformel im Grundmuster der Primaten wohl
2.1.4.3 / 2.1.4.3 lautet. GroRBe Bedeutung fur die
Systematik haben vor allem die Tympanalregion und
die Schadelbasis. Gemeinsam ist allen Primaten als
abgeleitetes Merkmal die Bildung des ventralen Teils
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der Bulla tympanica allein durch einen Fortsatz des
Felsenbeins (Processus tympanicus petrosi) (MACPHEE
ET AL. 1983, MACPHEE & CARTMILL 1986). Die jeweilige
Lage der Foramina fir die Zweige der Arteria carotis
interna liefert wichtige Argumente fiir die Monophy-
lie der einzelnen Gruppen innerhalb der Primaten
(SzaLAY 1975, MACPHEE & CARTMILL 1986).

Abb. 3.4 Schédel. Dorsalansicht. a: Lemur catta, Lemuridae, b:
Aotus trivirgatus, Aotidae. (Aus KASTNER 1995).

Der Bau des Schadels ist aber vor allem gepragt
durch die GroéRenrelationen von Gehirn, Augen und
Nasenkapsel (Abb. 3.4). Die groBen, nach vorn
gerichteten Orbitae sind ein abgeleitetes Merkmal
der Primaten, ebenso wie die Ausbildung einer
hinteren knochernen Abgrenzung gegeniiber der
Temporalgrube (MARTIN 1968).

Mit der VergroRerung der Orbita beteiligt sich
auch das Ethmoid an der Bildung der medialen
Orbitawand (CARTMILL 1971, MARTIN 1986). Die
postorbitale Spange schiitzt die Augen vor Deformie-
rung bei der Kontraktion der Kaumuskulatur (M.
temporalis) und gewiéhrleistet, dass die Augenbewe-
gung und -positionierung nicht durch Kaubewegun-
gen gestort wird (RAVOSA ET AL. 2000, HEesY 2005, Ross
ET AL. 2007). Durch die frontale Ausrichtung der Orbi-
tae kommt es zu einer umfinglichen Uberlappung
der Gesichtsfelder beider Augen (Abb. 3.4). Das
binocculare Gesichtsfeld verschiedener Primaten
liegt etwa bei 130°-145° (Ross 2000) und Ubertrifft in
seiner GroRe selbst carnivore Saugetiere (HEESY
2004). Far Scandentia (Tupaia glis) wurde lediglich
ein Wert von 60° ermittelt (HUGHES 1977).
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Autapomorphien des Bewegungs-
systems

Im Bau des Bewegungssystems sind die Greif-
extremitaten ein abgeleitetes Merkmal der Primaten.
Dabei handelt es sich ebenso wie beim stereo-
skopischen Gesichtssinn nicht um ein Einzelmerkmal
sondern um einen strukturell und funktionell inte-
grierten Merkmalskomplex. Der GreiffuR scheint
zunachst deutlich differenzierter gegeniiber dem
Grundmuster der Euarchonta. Der erste Strahl ist
relativ kraftig und in abduzierter Stellung gegentiber
den anderen Zehen. Die Opponierbarkeit resultiert
aus einer Bewegung im Sattelgelenk zwischen dem
Entocuneiforme und dem Metatarsale I. Der M.
adductor hallucis ist kraftig entwickelt (Geso 1993),
ebenso wie die Flexorenmuskulatur der Zehen.

Abb. 3.5 Hand und FuR von Lemur catta, Lemuridae. Palmar- und
Plantaransicht. (Nach BIEGERT 1961).

Die Primatenhand zeigt ebenfalls Anpassungen an
das Greifen und unterscheidet sich von der fir
Saugetiere als urspriinglich geltenden Spreizhand der
Scandentia. Dies duRert sich in der Auspragung ihrer
carpalen Gelenkflaichen und -linien und in den
Proportionen der Metacarpalia gegeniliber den
proximalen Phalangen (ALTNER 1971, JOUFFROY ET AL.
1991, HAMRICK 2001).

Das Ergreifen von Objekten mit nur einer Hand -
so definierte NAPIER (1961) das Greifen (,pre-
hensility”) - ist dennoch kein spezifisches Merkmal
der Primaten. Viele Scandentia, Rodentia und
Marsupialia sind dazu befahigt (BISHOP 1962, IWANIUK
ET AL. 1998, WHISHAW & PELLIS 1990, IVANKO ET AL. 1996,
IWANIUK & WIisHAW 2000, SARGIs 2001). Entscheidend
fiir eine grundlegend neue Qualitdt des Greifens im
Grundmuster der Primaten ist jedoch die Ausbildung
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von Nageln statt Krallen an allen Fingern zusammen
mit der VergroRerung der Fingerbeeren, die mit
Leistenhaut (berzogen sind. Die Epithelleisten sind
Trager der Mechanorezeptoren (Merkelsche Tastzel-
len, Meissnersche Korperchen) und zwischen den
Leisten minden die Ausfiihrgange ekkriner Schweil3-
drisen. Erst durch die Leistenhaut und die Dichte
ihrer Mechanorezeptoren wurde die Hand zu einem
spezialisierten Greif- und Kontaktsinnesorgan.

Der Besitz von Néageln ist also ein weiteres
abgeleitetes Merkmal der Primaten. Sekundare
Umbildungen zu krallendhnlichen Strukturen sind
aber relativ haufig (HAMRICK 1998, SoLGO & MULLER
1999). Alle Strepsirhini tragen beispielsweise eine
Putzkralle an der zweiten Zehe, die Tarsiidae haben
eine weitere Putzkralle an ihrer dritten Zehe. Das
Fingertier (Daubentonia madagascariensis, Dauben-
toniidae), die Kielnagelgalagos (Euoticus, Gala-
gonidae) und die Krallenaffen (Callitrichidae) haben
krallendhnliche Nagel an allen Fingern und den Zehen
Il bis V, die ihnen beim Klettern an vertikalen Baum-
stammen eine stabile Verankerungsmoglichkeit mit
dem Substrat bieten.

Weitere Autapomorphien

Die Fortpflanzung der Primaten ist geprdgt durch
einen langsamen reproduktiven Umsatz kombiniert
mit einer hohen Investition in die Jungtiere. Die
meisten Arten bringen nur ein Junges zur Welt. Trag-
zeit und Sduglingsphase sind lang. Nach einer Trag-
zeit von vier bis neun Monaten werden die Jungtiere
mit geoffneten Augen, einem Haarkleid und bereits
gut entwickelten motorischen Fahigkeiten geboren.
Die Abhédngigkeit von der elterlichen Fiirsorge ist
hoch und die Bindung an das Muttertier ist eng. Die
Jungen klammern sich im Fell ihrer Mutter fest und
werden getragen (Traglinge). Fur die vollstandige
Ausreifung der cerebralen Funktionen bedarf es einer
langeren Juvenilphase, die bei den stets in Sozialver-
bianden lebenden Anthropoidea als Lernphase fir
soziale und motorische Fahigkeiten wichtig ist.

Aufgrund der vermutlich nachtaktiven Lebens-
weise des letzten gemeinsamen Vorfahren wird in
Analogie zu rezenten nachtaktiven Primaten ange-
nommen, dass zum Grundmuster kein ausgepragtes
soziales Gruppenverhalten gehort (CROOK & GARTLAN
1966, CHARLES-DOMINIQUE & MARTIN 1970, CLUTTON-
BRoCK & HARVEY 1977, HEESY & Ross 2001). Nachtaktive
Primaten sind meist solitdre Tiere. Die Streifgebiete
sind grof® und Uberlappen zwischen mannlichen und
weiblichen Individuen. Urspriinglich fiir Primaten ist
sicher, dass die Kommunikation akustisch und lber
Duftstoffe erfolgt.

Hypothesen zum
evolutiven Ursprung der
Primaten

Die Abhangigkeit der Bewegungsweisen vom Verhalt-
nis zwischen KorpergroRe und Substrat erfordert
Zusatzannahmen fir die Wahl der Taxa, aus deren
Vergleich das Grundmuster der Bewegungsprinzipien
rekonstruiert werden soll. Die Hypothesen zur Biolo-
gie des letzten gemeinsamen Vorfahren der Primaten
spielen deshalb eine zentrale Rolle in der Rekonstruk-
tion der Evolution von Bewegungsweisen und Bewe-
gungsprinzipien, da sie in ihren Annahmen zum
Lebensraum, zur  Erndhrungsweise und zur
urspriinglichen KorpergroRe die Anpassungsnot-
wendigkeiten des Bewegungssystems im Grund-
muster der Primaten umreiRRen.

Bis heute spielen im wesentlichen zwei abgelei-
tete Merkmalskomplexe, der stereoskopische Ge-
sichtssinn und die Entwicklung von Greifextremita-
ten, eine zentrale Rolle in den Diskussionen um die
Biologie des letzten gemeinsamen Vorfahren und da-
mit um den evolutiven Ursprung der Primaten. Die
bestehenden Kontroversen griinden in den unter-
schiedlichen Paradigmen zum Anpassungswert dieser
Merkmalskomplexe, weshalb ich zundchst auf diese
Uberlegungen niher eingehe.

Paradigmen zum Anpassungswert
abgeleiteter Merkmalskomplexe der
Primaten

1. Konvergenz der Orbitae und Stereoskopie

Durch die Konvergenz der Orbitae in der Frontal-
ebene des Schéadels liberlappen sich die Gesichtsfel-
der beider Augen und Primaten haben dadurch einen
stereoskopischen Gesichtssinn. Stereoskopie verbes-
sert die Tiefenscharfe, verstarkt die Kontraste und er-
hoht die Lichtempfindlichkeit. Sie erfordert aber
nicht nur eine hinreichende Uberlappung der
Gesichtsfelder beider Augen sondern bendtigt auch
eine entsprechende neuronale Verarbeitung. Im Ge-
hirn der Primaten findet man daher keine vollstan-
dige Uberkreuzung beider Sehnerven (contralaterale
Projektion) im Chiasma opticum, sondern 40-50% der
Projektionen enden in den ipsilateralen Hirnarealen
(ALLMAN 1977, PETTIGREW 1986). In den verschiedenen
Ebenen der Verarbeitung optischer Signale - vom
Mittelhirndach bis zum primaren visuellen Cortex -
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werden also stets die Informationen aus beiden Ge-
sichtsfeldern integriert. Dass auch eine relative
VergroRerung der Hirnvolumens schon zum Grund-
muster der Primaten gehort, geht auf die Vergro-
Rerung der optischer Hirnareale zurtick (STARCk 1975,
ALLMAN 1977, BARTON 2004). Relativ groRe Augen
sowie ein dichromatisches Farbensehen machen
ebenso wie der stereoskopische Gesichtssinn eine
nachtaktive Lebensweise fiir den letzten gemeinsa-
men Vorfahren der Primaten wahrscheinlich (CART-
MILL 1992, HEEeSY & Ross 2001, Heesy 2004, Ross & KIRK
2007).

Die ersten Hypothesen zum evolutiven Ursprung
der Primaten nahmen an, dass der stereoskopische
Gesichtssinn eine lokomotorischen Anpassung der
Primaten sei (SmiTH 1913, CoLLiNs 1921). COLLINS
(1921) und Le GRos CLARK (1959) vermuteten, dass
Primaten die verbesserte Tiefenscharfe nutzen kon-
nen, um Sprungdistanzen abzuschatzen und den pro-
spektiven Ort der Landung zu bestimmen. Der Ab-
stand der Augen zueinander limitiert jedoch den Be-
reich tiefenscharfen Sehens insbesondere bei kleinen
Primaten (CARTMILL 1972, Heesy 2009). Einfach
gesprochen konnen diese viel weiter springen als sie
scharf sehen kénnen. Im Moment des Absprunges
verbessert die Stereoskopie deshalb nicht die
Antizipierbarkeit des Landungsortes (HEesy 2009).

Die Vorteile der Stereoskopie funktionieren nur
im Nahbereich. CARTMILL (1972, 1992) vermutete auf-
grund der Konvergenz zu Greifvégeln und carnivoren
Saugetieren, dass der stereoskopische Gesichtssinn
der Primaten eine Anpassung an das Fangen und
Ergreifen von Beutetieren darstellt. Aber Stereosko-
pie ist nicht notwendigerweise an eine faunivore
Erndhrung gebunden, wie der Vergleich von
Nahrungspraferenzen und Habitus bei arborikolen
Beuteltieren zeigt (RASMUSSEN & SussMAN 2007). Auch
Bliten und Friichte kdnnen unter visueller Kontrolle
manipuliert werden. In den letzten Jahren haben Stu-
dien einen Zusammenhang zwischen der Ausrichtung
der Orbitae und der Aktivitdt bei Primaten nach-
gewiesen (HEesy & Ross 2001, Heesy 2004, Ross & KIRK
2007, Ross ET AL. 2007). Demnach hat auch Nachtak-
tivitdt einen fordernden Einfluss auf den Grad der
Uberlappung der Gesichtsfelder beider Augen und
kénnte deshalb ebenfalls zum Grundmuster der
Primaten gehoren.

Die Hypothese, dass der stereoskopische
Gesichtssinn eine Anpassung an das Manipulieren
von Objekten und eine verbesserte Koordination des
Reichens und Greifens darstellt, wurde kiirzlich durch
neurologische Befunde in Frage gestellt. BARTON
(2004) fand, dass der Konvergenzgrad der Orbitae
innerhalb der Primaten mit der Zahl der Neuronen in
den parvozelluldren Schichten des Corpus genicula-
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tum laterale im Thalamus des Diencephalon korre-
liert ist, wahrend eine Korrelation zur Neuronen-
dichte in den magnozelluldren Bahnen nicht besteht.
Letztere sind jedoch vor allem an der Wahrnehmung
von Bewegung und Geschwindigkeit beteiligt. Die
parvozellularen Bahnen vermitteln dagegen die
Wahrnehmung von Farbe, Form und Textur. Daraus
hat IsBELL (2006) eine alternative Hypothese zur Rolle
des stereoskopischen Gesichtssinnes in der Evolution
der Primaten entwickelt, die auch darauf Bezug
nimmt, dass Tiefenscharfe und Kontrastwahrneh-
mung vor allem im unteren Teil des Gesichtsfeldes
verbessert sind. Sie vermutet, dass die Stereoskopie
eine mogliche Anpassung an die Detektion von
Schlangen als primdre Raubfeinde der Primaten
erklarbar ist. Stellt man jedoch die Phylogenese der
Schlangen der Phylogenese der Primaten gegenliber,
ergeben sich hier einige Unstimmigkeiten. Zum Zeit-
punkt des Ursprungs der Primaten vor etwa 80 Mill.
Jahren gab es wahrscheinlich bereits groRere Schlan-
gen, die als Pradatoren der ersten Primaten in Frage
kommen kdnnten, sofern sie nicht aquatisch waren.
Die nahe Verwandtschaft der afrikanischen und
siidamerikanischen Boidae macht einen Gondwana-
Ursprung der Gruppe wahrscheinlich (KLuge 1991,
VENCES ET AL. 2001), aber fossile Wiirgeschlangen er-
scheinen erst im Fossilbefund des Paldozan (RoDRI-
QUEZ-ROBLES ET AL. 1999). Die Detektion kleiner Schlan-
gen mit kryptischer Farbung, welche sich insbeson-
dere im unteren Gesichtsfeld befinden, wird aber
erst mit dem Auftreten giftiger Schlangen (Colubroi-
dea) im mittleren Eozén (VIDAL 2002) relevant und
hatte sicher eine Bedeutung fir die Evolution der Alt-
weltaffen seither.

Die Befunde von BARTON (2004) belegen zwar,
dass die Stereoskopie nicht unmittelbar groReren
Einfluss auf das Manipulieren von Objekten und die
Bewegungskontrolle der Hande hat, widersprechen
aber der Hypothese nicht, dass sie einen Vorteil beim
Aufsuchen von tierischer und pflanzlicher Nahrung
bietet. Weitere Vorteile kdnnten in einer visuelle
Uberwachung der AuffuRorte bei der quadrupeden
Fortbewegung und beim Klettern sein. Auch fir die
Detektion von Ektoparasiten im Fell ist eine verbes-
serte Perzeption im unteren Gesichtsfeld giinstig (Is-
bell 2006).

2. Greifextremitaten und die Auspragung der
Tegulae

Die Befunde von BARTON (2004) wund die
Uberlegungen von IsBeLL (2006) legen dar, dass nicht
notwendigerweise ein einziges adaptives Szenario die
Entstehung der Stereoskopie gemeinsam mit der
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Entstehung der Greifextremitaten erklaren muss. Die
zuvor entwickelten Hypothesen sahen ihren An-
spruch aber gerade in einer solchen Synthese zum
evolutiven Ursprung der Primaten.
Konvergenzentwicklungen in anderen Saugetiergrup-
pen - Greiffiile mit opponierbarer GrofRzehe bei
arborikolen Beuteltieren und stereoskopischer Ge-
sichtssinn bei den Carnivora - zeigen jedoch, dass
diese Merkmalskomplexe in ihrem Auftreten nicht
miteinander korrelieren. Mit der jingsten Beschrei-
bung postcranialen Fossilmaterials von tCarpolestes
simpsoni (BLocH & BOYER 2002) ist dariiber hinaus
auch wahrscheinlich, dass die Greifextremitaten zeit-
lich vor der Konvergenz der Orbitae in der Stammli-
nie der Primaten entstanden sind (GEBO 2004, SARGIS
ET AL. 2007).

Wie schon bei der Stereoskopie, muss auch bei
den Greifextremitdten zunachst geklart werden,
worin genau ihr adaptives Potential besteht. Hierin
unterscheiden sich namlich die vorderen und hinte-
ren Autopodien und dies hat Konsequenzen fiir ihre
Funktion in den Bewegungsprinzipien und damit fir
die Bewegungsweisen, die aufgrund der Greif-
extremitdten fir das Grundmuster der Primaten
anzunehmen sind. Der FuB der Primaten erzeugt vor
allem einen kraftvollen Klammergriff um das Sub-
strat. Durch diesen kraftvollen Griff kénnen Torsions-
momente auf die Substratachse Ubertragen werden,
die in ihrer Riickwirkung auf den Rumpf eine Balance
des Gleichgewichtes ermoglichen (CARTMILL 1985,
PREUSCHOFT ET AL. 1998, PREUSCHOFT 2002, WITTE ET AL.
2002).

Der Hallux muss besonders grofRe Druckkrafte
Ubertragen, womit auch die stete Prasenz eines
Nagels statt einer Kralle an seinem Endglied erklarbar
ist. Durch die abgeflachte Nagelplatte ist das Endglied
widerstandsfahiger gegeniiber Kompression. Auch
Primaten, bei denen die N&gel anderer Strahlen
sekundar wieder krallenahnlich geworden sind,
behalten den Plattnagel am Hallux bei (MARTIN 1990,
HAMRICK 1998, SoLiGo & MULLER 1999). Obwohl
gelegentlich vermutet, scheint der Besitz von Krallen
an den Ubrigen Strahlen das Laufen auf schmalen
Asten sowie das Ergreifen und Manipulieren von
Objekten kaum zu beeintrachtigen (GARBER 1980,
LEMELIN & GRAFTON 1998, KRAKAUER ET AL. 2002,
NYAKATURA ET AL. 2008). Arborikole Marsupialia
(Didelphidae, Phalangeroidea), die wie Primaten
GreiffliBe besitzen, haben entweder einen Nagel am
Hallux oder die Tegula des ersten Strahles ist
reduziert (CARTMILL 1974).

Die Primatenhand zeigt ebenfalls Anpassungen
an das Greifen; hier steht jedoch weniger die
Kraftentwicklung als vielmehr die Prazision im Ergrei-
fen und Halten von Objekten im Vordergrund. So ent-

steht auch die unabhédngige Beweglichkeit der einzel-
nen Finger friher in der Evolution der Hand als die
Opponierbarkeit des ersten Strahls (NAPIER 1961,
BisHop 1962, 1964). Im Grundmuster der Primaten
sind beide Merkmale aber noch nicht vorhanden.

Abb. 3.6 Microcebus murinus, Cheirogaleidae. Typische Korper-
haltung bei der Nahrungsaufnahme mit unterschiedlichen Rollen
der vorderen und hinteren Autopodien.

Die unterschiedliche Auspragung der Autopodien und
die Differenzen im Hinblick auf Greifkraft und
Prazision sind als Anpassungen an eine quadrupede
Fortbewegung nicht erklarbar. Hier erfiillen Vorder-
und Hinterextremitat ahnliche Funktionen und eine
parallele Entwicklung kraftiger Greifhdnde ware zu
erwarten. Kraftige GreiffiiBe allein missen deshalb
als Anpassung an Bewegungen erklart werden, bei
denen Vorder- und Hinterextremitdten unterschied-
liche Funktionen haben. Hierfir kommt als loko-
motorische Bewegungsweise das Springen in Frage,
bei welcher GreiffiiRe einen stabilen Halt bei der
Landung bieten.

Die unterschiedlichen Aufgaben von Handen
und FiBen bei der Nahrungsaufnahme kdnnten die
morphologische Verschiedenheit der vorderen und
hinteren Autopodien im Grundmuster der Primaten
ebenso erklaren. Im Unterschied zu arborikolen
Saugetieren ohne GreiffiiBe, konsumieren Primaten
ihre Nahrung oft unmittelbar am Sammelort. Beim
Ergreifen und Manipulieren von Nahrungsobjekten
wird der Rumpf aufgerichtet und die GreiffiiRe
umklammern dabei das schmale Substrat (Abb. 3.6).
Auch hierbei werden Torsionsmomente erzeugt, um
den Rumpf zu balancieren.

Eine Entscheidung zwischen beiden Hypothesen
ist wieder auf der Basis von Konvergenzvergleichen
moglich. Wahrend viele arborikole Saugetiere auch
ohne GreiffiBe exzellente Sprungfahigkeiten entwi-
ckelt haben, findet man die beschriebene Kérper-
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position bei der Nahrungsaufnahme auch bei
marsupialen Arten, die wie Primaten GreiffiRe
besitzen (CARTMILL 1974, RASMUSSEN 1990, RASMUSSEN
& SUsSSMAN 2007). GroéRere Primaten, die bevorzugt
springen (z.B. Indridae), haben aber tatsachlich
relativ groRRe GreiffiiRe (DEMES & GUNTHER 1989).

Hypothesen zur Lebensweise des
letzten gemeinsamen Vorfahren der
Primaten

Aufgrund der unterschiedlichen Interpretationen des
adaptiven Wertes abgeleiteter Merkmale der Prima-
ten, gibt es auch verschiedene Hypothesen zur Biolo-
gie des letzten gemeinsamen Vorfahren. Wahrend im
Hinblick auf den Lebensraum und das spezifische
Habitat Einigkeit besteht, divergieren die Uberlegun-
gen zur primaren lokomotorischen Bewegungsweise,
zur Erndhrung und zur urspriinglichen KorpergroRe
der Primaten.

Die Divergenzen bezlglich der Bewegungsweise
resultieren aus der Argumentation um die Bedeutung
von Konvergenzen und Fossilbefunden. Bei der
Diskussion um die urspriingliche KérpergrofRe spielt
die unterschiedliche Interpretation der ,, Cope’schen
Regel” eine wichtige Rolle, die besagt, dass der Ur-
sprung neuer GroRgruppen meist auf kleine Formen
und ihr héheres adaptives Potential zuriickgeht (Cope
1887, 1896). Diese Uberlegungen von Cope wurden
spater von DEPERET (1909) umgedeutet zu einem Ge-
setz der zunehmenden KorpergroRe im Laufe der
Evolution und bis heute oft in diesem Sinne
fehlinterpretiert (siehe STANLEY 1973).

1. Lebensraum, Habitat und Fortbewegung

Schon zu Beginn des vorigen Jahrhunderts entwi-
ckelten SmiTH (1913) und JoNes (1916) eine umfas-
sende Theorie zum evolutiven Ursprung der Pri-
maten. In dieser Theorie wurden erstmals die von
MIVART (1867, 1873) aufgelisteten diagnostischen
Merkmale der Gruppe in den Kontext eines arboriko-
len Lebensraumes gestellt. Greifextremitaten galten
als offensichtliche Anpassungen an das Klettern und
Laufen in einem stark strukturierten, dreidimensiona-
len Umfeld und der stereoskopische Gesichtssinn er-
moglichte die Einschatzung von Entfernungen beim
Springen und Klettern (CoLLiNs 1921).

Das offensichtliche Fehlen primatentypischer
Merkmalsauspragungen bei anderen arborikolen
Saugetieren veranlasste CARTMILL (1972) zu einer
Prazisierung dieser Hypothese im Hinblick auf die tat-
sachliche Habitatnutzung baumlebender Sdugetiere
in Abhangigkeit von der Gestalt ihrer Autopodien. Er
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schlussfolgerte, dass die Unterschiede zwischen
Primaten und anderen arborikolen Sdugetieren aus
der Besiedlung eines spezifischen Habitats erklart
werden kénnen. So seien Greifextremitdten und
stereoskopischer Gesichtsinn am wahrscheinlichsten
mit der Nahrungssuche in den terminalen Asten und
Zweigen im Kronenbereich des Waldes oder auch in
der Strauchschicht entstanden (,visual predation
hypothesis“). Er begriindet diese Hypothese mit der
konvergenten Entstehung von Greiffifen bei
arborikolen Beuteltieren (Didelphidae, Phalangeroi-
dea). Die Fortbewegung auf einem schmalen Substrat
und der Aufenthalt dort wahrend der Nahrungsauf-
nahme erforderten neue Strategien der Fortbewe-
gung und Stabilisierung der Kérperhaltung, die erst
durch Greifextremitaten gewahrleistet werden konn-
ten. Seitdem haben nicht nur Verhaltensbeobachtun-
gen sondern auch die konvergente Entwicklung be-
stimmter Bewegungsprinzipien bei Primaten und
Vertretern der Didelphidae, Phalangeridae, Tarsipedi-
dae und Petauridae die Hypothese eines korrelativen
Zusammenhanges zwischen Greifextremitdten und
der Fortbewegung auf schmalen Substraten bestarkt
(CARTMILL 1974, RASMUSSEN 1990, White 1990, LEMELIN
1999, LEMELIN ET AL. 2003, LEMELIN & SCHMITT 2007, RAs-
MUSSEN & SUSSMAN 2007).

Nicht auf Konvergenzvergleiche sondern auf die
Fossilbefunde der paldozdanen tPlesiadapiformes und
der eozdnen tAdapiformes und tOmomyidae griin-
det sich dagegen die Hypothese, dass nicht die
qguadrupede Fortbewegung sondern das Springen die
dominierende lokomotorische Bewegungsweise der
ersten Primaten gewesen sei (NAPIER & WALKER 1967,
Covert 1988, 1995, DaGosTo 1988, 2007, SzALAY &
DAaGosTo 1980, 1988). Demnach soll schnelles und
haufiges Springen Uber groRere Distanzen verbunden
mit praziser und sicherer Landung durch Umgreifen
schmaler Substrate die urspriingliche Bewegungs-
weise in der Stammlinie der Primaten gewesen sein.
Stereoskopischer Gesichtssinn und GreiffiiRe waren
als Anpassung an ein prazises Einschdtzen von
Entfernungen und den stabilen Halt bei der Landung
entstanden (SzaLAy & DAGosTO 1980). Tatsachlich fin-
den sich bei den tAdapiformes wie auch den fossilen
Vertretern der Tarsiiformes eine Reihe von Merkma-
len im Bau der Hintergliedmale und ihren Proportio-
nen, die als Anpassungen an eine springende
Lokomotion zu interpretieren sind und den fossilen
tPlesiadapiformes fehlen. DAGosTO (2007) fasst die
Befunde zusammen und illustriert, dass alle gréReren
rezenten und fossilen Primaten langere Hinter-
gliedmalRen haben verglichen mit den Scandentia als
vermutete rezente Schwestergruppe. Allerdings
unterscheiden sich die kleinsten Primaten (Cheiro-
galeidae, Callitrichidae: Cebuella pygmaeus) nicht
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signifikant von der Merkmalsauspragung der Scan-
dentia oder auch einiger kleiner Marsupialia. Dies gilt
sowohl fir die Morphologie der HintergliedmaRen als
auch fiir die Mechanik des Springens selbst (CROMP-
TON ET AL 1993). Welche Merkmale und welche
Bewegungsweisen also zum Grundmuster der
Primates gehéren, hangt entscheidend davon ab,
welche KorpergroBe fiir den letzten gemeinsamen
Vorfahren angenommen wird.

Die Hypothese von CARTMILL (1972) beinhaltet die An-
nahme einer ,neuen” biologischen Rolle, die Explora-
tion und Nahrungssuche in einem neuen Habitat, als
Erklarung fir die Entstehung einer neuen
Bewegungsweise, der arboreal quadrupeden Fort-
bewegung. Dem Szenario von SzAlAY & DAGOSTO
(1980) fehlt stattdessen eine plausible Hypothese,
weshalb sich in der Stammlinie der Primaten eine
neue Bewegungsweise fir eine plesiomorphe biologi-
sche Rolle entwickelt haben soll. Viele arborikole
Saugetiere haben Bewegungsweisen in ihrem Reper-
toire, die ihnen eine schnelle Fortbewegung in den
instabilen und diskontinuierlichen Bereichen ihres
Habitats erlauben. Springen gehort sicher zum
lokomotorischen Repertoire im Grundmuster der
Primaten. Ob hier aber schon qualitative Unter-
schiede zu entsprechenden Bewegungsweisen ande-
rer arborikoler Sdugetiere anzunehmen sind, ist eine
noch offene Frage.

2. Erndhrungsweise und Nahrungserwerb

Der zweite Aspekt der ,visual predation hypothesis”
(CARTMILL 1972) begrindet die Entwicklung des
stereoskopischen Gesichtssinnes mit dem Aufspiiren
und Ergreifen von Insekten als Nahrungsquelle. Hier
stiitzt Cartmill seine Hypothese auf die konvergente
Entwicklung dieses Merkmals-komplexes bei Raub-
vogeln (Strigiformes, Falconiformes) und Carnivora.
CARTMILL (1972) vermutet, dass der letzte gemein-
same Vorfahre der Primaten sich eher langsam und
schleichend fortbewegte und dabei seiner Beute
auflauerte, dhnlich wie die rezenten Vertreter der
Loridae.

Widerspruch gegen diese Hypothese richtete
sich vor allem auf den angenommenen Zusammen-
hang zwischen stereoskopischen Gesichtssinn und
faunivorer Erndhrung, da die Auspragung des Gebis-
ses vor allem bei fossilen tPlesiadapiformes,
tAdapiformes und TOmomyidae keinen eindeutigen
Nachweis einer solchen Erndhrung zulieB. SussMAN
(1991) schlug deshalb vor, dass es eher Friichte und
Bliiten waren, die von den ersten Primaten als
Nahrungsquelle bevorzugt wurden.

Den Hypothesen von CARTMILL (1972) und SUSSMAN
(1991) ist in jedem Falle gemeinsam, dass der evolu-
tive Ursprung der Primaten auf den Erwerb neuer,
energiereicher Nahrungsquellen in den terminalen
Asten und Zweigen des tropischen Regenwaldes
zuriickgeht. Durch die Koevolution von Angiosper-
men und Insekten findet man diese Nahrungsquellen
aber stets in Assoziation miteinander. Es ist deshalb
wohl nicht unwahrscheinlich, dass sich die frithesten
Primaten beide Nahrungsquellen zu Nutze machten,
so wie es alle kleinen Primaten heute tun. Die
Kombination aus Nachtaktivitdt und einer omnivoren
Erndhrung mit Praferenz fir tierische Kost gilt heute
als die plausibelste Erkldrung fiir die Entwicklung des
stereoskopischen Gesichtssinns im Grundmuster der
Primaten zu sein. (MARTIN 1990, RASMUSSEN 1990,
CROMPTON 1995, GEBO 2004, R0oss & MARTIN 2007, Ross
ET AL. 2007, HEesy 2009).

3. Die KorpergroRe des letzten gemeinsamen
Vorfahren der Primaten

Die KorpergroRRe eines Tieres und ihr Verhaltnis zum
Substrat oder zum Objekt der Interaktion bei der
Idiomotion bestimmen {ber die zentralen Anpass-
ungsnotwendigkeiten der Bewegungsweisen. Des-
halb ist die Frage der urspriinglichen Koérpergrofle der
Primaten besonders wichtig fiir die Rekonstruktion
der Evolution des Bewegungssystems.

Die Uiberwiegende Mehrzahl der Hypothesen
zum evolutiven Ursprung der Primaten nimmt eine
geringe Korpergrofe fir den letzten gemeinsamen
Vorfahren an (SmitH 1913, JONES 1916, LE GROS CLARK
1959, CARTMILL 1972, SussMAN 1991, DAGosTO 1988,
GEBO 2004, SILCOX ET AL. 2007). Diese Annahmen griin-
den sich, wenn auch nicht immer explizit formuliert,
auf die Interpretationen der Cope’schen Regel und
auf den Fossilbefund. Erst SoLIGO & MARTIN (2006) leh-
nen diese Vorgehensweise ab und begriinden, dass
nur auf der Grundlage der Phylogenie eine Hypo-
these zur KorpergréRe im Grundmuster der Primaten
abgeleitet werden kann.

Die Cope’sche Regel:

Core stellte am Ende des 19. Jahrhunderts die Hypo-
these auf, dass der Ursprung neuer phylogenetischer
GroRgruppen in der Regel auf kleine Formen zurlick-
geht (Cope 1887, 1896). Er begriindet dies damit, dass
eine zunehmende KoérpergréRe stets mit Speziali-
sierungen verbunden ist, die nicht umkehrbar sind
und deshalb die Anpassbarkeit an sich verdandernde
Umweltbedingungen erschweren oder verhindern.
Nur generalisierte Formen haben das notwendige
adaptive Potential beibehalten, um mit dem Erwerb
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neuer Eigenschaften den evolutiven Ursprung neuer
GrolRgruppen zu initialisieren - und solche gener-
alisierten Formen sind eben in der Regel klein. Diese
,Cope’sche Regel”“ wurde spater von DEPERET (1909)
umgedeutet zu einem Gesetz der zunehmenden
KorpergrofRe im Laufe der Evolution und bis heute oft
in diesem Sinne fehlinterpretiert. So richten sich viele
Erklarungen dieser Regel auf die dem GroRsein
innewohnenden adaptiven Vorteile (RENSCH 1954,
ROHRs 1958, SimpsoN 1953, GouLb 1966) und behan-
deln weniger die Fragen nach dem Zusammenhang
zwischen KorpergrofRe und der Entstehung neuer
adaptiver Merkmalskomplexe.

Richtet man sich aber nach der Argumentation von
Core selbst, so kénnen frihe Stammlinienvertreter
der Primaten gerade so groR gewesen sein, dass sie
sich auch ohne spezialisierte Greifextremitaten
haufig in dem entsprechenden Habitat aufhalten
konnten. Sucht man nach diesen Fahigkeiten
innerhalb der rezenten Mammalia, findet man sie nur
bei recht kleinen Tieren (z.B. Ptilocercus, 25 - 60 g,
Scandentia; Macrotarsomys, 25 - 100 g, Micromys, 5 -
8 g, Rodentia; Sylvisorex, 3 - 12 g, Eulipotyphla; Mar-
mosa, 15 - 130 g, Cercartetus 15 - 40 g, Tarsipes 7 -
20 g, Marsupialia; Abb. 3.7). Ratten sind wohl die
groRten Vertreter, die bekannt sind fir ihre
Balancierfahigkeit auf schmalen Substraten.

Abb. 3.7 Kleine arborikole Sdugetiere. a: Macrotarsomys ingens,
Muridae, b: Micromys minutus, Muridae, c: Ptilocercus lowii,
Tupaiidae, d: Tarsipes rostratus, Tarsipedidae.

Der Fossilbefund:

Unter Bezugnahme auf den Fossilbefund argumen-
tiert GEBO (2004), dass die ersten Primaten nicht gro-
Rer gewesen sein kénnen als die kleinsten lebenden
Vertreter aus der Gattung Microcebus (30 - 100 g).
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Seine Annahme beruht auch auf GroRRenschatzungen
der &ltesten Fossilformen (z.B. tAnchomomys,
tDonrussellia, tTeilhardina) und der in China gefund-
enen winzigen Haplorhini des mittleren Eozan, die
auf ein Gewicht von 10 - 15 g geschéatzt werden (GEBO
ET AL. 2001). Auch die Vertreter der tPlesiadapi-
formes, die der Stammart der Primaten am nachsten
zu stehen scheinen, waren kleine Formen. Die Kopf-
Rumpf-Lange von tCARPOLESTES SIMPSONI betrug etwa
15 - 20 cm (BLocH & BoYER 2002).

Souco (2006) hat die Veranderungen der
KorpergroBe in der Phylogenese der Primaten an-
hand von fossilem und rezentem Material untersucht
und fand keinen Hinweis auf einen Trend evolutiver
Zunahme. Zu Recht argumentiert er gegen die
vermeintlich Cope’sche aber tatsachlich Depéret’sche
Regel, dass KorpergroBe sich aufgrund immanenter,
nicht naher bestimmbarer Eigenschaften phylo-
genetischer Linien verandert. Eine Verdanderung der
KorpergrofRe im Laufe der Evolution ist immer das
Resultat der Interaktion mit duBeren Faktoren (z.B.
klimatische Einfllsse).

Rekonstruktion auf der Grundlage der Phylogenie:

SoLGo & MARTIN (2006) nehmen das Fehlen eines
Trends hin zur zunehmenden KoérpergrofRe zusam-
men mit der Lickenhaftigkeit des Fossilbefundes der
Primaten zum Anlass, die Hypothesen zur geringen
KorpergroRe des letzten gemeinsamen Vorfahren der
Primaten in Frage zu stellen. Nur auf der Grundlage
der Phylogenie kann die KoérpergroRe im Grund-
muster der Primaten rekonstruiert werden.

Die Autoren verwenden eine phylogenetische
Hypothese auf der Ebene der Arten (PuRvis 1995). Im
Hinblick auf die Systematik der Lemuriformes stiitzen
sie sich auf neuere, molekulargenetisch begriindete
Hypothesen (YODER ET AL. 1996), in denen Daubento-
nia  madagascariensis vermutlich aufgrund von
Baumbildungsartefakten an der Basis der Lemurifor-
mes steht. Zur Rekonstruktion der Transforma-
tionsrichtungen wird die Methode der unabhangigen
Kontraste (GARLAND ET AL. 1999, MIDFORD ET AL. 2005)
verwendet, in der die KérpergréRe nicht als diskretes
Merkmal, sondern als numerische Variable mit einer
Variationsbreite behandelt wird. Die urspriingliche
KorpergroRe zweier Schwesterarten wird durch eine
Mittelwertsbildung rekonstruiert. Ein AuBengruppen-
vergleich zur Bestimmung der sparsamsten
Transformationshypothese kommt hier nicht zur
Anwendung. Anhand dieser Methode berechnen So-
LIGO & MARTIN (2006) fiir das Grundmuster der Prima-
ten eine mittlere Kérpermasse von 1171 g mit einem
Konfidenzintervall von 236 - 3610 g.
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Abb. 3.8 Rekonstruktion der KorpergroRe im Grundmuster der
Primaten mit Hilfe von AuBengruppenvergleich und sparsamster
Transformationshypothese. Das GroBenspektrum der Familien
wurde in diskrete Merkmalszustdnde (=GréRenklassen) trans-
formiert. Gemeinsame Merkmalsauspragung bei zwei Schwester-
taxa wird als Synapomorphie in das Grundmuster beider Taxa
tUbernommen. Bestehen keine Gemeinsamkeiten, gelten die
Auspragungen in beiden Gruppen als gleichermaen wahr-
scheinlicher Grundmusterzustand.

Ich habe in Abbildung 3.8 den Versuch unternom-
men, die KérpergrofRe im Grundmuster der Primaten
anhand eines solchen Ansatzes zu rekonstruieren. Als
AuRengruppen wurden die Scandentia, die Dermop-
tera und die fossilen tCarpolestidae verwendet. Fir

die Transformation der KorpergroBe in diskrete
Merkmalszustdnde habe ich fir die unteren
GroRenklassen eine hohere Auflésung gewdhlt, da
die Kontroversen ja genau diesen GroRRenbereich
betreffen. Selbst mit der gleichen Verwandt-
schaftshypothese und den Kérpermassen, die SoLIGO
& MARTIN (2006) verwendeten, erhdlt man unter
Anwendung der jeweils sparsamsten Transforma-
tionshypothese eine geringere KorpergroRe fur den
letzten gemeinsamen Vorfahren der Primaten (100 -
300 g).

Fazit

Das Phylogenetische System der Primaten ist in
weiten Teilen gut begrindet, aber zwei fir die
Rekonstruktion des Grundmusters entscheidende
Fragen sind noch nicht gelost: die Stellung der
Cheirogaleidae im System der Strepsirhini und die
Schwestergruppenbeziehungen innerhalb der Eu-
archonta. Beide Fragen sind besonders fir die
Rekonstruktion der urspriinglichen KorpergrofRe der
Primaten relevant und haben deshalb unmittelbare
Auswirkungen auf die Rekonstruktion der Evolution
des Bewegungssystems.

Ich habe dargestellt, dass vor allem zwei abgelei-
tete Merkmalskomplexe im Grundmuster der Prima-
ten, der stereoskopische Gesichtsinn und die Greifex-
tremitaten eine zentrale Rolle in der Entwicklung von
Hypothesen zu Habitat, Fortbewegung und
Ernahrungsweise des letzten gemeinsamen Vorfah-
ren spielen. So war der urspriingliche ethologische
Kontext des Bewegungsverhaltens die Fortbewegung
und Nahrungssuche in den terminalen Asten und
Zweigen des arborikolen Lebensraumes. Die Entwick-
lung des stereoskopischen Gesichtssinns kann als
Anpassung an die Nachtaktivitdt und einer omnivo-
ren Erndhrung mit Praferenz fir tierische Kost im
Grundmuster der Primaten erklart werden.

Im Hinblick auf die primare lokomotorische
Bewegungsweise - quadrupeder Gang oder Springen
- argumentiert DAGOSTO (2007) fiir eine Vereinbarkeit
der Hypothesen von CARTMILL (1972) und SzalAy &
DAGOsTO (1980). Die arboreal quadrupede Fortbewe-
gung konnte die bevorzugte Bewegungsweise fir
Exploration und Nahrungssuche gewesen sein, Sprin-
gen die bevorzugte Bewegungsweise zur Uberwin-
dung groRerer Distanzen und Diskontinuitaten.
Fossilbefunde lassen jedoch vermuten, dass die Ent-
wicklung der GreiffiRe den morphologischen
Anpassungen an das Springen zeitlich voraus ging
(BLocH & BOYER 2002, GEBO 2004, SILCOX ET AL. 2007).

Die KorpergroRe des letzten gemeinsamen
Vorfahren der Primaten kann nicht anhand des
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Fossilbefundes und unter Bezugnahme auf eine zu-
meist fehlinterpretierte ,Cope’sche Regel” rekon-
struiert werden. Wie bei anderen Merkmalen auch,
muss der Zustand im Grundmuster auf der Grundlage
einer phylogenetischen Hypothese ermittelt werden,
aber aufgrund der oben genannten Kontroversen ist
hier keine abschlieRende Entscheidungsfindung mog-
lich.

Ich mochte deshalb im folgenden Kapitel die
GrolRenabhangigkeit der Korpergestalten von Prima-
ten besprechen und hier insbesondere auf die
Proportionen von Rumpf und GliedmaRen eingehen.
Im Vergleich mit Aufengruppen ist es moglich,
denjenigen GroBenbereich zu bestimmen, bei wel-
chem spezifische Unterschiede zwischen den
betrachteten Gruppen auftreten. Derjenige Gro6-
Renbereich, in welchem aber plesiomorphe Merk-
malsauspragungen erhalten bleiben, kann als Hilfsan-
nahme dafiir verwendet werden, das hypothetisierte
GroRenspektrum des letzten gemeinsamen Vorfah-
ren der Primaten einzugrenzen. Kérperproportionen
gelten aber vor allem als morphologische Korrelate
lokomotorischer Bewegungsweisen (u.a. NAPIER & NA-
PIER 1967, STERN & OXNARD 1973, JUNGERS 1985). Sie
sind die augenscheinlichsten Strukturanpassungen an
die Bewegungsprinzipien und der Vergleich dieser
Prinzipien erfordert den Rickbezug zum Vergleich
der Strukturmerkmale.
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Langen, Proportionen und ihre
Determinanten

Korperproportionen gelten als morphologische Korrelate der Bewegungsweisen und wur-
den in Klassifikationssystemen lokomotorischer Bewegung oft als Morphotypen fir
Kategorien verwendet (z.B. NAPIER & NAPIER 1967). Korrelationen zwischen Korpergestalten
und bevorzugten Bewegungsweisen konnen zwar auf einen adaptiven Zusammenhang
hinweisen, die Anpassungsnotwendigkeiten fiir die Proportionen werden jedoch von den
Bewegungsprinzipien bestimmt und erst diese richten sich nach den Anpassungsnot-
wendigkeiten der Bewegungsweisen. Springen erfordert beispielsweise eine rapide
Beschleunigung des Korpers (DEMES & GUNTHER 1989, CROMPTON ET AL. 1993). Die Kérper-
groRe bestimmt dariiber, welche Bewegungsprinzipien hierbei genutzt werden kénnen.
Kleine Primaten beschleunigen ihren Korper durch rapide Extension des Sprunggelenkes
und groRRe Primaten durch Extension im Hiftgelenk. Die Absprunggeschwindigkeit ist dann
umso groRRer, je groRer der Weg ist, auf dem der Korper beschleunigt werden kann.
Primaten, die bevorzugt springen, haben deshalb besonders lange HintergliedmaRen und
die Proportionen innerhalb der Hinterextremitdt sind bestimmt von der jeweiligen
Aufgabe der Gelenke bei der Beschleunigung. Der Ort struktureller Anpassung liegt also in
der Interaktion der Bewegungsprinzipien mit dem Bewegungssystem.

Ich werde in diesem Kapitel nicht den Erklarungen dieser Interaktionen vorweg grei-
fen, sondern beschreiben, wie sich Primaten in ihren Kérperproportionen unterscheiden
und welchen Einfluss die KorpergrofRe dabei hat. Ein Vergleich mit AuBengruppen bildet
die Grundlage fur die Rekonstruktion des Grundmusterzustandes unter Berticksichtigung
der im vorigen Kapitel abgeleiteten Annahme zur KoérpergréRe des letzten gemeinsamen
Vorfahren der Primaten. Aus den Unterschieden zwischen den jeweiligen GroRRgruppen
der Primaten konnen Hypothesen zur Evolution der Korperproportionen abgeleitet
werden.
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4.1 Die Extremitdten der Theria

Beginnen mochte ich mit einem Exkurs zur funk-
tionellen Neuorganisation der Extremitdten in der
Stammlinie der Theria. Erstens griindet sich darauf
die Auswahl der Male, die Definition der betrachte-
ten Gestaltmerkmale und die diesbeziiglichen Unter-
schiede zu traditionellen, anthropologisch gepragten
Studien der Korperproportionen von Primaten.
Zweitens wird erst aus dieser Perspektive erklarbar,
weshalb Korperproportionen nicht in gleichem Um-
fang variieren wie die Bewegungs- und Verhal-
tensweisen. Zieht man die entwicklungs-biologischen
Determinanten und die in ihnen begriindete morpho-
logische Integration im Individuum als mogliche
Ursache limitierter Variabilitat in Betracht, dann wird
deutlich, dass Korperproportionen nicht beliebig
anpassbar sind, weshalb der funktionellen Anpassung
durch die Bewegungs-prinzipien so groRe Bedeutung
flr die Evolution des Bewegungssystems zukommt.

Evolution

In der Stammlinie der Theria fand eine grundlegende
funktionelle Neuorganisation der Gliedmalien gegen-
Uber dem Grundmuster der Amniota statt (JENKINS &
WENSs 1979, KuzneTsov 1985, BRAMBLE & JENKINS 1989,
FISCHER 1994, 1998, FisCHER & WITTE 1998, GAsc 2001).
Die Extremitdten der Theria bestehen nicht mehr aus
drei sondern aus vier funktionellen Elementen; drei
tragen geometrisch zur Vorwartsbewegung des
Rumpfes bei (propulsive Elemente) und eines ver-
mittelt den Kontakt zum Substrat (Kontaktelement).
Die Addition eines zusatzlichen propulsiven
Elementes geschah in Vorder- und Hinterextremitat
in unterschiedlicher Weise. Durch die Reduktion des
Coracoids wurde die Scapula als neues proximales
Element in die Bewegungskette der Vordergliedmalie
aufgenommen. Bei vielen Sdugetiergruppen ist auch
die Clavicula reduziert und die Scapula kann sich, nur
durch Muskelschlingen gehalten und gefiihrt, in der
Ebene der anderen Beinelemente bewegen. Der
scapulare Drehpunkt liegt auf gleicher Hohe mit dem
Hiftgelenk und deshalb ist die Beingeometrie der
Theria durch eine Neuorganisation der funktionellen
Analogiebeziehungen zwischen den Elementen der
Vorder- und HintergliedmalRen charakterisiert (Kuz-
NETsOV 1985, FiscHER 1994). Die Vorderextremitat der
Theria ist nicht mehr nur ein Arm und die auf den Ho-
mologiebeziehungen innerhalb der Tetrapoda beru-
hende Trennung zwischen Schultergiirtel und Glied-
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maRe kann fir eine funktionelle Interpretation der
GliedmaRenproportionen nicht langer forderlich sein.

An der Hinterextremitat wurde das neue propul-
sive Element auf andere Weise gewonnen. Mit der
Ausbildung eines neuen Sprunggelenkes fand eine
funktionelle Neuorganisation des Autopodiums statt.
Der verlangerte Tarsometatarsus wurde zum propul-
siven Element der Hinterextremitdt. In asymmet-
rischen Gangarten, wie dem Galopp, kommen
Lumbalwirbelsdule und Becken als weiteres propul-
sives Element der Hinterextremitdt hinzu (FISCHER
1994, 1998, FISCHER ET AL. 2002, SCHILLING & HACKERT
2006).

Funktionelle Analogie und
serielle Homologie

Aus der funktionellen Neuordnung der Beinstruktur
in der Stammlinie der Theria ergeben sich fir die
quadrupede Fortbewegung neue funktionelle Ana-
logiebeziehungen zwischen den Elementen der
Vorder- und Hinterextremitaten (Abb. 4.1.1).

Serielle Homologie
Stylopodium

Zeugopodium

NN\
.

distales Element

Abb. 4.1.1: Seriell homologe und funktionell analoge Elemente in
Vorder- und Hinterextremitat der Theria am Beispiel von Procavia
capensis (Hyracoidea).

In symmetrischen Gangarten, in denen alle Extremi-
titen den gleichen geometrischen Beitrag (Schritt-
lange) zu Vorwartsbewegung leisten, entsprechen
sich die propulsiven Elemente Scapula und Femur,
Humerus und Tibia+Fibula sowie Radius+Ulna und
Tarsometatarsus in ihrer Lage zueinander und in
ihrem Bewegungsmuster (FISCHER ET AL. 2002). Die
Hand und die Phalangen des hinteren Autopodiums
bilden die Kontaktelemente im Grundmuster der
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Theria. Eine Verlangerung des Carpometacarpus, wie
sie in einigen Saugetiergruppen auftritt, kann auch
diesem Element eine propulsive Rolle zuweisen, die
aber fir das Grundmuster der Theria nicht angenom-
men wird. In asymmetrischen Gangarten verhalten
sich Vorder- und Hinterextremitdten unterschiedlich
(HoweLL 1944, Gray 1968, HILDEBRAND 1966, 1985)
und funktionelle Analogiebeziehungen zwischen
einzelnen Elementen sind hier nicht erkennbar.

Trotz der funktionellen Neuordnung der Bein-
struktur blieben die gemeinsamen Entwicklungspro-
gramme der ,alten” Vorder- und Hinterextremitaten
auch bei den Saugetieren bestehen (DAvis & CAPECCHI
1996, MULLER & WAGNER 1996, RUVINSKY & GIBSON-
BROWN 2000, WELLIK & CAPECCHI 2003). Seit dem
Ursprung der Tetrapoda vor etwa 365 Millionen
Jahren hatten die seriell homologen Elemente
Stylopodium, Zeugopodium und Autopodium auch
eine nahezu identische Funktion in der Bein-
geometrie der Vorder- und HintergliedmaRen. lhre
schon deutlich alteren, gemeinsamen genetischen
Entwicklungsprogramme fihrten im Laufe der Evol-
ution zu einer entwicklungsbiologischen und schlieR-
lich morphologischen Integration der Extremitdten
(OLsoN & MILLER 1958, HALLGRIMSSON ET AL. 2002,
YOUNG & HALLGRIMSSON 2005). Diese Integration in der
Architektur der Entwicklungsprozesse verleiht den
seriell homologen Strukturen der Extremitdten das
Potential phanotypischer Kovariation in Anpassung
an eine gemeinsame Funktion (HALLGRIMSSON ET AL.
2009). Dass die morphologische Integration nicht mit
der funktionellen Umstrukturierung der Saugetier-
extremitaten aufgehoben ist, belegen die vielfachen
Nachweise von Wachstumskorrelationen zwischen
seriell homologen Elementen in den Extremitdten der
Theria (MoLusoN 1911, OLsON & MILLER 1958, WAYNE
1986, HALLGRIMSSON ET AL. 2002, YOUNG & HALLGRIM-
SSON 2005, LAWLER 2008).

Entwicklungsbiologische Integration
als mégliche Ursache limitierter
Variabilitdt

Mit dem Ursprung der Theria kam es zu einer
Dissoziation der funktionellen und entwicklungs-
biologischen Einflussfaktoren auf die Gliederung der
Extremitaten (ScHMIDT & FISCHER 2009). Stylopodium,
Zeugopodium und Autopodium haben nach wie vor
gemeinsame  Entwicklungsprogramme  fir die
Musterbildung innerhalb der Extremitdten, die aber
bei den Theria zu Interferenzen mit einer funktionell
notwendigen Gliederung der Extremitdten fihren
kénnen.

Bereits DARWIN (1859) hatte in der ,correlation of
growth” einen wichtigen limitierenden Faktor der
Variabilitat erkannt und MoLusoN (1911) hat schon
vor 100 Jahren Wachstumskorrelationen als Grund
fir die Ahnlichkeit in den Proportionen der Vorder-
und Hinterextremitat der Primaten diskutiert. Er er-
kannte, dass ,Differenzierungen der Extremitdten-
Proportionen leichter erfolgen im Verhaltnis der
Extremitdten zum Rumpf, als in den beiden Extre-
mitdten zueinander” (MoLuson 1911, S. 247). In-
nerhalb der Extremitdten sind die Proportionen der
Abschnitte wiederum starker konserviert als die
Proportionen zwischen den seriell homologen Ele-
menten der Vorder- und Hinterextremitat. Mollison
nannte dies die ,Homotypie der Proportionen®.

Heute wissen wir, dass dieser unterschiedliche
Grad von Verdnderbarkeit auf genetische Entwick-
lungsprogramme als Ursache von Wachstumskor-
relationen zurlickgeht (TABIN & LAUFER 1993, MULLER &
WAGNER 1996, SHUBIN ET AL. 1997, RUVINSKY & GIBSON-
BROWN 2000, HALLGRIMSSON ET AL. 2002, WELLIK &
CAPECCHI 2003, YOUNG & HALLGRIMSSON 2005, ZAKANY &
DuBOULE 2007). Die Programme steuern die Muster-
bildung der seriell homologen Elemente beider
Extremitdten (Abb. 4.1.2).

Vorderextremitdt  Hinterextremitat
Paraloges Hox-cluster Paraloges Hox-cluster

9 1011 12 13

& = .

7\

Abb. 4.1.2: Expressionsmuster der paralogen Hox-Gene Hoxd9 -
Hoxd13 bei der Maus (Mus musculus, Muridae). Die Gene sind an
der proximo-distalen Musterbildung der Extremitdten der Tetra-
poda beteiligt. Primarexpression in Klarfarben, Sekundarexpres-
sion semitransparent. (Nach WELLIK & CAPECCHI 2003).

9 10 11 12 13

Fir die Identitat der Vorder- und Hinterextremitaten
gibt es natirlich auch genetische Faktoren, die im
Hihnchen-Modell identifiziert wurden (GIBSON-
BROWN ET AL. 1996, LOGAN ET AL. 1998, LOGAN & TABIN
1999, RODRIGUEZ-ESTEBAN ET AL. 1999). Solche Faktoren
bewirken eine Modularisierung der Entwicklung und
sind entscheidend fiir das Potential der individuelle
Anpassbarkeit (CHEVERUD 1996, WAGNER 1996, WAG-
NER & ALTENBERG 1996, HALLGRIMSSON ET AL. 2009). Ob
aber mit der Dissoziation zwischen funktionell analo-
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gen und seriell homologen Elementen in den
GliedmaRen der Theria die Modularisierung gegen-
Uber der Integration einen starkeren Einfluss auf die
Musterbildung gewann, muss vor dem Hintergrund
der phanotypischen Kovariation zwischen seriell
homologen Elementen in Frage gestellt werden
(SCHMIDT & FiscHER 2009). Inwiefern der Einfluss der
Integration limitierend ist und ob der Grad dieser
Limitierung in verschiedenen Saugetiergruppen
unterschiedlich ist, kann derzeit noch nicht beant-
wortet werden (YOUNG & HALLGRIMSSON 2005, LAWLER
2008). Die Suche nach evolutiven Erklarungen fir
unterschiedliche Korperproportionen sollte deshalb
nicht ad hoc von einer getrennten Veranderbarkeit
der Vorder- und HintergliedmalRen oder deren
Teilelementen ausgehen und mogliche Wachstums-
korrelationen mit in Betracht ziehen.

Funktion als Kriterium fir
die Bestimmung von
Kbrperproportionen

Die funktionelle Determinierung der Korperpro-
portionen ist nur dann erkennbar, wenn die zum
Vergleich ausgewadhlten LangenmaBe und Pro-
portionen auch die Funktionsweise der Gliedmalen
korrekt abbilden. Von einem anthropologisch ge-
pragten Verstandnis fir Bewegungsfunktionen gelei-
tet, wird bis heute den GréBenverhéltnissen zwi-
schen den Langknochen der GliedmalRen besondere
Beachtung geschenkt. Der intermembrale Vergleich
konzentriert sich auf die Verhaltnisse der Stylopodien
oder auch der Zeugopodien in Vorder- und Hinter-
extremitdt zueinander. Inwiefern damit aber tat-
sachlich funktionelle Anpassungen wiedergegeben
werden, muss vor dem Hintergrund der tatsachlichen
Funktionsweise der Extremitdaten auRerhalb der
Hominoidea in Frage gestellt werden.

Die Berechnung von Indizes, also von Quotien-
ten aus zwei gleichdimensionalen MaRen hat eine
lange Tradition in der Beschreibung von Korperpro-
portionen in der Anthropologie (MoLLisoNn 1911,
MARTIN 1928). Indizes geben beispielsweise die Pro-
portionen zwischen Humerus und Radius (Brachialin-
dex), Femur und Tibia (Cruralindex) und zwischen
den Summe der Langknochen beider Extremitdaten
(Intermembralindex = Humerus + Radius / Femur +
Tibia) wider. Bei mehrgliedrigen (> 2) Extremitaten ist
der Wert dieser Indizes zur Abbildung funktionell
relevanter Proportionen aber begrenzt. Weitaus
besser geeignet ist hierfir die Berechnung des
prozentualen Anteils jedes Elementes an der
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Gesamtlange der mehrgliedrigen Extremitdt (HILDE-
BRAND 1952, ScHMIDT 2005a, 2008). Wenn sich aus
einer solchen Betrachtung unterschiedlich starke
Relationen zwischen jeweils zwei Elementen er-
geben, kann (iber eine sinnvolle Darstellung durch
Indizes nachgedacht werden.

Die Proportionen zwischen den Extremitdten
sind nur dann als strukturelle Anpassung an Beweg-
ungsprinzipien interpretierbar, wenn sie auch die
einander funktionell entsprechenden Elemente be-
trachten. Die traditionellen Indizes zwischen den
seriell homologen Elementen (z.B. Humero-Femoral-
index, Intermembralindex) kénnen dagegen eine
Abbildung moglicher Wachstumskorrelationen sein.
Das Langenverhaltnis der Extremitdten zueinander
oder zwischen Extremitdten und Rumpf sollte die
GliedmaRen als Ganzes beriicksichtigen. Je nach
Fragestellung kann auch das Verhéltnis der summier-
ten Langen der propulsiven Elemente eine funktionell
relevante BeschreibungsgroRe sein.

Das Wissen um die Evolution der Extremitdten
der Theria begriindet die Definitionen der von mit
untersuchten Kérperproportionen (siehe Ubersicht
4.1). In ihrem konsequenten Bezug auf die Funktions-
weise der Extremitdten quadrupeder Sdugetiere wei-
chen sie von den traditionell betrachteten Gestalt-
merkmalen ab. Deren Definitionen resultieren aus
einer anthropologisch gepragten Perspektive auf die
Fortbewegung von Tieren.

KorpergrofRe und die
Vergleichbarkeit von Arten

Nachdem ich die Funktionsweise der Extremitaten als
Richtlinie fiur die Wahl der zu beschreibenden
Gestaltmerkmale begriindet habe, bedarf die
Rekonstruktion des Grundmusterzustandes noch
einiger Vorlberlegungen zur Vergleichbarkeit dieser
Merkmale zwischen Arten.

Dass Korperproportionen Ausdruck der struktur-
ellen Anpassung an Bewegungsprinzipien und nicht
an Bewegungsweisen sind, wird darin deutlich, dass
die Variation der KorpergroRe in einer taxonomi-
schen Gruppe mit &hnlichen Bewegungsweisen
evolutive Gestaltanderungen hervorrufen kann
(GREGORY 1912, HILDEBRAND 1952, MAYNARD-SMITH &
SAVAGE 1956, MEUNIER 1959, ALEXANDER ET AL. 1979,
JUNGERS 1985, BERTRAM & BIEWENER 1990, STEUDEL &
BEATTIE 1993). Die KorpergroBe in ihrem Einfluss auf
die Bewegungsprinzipien ist also eine wichtige
Determinante der Proportionen.
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Die Begriffe Skalierung und Allometrie

Die Verdanderung von Merkmalen in Abhdngigkeit von
der KorpergroRe wird als relatives Wachstum oder
als Skalierung bezeichnet (HuxLey 1924, HUXLEY & TEls-
SIER 1936, GouLD 1966, 1971, ScHMIDT-NIELSEN 1975,
1984). Bei isometrischer Skalierung verandern sich
alle Lédngen- und Flachenparameter proportional zur
GroRe, wahrend allometrische Skalierung eine (iber-
oder unterproportionale Veranderung bedeutet.

Im zweiten Kapitel habe ich die mechanische
und physiologische Notwendigkeit allometrischer
Skalierung bereits erortert. Da das Volumen eines
Korpers mit zunehmender GréRe um die dritte Po-
tenz steigt, Flachen aber nur um die zweite Potenz
wachsen, wiirden sich bei isometrischer Skalierung
flichenbasierte Funktionen des Korpers (Gasaus-
tausch, Nahrstoffaufnahme, Muskelkraft, Traglast der
Knochen) nachteilig gegeniber volumenbasierten
Funktionen (Gewicht) verandern (GALILEI 1638, D’ ARcY
THOMPSON 1942). GroRRenveranderungen des Korpers,
ob in der Evolution oder der Ontogenese, sind daher
stets mit allometrischen Veranderungen der
Korperproportionen verbunden, um das nachteilige
Verhiltnis der Oberflache zum Volumen bei groBen
Tieren zu kompensieren (HuxLey 1932, GouLb 1966,
SCHMIDT-NIELSEN 1975, 1984, ALEXANDER 1985). Diese
Veranderungen werden durch die lineare Allometrie-
gleichung y = bx® beschrieben (SNELL 1892, LAPICQUE
1907, HuxLey 1932, Huxtey & TEISSIER 1936). Der
Anstieg der Geraden ist der Allometriekoeffizient a, b
ist der Schnittpunkt der Geraden mit der y-Achse.

Es gibt Wachstumsallometrien in der Ontoge-
nese jedes Individuums, intraspezifische und inter-
spezifische Allometrien (MEeuNIER 1959, GouLD 1966,
1977, STEUDEL 1982a, b). Die Allometrien innerhalb
der Individuen einer Art sind von der Allometrie im
Vergleich zwischen Arten zu unterscheiden. Intraspe-
zifische Allometrie kann physiologische Ursachen
haben, interspezifische Allometrie ist das Ergebnis
evolutiver Anpassung (GouLdp 1971, 1977). MEUNIER
(1959) pragte in diesem Zusammenhang den Begriff
der Transpositionsallometrie. Transposition ist die
gesetzmaRige Versetzung von Allometriegeraden in
einer Serie von Populationen oder nahe verwandten
Arten. Im Sinne MEUNIERS beschreibt Transposition
einen mikroevolutiven Prozess, in dem GréRenan-
derung noch keine Gestaltanderung bewirkt, die von
wachstumsbedingten Verdnderungen in der Onto-
genese verschieden sind.

Die Vergleichbarkeit der
Kérperproportionen zwischen Arten

Unter der Voraussetzung der Isometrie innerhalb ei-
ner Verwandtschaftsgruppe oder der Transpositions-
allometrie in einer Serie von Gruppen konnen
Korperproportionen als diskrete, homologisierbare
Merkmale verwendet werden, die, aufgetragen auf
ein phylogenetisches System, in eine Grundmuster-
rekonstruktion fiir ein bestimmtes Taxon einflieRen
kénnen. Diese Voraussetzungen sind aber selten
erfillt. Isometrie ist haufig nur dann festzustellen,
wenn Korperproportionen Uber die Grenzen von
GrolRgruppen hinweg in einem breiten Grofen-
spektrum verglichen werden (ALEXANDER ET AL. 1979).
Die verschiedenen Allometrieverhaltnisse innerhalb
der Verwandtschaftsgruppen im Datensatz werden
durch solche Interpolationen aber maskiert (GouLp
1966, SCHMIDT-NIELSEN 1984, BIEWENER 2005).

Auf der Ebene niedrigerer taxonomischer Kate-
gorien ist Allometrie fast immer zu beobachten
(HILDEBRAND 1952, GoulD 1966, BIEGERT & MAURER
1972, STeupeL 1982a, b, JUNGERS 1985, BERTRAM &
BIEWENER 1990, STEUDEL & BEATTIE 1993). Die
Unterschiede zwischen Familien resultieren oft aus
einem unterschiedlichen Bewegungsrepertoire, aber
diese phylogenetischen Effekte kdnnen auch andere
Ursachen haben. Innerhalb der Felidae gibt es
beispielsweise keine groRenbedingten Proportions-
veranderungen (DAY & JAYNE 2007), wahrend sie bei
den Canidae durchaus bestehen (HILDEBRAND 1952,
WAYNE 1986). Das unterschiedliche Ausmall von
Allometrie oder sogar ihr Fehlen, hat Goulpb (1971)
als Limitierung der Anpassbarkeit interpretiert. Dies
wird auch in der geometrischen Ahnlichkeit vieler
Hunderassen deutlich (WAYNE 1986, Fischer personl.
Mitteilung). Eine wichtige Ursache dieser Limitier-
ungen sind genetische und entwicklungsbiologische
Determinanten und die durch sie mitbestimmte
stabilisierende Selektion. Sie entscheiden {iber den
Grad morphologischer Integration und damit Uber
die phanotypische Variabilitdt, auf welche die
externen Selektionsfaktoren zugreifen (u.a. MAYNARD-
SMITH ET AL. 1985, WAGNER & ALTENBERG 1996, SCHWENK
& WAGNER 2001). Der letzte gemeinsame Vorfahre
der Felidae war nicht klein, sondern vermutlich etwa
40 kg schwer (MATTERN & MCLENNAN 2000) und das
Potential phdnotypischer Variabilitat in der
Phylogenese der Katzen war deshalb méglicherweise
eingeschrankt (DAY & JAYNE 2007). Unterschiede
zwischen Verwandtschaftsgruppen sind folglich nicht
nur ein Hinweis auf verschiedene Anpassungen
sondern auch das Ergebnis unterschiedlicher
Anpassbarkeit.
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4.2 Die Extremitaten der Primaten

Bei den Primaten sind allometrische Proportions-
verdanderungen vielfach dokumentiert und mit dem
Einfluss unterschiedlicher Bewegungsweisen als
Anpassung an unterschiedliche Koérpergréflen erklart
(MoLuson 1911, ScHuLtz 1930, 1933, 1954, 1970,
BIEGERT & MAURER 1972, CORRUCCINI 1978, JUNGERS
1979, 1985, JOurFrROY 1975, JOUFFROY & LESSERTISSEUR
1979, AleLLo 1981, STEUDEL 1982a,b, STRASSER 1992,
LEMELIN & JUNGERs 2007). Sie belegen, dass es
oberhalb der Artebene praktische keine diskreten
Zustande in den Merkmalen der Kérperproportionen
gibt, sondern nur Relativitdt: eine Art hat relativ zu
ihrer GroRe langere oder kiirzere GliedmaRen als
eine andere Art.

Die Rekonstruktion eines Grundmusterzustan-
des solcher Merkmale bedarf deshalb immer der
Zusatzannahme einer bestimmten Korpergrofe. Erst
durch die Beschreibung der gréRenabhéngigen
Verdnderungen innerhalb einer Verwandtschafts-
gruppe kann der jeweilige Zustand des Merkmals bei
einer bestimmten KorpergroRRe geschatzt werden.

Datenbasis und Methoden
der Analyse

Datenbasis und Kriterien fiir die Wahl
der AufSsengruppen

Die Analyse basiert auf der Vermessung von insge-
samt 279 Individuen aus 148 Arten. Die Messstrecken
an den Skelettelementen der Extremitdten sind in
Abb. 4.2.1 dargestellt. Die Rumpflange wurde als
Strecke zwischen dem ersten Thorakalwirbel und
dem Ende des Sakrum gemessen. Sie fehlt bei Indivi-
duen, die nicht als Banderskelette prapariert waren.
Das Skelettmaterial stammt aus den Sammlungen
des Phyletischen Museums Jena, des Museums fir
Naturkunde Berlin, der Bayrischen Staatssammlung
Miinchen und des Naturhistorischen Museums der
Burgergemeinde Bern.

Die Primaten sind mit 77 Arten vertreten.
Hominoidea wurden nicht in die Studie einbezogen.
Die gemeinsamen Merkmale der Scandentia, Roden-
tia und Marsupialia werden als Reprdsentation des
plesiomorphen Merkmalszustandes (Grundmuster
Theria) interpretiert. Die Mehrzahl der Arten in die-
sen Gruppen hat eine geringe Kérpergrofe (< 1 kg).
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MaBe der Beinelemente

1 - Scapula
2 - Humerus
1 3 - Radius
4 - Carpometacarpus
5 - Femur
- 6 - Tibia

7 - Tarsometatarsus

Abb. 4.2.1: Skeletale Elemente der Extremitdten. Messstrecken.

Das GroRenspektrum der Carnivora ist wiederum
demjenigen der Primaten vergleichbar. Hierdurch
kann ich zeigen, wie die Veranderung der Korper-
groBe im Laufe der Evolution Einfluss auf die
GliedmaRenproportionen in beiden Gruppen nimmt.
Dabei wird deutlich werden, dass die Divergenz vom
jeweiligen Grundmusterzustand das MaR der
Verschiedenheit beider Gruppen im alleinigen Ver-
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gleich groRerer Arten Uberhoht darstellt. Einfacher
formuliert kénnen also die Unterschiede zwischen
Katzen und Meerkatzen niemals als spezifische Merk-
male einer der beiden GroRRgruppen identifiziert und
gar als deren Anpassung interpretiert werden.

Das Mapfs fiir die KérpergréofSe

Ein kritischer Faktor jeder allometrischen Studie ist
das MaR, welches die GroRe = Kérpervolumen gut
wiedergibt und sich zwischen Arten isometrisch zur
GroRe verdndert. Viele Allometriestudien haben ein
LangenmalR des Korpers, z.B. die Rumpflange als
Surrogat fiir die GroRe verwendet, da ein solches
MaR immer am Skelettmaterial oder an Kadavern
ermittelt werden konnte. Man weil8 aber inzwischen,
dass es praktisch kein LdngenmaR am Koérper gibt,
das sich tber grofRe Verwandtschaftsgruppen hinweg
proportional zur KoérpergrofRe verandert. Deshalb
wird heute generell die Kérpermasse als Mal} fir die
GroRe benutzt (AlELLo 1981, JUNGERS 1985), auch
wenn dabei Unscharfen in Kauf genommen werden
miissen. Ist die Masse eines Individuums nicht be-
kannt, wird sie durch einen Wert aus Literaturquellen
ersetzt.

Auch die Masse verhalt sich nicht vollkommen
isometrisch zum Koérpervolumen, da sich die
Zusammensetzung des Korpers in den jeweiligen
Anteilen von Skelett, Muskulatur und Eingeweiden
mit zunehmender GroRe andert (GRAND 1977). Die
Masse in ihrer Wirkung als Gewichtskraft hat aber
gegenliber dem Koérpervolumen den gréReren
Einfluss auf die Bewegung und deshalb auch die
groRere selektive Kraft. GroRe wird deshalb in der
funktionellen Morphologie des Bewegungssystems
mit der Masse und nicht mit dem Korpervolumen
gleichgesetzt.

Intraspezifische Variation

Der Umgang mit der intraspezifischen Variation in
morphometrischen Studien wird bisweilen kontro-
vers diskutiert. In der Mehrzahl der Falle wird ein
Mittelwert Uber alle Individuen einer Art berechnet,
um jede Art in einer Analyse gleich zu wichten, unab-
hédngig von der vermessenen Individuenzahl. Diese
Vorgehensweise ist nachvollziehbar aber nicht
unproblematisch, weil die Variationen zwischen Ar-
ten und die Variationen innerhalb einer Art
grundsatzlich verschiedene Ursachen haben (siehe
oben). Intraspezifische Proportionsunterschiede ge-
hen mitunter auf variierende Wachstumsallometrien
zurick und damit auf physiologische Wirkursachen.
Unterschiedlich groRe Adulte einer Art kdnnen unter-

schiedliche Proportionen haben, die aber nicht als
funktionelle Angepasstheit an die unterschiedliche
GroRe interpretiert werden sollten. Eine Mittelwerts-
berechnung innerhalb der Art bildet folglich nicht-
reale Proportionswerte ab.

Um dies zu vermeiden, habe ich keine Mittel-
werte gebildet, wenn mehrere Individuen einer Art
vermessen wurden. Stattdessen wurde das grofite
Individuum bezliglich der Summe beider Beinlangen
in die Analyse einbezogen. Die Daten dieser Indivi-
duen sind im Anhang wiedergegeben. Bevorzugt wur-
den die Individuen mit assoziierten Gewichtsanga-
ben. Auch dieses Vorgehen ist nicht unbedenklich, da
das verfiugbare GroRenspektrum von Sammlungs-
material von Zufdlligkeit bestimmt ist und sicher
nicht die natirliche intraspezifischen Varianz
abbildet. Hierin liegt aber ein systemischer Fehler
morphometrischer Studien, die sich nicht auf eine
umfangliche Individuenzahl jeder untersuchten Art
stutzen.

Auswahl der Léngenmafe und
GréfSenverhiiltnisse

Wie oben bereits begriindet, richtet sich die Auswahl
der LangenmaRe und der berechneten GrofRen-
verhdltnisse nach der Funktionsweise der Extre-
mitdten quadrupeder Siugetiere (Ubersicht 4.1). Die
Lange der GliedmaRen wird als Summe ihrer
propulsiven Elemente wiedergegeben und nicht nur
aus den Langen von Stylopodium und Zeugopodium
berechnet. In die Berechnung der Vorderextremi-
tatenlange wird der Carpometacarpus einbezogen,
wenn die Skalierung der Extremitat und ihr Langen-
verhéltnis gegeniber dem Rumpf oder der Hinter-
extremitdt betrachtet werden. Im Vergleich der
intramembralen Proportionen wird dieses Element
nicht bertcksichtigt, da ihm ein funktionell analoges
Element an der Hinterextremitat fehlt.

Die Proportionen zwischen Beinldnge und
Rumpflange und zwischen Vorder- und Hinterextre-
mitdt werden als Indizes berechnet. Die Ldngen-
verhéltnisse der drei propulsiven Elemente einer
Extremitat zueinander werden durch ihren prozen-
tualen Anteil an der Summe ihrer Langen dargestellt.

Auch im Langenverhéltnis zwischen zwei Skelett-
elementen ist der Effekt der KérpergréRe nicht elimi-
niert ist (HILDEBRAND 1952, AIELLO 1981, STEUDEL &
BEATTIE 1993). Fiir den Vergleich zwischen Arten oder
Verwandtschaftsgruppen erhalt man dadurch zwar
diskrete Merkmalszustande. Diese sind aber nur dann
auch homologisierbare Merkmale, wenn beide
Skelettelemente sich isometrisch zueinander verhal-
ten. Haufig ist dies jedoch nicht der Fall.
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Ubersicht 4.1

Definitionen der MaBe und Proportionen

Rumpflange
Thorakal- + Lumbalwirbelsdule + Sakrum

GliedmaBenliange

Vorderextremitat:
Scapula + Humerus + Radius + Carpometacarpus

Hinterextremitat:
Femur + Tibia + Tarsometarsus

Propulsive Elemente:
Vorderextremitat: Scapula, Humerus, Radius

Hinterextremitat: Femur, Tibia, Tarsometarsus

Kontaktelemente:
Vorderextremitat: Phalangen, (Carpometacarpus)

Hinterextremitat: Phalangen

Intermembrale Proportionen
Scapula + Humerus + Radius + Carpometacarpus

Femur + Tibia + Tarsometarsus

Intramembrale Proportionen
% propulsives Element der Vorderextremitat
Element

= - x 100
Scapula + Humerus + Radius

% propulsives Element der Hinterextremitat
Element

= x 100
Femur + Tibia + Tarsometatarsus

Proportionen sind aber funktionell wichtige Be-
schreibungsgréoRen. Auf der Ebene des Individuums
bilden die Proportionen der Skelettelemente nach
Abschluss der Wachstumsphase ein strukturelles
Rahmenwerk, in das sich die Prinzipien der verschie-
denen Bewegungsweisen im Repertoire des Indivi-
duums einpassen missen. Die Skelettproportionen
des Individuums beeinflussen dann die Bewegungs-
abladufe innerhalb der Extremitaten, die Koordination
der GliedmaRen untereinander, die Gewichtsver-
teilung zwischen Vorder- und Hinterbeinen, die
Momente in den Gelenken und die Biegebeanspru-
chung der Knochen. Proportionsunterschiede kénnen
deshalb haufig Unterschiede in den Bewegungs-
prinzipien erklaren.

Die Kontaktelemente werden in diese Betrach-
tung nicht einbezogen, da sie eine grundsétzlich an-
dere Funktion haben als die propulsiven Elemente
und folglich anderen Anpassungsnotwendigkeiten
unterliegen. Dies trifft im Falle der Finger und Zehen
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auf alle in der Studie behandelten Gruppen zu, wah-
rend die Rolle des Carpometacarpus in den einzelnen
Gruppen unterschiedlich ist.

Bei den Carnivora mit digitigrader Handhaltung
(Felidae) tragt der stets vom Boden abgehobene
Carpometacarpus zur Translationsbewegung des
Rumpfes bei und ist genauso wie der Tarsometatar-
sus relativ lang und mit einem hohen Drehpunkt
versehen. Marsupialia, viele Rodentia, Scandentia,
Primates, Mustelidae und Procyonidae sind dagegen
Uberwiegend palmigrad, die Hand wird mit einem
groRen Teil ihrer Flache aufgesetzt und nur am Ende
der Kontaktphase wird der Carpometacarpus
abgehoben. Da dieser aber in der Regel recht kurz ist,
ist sein geometrischer Beitrag zur Vorwartsbewegung
gering.

Unter den terrestrischen Vertretern der Cerco-
pithecidae findet man ebenfalls Formen mit digitigra-
der Handhaltung, z.B. Chlorocebus, Erythrocebus,
Mandrillus, Papio und Theropithecus (NAPIER & NAPIER
1967, TUTTLE 1969, WHITEHEAD 1993). Erst kurzlich
wurde aber gezeigt, das der funktionelle Kontext die-
ser Handhaltung und so wohl auch ihr Anpassungs-
wert bei den Primaten anders ist als bei den Felidae
oder auch den Canidae (PATEL 2009). Cercopithecidae
gehen nur bei langsamer Geschwindigkeit digitigrad,
nutzen diese Positionierung jedoch nicht, um bei
hoheren Laufgeschwindigkeiten die Reibungsflache
mit dem Substrat zu minimieren. Mit diesem Effekt
werden die digitigraden und unguligraden
Kontaktelemente grofRer Lauftiere erklart (GREGORY
1912, GRAY 1944, HOwELL 1944, HILDEBRAND 1985).

Regression zur Ermittlung der
Allometriegleichung

Die Allometriegleichung y = bx® wird durch Regres-
sion eines bestimmten Langenmalies gegenliber der
Koérpermasse ermittelt. Eine logarithmische Transfor-
mation der Daten ist bei der Skalierung von Ldangen-
oder Flachenmassen gegen die Kdrpermasse sinnvoll,
um den Datenpunkten eine lineare Gleichung
anzupassen. Die logarithmische Transformation der
Allometriegleichung ist dann:
log (y) = log (b) + a log (x).

Zur Ermittlung der Gleichung sind vor allem zwei
Modelle in Gebrauch (GouLb 1966, STEUDEL 1982a,
JUNGERS 1985, SOKAL & RoHLF 1995): Im Regressions-
model | (,/least square”) wird angenommen, dass die
unabhdngige X-Variable frei von Messfehlern ist. Im
Modell Il (,reduced major axis“ RMA) wird
stattdessen auch der potentielle Messfehler der X-
Variablen (Kérpermasse) berlicksichtigt und die Da-
ten missen keiner bivariaten Normalverteilung fol-
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gen (SokAL & ROHLF 1995). Die notwendigen Voraus-
setzungen fir Modell Il entsprechen also dem
Charakter der meisten morphometrischer Datenséatze
hinsichtlich fehlender Angaben zur Kérpermasse bei
vielen Skelettpraparaten musealer Sammlungen.
Auch in der vorliegenden Datensammlung waren von
ca. 50 Prozent der vermessenen Individuen die
zugehdrigen Massen nicht verfligbar und wurden aus
Literaturquellen erganzt (ROwe 1996, SMITH & JUNGERS
1997, Nowak 1999).

Beide Regressionsmodelle liefern &hnliche
Aussagen, wenn die Abhangigkeit der Variablen Y von
X hoch signifikant ist (GouLb 1966, AIELLO 1981, STEU-
DEL 1982a, JUNGERs 1985). Im anderen Falle gilt das
Modell Il als die im statistischen Sinne strengere Me-
thode. Auf eine Gegeniberstellung der Ergebnisse
beider Methoden wird hier verzichtet, auch wenn im
Zuge der Berechnung der Regressionsgeraden nach
Modell Il und ihrer Konfidenzintervalle die Regressi-
onsgleichung nach Modell | quasi als Beiprodukt ab-
fallt.

Vergleich der Proportionen

Ein statistischer Vergleich zwischen Gruppen erfor-
dert ein Abwéagen bei der Gliederung der Daten-
sammlung. Wa&hlt man Gruppen mit hohem
taxonomischem Rang erhalt man durch die héhere
Stichprobenzahl auch eine statistisch gut gesicherte
Differenzierung. Die evolutiven Einflisse, die diese
Differenz hervorgerufen haben, sind jedoch im
Einzelnen nicht diagnostizierbar und eine adaptive
Erklarung fir die Verschiedenheit ist nicht moglich.
Wahlt man dagegen eine Gliederung in Gruppen mit
niedrigem taxonomischem Niveau ist der Stich-
probenumfang oft gering und Mittelwertsunter-
schiede haben selten statistische Signifikanz. Die
adaptive Signifikanz ist jedoch mit héherer Wahr-
scheinlichkeit erkennbar.

Ich habe mich beim Vergleich der Proportionen
zwischen Gruppen fiir eine Gliederung meiner Daten-
sammlung in Familien entschieden, da in den meisten
Fallen das Bewegungsverhalten innerhalb einer Fami-
lie sehr einheitlich erscheint und die phylogeneti-
schen Einflisse auf das Bewegungssystem (ber-
schaubar sind. Im Falle der Platyrrhini wurde deshalb
die von RYLANDS ET AL (2002) vorgeschlagene
Gliederung der Gruppe in die fiinf Familien Aotidae,
Atelidae, Callitrichidae, Cebidae und Pitheciidae
beibehalten, die andere Autoren nicht unterstitzen
(GoobmaN et al. 1998, GRoves 2001, WILSON & REEDER
2005). Bei den Cercopithecidae sprechen die Unter-
schiede im Bewegungsverhalten zwischen den Cerco-
pithecinae und Colobinae stattdessen fiir eine sepa-

rate Betrachtung der beiden Gruppen, auch wenn
ScHULTZ  (1970) die groRere Uniformitdt der
Cercopithecoidea gegeniliber den Hominoidea, Pla-
tyrrhini und Strepsirhini hervorhob. Der Vergleich er-
folgte durch eine einfaktorielle Varianzanalyse
(ANOVA) mit nachfolgendem a posteriori Test auf
Signifikanz der Mittelwertsunterschiede. Wegen der
mitunter groRBen Differenz im Stichprobenumfang der
jeweiligen Gruppen wurde hierflir die GT2-Methode
verwendet (HOCHBERG 1974, SOKAL & ROHLF 1995).

Die Frage, inwiefern die relativen Langen einzel-
ner Beinelemente intramembral und zwischen Vor-
der- und Hinterextremitdt zueinander in Beziehung
stehen, wird Uber eine klassische Korrelationsanalyse
beantwortet. Hierfiir wird der Pearson’sche Produkt-
Moment-Korrelationskoeffizient ~ berechnet  und
durch einen Student’s t-Test auf Signifikanz gepruft.

GliedmafRenlange und ihr
Verhaltnis zur
Korpergrole

Bisherige Studien

Als typisches Merkmal der Primaten gelten seit jeher
ihre langen GliedmalRen, mit denen sie raumgrei-
fende Bewegungen in ihrem dreidimensionalen
Lebensraum ausfiihren konnen. Studien, in denen
Primaten mit anderen Saugetiergruppen hinsichtlich
ihrer Extremitdtenlangen verglichen werden, sind
allerdings selten.

ALEXANDER ET AL. (1979) haben die GroRenab-
hangigkeit der Langknochen in verschiedenen Grup-
pen gepriift. Die Primaten waren mit finf Arten in
dieser Studie vertreten (Otolemur crassicaudatus,
Cercopithecus mitis, Chlorocebus aethiops, Colobus
abyssinicus, Papio anubis und Homo sapiens),
auBerdem wurde Carnivora (n = 9), Artiodactyla (n =
10), Rodentia (n = 5), Lagomorpha (n = 2) und
yInsectivora® (n = 3) untersucht. Tatsachlich fielen die
Primaten durch Allometriegeraden auf, die
gegeniiber dem Durchschnitt aller Gruppen verscho-
ben waren. Humerus, Ulna, Femur und Tibia der funf
Primaten waren relativ ldnger verglichen mit gleich
groBen Vertretern der tGbrigen Gruppen.

Mit Referenz auf diese Arbeit, die darauf zielte
typische Gruppenmerkmale aufzuzeigen, wird seither
berichtet, dass Primaten (als Gruppenmerkmal !) lan-
gere GliedmalRen hatten als die meisten anderen
Sdugetiere. Trotz der erheblichen Diskrepanz zwi-
schen tatsdchlichem Befund und spaterer Interpreta-
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tion, wurde bis heute die gedachte Richtung der
evolutiven Transformation dieser Merkmale weder in
Frage gestellt noch erneut Gberprift. Ob also verlan-
gerte Extremitdten zum Grundmuster der Primaten
gehoren und ob es sich hierbei um einen abgeleite-
ten Merkmalszustand einzelner Primatengruppen
handelt, soll daher der Betrachtung der inter-
membralen und intramembralen Proportionen vor-
angestellt werden.

Ergebnisse der vorliegenden Arbeit

Die Abhdngigkeit der Extremitdtenlange von der
Korpermasse ist in allen hier bericksichtigten
Gruppen sehr groB. Im Mittel gehen mehr als 90%
der Varianz der Lange auf die Varianz der GroRe
zurilick (Tabn. 4.2.1 und 4.2.2). Allometrie ist haufiger
als Isometrie und positive Allometrie (a > 0,33) ist
haufiger als negative Allometrie (a < 0,33).

Tabelle 4.2.1: Ergebnisse der Regression.

Die Lange der Vorderextremitat der Primaten nimmt
mit zunehmender KorpergroRe Uberproportional zu.
Besonders lange VordergliedmalRen haben die Pla-
tyrrhini. Die Hinterextremitat skaliert mit positiver
Allometrie nur bei den strepsirhinen Primaten. Die
groBeren Strepsirhini, hier vor allem die Lemuridae,
haben also relativ zu ihrer GroRe langere Gliedmalen
als die kleineren Formen (u.a. Cheirogaleidae, Lori-
dae). In dem deutlich breiteren Massenspektrum der
Haplorhini (130 g - 23,5 kg) verhalt sich die Lange der
Hinterextremitat isometrisch zur GréRe. Der Anstieg
der Allometriegeraden wird aber nicht unwesentlich
von den groRen terrestrischen Cercopithecinae (z.B.
Papio, Theropithecus) beeinflusst. Betrachtet man die
Neuweltaffen separat, so fallt der Anstieg der Gera-
den hoher aus, die Hinterbeine werden mit zu-
nehmender KérpergroRe auch in dieser Gruppe tUber-
proportional lang (Tab. 4.2.2).

Skalierung der Vorderextremitdt

o - Anstieg
b - Schnittpunkt mit Y,
C.I - Konfidenzintervall

n o *+ 95% C.I. b +95% C.I. F-Wert r2

Primates 67 0,38 + 0,02 2,64 + 0,17 1097 0,94
Strepsirhini 23 0,39 £ 0,07 2,60 £ 0,45 118 0,85
Haplorhini 44 0,37 + 0,02 2,76 + 0,16 1272 0,97
Platyrrhini 21 0,40 £ 0,05 2,59 + 0,31 321 0,94
Catarrhini 23 0,35 + 0,05 2,93 + 0,44 196 0,90
Scandentia 3; 0,36 = 0,39 2,67 + 1,99 14 0,94
Rodentia 19 0,35 + 0,04 2,53 + 0,21 317 0,95
Marsupialia 12 0,31 + 0,04 2,82 + 0,31 241 0,96
Carnivora 21 0,39 + 0,06 2,35 + 0,49 154 0,89

Tabelle 4.2.2: Ergebnisse der Regression
o - Anstieg

Skalierung der Hinterextremitét b - Schnittpunkt mit Y,
C.I. - Konfidenzintervall

n o, *+ 95% C.I. b + 95% C.I F-Wert r2

Primates 75 0,34 * 0,02 3,05 + 0,13 1484 0,95
Strepsirhini 27 0,38 + 0,04 2,85 + 0,27 323 0,93
Haplorhini 48 0,33 + 0,02 3,18 + 0,16 971 0,96
Platyrrhini 25 0,36 = 0,04 2,94 + 0,26 366 0,94
Catarrhini 23 0,31 + 0,05 3,33 + 0,45 135 0,87
Scandentia 3 0,39 £ 0,63 2,65 + 3,20 6 0,86
Rodentia 22 0,34 + 0,05 2,71 + 0,27 195 0,91
Marsupialia 12 0,29 + 0,04 2,96 + 0,30 219 0,96
Carnivora 32 0,37 + 0,04 2,55 + 0,37 277 0,90
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Positiv allometrisch skalieren auch die Extremitaten
der Carnivora und Scandentia, wenn auch nicht in
jedem Fall der Allometriekoeffizient signifikant von
0,33 verschieden ist. Bei den Scandentia liegt dies
sicher am geringen Stichprobenumfang. Bei den
Marsupialia und Rodentia verhalten sich dagegen
sowohl die Vorder- als auch die Hintergliedmalien
beinahe isometrisch zur Korpermasse. Bei den
Marsupialia nehmen die Extremitdtenlangen mit
zunehmender KorpergroRe sogar geringfligig ab.

In der Darstellung der groRenbedingten
Veranderungen auf der Ebene der Arten fallt auf,
dass Gruppenunterschiede erst mit zunehmender
GroRe sichtbar werden (Abb. 4.2.2). Tatsachlich ha-
ben groRere Primaten relativ langere Extremitdten
als Rodentia, Marsupialia oder Carnivora vergleichba-
rer GroRBe. Die Scandentia als néachstverwandte
Gruppe zu den Primaten sind in diesem GroRenbe-
reich nicht vertreten, so dass eine direkte Gegen-
Uberstellung hier nicht moglich ist.

KorpergroBe jedoch auf sekundidre Reduktion
zuriickzufiuhren (Forp 1980, GEBo 1989, Gomez 1992,
MARTIN 1992). Die kleineren Loridae und Callitrich-
idae konnten demnach die relativ langeren Vorder-
extremitaten ihrer groBeren Vorfahren beibehalten
haben.

Auf der Basis der Allometriegleichung kann die
Gruppenspezifitat der Merkmalsauspragung ebenfalls
gepruft werden. So hatten die Primaten als Taxon nur
dann relativ langere GliedmalRen gegeniiber den Ver-
gleichsgruppen, wenn bei gleichem Anstieg der Allo-
metriegeraden ihr Schnittpunkt mit der Y-Achse in
positiver Richtung verschoben ware (= Transposition,
MEUNIER 1959). Ein unterschiedlicher Anstieg der
Geraden weist stattdessen auf die Verschiedenartig-
keit der gréRenbedingten Anderung innerhalb der
einzelnen Taxa hin. In Abbildung 4.2.3 sind die An-
stiege und Schnittpunkte mit der Y-Achse zwischen
den einzelnen Gruppen anhand ihrer Konfidenz-
intervallen verglichen.
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Abb. 4.2.2: Skalierung der GliedmaRenlangen bei Primaten im Vergleich zu AuRengruppen.
Oben: Gesamter Datensatz. Unten: Fokus auf kleinere Arten

Die kleinsten Vertreter aller finf Taxa sind sich
hinsichtlich ihrer Beinldangen aber sehr dhnlich, was in
der Fokussierung auf die Arten mit einer Korper-
masse unter 1 kg nochmals deutlich wird (Abb. 4.2.2).
Schon bei einer GréRe von 500 g wird aber die Diver-
genz zwischen Primaten und den Ubrigen Gruppen
sichtbar. Unterhalb dieser GroRengrenze fallen
besonders Arctocebus und Loris (Loridae) durch ihre
langen Vorderextremitdten auf, aber auch einige
Callitrichidae. In beiden Gruppen ist die geringe

Dieser statistische Vergleich unterstiitzt die Annahme
ebenfalls nicht, alle Primaten hatten relativ zu ihrer
GrolRe langere GliedmaRen als andere Sdugetiere. Bei
den VordergliedmaRRen der Scandentia, Carnivora
und Primates sind die Anstiege und die Schnittpunkte
mit der Y-Achse nicht signifikant verschieden. Fir die
HintergliedmaRen gilt das Gleiche mit Ausnahme der
Catarrhini, die durch einen niedrigen Allometrie-
koeffizienten und eine hoheren Wert fiir b auffallen.
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Abb. 4.2.3: Vergleich des Allometriekoeffizienten (Anstieg) und des
Schnittpunktes mit der Y-Achse und ihrer Konfidenzintervalle.

Hypothese zum Grundmusterzustand

GrolRere Primaten haben relativ langere Extremitaten
als Rodentia, Marsupialia oder Carnivora vergleichba-
rer GréRe. Zum Grundmuster der Primaten wirden
relativ langere Extremitaten als abgeleitetes Merkmal
aber nur dann gehoren, wenn der letzte gemeinsame
Vorfahre aller rezenten Primaten groRer als 500 g
gewesen ware.

GliedmaRenlange und ihr
Verhaltnis zur Rumpflange

Funktionelle Bedeutung dieses
Merkmals

Das Verhaltnis zwischen Rumpflange und Beinlange
ist ein funktionell wichtiges Mal3. Bei der Fortbewe-
gung hat es Einfluss auf die Beingeometrie, die
Koordination der Fulfallereignisse und die Positionie-
rung der Extremitdten relativ zum Korperschwer-
punkt. Gerade hierin wird die geometrische Undhn-
lichkeit zwischen verschiedenen Arten deutlich, in
der sich Anpassungen an Bewegungsweisen wider-
spiegeln konnen. Vergleiche dieser Merkmals-aus-
pragung zwischen Primaten und anderen Sdugetieren
gibt es bislang nicht.
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Ergebnisse der vorliegenden Arbeit

Wie oben bereits ausgefiihrt, ist das Verhaltnis zwi-
schen zwei LdngenmaRen immer vom Allometrie-
verhalten beider Parameter beeinflusst. Im Vergleich
zwischen Verwandtschaftsgruppen kann Homologie
nur dann angenommen werden, werden die
jeweiligen LangenmaRe das gleiche Allometrieverhal-
ten in den Vergleichsgruppen zeigen.

Betrachtet man zunachst das Verhdltnis der
Rumpflange zur KorpergroRe, so ist die Varianz dieses
Merkmals innerhalb der Primaten deutlich groRer als
in den Vergleichsgruppen (Abb. 4.2.4). Sehr dhnlich
verhilt sich die Rumpflange zur KérpergréRe bei den
Marsupialia, Rodentia und Scandentia. Die Carnivora
haben bei ebenfalls geringerer interner Varianz einen
relativ Iangeren Rumpf als die ,kleinen” Sdugetiere.

Innerhalb der Primaten sind die Cheirogaleidae,
Galagonidae und Loridae besonders auffallig.
Cheirogaleidae und Galagonidae haben den relativ
kiirzesten Rumpf unter allen hier betrachteten Prima-
ten. Sollte diese Gemeinsamkeit zwischen beiden
Familien den Grundmusterzustand der Strepsirhini
widerspiegeln, wie CHARLES-DOMINIQUE & MARTIN
(1970) dies fiir eine Reihe anderer Merkmale vermu-
tet haben, so wiére die Erhéhung im Langenverhaltnis
zwischen Beinen und Rumpf bei den Strepsirhini zu-
nachst auf eine Verklrzung des Rumpfes zuriick-
zuflihren.

Die anderen lemuriformen Primaten zeigen eine
solche Verkirzung allerdings nicht und die Loridae als
Schwestergruppe der Galagonidae haben sogar den
langsten Rumpf unter allen Primaten. Hierbei handelt
es sich aber um einen abgeleiteten Merkmalszu-
stand, der nicht zuletzt aus einer deutlichen Vermeh-
rung der Wirbelzahlen resultiert (STRAUSS & WIsLOCKI
1932, ScHuLTz 1954). Loridae haben im Mittel 15
Thorakalwirbel und 6 - 9 Lendenwirbel. Bei den
Haplorhini ist die Varianz der relativen Rumpflange
geringer als bei den Strepsirhini. Atelidae (hier Alou-
atta und Lagothrix) und Cercopithecinae haben einen
etwas kiirzeren Rumpf, wahrend Pitheciidae und
Colobinae einen etwas langeren Rumpf haben.

Nicht nur das Allometrieverhalten der Extre-
mitaten, sondern auch das der Rumpflange ist also in
den einzelnen Primatengruppen unterschiedlich.
Dass sich die Primaten also durch lange Beine ge-
genlber dem Rumpf auszeichnen, geht auf verschie-
dene Parametervariationen in den einzelnen Familien
zuriick und ist folglich kein homologisierbarer Merk-
malszustand.
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Besonders grof} ist das Verhéltnis zwischen Bein- und
Rumpflange bei den springenden Formen (Lepi-
lemuridae und Galagonidae) und betrifft dort ins-
besondere die Hinterextremitdten (Abb. 4.2.4).
Dieser Zusammenhang ist seit langem bekannt und in
den spezifischen biomechanischen Notwendigkeiten
des Springens erklart (HOwEeLL 1944, JUNGERs 1979,
DEMES & GUNTHER 1989, PREUSCHOFT ET AL. 1998). Aber
auch die iberwiegend quadrupeden Cebidae weisen
ungewohnlich lange Gliedmalen auf. Dies liegt hier
insbesondere an der Merkmalsauspragung bei Cebus
(Index VE = 1,3 - 1,4; HE = 1,6 - 1,9), wahrend bei
Saimiri die GliedmaRen nicht in solchem AusmafR
verlangert sind (Index VE = 0,84; HE = 1,13). Die
niemals springenden Loridae haben trotz des langen
Rumpfes immer noch relativ langere GliedmaRen als
alle quadrupeden Marsupialia, Rodentia und
Scandentia.

Primaten, die sich meist quadruped aber haufig
auch springend fortbewegen (Cheirogaleidae,
Lemuridae, Callitrichidae, Colobinae), haben langere
Hinterbeine gegenliber dem Rumpf als diejenigen
Formen auBerhalb der Primaten, die sich quadruped
und haufig in synchronen Gangarten bewegen (z.B.
Tupaiidae, Sciuridae). Springen, selbst wenn es nicht
die haufigste Bewegungsweise ist, hat also maRgebli-
chen Einfluss auf das Verhaltnis zwischen Rumpf- und
Beinldngen. Dass allerdings die Vordergliedmalen
der Primaten unabhéangig von ihrer jeweils bevorzug-
ten Lokomotionsweise auch

relativ lang gegenliber dem Rumpf sind, wird als
Anpassung an die raumgreifenden Bewegungen beim
Klettern interpretiert (JUNGERS 1985). MoLLISON (1911)
radumte aber ein, dass diese gleichgerichteten
Veranderungen beider Extremitdten gegeniiber dem
Rumpf auch in einer Wachstumskorrelation begrin-
det sein kénnten.

Hypothese zum Grundmusterzustand

Im Verhaltnis zwischen Beinldnge und Rumpflange
unterscheiden sich die Primaten von den Vergleichs-
gruppen. Die Vorderextremitdaten und mehr noch die
Hinterextremitaten sind langer gegeniber dem
Rumpf als dies in den Ubrigen Taxa der Fall ist. Das
gilt auch fur die kleinsten Vertreter aller Gruppen.

Die Erhohung des Index in allen Primatengrup-
pen geht aber auf verschiedene Parametervariatio-
nen in den einzelnen Gruppen zuriick. Sie bedeutet
nicht notwendigerweise eine gleichféormige Gestalt-
anderung, die als abgeleitetes Merkmal der Primaten
interpretiert werden konnte. Die Merkmals-
auspragung im Verhaltnis von Beinldange und Rumpf-
lange ist nicht homolog innerhalb der Primaten.
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Das Langenverhaltnis der
Extremitaten zueinander

Bisherige Studien und funktionelle
Bedeutung

Der Intermembralindex hat sich seit langem als mor-
phologisches Korrelat fiir die Unterscheidung von
Bewegungsweisen bei Primaten etabliert (NAPIER &
NAPIER 1967, WALKER 1974, JUNGERS 1985). Da er aber
die seriell homologen Stylopodien und Zeugopodien
der Extremitaten zueinander in Beziehung setzt, kann
er ebenso wahrscheinlich Wachstumskorrelationen
wiedergeben.

Ein alternatives Mal3, namlich der Quotient aus
den Beinldangen einschlieBlich aller propulsiven Ele-
mente hat demgegeniber einen unmittelbaren Be-
zug zur Beingeometrie bei der Lokomotion und kann
folglich Auskunft Gber mogliche Angepasstheiten des
Systems daran geben. Vergleiche dieser Merkmals-
auspragung zwischen Primaten und anderen Sauge-
tieren gibt es nicht.

Innerhalb der Primaten ist die Literatur zu den
GliedmaRenproportionen und ihrer funktionellen
Bedeutung sehr umfangreich (MoLLison 1911, SCHULTZ
1930, 1933, 1954, NAPIER & NAPIER 1967, NAPIER &
WALKER 1967, BIEGERT & MAURER 1972, JOUFFROY 1975,
CORRUCCINI 1978, JOUFFROY & LESSERTISSEUR 1979, JUN-
GERS 1979, 1985, AIELLO 1981, DEMES & JUNGERS 1989).
Fir den nur aus Stylopodium und Zeugopodium
berechneten Intermembralindex hatte JUNGERS (1985)
beispielsweise eine Abhdngigkeit von der Korper-
groRe fur die Primaten als Gruppe festgestellt.
Tatséachlich ist aber im Langenverhaltnis der Gliedma-
Ren der Einfluss der GroRe nicht trennbar vom Ein-
fluss der Anpassung an bestimmte Bewegungswei-
sen. Viele kleine Primaten sind auch spezialisierte
Springer (z.B. Galagonidae, Tarsiidae) mit enormer
Verlangerung der Hinterextremitdten.

Die groéBten Primaten wiederum (Hominidae)
haben viele Anpassungen an die armschwingende
Lokomotion aus dem Grundmuster der Menschenaf-
fen Ubernommen und so auch lange Vorder-
extremitaten im Verhaltnis zur ihrer KérpergrofRe und
zur Lange der HintergliedmaBen (Motuson 1911,
KEITH 1923, NAPIER & NAPIER 1967).

Quadrupede Primaten haben weniger grofe
Langendifferenzen zwischen den GliedmaRen. Bei
den terrestrischen Formen sind die Extremitdten na-
hezu gleich lang (MoLLisoN 1911, ScHuLTz 1933, NAPIER
& NAPIER 1967, AIELLO 1981, JUNGERS 1985).
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Ergebnisse der vorliegenden Arbeit

Wie schon die relative Rumpflange so variiert auch
der Quotient der Extremitatenldangen bei den
Primaten starker als bei den Vergleichsgruppen, was
auf die hohere Diversitat ihrer lokomotorischen
Bewegungsweisen zuriickgeht. Die Vergleichsgrup-
pen bestehen dagegen nur aus quadrupeden Arten.
Eine starke Wachstumskorrelation zwischen den
GliedmaRen ist zundchst nicht zu erkennen. Selbst
wenn diese nur innerhalb der Familien bestlinde,
ware die Varianz wohl geringer. Augenscheinlich sind
die Langen der GliedmaRen unabhéngig voneinander
veranderbar und folglich auch anpassbar an die
unterschiedlichen  biomechanischen  Notwendig-
keiten der verschiedenen Bewegungsweisen.
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Abb. 4.2.5: GroRenabhdngige Verdnderung im Langenverhaltnis
der Extremitaten zueinander.

Tabelle 4.2.3: Signifikanztest der Skalierung.

kKKK >
VE / HE i
n F-Wert r2
Primates 67 23,72 %** 0,27
Strepsirhini 23 0,01 0,10
Haplorhini 44 31,47 0,43
Platyrrhini Z1 7,62%* 0,29
Catarrhini 23 4,29 0,17
Scandentia 3 0,03 0,03
Rodentia 19 0,05 0,03
Marsupialia 12 3,91 0,28
Carnivora 21 4,38* 0,19

Das Langenverhaltnis zwischen Vorder- und Hinterex-
tremitat zeigt keine enge Beziehung zur KoérpergroRe
(Abb. 4.2.5). Selbst wenn eine signifikante Abhangig-
keit nachgewiesen werden kann, gehen niemals
mehr als 45% der Varianz im Langenverhéltnis auf
eine Varianz der GréRe zuriick (Tab. 4.2.3). Statisti-
sche Signifikanz wird nur auf hoherem taxonomi-
schem Niveau erreicht, was einerseits in einer
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Verstarkung kleiner Effekte durch eine hohe Stichpro-
benzahl und andererseits in dem gréReren Massen-
spektrum begrindet sein kann. Auf niedrigerem taxo-
nomischem Niveau besteht einzig bei den Cerco-
pithecinae noch eine signifikante Abhdngigkeit des
Langenverhaltnisses zwischen den Extremitdten von
der KorpergrolRRe.

Die vermeintliche Korrelation zwischen Korper-
groRe und dem Langenverhaltnis der Gliedmalen,
die in friheren Studien gefunden wurde, maskiert
aber die eigentliche Beziehung zwischen KorpergroRe
und bestimmten — aber nicht allen — Bewegungs-
weisen. Das Spektrum der Varianz im Langen-
verhaltnis zwischen den Extremitdten spannt sich von
der springenden Fortbewegung zur suspensorischen
Lokomotion. Auch innerhalb kleinerer Verwandt-
schaftsgruppen bleibt diese Beziehung bestehen
(FLEAGLE & MITTERMEIER 1980).

Hypothese zum Grundmusterzustand

Da die unterschiedliche Merkmalsauspragung bei
Strepsirhini und Anthropoidea nur im unterschiedli-
chen Allometrieverhalten der Hinterextremitdt be-
grindet ist, darf hier, anders als beim Langenverhalt-
nis zwischen Beinen und Rumpf, Homologie
angenommen werden. Eine Hypothese zum Zustand
des Merkmals im Grundmuster der Primaten ist
deshalb zuldssig.

Vor dem Hintergrund einer phylogenetischen
Hypothese unter Beriicksichtigung der zu den Prima-
ten nichstverwandten Scandentia kénnten die Ahn-
lichkeiten zwischen Sciuridae, Tupaiidae, Callitrichi-
dae, Cebidae und Pitheciidae auf die Beibehaltung
eines plesiomorphen Merkmalszustandes hinweisen,
der auch bei vielen Rodentia so noch besteht.
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Abb. 4.2.6: Verhaltnis der Extremitatenlangen zueinander. Vergleich der Mittelwerte und Vergleichsintervalle
(ermittelt aus ANOVA und post hoc - Test).

Unter den Primaten haben die quadrupeden Loridae,
die Cercopithecinae sowie Alouatta und Lagothrix
(Atelidae) Ahnlichkeit zu den Carnivora und Marsu-
pialia im Hinblick auf das Ldngenverhdltnis der Beine
(Abb. 4.2.6). Callitrichidae, Cebidae und Pitheciidae
haben intermembrale Proportionen, die den
Muridae, Sciuridae und Tupaiidae am a&hnlichsten
sind. Mit Ausnahme der Loridae haben die Strepsi-
rhini einen niedrigeren Quotienten als die Anthro-
poidea. Innerhalb der Anthropoidea haben wiederum
die meisten Platyrrhini einen niedrigeren Quotienten
als die Catarrhini.

Diese Gruppenunterschiede wurden Uber lange
Zeit als Evolutionsstufen von den Halbaffen hin zu
den Menschenaffen interpretiert, die ja unter allen
Primaten den hochsten Quotienten aufweisen
(NAPIER 1967, NAPIER & WALKER 1967).

Im Grundmuster der Primates wdren die Hinter-
extremitiaten demnach etwas langer als die Vor-
derextremitaten (Quotient etwa 0,9). Der niedrigere
Quotient der Strepsirhini stellte dann ein abgeleitetes
Merkmal gegeniiber dem Grundmuster der Primaten
dar. Auch die Langenanpassung der Extremitaten bei
den Cercopithecinae erscheint abgeleitet im Ver-
gleich zu den Colobinae, deren Merkmalsauspragung
dem Grundmuster der Familie wohl ndher kommt. Im
Langenverhadltnis der Extremitaten in den einzelnen
Primatengruppen bildet sich also keineswegs eine
evolutive Stufenfolge ab.
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Intramembrale
Proportionen der
propulsiven Elemente

Bisherige Studien und funktionelle
Bedeutung

Studien (iber die Proportionsverhaltnisse aller
propulsiven Elemente der Extremitdten gibt auBer-
halb meiner eigenen Arbeiten (SCHMIDT 2005a, 2008)
bislang nicht und auch in anderen Saugetiergruppen
wurden oftmals nur die Proportionsverhaltnisse zwi-
schen den Langknochen untersucht. Demzufolge rich-
ten sich auch die Paradigmen Uber die Angepasstheit
der intramembralen Proportionen traditionsbedingt
auf das Verhdltnis zwischen Stylopodium und
Zeugopodium (Brachialindex und Cruralindex).

Bis heute gibt es deshalb auch nur wenige Uber-
legungen zur funktionellen Bedeutung der Propor-
tionen aller drei propulsiven Elemente einer
Extremitat zueinander gibt (KuzNeTsov 1995, FISCHER &
WITTE 1998, SEYFARTH ET AL. 2001, LILUE ET AL. 2003,
ScHMIDT & FIsCHER 2009). Auf diese Uberlegungen
gehe ich nach der Darstellung der Befunde ein und
diskutiere auf der Grundlage dieser Paradigmen die
Konsequenzen der Dissoziation zwischen funktionell
analogen und seriell homologen Elementen fir die
individuelle Anpassbarkeit der Proportionen in Vor-
der- und Hinterextremitat.

Ergebnisse der vorliegenden Arbeit

Die Proportionen der drei propulsiven Elemente
zueinander innerhalb einer Extremitat sind wie schon
das Langenverhaltnis der GliedmaRen zueinander
kaum von der KorpergroRe beeinflusst.
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Abb. 4.2.7: Relative Ldngen der propulsiven
Elemente der Vorderextremitat. Vergleich der

Mittelwerte und Vergleichsintervalle
(ermittelt aus ANOVA und post hoc - Test).
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Tabelle 4.2.4: Relative Langen der Propulsiven Elemente. Signifikanz der Skalierung.

*** p > 0,001
** p > 0,01 % Scapula % Femur
*p > 0,05
n F-Wert r2 n F-Wert r2
Primates 77 9,64 ** 0,13 75 13,68 *** 0,16
Strepsirhini 27 0,99 0,03 27 13,58 ** 0,35
Haplorhini 50 3,69 0,07 48 13,40 *** 0,23
Platyrrhini 26 23,39 *xx 0,44 25 38,64 **x 0,63
Catarrhini 24 4,06 0,16 23 0,51 0,02
Scandentia 3 0,02 0,01 3 0,00 0,00
Rodentia 24 2531 0,13 24 1,59 0,07
Marsupialia 12 2,47 * 0,22 12 9,53 * 0,51
Carnivora 32 0,01 0,00 32 11,93 ** 0,28
% Humerus % Tibia
n F-Wert r2 n F-Wert r2
Primates 77 0,91 0,01 75 8,17 ** 0,10
Strepsirhini 27 15,10 Sk 0,30 27 3,56 0,13
Haplorhini 50 7,43 ** 0,13 48 0,35 0,01
Platyrrhini 26 7,58 *x* 0,20 25 2,75 0,11
Catarrhini 24 4,94 * 0,19 23 2,29 0,10
Scandentia 3 0,12 0,06 3 0,39 0,01
Rodentia 24 27,58 *** 0,65 24 0,78 0,04
Marsupialia 12 2,65 0,23 12 4,88 0,35
Carnivora 32 3,92 0,25 32 7,72 ** 0,21
% Radius % TarsoMt
n F-Wert r2 n F-Wert r2
Primates 77 10,93 *** 0,14 75 2,39 0,03
Strepsirhini 27 0,04 0,00 27 2,49 0,09
Haplorhini 50 26,59 *xx 0,36 48 11,99 *xx 0,21
Platyrrhini 26 5,95 * 0,17 25 27,36 %%+ 0,54
Catarrhini 24 0,06 0,00 23 7,68 * 0,27
Scandentia 3 0,07 0,04 3 0,06 0,00
Rodentia 24 1,94 0,12 24 5,16 * 0,21
Marsupialia 12 0,23 0,03 12 2,18 0,20
Carnivora 32 2,55 0,18 32 2,36 0,07

Nur auf hohem taxonomischem Niveau besteht eine
signifikante Abhangigkeit zwischen den relativen Lan-
gen der Beinelemente und der Kérpermasse, die sich
auf niedrigerem Niveau aber nur bei den Neuweltaf-
fen bestatigt (Tab. 4.2.4). Wieder ist in dieser
GroRenabhéangigkeit aber der eigentliche Einfluss der
Lokomotionsweise zu erkennen, die sich vor allem in
Proportionsdanderungen der Vorderextremitat wider-
spiegelt.

Primaten, bei denen beim Klettern oder bima-
nuelle Suspension einen hohen Anteil im Bewegungs-
repertoire haben (Loridae, Cebidae, Pitheciidae,
Atelidae und Colobinae) zeigen eine relative Verkiir-
zung der Scapula gegenlber den anderen propul-
siven Elementen (Abb. 4.2.7).

Bei den Platyrrhini erfolgt diese Verkiirzung zuguns-
ten des Humerus, bei den Loridae und Colobinae
wird dagegen der Radius relativ langer.

Die Cheirogaleidae haben unter allen Primaten
das relativ langste Schulterblatt. Auch unter den
Galagonidae und Lepilemuridae sind Arten vertreten,
deren Schulterblatt relativ lang ist. Im Anhang sind
die intramembralen Proportionen fiir jede Art
aufgelistet.

Im Vergleich der Variation der drei Elemente
zeigt sich, dass Scapula und Radius starker variieren
als der Humerus. Beide Elemente verhalten sich in
den meisten Fillen invers proportional zueinander.
Dieser Eindruck wird durch die Korrelationsanalyse
bestatigt. In fast allen Gruppen ist eine hoch signifi-

49



Extremitaten - Skalierung und Proportionen

kante Korrelation zwischen den relativen Langen von
Scapula und Radius nachweisbar. Die Korrelation
Ubertrifft fast immer diejenige zwischen jeweils
benachbarten Elementen (Tab. 4.2.5).

Der Anteil des Carpometacarpus an der Linge
der Vorderextremitdt soll hier separat betrachtet
werden (Abb. 4.2.8), da seine Funktion als propulsi-
ves Element in den meisten Gruppen vernachlassig-
bar gering ist. Die relative Lange dieses Elementes
variiert kaum zwischen den einzelnen Gruppen. Sie
liegt im Mittel bei 12% - 13%. Bei den Carnivora sind
die Werte etwas hoher verbunden mit der digitigra-
den Positionierung der Hand. Eine geringe Varianz
der relativen Lange des Metacarpus berichtet HiLDE-
BRAND (1952) auch fur ein gréReres Spektrum der
Canidae. Innerhalb der Primaten sind nur die Loridae
auffallig. Im Zuge der Umwandlung ihrer Autopodien
zu kraftigen Greifzangen wurde der Carpometacarpus
relativ kiirzer.
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Hypothese zum Grundmusterzustand

Die relative Verklrzung der Scapula kann als
abgeleitetes Merkmal der Primaten interpretiert wer-
den. Diese Verkiirzung steht in enger Beziehung zur
Mobilitat der Schulter (ScHMIDT & KRAUSE IM DRUCK).
Die Tupaiidae sind in den Proportionen ihrer
VordergliedmaRen den arborikolen Rodentia (Sciuri-
dae, Gliridae) dhnlicher als den Primaten. Auffallig ist
aber, dass die Cheirogaleidae eine intermedidre Stel-
lung zwischen der Merkmalsauspragung der
AuRengruppen und den (brigen Primatenfamilien
einnehmen. Sie haben unter allen Primaten das rela-
tiv langste Schulterblatt. Auf der Ebene der Arten
sind die Proportionen der Vorderextremitdt bei
Microcebus murinus und Galago senegalensis beson-
ders dhnlich.

A RARPRYER AR RURENRIRE

Carpometacarpus in % VE

Abb. 4.2.8: Relative Lange des Carpometacarpus. Vergleich der Mittelwerte und
Vergleichsintervalle (ermittelt aus ANOVA und post hoc - Test).

An der Hinterextremitat ist die inverse Proportiona-
litat zwischen den ,duBeren” propulsiven Elementen
noch starker sichtbar als an der Vorderextremitat.
Nur bei den Catarrhini und den Scandentia sind die
relativen Langen von Femur und Tibia starker
miteinander korreliert (Tab. 4.2.5). Besonders bemer-
kenswert ist aber, dass die Varianz der Proportionen
der Hinterextremitat insgesamt viel geringer ist im
Vergleich zur vorderen Extremitat. Illustriert wird
dies in den F-Werten der Varianzanalyse (Abb. 4.2.7
und Abb. 4.2.8). Die Tibia hat in allen hier
bericksichtigten Familien eine beinahe identische
relative Lange. Unterschiede zwischen den Familien
in den Proportionen von Femur und Tarsometatarsus
zeigen keine enge Beziehung zu einer bestimmten
Bewegungsweise. Gar nicht selten besteht sogar eine
groBere Ahnlichkeit zwischen ndher verwandten
Gruppen unabhédngig von Unterschieden in den
bevorzugten Lokomotionsweisen, z.B. Marsupialia,
Cercopithecidae, Lemuridae + Lepilemuridae.
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Verglichen mit den AuRengruppen fiihrte die Verkiir-
zung der Scapula innerhalb der Strepsirhini zu einer
relativen Verlangerung des Unterarmes, so dass
Oberarm und Unterarm eine nahezu gleiche relative
Lange erhalten. In gleicher Weise sind auch die
Proportionen der Vorderextremitdt bei den Ca-
tarrhini verandert. Den Platyrrhini ist dagegen eine
deutliche Zunahme der relativen Lange des Humerus
gemeinsam. Die Ahnlichkeiten zwischen den Strepsi-
rhini und Cercopithecidae kénnten dem Zustand im
Grundmuster der Primaten entsprechen. Dafiir spra-
che, dass die relative Ldnge des Humerus dieser
Primaten derjenigen der AuRengruppenvertreter
ahnlich ist. Der relativ lange Humerus der Platyrrhini
ware dann ein abgeleitetes Merkmal der Neuweltaf-
fen.

Die groRere Uniformitat der Hinterextremitat
gegeniiber der Vorderextremitat wurde schon haufi-
ger fir einzelne Primatengruppen berichtet (MoLL-
SON 1911, NAPIER & NAPIER 1967, WALKER 1974, JUNGERS
1979). ScHMIDT & FISCHER (2009) haben gezeigt, dass
diese Uniformitdt auch Gber die GroRgruppengren-
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zen hinausgeht. Offenbar haben quadrupede Sauge-
tiere generell eine sehr einheitliche Proportionierung
der HintergliedmaRen, welche als plesiomorphes
Merkmal im Grundmuster der Primaten anzunehmen
ist.

Die Proportionen der propulsiven
Elemente und ihre funktionelle
Bedeutung

Die zuvor geschilderte Beobachtung der unter-
schiedlichen Varianz der Proportionen von Vorder-
und HintergliedmalRen wirft nun grundlegende
Fragen beziglich der Angepasstheit und Anpassbar-
keit der intramembralen Gliederung auf, die in
Untersuchungen kleinerer Verwandtschaftsgruppen
und bei der Betrachtung von nur zwei der drei
propulsiven Elemente gar nicht auffallig werden kon-
nen.
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Im Vergleich der Gliederung der Extremitdten fallt
auf, dass das jeweils mittlere Element weniger vari-
iert als die beiden duRReren Elemente, deren relative
Langen sich invers proportional zueinander verhal-
ten. Interessanterweise folgt auch die Hinterextremi-
tat der Vogel diesem Muster (ENGELS 1938, GATESY
1991, ZerrerR ET AL. 2003), obwohl deren Mittelseg-
ment, der Tibiotarsus, nicht der Tibia der Theria
homolog ist. Eine solche Ubereinstimmung ist wohl
kaum zuféllig, sondern das Resultat konvergenter
Anpassung.

Der bis heute einzige Versuch einer adaptiven
Erklarung dieser gruppeniibergreifenden Gemein-
samkeit dreigliedriger Extremitdten baut auf Er-
gebnissen einer mathematischen Simulation auf
(ScHMIDT & FISCHER 2009). Diese Simulation hat Regeln
flr die selbststabile Translationsbewegung einer drei-
segmentigen Extremitdt vorgeschlagen (SEYFARTH ET
AL. 2001).
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Abb. 4.2.9: Relative Langen der propulsiven
Elemente der Hinterextremitdt. Vergleich der

Mittelwerte und Vergleichsintervalle

(ermittelt aus ANOVA und post hoc - Test).
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Selbststabilitat bedeutet, dass ein System sich gleich-
maRig fortbewegen kann und dabei Stérungen durch
sintelligente” Mechanik ausgleicht, statt hierfir
neuronale Riickkopplungsmechanismen zu bendétigen
(WAGNER & BLICKHAN 1999, WAGNER 2004, FISCHER &
BLICKHAN 2006, BLICKHAN ET AL. 2007). Je schneller ein
Tier sich fortbewegt, umso wichtiger werden solche
intrinsischen mechanischen Eigenschaften fir die
Erhaltung der Stabilitdt. Ich werde darauf in spateren
Abschnitten noch zuriickkommen.

Tabelle 4.2.5: Intramembrale Proportionen. Korrelationen.

*¥% p > 0,001 i
**p>0,01 % Sca- % Hum % Fem - % Tib
*p>0,05
Primates 0,61 *** 0,09
Strepsirhini 0572 **4% 0,03
Haplorhini 0,45 *** 0,34
Platyrrhini 0,69 =** 0,31
Catarrhini 0,77 "& 0,60 **
Scandentia 0,59 0,99 ¥
Rodentia 0,56 ** 0,47 *
Marsupialia D31 D62 *
Carnivora 0,30 0,36 *
% Sca - % Rad % Fem - % TarsMt
Primates 0,47 *** 0,84 ***
Strepsirhini D, 75 e 083 =
Haplorhini £,50 ** 0,88 *#*
Platyrrhini 0,51 *** 0,96 ***
Catarrhini 0,78 048 *
Scandentia 0g3 we 0,07
Rodentia 0,68 *** 0,70 **x*
Marsupialia 0,85 &= 082 =
Carnivora 0.62 **¥ 081 wee
% Hum - % Rad % Tib - % TarsMt
Primates 0,41 *** 0,47 ***
Strepsirhini 0,09 0,54 **
Haplorhini 0,46 0,15
Platyrrhini 0,27 0,04 *
Catarrhini 0,21 0,41
Scandentia 0,94 0,20
Rodentia 0,23 0,29
Marsupialia 0,24 0,05
Carnivora D56 *** 0,25

Fir die Beinsegmentierung ergab sich aus dieser Be-
trachtung zunachst eine adaptive Erklarung fir die
beobachteten Gemeinsamkeiten zwischen den ver-
schiedenen Tiergruppen. Das Modell sagte voraus,
dass die Bewegung eines dreigliedrigen Beines dann
besonders stabil ist, wenn die dufReren Elemente un-
gleich lang und das mittlere Element nicht langer als
die halbe Beinlange ist, was tatsachlich auf ein grolRes
Spektrum quadrupeder Saugetiere zutrifft (SCHMIDT &
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FISCHER 2009). Weiterhin war das mittlere Element
ein besonders kritischer Faktor fiir die Stabilitat und
seine Lange durfte nur in geringem Umfang variiert
werden. Die geringere Variation der relativen Lange
von Humerus und Tibia bei allen hier betrachteten
Gruppen deutet also darauf hin, dass beide
Extremitdten in gewissem Malle diesen biomechani-
schen Notwendigkeiten stabiler Translationsbewe-
gung folgen und daran angepasst sind, obwohl
Humerus und Tibia keine seriell homologen Elemente
sind. Dieser Anpassung standen etwaige Wachstums-
korrelationen offenbar nicht im Wege.

Individuelle Anpassbarkeit der
Proportionen in Vorder- und
Hinterextremitdt

Eine offene Frage bleibt dabei aber, warum die
Proportionen der Vordergliedmalie in viel starkerem
Umfang variieren als die der HintergliedmaBe. Am
Haufigsten wird die groRere Uniformitdt der
Hinterextremitat der Sdugetiere mit der Uniformitat
ihrer Funktion als Antriebsorgan bei der Lokomotion
erklart. Die Vorderextremitat erfllle stattdessen ein
groReres Spektrum von Funktionsweisen und deshalb
sei die groRere Differenziertheit ihrer Proportionen
Ausdruck der Angepasstheit an diese Multi-
funktionalitat (NAPIER 1967, NAPIER & NAPIER 1967,
WALKER 1974, ROLLINSON & MARTIN 1981). Plausibel
erscheint diese Hypothese allerdings nur auf den
ersten und wohl eher subjektiven Blick. Tatsachlich
hat auch die Hinterextremitdt der Sdugetiere sehr
verschiedene Funktionen im Repertoire lokomotori-
scher und idiomotorischer Bewegungsweisen.

Beispielsweise ist sie oft das dominierende
Putzorgan bei der Fellpflege. Bei der Lokomotion sind
ihre Bewegungsweisen nicht einheitlicher sondern
oft sogar stdrker verschieden als diejenigen der
Vordergliedmaflen, z.B. beim Wechsel zwischen
Gangarten, beim Springen, Stemmklettern oder der
fakultativen Bipedie. Die Multifunktionalitat ist ganz
sicher eine Eigenschaft beider Extremitaten und er-
klart nicht die Heterogenitat der einen Extremitat ge-
genlber der anderen.

SCHMIDT & FISCHER (2009) gehen deshalb in ihren
Uberlegungen weiter und stellen die Frage, ob Vor-
der- und Hinterextremitdten Gberhaupt unabhangig
voneinander anpassbar sind, wenn man die gemein-
samen Entwicklungsprogramme zwischen den seriell
homologen Elementen mit in Betracht zieht. Unter
diesem Aspekt konnte die Hinterextremitat, die
einheitlicher den Regeln selbststabiler Translations-
bewegung folgt, dasjenige Element sein, das im Laufe
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der Evolution eine starkere Optimierung hinsichtlich
dieser Funktion erfahren hat. Die groRere Hetero-
genitdt der VordergliedmalRe kann die individuelle
Anpassung dieses Beines widerspiegeln, kann aber
auch nur ein Kompromiss aus der Wirkung verschie-
dener Faktoren sein. Der limitierende Einfluss der mit
der Hinterextremitat geteilten ontogenetischen
Musterbildung auf die individuelle Gliederung kénnte
durch die Scapula mit ihrem unabhéngigen Ent-
wicklungsprogramm (HUANG ET AL. 2000, PELLEGRINI ET
AL. 2001, YOUNG 2004) kompensiert werden.

Zusammenfassung der
Ergebnisse

GliedmaRlenlange

Obwohl die Mehrheit der Primaten relativ lange
Extremitdten im Verhaltnis zu ihrer KorpergrofRRe hat,
handelt es sich hierbei nicht um einen abgeleiteten
Merkmalszustand, der fir das Grundmuster der
Gruppe angenommen werden darf. Erst ab einer
Kérpermasse von etwa 500 g unterscheiden sich
Primaten durch relativ ldngere GliedmaBen von
anderen Saugetiergruppen.

War der letzte gemeinsame Vorfahrer aller
rezenten Primaten etwa so groR wie die Tupaiidae
oder Cheirogaleidae, dann muss von einer parallelen
Veranderung der Korperproportionen bei den
Strepsirhini und Haplorhini ausgegangen werden. Das
unterschiedliche Allometrieverhalten der Extremita-
ten in beiden Gruppen unterstltzt diese Hypothese
ebenso wie die Beobachtung, dass sekundar ver-
zwergte Formen wie die Callitrichidae und die kleine-
ren Loridae sowohl im Verhaltnis ihrer Beinlangen zur
KorpergroRe als auch in ihren GliedmaRenpropor-
tionen groBeren Primaten dhnlicher sind als den sehr
wahrscheinlich primar kleinen Cheirogaleidae. Diese
wiederum zeigen namlich unter allen Primaten die
groRte Ahnlichkeit zu Vertretern der AuRengruppen
(Scandentia, Rodentia).

Die grofRere Beinldnge gegeniiber der Rumpf-
lange unterscheidet die Primaten von den hier
betrachteten AuBengruppen, aber dieses GréRenver-
héltnis ist aufgrund der unterschiedlichen Einfluss-
faktoren auf diesen Wert nicht homolog im Vergleich
zwischen den Gruppen und der diesbezigliche
Zustand im Grundmuster der Primaten kann nicht
rekonstruiert werden.

Langenverhéltnis der Extremitaten zueinander
Mit der Einbeziehung aller Elemente der Extremitat
in die Berechnung des Liangenverhiltnisses zwischen

den GliedmaRRen bildet dieses Gestaltmerkmal
funktionelle Anpassungen zuverldssiger ab als der
traditionell verwendete Intermembralindex. Redu-
ziert man die GliedmaRen nur auf Stylopodium und
Zeugopodium kénnen funktionelle Einfllisse nicht von
den Wachstumskorrelationen zwischen seriell homo-
logen Elementen dissoziiert werden. Dieses Argu-
ment verliert seine Berechtigung auch dann nicht,
wenn die Resultate aus der hier verwendeten
Berechnung im Wesentlichen die Ergebnisse friherer
Proportionsstudien bestatigen.

Das Variationsspektrum des Quotienten aus den
Langen der Vorder- und Hinterextremitat korreliert
mit dem Spektrum lokomotorischer Bewegungswei-
sen innerhalb der Primaten. Springende Formen ha-
ben sehr lange Hinterextremitdten gegeniliber den
Vorderextremitaten. Bei quadrupeden Arten ist das
Verhaltnis ausgeglichener. Strepsirhini haben einen
durchschnittlich niedrigeren Quotienten als die
Anthropoidea. Der AuRengruppenvergleich weist die
Merkmalsauspragung der Strepsirhini als abgeleite-
ten Zustand gegeniiber dem Grundmuster der Prima-
ten aus.

Intramembrale Proportionen der propulsiven
Elemente

Ein abgeleitetes Merkmal der Primaten in der Gliede-
rung der Vorderextremitat ist die relative Verkiirzung
des Schulterblattes zugunsten des Radius. Der relativ
lange Humerus der Platyrrhini ist ein abgeleitetes
Merkmal der Neuweltaffen. Die gréRte Ahnlichkeit zu
Vertretern der Aufengruppen in den Proportionen
der propulsiven Elemente der Vorderextremitat fin-
det sich bei Arten der Cheirogaleidae und Galagoni-
dae. Die groRte Verschiedenheit zu den AuRengrup-
pen zeigen die Loridae und Colobinae aufgrund einer
noch starkeren Verkiirzung der Scapula.

Die Proportionen der Hinterextremitat sind
verglichen mit der VordergliedmaRe einheitlicher und
unterscheiden sich auch nicht von den entsprechen-
den Merkmalsauspragungen in den AuRengruppen.
Hier haben Primaten den fir das Grundmuster der
Plazentalia anzunehmenden Merkmalszustand bei-
behalten.

Eine Gemeinsamkeit in der Gliederung von Vor-
der- und Hinterextremitat ist die starkere Variation
der relativen Langen der beiden duReren propulsiven
Elemente Scapula und Radius bzw. Femur und
Tarsometatarsus. Die mittleren Elemente Humerus
und Tibia variieren nur in geringerem Umfang. Diese
Gemeinsamkeit beider Extremitdaten scheint durch
die biomechanischen Anforderungen selbststabiler
Translation einer dreisegmentigen Extremitat erklar-
bar. Die groRere Variation der Proportionen der
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Vorderextremitdat kann ein Ausdruck ihrer individuel-
len Angepasstheit darstellen. Adaptive Erklarungen
hierfir konnten jedoch zu voreilig sein. Die Vorder-
und HintergliedmalRen aller Tetrapoden sind
morphologisch integrierte Strukturkomplexe, deren
individuelle Anpassbarkeit durch Wachstumskor-
relationen zwischen seriell homologen Elementen
limitiert sein kann. Dies gilt umso mehr fir die
Saugetiere, bei denen mit der Neustrukturierung der
GliedmaRen im Zuge ihrer Parasagittalisierung eine
fundamentale Dissoziation zwischen den seriell
homologen und den funktionell analogen Elementen
stattgefunden hat.

Fazit

Aus Verdanderungen der KorpergrofRe im Laufe der
Evolution resultieren verdnderte Anpassungsnot-
wendigkeiten, die sich im allometrischen Verhalten
nahezu aller betrachteten Langenparameter wider-
spiegeln. Skalieren diese Langenparameter unter-
schiedlich, kommt es zur Verdnderung von Propor-
tionen.

Korperproportionen sind das Ergebnis der struk-
turellen Anpassung des Bewegungssystems an die
groRenbedingten Anforderungen der Bewegungs-
prinzipien. Dabei ist das MaR der Veranderbarkeit
nicht auf allen Ebenen gleich. Die Langen der
GliedmaBen zueinander oder im Verhéltnis zu
KorpergréRe und Rumpflange variieren mehr als die
relativen Lédngen der propulsiven Elemente innerhalb
einer Extremitat. Strukturelle Anpassung findet also
vor allem in den intermembralen Proportionen statt.

Die Einbeziehung aller drei propulsiven Elemente der
Extremitdten in die Betrachtung der intramembralen
Proportionen eroffnet eine neue Sichtweise auf die
Anpassbarkeit der GliedmaRen. Intramembrale Pro-
portionen sind gruppeniibergreifend &ahnlicher als
intermembrale Proportionen. Dies gilt vor allem fir
die Hinterextremitat, deren Gliederung sehr grund-
legenden biomechanischen Anforderungen an die
quadrupede Fortbewegung (z.B. Selbststabilitdt der
Translation) folgt. Stabilisierende Selektion in der
Evolution der Theria und Plazentalia hat die Ver-
anderbarkeit dieser Proportionen limitiert. Die
KorpergroRe hat darauf keinen Einfluss.

Gleiches gilt fur die Proportionen der Vorder-
extremitat. Obwohl hier die Variabilitat groRRer ist, ist
die Variation der Koérpergrof3e nicht die Hauptursache
fur die Verschiedenheit zwischen den Arten. Eine
gewisse Anpassbarkeit an Bewegungsprinzipien
besteht im Langenverhaltnis der Scapula gegeniber
den anderen Elementen. Die Scapula ist zwar dem
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Femur der Hinterextremitdt funktionell analog, doch
sie gehort nicht zu den seriell homologen Elementen
der Gliedmalen. Folglich teilt sie nicht deren gemein-
same Entwicklungsprogramme, auf welche die
stabilisierende Selektion zugreift. Die Kovariation zwi-
schen Scapula und Radius zeigt jedoch, dass in der
Musterbildung der Extremitdt eine Abstimmung zwi-
schen dem Entwicklungsprogramm der Scapula und
den Programmen der Vorderextremitat stattfindet,
die den Proportionen der Vorderextremitdt schlielR-
lich eine groRere Anpassbarkeit verleiht.

Das folgende Kapitel rekonstruiert den Zustand der
Bewegungsprinzipien der arboreal quadrupeden
Fortbewegung aus dem Vergleich ausgewahlter Prim-
aten mit Vertretern der Scandentia, Rodentia und
Marsupialia. Dabei spielen die Interaktionen zwi-
schen den hier geschilderten Korperproportionen
und den Prinzipien der Bewegung eine wichtige Rolle
bei der Interpretation der strukturellen und funk-
tionellen Anpassung.

Wichtig fiir die Interpretation der Bewegungs-
prinzipien der Primaten ist beispielsweise, dass alle
Primaten — auch die kleinsten — lange Beine im
Verhaltnis zur Rumpflange haben. Dies wird bei der
Analyse der Beingeometrien, der zeitlichen Koordi-
nation der FuRfallereignisse und der Gewichtsver-
teilung zwischen den Extremitdten von Bedeutung
sein.

Relevant fiir die Bewegungsprinzipien der quadrupe-
den Lokomotion ist, dass die arboreal quadrupeden
Primaten meist langere Hinterextremitaten gegen-
Uber den Vorderextremitaten haben. Dies ist keine
Besonderheit der Primaten gegentiiber ihren nachst-
verwandten Gruppen, sondern nur die Beibehaltung
eines plesiomorphen Merkmals, das sie nicht nur mit
den Scandentia sondern auch mit den Rodentia
teilen. Inwiefern die Angleichung der Extremi-
tatenldngen bei den Loridae eine Ver-danderung der
Bewegungsprinzipien hervorruft, wird zu klaren sein.

Besonderes Augenmerk liegt auf dem Zusam-
menwirken zwischen intramembralen Proportionen
und der Kinematik der propulsiven Elemente. Die
Frage dabei ist, ob die abgeleiteten Proportionen der
Vorderextremitdt mit einer verdnderten Kinematik
korrelieren und deshalb die Beingeometrie einen
abgeleiteten Merkmalskomplex darstellt. An der
Hinterextremitat gilt umgekehrt die Frage, ob die
plesiomorphen Proportionen auch in einer plesio-
morphen Beingeometrie resultieren oder ob die Kine-
matik der propulsiven Elemente die limitierte Ver-
dnderbarkeit der Proportionen kompensiert.



Arboreal quadrupede
Fortbewegung

Dieses Kapitel ist den Bewegungsprinzipien der arboreal quadrupeden Fortbewegung
gewidmet, welche als neue Bewegungsweise fiir das Grundmuster der Primaten angenom-
men werden kann. Die arborikolen Scandentia und Dermoptera bewegen sich dagegen
nicht regelmaRig in dieser Bewegungsweise fort. Arboreal quadrupede Fortbewegung
unterscheidet sich von der allgemeinen Quadrupedie durch einen anderen physikalisch-
mechanischen Kontext, der im Verhaltnis zwischen Substratdurchmesser und Rumpf-
durchmesser gegeben ist. Dieses Verhaltnis stellt insbesondere bei langsamen Bewe-
gungsgeschwindigkeiten neue Anforderungen an die Bewegungsprinzipien.

Im ersten Teil wird der allgemeine und spezifische physikalisch-mechanische Kontext
der arboreal quadrupeden Fortbewegung erértert und daraus die Anpassungsnotwendig-
keiten abgeleitet. Die bisherigen Hypothesen zur Angepasstheit der Bewegungsprinzipien
der Primaten an diese Bewegungsweise werden dargestellt und die Notwendigkeit der
Rekonstruktion des Grundmusters wird begriindet.

Der zweite Teil behandelt die Kriterien flr die Auswahl der Taxa, aus deren Vergleich
Hypothesen zum Grundmuster abgeleitet werden. Die Biologie der Taxa gibt Einblick in
das Repertoire der lokomotorischen und idiomotorischen Bewegungsweisen der Arten.
Anschlieend gehe ich auf die von mir verwendeten Methoden und Techniken der
Bewegungsanalyse ein.

Im dritten Teil des Kapitels vergleiche ich Gangarten und Fulfallmuster, metrische
Gangparameter wie Schrittlinge und Schrittfrequenz, die Kinematik von Rumpf und
Extremitdten sowie die Kraftwirkungen der Extremitaten auf das Substrat bis hin zu deren
Einfluss auf die Energetik des Korperschwerpunktes. Besondere Berlicksichtigung finden
dabei die gegenseitigen Bedingtheiten dieser Bewegungsprinzipien und ihre Interaktion
mit den im vorigen Kapitel dargestellten Kérperproportionen.
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5.1 Der physikalisch-mechanische
Kontext und seine Anforderungen
an die Bewegungswelse

Generelle Anforderung
o Korpergrolle

Ich habe in den vorangegangenen Kapiteln mehrfach
den grundlegenden Einfluss der KérpergrofRe auf die
strukturellen und funktionellen Anpassungsnot-
wendigkeiten des Bewegungssystems begriindet. Bei
der quadrupeden Fortbewegung beeinflusst die
KorpergroRe die Antizipierbarkeit des Auffulortes
der Extremitdten und dartber die Stabilitdt der
Korperfihrung in Bewegungsrichtung (FISCHER 1994).
Weiterhin wirkt die KorpergroBe als Gewichtskraft
belastend auf die Extremitdten, die den Rumpf
tragen und der Gewichtskraft entgegenwirken ms-
sen (GRAY 1944). Die von der Gewichtskraft erzeugten
Momente in den Gelenken werden durch muskulare
Arbeit ausgeglichen. Diese Momente sind umso gro-
Rer, je weiter der Vektor der Kraft von der Drehachse
entfernt ist (BIEWENER 19834, b).

GrolRere Tiere sind aufgrund des Verhaltnisses
zwischen Volumen und Flache im Nachteil gegeniber
kleineren Tieren in der Gewinnung von metaboli-
scher Energie, im Gasaustausch pro Zeit, in der Erzeu-
gung von Muskelkraft und in der Stabilitdt ihrer
Skelettelemente. Positive Allometrie der Flachen
gegenlber der Masse kdnnen diesen Nachteil aus-
gleichen (GouLb 1966, 1971, ScHMIDT-NIELSEN 1975.
1984, BERTRAM & BIEWENER 1990, BIEWENER 1990, GEHR
ETAL. 1981).

Neben diesen strukturellen Anpassungen finden
aber vor allem funktionelle Anpassungen an die
jeweiligen Anforderungen der KoérpergrofRe statt
(GRAY 1944, HoweLL 1944, MAYNARD SMITH & SAVAGE
1956, HEGLUND ET AL. 1974, ALEXANDER 1977, MCMAHON
1977, FEDAK ET AL. 1982, HEGLUND ET AL. 1982, GARLAND
1983, HEGLUND & TAYLOR 1988, DEMES & GUNTHER 1989,
STEUDEL & BEATTIE 1993, PREUSCHOFT ET AL. 1998, GAsC
2001). Anpassungen an zunehmende KorpergroRe
zielen auf eine Reduktion des Energieaufwandes
durch Mechanismen der Energiespeicherung und -
rickgewinnung und auf eine Reduktion der
auftretenden Maximalkrafte (HEGLUND ET AL. 1974,
ALEXANDER 1977, ALEXANDER & BENNET-CLARK 1977, Ca-

56

VAGNA ET AL. 1977, FEDAK ET AL. 1982). GroéRere Sauge-
tiere haben niedrigere Schrittfrequenzen, gréRere
Schrittlangen und Beingeometrien, bei denen der
Vektor der resultierenden Bodenreaktionskraft den
Drehachsen der Gelenke ndher ist (GRAY 1944, BiEe-
WENER 198343, 1990, 2005, HEGLUND & TAYLOR 1988).

Bemerkenswert ist der Umfang der Studien zu
den Anpassungen an zunehmende KorpergrofRe. Aber
auch kleine Saugetiere haben nicht nur Vorteile
gegeniber grolRen Tieren. Ihr Potential an Kraft und
Energie ist groRer, aber die geringe KoérpergrolRe
wirkt sich nachteilig auf die Stabilitdit der Bewegung
aus (FIscHER 1994, 1998). Die Bewegungsprinzipien
kleiner Sdugetiere, die als Anpassungen an die
Anforderungen der geringen KorpergrofRe an die
quadrupede Fortbewegung interpretiert werden kon-
nen, gehdren zum Grundmuster der Theria, deren
letzter gemeinsamer Vorfahre wahrscheinlich spitz-
maus- bis rattengroll gewesen ist (JENKINS & PARRING-
TON 1976, BRAMBLE & JENKINS 1989, KIELAN-JAWOROWSKA
ET AL. 2004).

Bewegungsprinzipien kleiner
Sdugetiere

FISCHER (1994), GAsc (2001), FISCHER ET AL. (2002) und
WITTE ET AL. (2002) haben in den Bewegungsprinzipien
der Fortbewegung kleiner Theria (50 g - 2000 g) zahl-
reiche Gemeinsamkeiten gefunden, die unabhangig
vom spezifischen Lebensraum, der Korpergestalt und
der systematischen Stellung der jeweiligen Arten
sind. Diese Gemeinsamkeiten kdnnen deshalb fiir das
Grundmuster der Theria angenommen werden und
ebenso fiir die Grundmuster aller marsupialen und
plazentalen Verwandtschaftsgruppen, deren letzter
gemeinsame Vorfahre klein war.

Fiir ein Tier dieser GroéRe sind praktisch alle
Lebensrdume und damit auch alle Substrate der
Lokomotion diskontinuierlich und unibersichtlich.
Der jeweils nachste AuffuBort der Extremitdten ist
nicht antizipierbar und deshalb ist das Bewegungssys-
tem permanent externen Stérungen durch das Sub-
strat ausgesetzt (FISCHER 1994, GAsc 2001). Kleine
Saugetiere bewegen sich gewdéhnlich schnell fort. Der
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Ausgleich von Storungen und die Stabilisierung des
Korpers erfolgen also auf dynamische Weise. Stati-
sche Stabilitdt hat fiir die Lokomotion nur eine
untergeordnete Bedeutung.

Die gemeinsamen Bewegungsprinzipien der
Lokomotion kleiner Theria sind als funktionelle An-
passungen an schnelle Fortbewegung auf diskonti-
nuierlichem Substrat erklarbar. Eine grofRe Rolle
spielen dabei die Mechanismen der dynamischen
Selbst-Stabilitdt, die im Moment des Auftretens einer
Stérung das Gleichgewicht und die Kontinuitat der
Bewegung erhalten oder unmittelbar wieder
herstellen (FISCHER & WITTE 1998, FISCHER & BLICKHAN
2006, BIEWENER & DALEY 2007). Diese Mechanismen
sind in der Mechanik des Einzelbeines implementiert.
Beine funktionieren wie nachgiebige Federn. Beine
und Rumpf gemeinsam sind als Feder-Masse-System
verstehbar (MCMAHON ET AL. 1987, BLICKHAN 1989,
MCMAHON & CHENG 1990, FARLEY ET AL. 1993, GEYER ET
AL. 2006, BIEWENER & DALEY 2007). Im Feder-Masse-
System konnen die Vertikalbewegungen des Rumpfes
nach Bedarf eingestellt werden, indem die Beine ihre
Steifigkeit variieren.

Die Federeigenschaften der Beine sind durch ihre
Segmentierung in einzelne, gegeneinander gewin-
kelte Beinelemente gegeben. Durch die Arbeit
extrinsischer Muskulatur werden die Beine in ihrem
proximalen Drehpunkt vor- und zurlickbewegt. Intrin-
sische Muskulatur bewegt die Elemente gegenein-
ander und ist auch der Ort der Energiespeicherung
und -rickgewinnung (ALEXANDER & BENNET-CLARK
1977). Federbeine haben eine funktionelle Lange, die
der Distanz zwischen proximalem Drehpunkt und
Kontaktpunkt mit dem Substrat entspricht und relativ
unabhangig gegeniiber der anatomischen Beinlange
justiert werden kann. So kdnnen auch anatomisch
unterschiedlich lange Vorder- und Hintergliedmalien
die gleiche Drehpunkthéhe haben und so als gleich
lange Stiitzen den Rumpf tragen.

Nicht nur die Extremitdten kleiner Sdugetiere
funktionieren in dieser Weise, aber vor allem bei klei-
nen Theria arbeiten die Beine als StoRdampfer und
verleihen der Bewegung Nachgiebigkeit. Nachgiebig-
keit bedeutet die Minimierung vertikaler Rumpf-
bewegungen (Abb. 5.1.1).
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Distale Gelenke gleichen H6henunterschiede im Sub-
strat aus, so dass diese nicht an die proximalen Dreh-
punkte und damit an den Ko&rperschwerpunkt
weitergereicht werden (FISCHER 1994, FISCHER & WITTE
1998, FISCHER ET AL. 2002). Dadurch kann sich die
Rumpfachse auch bei erheblichen Héhenunterschie-
den im Substrat auf einer gleichmafRigen, nahezu
horizontalen Bahn bewegen. Die notwendige Reduk-
tion vertikaler Rumpfbewegungen Gberwiegt bei klei-
nen Tieren den energetischen Vorteil, der aus
vertikalen Oszillationen des Kérperschwerpunktes ge-
wonnen werden konnte (CAVAGNA ET AL. 1977).

Dynamische Stabilitdit durch Nachgiebigkeit ist
deshalb die generelle Anforderung, welche die
guadrupede Fortbewegung an die Bewegungsprinzi-
pien kleiner Tiere stellt. Diese Prinzipien der
quadrupeden Fortbewegung, die auch bei den
Scandentia unabhangig von ihrem spezifischen Habi-
tat anzutreffen sind (SCHILLING & FISCHER 1999), kenn-
zeichneten sicher sowohl den letzten gemeinsamen
Vorfahren der Euarchonta als auch denjenigen der
Primaten und ihrer Schwestergruppe.

Spezifische Anforderung
o KorpergroRe vs Substrat

JENKINS (1974a) hat am Beispiel der Scandentia ge-
zeigt, dass fiir Sdugetiere dieser GroRenordnung auch
der arborikole Lebensraum keine spezifischen
Anforderungen an die Fortbewegung stellt. Die Sub-
strate der Lokomotion sind stets uniibersichtlich. Fir
ein Tupaia oder ein Hornchen erscheint ein groRerer
Ast bisweilen kontinuierlicher und uberschaubarer
als der von Blattern und Totholz iberdeckte Waldbo-
den.

Die Fortbewegung der Primaten in den termina-
len Asten und Zweigen des Waldes unterliegt also zu-
nachst genauso den Anforderungen eines diskonti-
nuierlichen Substrates wie jedes andere Substrat,
wenn das sich dort bewegende Sdugetier klein ist.
Die beschriebenen Bewegungsprinzipien kleiner
Theria konnten folglich als plesiomorphe Merkmale
zum Grundmuster der Primaten gehoren.

Bei der arboreal quadrupeden Fortbewegung ist
aber das Substrat nicht mehr nur fir kleine Tiere
diskontinuierlich und unibersichtlich. Mit zunehmen-
der KorpergroRRe erhoht sich sogar die Diskontinuitat
(GRAND 1984). Gleichzeitig sinkt die Tragkraft des Sub-
strates relativ zur Gewichtskraft des Tieres. Das wei-
tere Gesichtsfeld groRerer Tiere sowie der stereo-
skopische Gesichtssinn der Primaten garantieren
jedoch nicht, dass die physische Beschaffenheit des
Substrates am jeweils nachsten AuffuBort rechtzeitig
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antizipiert werden kann und das Bewegungssystem
rasch genug darauf reagiert. Eine nachgiebige
Bewegungsweise reduziert unter diesen Bedingungen
nicht nur die Rumpfbewegungen in der Sagittalebene
des Tieres sondern auch die Maximalkrafte, die auf
das Substrat tibertragen werden (SCHmMITT 1999).

Stabilitdat durch Nachgiebigkeit ist somit die
erste spezifische Anforderung, welche die arboreal
quadrupede Fortbewegung an die Bewegungsprinzi-
pien der Primaten stellt. Kleine Primaten konnen
hierfur die Bewegungsprinzipien aus dem Grundmus-
ter Gbernehmen. Bis zu welcher KorpergrofRe diese
allerdings ausreichend sind, ist nicht bekannt. Mogli-
cherweise missen grofRere Primaten zusatzliche
Mechanismen zur Gewahrleistung der Nachgiebigkeit
implementieren. In anderen Saugetiergruppen sind
die plesiomorphen Prinzipien in einem GréRenbe-
reich unter 2 - 3 kg Korpermasse zu finden (JENKINS
1971, JENKINS & CAMAZINE 1977, BIEWENER 1983b, GASC
1993, STEUDEL & BEATTIE 1993, ROCHA BARBOSA ET AL.
1996, FISCHER ET AL. 2002).

Eine neue Qualitat biomechanischer Anforder-
ungen an die Bewegungsweise ist jedoch durch das
Verhaltnis zwischen KoérpergréRe und Substrat
gegeben. Die Bewegung auf einem Substrat, dessen
Durchmesser kleiner ist als der Rumpfdurchmesser
des Tieres, erfordert Balance. Balance ist der
Ausgleich von Drehmomenten, die durch die Wirkung
der Schwerkraft um die Langsachse des Rumpfes
entstehen (Abb. 5.1.2). Diese Drehmomente sind
umso groRer, je weiter der Kérperschwerpunkt vom
Substrat entfernt ist. Durch die flexible Anpassbarkeit
der funktionellen Beinldange koénnen arboreal
quadrupede Saugetiere ihren Korperschwerpunkt
dem Substrat anndhernd und dadurch die Dreh-
momente reduzieren.

Eine weitere Strategie der Balance ist die Erzeu-
gung eines gleichgroRen Momentes in entgegen-
gesetzter Drehrichtung (CARTMILL 1985). Fir die
Erzeugung eines solchen Momentes muss ein Krafte-
paar auf das Substrat ibertragen werden. Ubertrigt
eine Extremitat ihre Kraft punktférmig, kann das
Kraftepaar nur von einem contralateralen Beinpaar
generiert werden. Arborikole Sdugetiere, die
Greifextremitaten besitzen, konnen ein solches
Kraftepaar stattdessen mit nur einer einzigen
Extremitat hervorbringen, wenn der Greifradius um
das Substrat entsprechend grof} ist (CARTMILL 1985,
PREUSCHOFT ET AL. 1995, WITTE ET AL. 2002). Dadurch
wird eine starkere Arbeitsteilung zwischen dem fir
die Balance zustdndigen Kontaktelement und den
propulsiven Elementen der GliedmaRen moglich, de-
ren Bewegungen dann mehr in die Gewahrleistung
der Nachgiebigkeit eingebunden werden kdnnen.
Grole Greifkrafte zur Erzeugung von Drehmomenten
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sind dann unabhangig von der fir die Nachgiebigkeit
notwendigen Reduktion der maximalen Bodenreak-
tionskrafte moglich.

Balance ist deshalb eine neue Anforderung, wel-
che die arboreal quadrupede Fortbewegung an die
Bewegungsprinzipien der Primaten stellt. Sie ist vor
allem dann erforderlich, wenn sich ein Tier langsam
bewegt oder sogar auf schmalem Substrat verweilt.
Beides kennzeichnet die Verhaltensweisen vieler
Primaten bei der Nahrungssuche (CARTMILL 1972,
GRAND 1972, 1984, MARTIN 1972, DUNBAR & BADAM

2000).
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Abb. 5.1.2: Das Verhaltnis zwischen Rumpfdurchmesser und
Substratdurchmesser stellt spezifische Anforderungen an die
Bewegungsprinzipien der arboreal quadrupeden Fortbewegung.
(Nach CARTMILL 1985).

Die Bewegungsprinzipien
arboreal quadrupeder
Primaten:

Hypothesen zu ihrem
adaptiven Wert

Die spezifischen Anforderungen der arboreal quadru-
peden Fortbewegungsweise an ihre Bewegungs-
prinzipien sind also Nachgiebigkeit und Balance.
Zahlreiche Studien der Bewegungsprinzipien der
Primaten haben inzwischen eine Reihe von Merk-
malen der Kinematik und Kinetik als spezifische
Anpassungen an diese Anforderungen vorgeschlagen:

e Gangarten und FufSfallmuster:

Primaten nutzen eine besondere Sequenz der
FuBfolge, die bei den meisten anderen Saugetieren
nicht vorkommt. Dabei wird die Hinterextremitat
zeitlich vor der gegenseitigen Vorderextremitat auf-
gesetzt (PROST 1965, HILDEBRAND 1967, TOMITA 1967).

Zur Minimierung der Substratreaktionskrafte
nutzen Primaten auch bei groBerer Geschwindigkeit
Gangarten, welche die Dauer des Substratkontaktes
maximieren und Flugphasen vermeiden (CARTMILL ET
AL. 2002, ScHMITT 2006, YOUNG 2009).

e Schrittliinge und Schrittfrequenz:

Aufgrund ihrer langeren GliedmaRen kénnen Prima-
ten groBere Schritte machen (ALEXANDER & MALOIY
1984, REevynoLDS 1987, DEmES ET AL. 1990). Die
gleichzeitige Senkung der Schrittfrequenz erhoht die
Dauer des Substratkontaktes und reduziert die
maximalen Substratreaktionskrdfte (DEMES ET AL.
1990, ScHMITT 1999).

e Bewegung der Extremitdten:

Der Bewegungsumfang der GliedmalRen und die
Mobilitdt der Gelenke sind groRer als bei anderen
Saugetieren (REYNOLDS 1987, LARSON 1998, LARSON ET
AL. 2000, 2001). Die groRere Schrittlange wird durch
ausgreifendere Bewegungen nach anterior und
posterior erreicht.

Durch die groRere Protraktion der Vorder-
extremitdt gerdt der AuffuBort der Hand in den
Bereich des Gesichtsfeldes und unterliegt somit einer
visuellen Kontrolle. Der AuffuRort der Hinterex-
tremitat nahert sich durch den gréReren Protrak-
tionswinkel der Lage des Korperschwerpunktes an
(REYNOLDS 1987, RAICHLEN ET AL. 2009).

Die Gliedmalen werden zudem starker gebeugt,
um den Korperschwerpunkt dem Substrat anzuna-
hern und eventuelle Torsionsmomente um die Langs-
achse des Rumpfes zu minimieren (SCHMITT 1999, LAR-
NEY & LARSON 2004).

e Substratreaktionskrdfte und
Verteilung der Gewichtskraft
zwischen den Extremitditen

Die niedrige Schrittfrequenz und die langeren
Kontaktzeiten reduzieren die maximalen Vertikal-
krafte, die von den Extremitdten auf das Substrat
Ubertragen werden und beugen dadurch einer
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Uberlastung der Tragfihigkeit des Substrates vor
(ScHmITT 1999, ScHMITT 2006). Hinzu kommt, dass
Primaten einen groBeren Anteil ihrer Gewichtskraft
Gber die Hinterextremitdten auf das Substrat
Ubertragen und dadurch die mobilen Vordergliedma-
Ren entlasten (KIMURA ET AL. 1979, REYNOLDS 19854, b,
DEMES ET AL. 1994, CARTMILL ET AL. 2002).

Notwendigkeit der
Rekonstruktion eines
Grundmusters der
Bewegungsprinzipien

Aus biomechanischer Perspektive ergibt die Zusam-
menschau all dieser Einzelmerkmale ein kohéarentes
Bild iber die Angepasstheit der Bewegungsprinzipien
der Primaten an die spezifischen Anforderungen der
arboreal quadrupeden Fortbewegung. Dieses Bild hat
sich heute in der einschlagigen Literatur weitgehend
durchgesetzt (STRASSER ET AL. 1998, RAVOSA & DAGOSTO
2007).

Dies darf jedoch nicht dariiber hinweg tauschen,
dass es sich hierbei um einen Typus handelt, der die
Querschnittssumme der Merkmalsauspragungen
diesbeziiglich untersuchter Arten darstellt und
Uberwiegend aus dem Vergleich vermeintlich typi-
scher Primaten (haufig Vertreter der Catarrhini) mit
vermeintlich typischen Vertretern anderer Sdugetier-
gruppen hervorgegangen ist. Die Gruppe der Merk-
male kontrastiert die Unterschiede zwischen Prima-
ten und den zu einem artifiziellen Taxon zusam-
mengefassten ,Nicht-Primaten®. Die gedachten
Transformationsrichtungen basieren keinesfalls auf
einer phylogenetischen Hypothese und deshalb
dirfen diese Merkmale nicht als Autapomorphien
der Primaten missverstanden werden.

Mit Ausnahme der wenigen, in diskreten Zustan-
den vorliegenden Merkmale (Gangarten, FuRfallmus-
ter, Verteilung der Gewichtskraft zwischen Vorder-
und HintergliedmaRBen), ist der Grundmusterzustand
fir diese mehrheitlich als Relativitdten erscheinen-
den Eigenschaften der Fortbewegung ungeklart. Ge-
rade in diesen Féllen, der relativen GréBe von
Schrittlangen, Frequenzen, Bewegungsumfingen
oder Kraften, kann eine typologisch orientierte Aus-
wahl von Arten zu erheblichen Fehlinterpretationen
von Transformationsereignissen flihren, weil diese
Merkmale von der KoérpergréRRe der Tiere beeinflusst
sind. Vergleicht man hier groRere Vertreter aus zwei
verschiedenen Taxa, so beinhalten die Differenzen
zwischen ihnen stets die groRenbedingten evolutiven
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Veranderungen beider Gruppen. Hier gelten folglich
dieselben Einwande, die ich schon beim Vergleich der
Extremitdtenproportionen dargelegt habe. Die Aus-
wahl der Arten fur den Vergleich von Bewegungs-
prinzipien zur Rekonstruktion ihres Grundmuster-
zustandes erfordert nicht nur eine phylogenetische
Begriindung sondern muss sich auch an Zusatz-
annahmen hinsichtlich der urspriinglichen Koérper-
groRe orientieren.
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5.2 Taxq, Tiere, Methoden und
Techniken der Bewegungsanalyse

Kriterien fur die Auswahl
der Arten

AufSengruppen

Die gemeinsamen Bewegungsprinzipien kleiner
Saugetiere, die als abgeleitete Grundmustermerk-
male der Theria angenommen werden kénnen, sind
als plesiomorphe Merkmale in den Grundmustern
der der Marsupialia, Plazentalia und der Euarchonto-
glires erhalten (JEnKINS 1971, JENKINS & WEUS 1979,
FISCHER & LEHMANN 1998, ROCHA BARBOSA ET AL. 1996,
SCHILLING & FISCHER 1999, ScCHILLING 2005, SHAPIRO &
Youne 2010).

Fir die Wahl der AuRengruppen zum Vergleich
mit Primaten ergibt sich daraus der vorteilhafte Um-
stand, dass nicht nur die nachstverwandten Scanden-
tia und Dermoptera fiir die Rekonstruktion des
Grundmusters der Primaten geeignet sind, sondern
auch kleine Sdugetiere anderer Taxa bericksichtigt
werden konnen. Die KorpergroRe ist dabei das
wichtigere Auswahlkriterium. In jeder GroRgruppe
der Theria dndern sich die Bewegungsprinzipien mit
zunehmender KérpergréRe und die gruppeniibergrei-
fende Beibehaltung plesiomorpher Bewegungsprinzi-
pien ist haufig auf eine GréRenspektrum unterhalb
von 2 - 3 kg Kérpermasse beschrankt (JENKINS 1971,
JENKINS & CAMAZINE 1977, BIEWENER 1983a, 2005, Fi-
SCHER ET AL. 2002).

Fir die Mehrzahl der Arten innerhalb dieses
GroRenspektrums hat die Unterscheidung von arbori-
kolem und terrestrischen Lebensraum keine funk-
tionelle Relevanz fir die Fortbewegung, da die
Substrate der Lokomotion sowohl am Boden als auch
im Geast grundsétzlich die gleichen Anforderungen
an die Bewegung stellen (JENKINS 1974a). Erst die
Auspragung von GreiffiiRen, z.B. bei verschiedenen
Gruppen der Marsupialia ist ein Indiz fir die bevor-
zugte Nutzung schmaler Aste und Zweige und somit
fir korrelierte Veranderungen der Bewegungsprinzi-
pien gegeniber dem Grundmuster der Theria (RAs-
MUSSEN 1990, SCHMITT & LEMELIN 2002, LEMELIN ET AL.
2003, ScHmIDT 2008).

Der Vergleich dieser Arten mit Primaten er-
schlieBt Konvergenzen und unterstiitzt adaptive

Erklarungen, tragt aber nicht zur Grundmusterrekon-
struktion der Bewegungsprinzipien der Primaten bei.
Die Gestalt der Autopodien ist deshalb neben der
KorpergrofRe ein weiteres Kriterium fur die Wahl der
Aullengruppenvertreter.

Primaten

Kriterien fir die Wahl der Taxa innerhalb der Prima-
ten sind die Phylogenie, die KérpergrofRe und die
dominierende lokomotorische Bewegungsweise.

Fir die Rekonstruktion des Grundmusters soll-
ten Vertreter der strepsirhinen Lemuriformes und
Loriformes und der Platyrrhini untersucht werden.
Studien zu den Bewegungsprinzipien der Altweltaffen
sind umfanglich in der Literatur und fir den Vergleich
verfligbar. Die arboreal quadrupede Fortbewegung
sollte die bevorzugte lokomotorische Bewegungs-
weise der ausgewahlten Taxa sein.

Das GroRenspektrum der Arten sollte dem fir
das Grundmuster hypothetisierten Spektrum ent-
sprechen und dariiber hinaus auch demjenigen
GroRenbereich, in welchem in anderen Siugetier-
gruppen die plesiomorphen Bewegungsprinzipien der
quadrupeden Fortbewegung beibehalten werden.
Fir die Rekonstruktion evolutiver Prozesse innerhalb
der Primaten ist es eine wichtige Frage, bei welcher
GroRe Verdanderungen der Bewegungsprinzipien
gegeniiber dem Grundmuster in Erscheinung treten.
Die Klarung dieser Frage bestimmt letztlich, ob die
Ahnlichkeiten zwischen groReren Vertretern der
Strepsirhini und Haplorhini als Homologien oder als
Homoplasien zu verstehen sind.

Unter allen rezenten Primaten findet man For-
men, die in ihrer KérpergréRe der unteren Grenze
des hypothetisierten Spektrums im Grundmuster ent-
sprechen (50 - 150 g), nur innerhalb von drei Fami-
lien, den Cheirogaleidae, den Galagonidae und den
Tarsiidae. Darunter haben nur die Cheirogaleidae
auch die arboreal quadrupede Fortbewegung als
dominierende Bewegungsweise beibehalten, wah-
rend die Tarsiidae und die kleineren Galagonidae
Spezialisierungen an das Springen entwickelt haben.

Ich habe mich deshalb in der Auswahl der Prima-
ten fur ein GroRenspektrum entschieden, dass mit
Microcebus murinus eine der kleinsten Arten ein-
schliet. Der Braune Maki, Eulemur fulvus, ist wie-
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derum die groRte Art und entspricht etwa dem obe-
ren Grenzwert des GréRenspektrums, bei dem Sauge-
tiere noch grofRenunabhdngig gleiche Bewegungs-
prinzipen aufweisen. Mit einer Masse von 2,5 kg
Ubertrifft Eulemur das vermutete GroéRenspektrum
im Grundmuster der Primaten (siehe S. 30). Neben
den lemuriformen Strepsirhini habe ich eine Art der
Loridae, Nycticebus pygmaeus, gewahlt, die sich im
unteren  GroRenbereich  befindet wund deren
bevorzugte Bewegungsweise ebenfalls die arboreale
Quadrupedie ist.

Die Haplorhini sind mit zwei Arten der Platyr-
rhini vertreten, dem Totenkopfaffen Saimiri sciureus
und dem Lisztaffen, Saguinus oedipus. Der letzte
gemeinsame Vorfahre der Anthropoidea war
vermutlich gréBer als derjenige der Strepsirhini.
Friihe Stammlinienvertreter, wie tTDarwinius masillae
hatten eine geschatzte Korpermasse von etwa 800 g
(FRANZEN ET AL. 2009). Unter den rezenten Anthro-
poidea findet man Arten dieser Gréf3e nur noch bei
den Cebidae, den Aotidae und den Callitrichidae. Die
Grundmusterrekonstruktion auf der Basis der Phylo-
genie und unter Anwendung der Methode der spar-
samsten Hypothese ergibt dagegen einen hoheren
Wert fur die GroRe des letzten gemeinsamen Vor-
fahren der Anthropoidea (> 4800 g). Die arboreal
qguadrupede Fortbewegung ist bei Neu- und Altwelt-
affen dieser GroRe aber oft nicht mehr die bevor-
zugte Bewegungsweise.

Allen fiinf untersuchten Primaten ist die quadru-
pede Fortbewegung auf schmalen Substraten und die
Nahrungssuche in den peripheren Bereichen der
Bdaume gemeinsam. Diesbeziiglich gleichen sie dem
letzten gemeinsamen Vorfahren der Primaten. Den-
noch bestehen auch Unterschiede im Bewegungs-
repertoire, die sich aus verschiedenen Lebens-
bereichen ergeben. Diese Unterschiede bilden sich
bisweilen in der Morphologie der Autopodien ab,
deren Greiffdhigkeiten im Hinblick auf Kraft und
Prazision verschieden sein kdnnen (Abb. 5.2.1).

Im Folgenden werde ich eine kurze Ubersicht
Giber die Biologie der ausgewahlten Arten geben und
dabei diejenigen Aspekte ihrer Lebensweise beson-
ders bericksichtigen, die in enger Beziehung zur
Funktionsweise des Bewegungssystems stehen. Die
Kenntnis dieser Beziehungsgeflige zwischen Bewe-
gungsweisen und Verhaltensweisen ist eine Voraus-
setzung fiir die Diskussion Uber die Angepasstheit be-
stimmter Bewegungsweisen und mogliche Limi-
tierungen der Anpassbarkeit aufgrund konkurrieren-
der Selektionskrafte, die aus verschiedenen biologi-
schen Rollen auf das Bewegungssystem resultieren.
So hangen lokomotorische Verhaltensweisen von Re-
viergrofRen und Habitatstrukturen ab, aber auch von
der Bedrohung durch Pradatoren.
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Idiomotorisches Verhalten steht in Beziehung zur
Beschaffenheit und Verfiigbarkeit von Nahrungs-
objekten, zum jeweiligen Sozialsystem und zur Fort-
pflanzungsbiologie.

An dieser Stelle sei zu erwdhnen, dass die
hypothesenbestimmten Auswahlkriterien der zu
untersuchenden Tiere zur Wahl eines Vertreters ei-
ner Familie oder Gattung fihren. Die jeweilig
verwendete Art hingt gerade bei der Untersuchung
von Primaten sehr von der Verfiigbarkeit von Tieren
fiir experi-mentelle Studien ab. In aller Regel sind
Ltypische” Primaten (Macaca, Papio) leichter
beschaffbar als Formen, die relevanter fur die Rekon-
struktion bestimmter Evolutionsprozessen sind. Die
von mir untersuchten Arten stellen deshalb die
verfigbaren Vertreter der fiir die Fragestellung
relevanten Gattung dar. Ich werde deshalb im Ver-
gleich der Bewegungsprinzipien meist auf die Nen-
nung des vollstandigen Artnamens verzichten.

Microcebus
murinus

tardigradus

ll'/ wetetus ll
Y -o*”

Abb. 5.2.1: Autopodien von Vertretern der Cheirogaleidae, Lemuri-
dae, Loridae, Callitrichidae und Cebidae. (Nach Biegert 1961).
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Zur Biologie der
untersuchten Primaten

Microcebus murinus (J.F. Miller 1777),
Grauer Mausmaki

Familie: Cheirogaleidae
Kopf-Rumpf-Lange: 80-120 mm
Schwanzlange: 130- 160 mm
Gewicht: 45-85¢g

Die Gattung Microcebus gehort zur Familie der
Cheirogaleidae, die auch die Gattungen Allocebus,
Cheirogaleus, Mirza und Phaner umfasst. Die Arten
der Familie sind relativ kleine, nachtaktive Primaten,
die wie alle Lemuriformes endemisch auf Madagas-
kar vorkommen (Abb. 5.2.2).

Abb. 5.2.2: Microcebus murinus.

Lebensraum und Habitate

Microcebus murinus hat ein weites Verbreitungs-
gebiet auf Madagaskar. Man findet die Tiere entlang
der Westkiiste sowohl in den feuchten Regenwaldern
im Stden als auch in den trockeneren Waldern im
Norden (MARTIN 1972, TATTERSALL 1982). Die Tiere
halten sich in Gebilischen am Waldrand oder in den
unteren Etagen des Waldes auf (MARTIN 1972). Dieser
Vegetation entsprechend sind die Substrate der
Fortbewegung sehr variabel aber in der Regel von
geringem Durchmesser.

Lokomotion

Mit hoher Geschwindigkeit rennen Mausmakis durch
die dichten Netzwerke dinner Zweige, abrupt
unterbrochen durch kurze Pausen (PETTER 1962, MAR-
TIN 1972, WALKER 1979). Diskontinuitdten im Substrat
werden durch Spriinge Gberwunden. CROMPTON ET AL.
(1993) zeigten, dass diese Spriinge zwar sehr schnell
aber auch energetisch aufwendig sind, weil ihre
Trajektorien wegen der dichten Vegetation relativ
flach sein missen.

Die FuBwurzel von Microcebus murinus (Navicu-
lare und Calcaneus) ist moderat verlangert (Abb.
5.2.1). MARTIN (1972) berichtet Sprungweiten von bis
zu 3 Metern. Wie viele andere Sdugetiere - und an-
ders als viele Primaten - springen Mausmakis mit ge-
strecktem Rumpf in der Flugphase und landen auf
den Vorderbeinen, die die Landungsenergie auffan-
gen mussen.

Springen ist die dominierende Bewegungsweise
bei der Flucht vor Pradatoren. Microcebus murinus
unterliegt einer enormen Pradationsrate. Etwa 25
Prozent einer Population werden pro Jahr allein von
Eulen (Tyto alba, Asio madagascarensis) erbeutet.
Hinzu kommen Verluste durch Schlangen, tagaktive
Raubvégel und Schleichkatzen (GoobmAN ET AL. 1993).

Nahrung und Nahrungserwerb

Wie viele kleine Sdugetiere decken auch Mausmakis
ihren hohen Energiebedarf durch kohlehydratreiche
Nahrung. Microcebus murinus erndhrt sich omnivor
von Frichten, BlUten, Blattern und Baumséften, aber
auch von zuckerhaltigen Ausscheidungen bestimmter
Zikaden.

Der Proteinbedarf wird durch Arthropoden, klei-
nere Reptilien und Frésche gedeckt. Beutetiere wer-
den akustisch und visuell lokalisiert und mit einer
Hand oder mit beiden Handen gefangen. Die Bewe-
gung beim Fangen von Fluginsekten hat MARTIN
(1972) detailliert beschrieben: Aus einer kauernden
Position heraus strecken sich Mausmakis dabei,
ergreifen die Beute und kehren dann in die
Ausgangsposition zurlick. Die GreiffiiRe verankern
wahrenddessen den Korper sicher mit dem Substrat.
Sowohl die Kérperbewegungen als auch die unmittel-
bare Reich- und Greifbewegung der Hande sind sehr
schnell und folgen einem stereotypen Muster (BisHOP
1962, MARTIN 1972, HLADIK 1979).

Aktivitat, Sozialverhalten und Fortpflanzung
Wahrend der kalteren Trockenzeit oder in Phasen mit
geringem Nahrungsangebot verfallen Mausmakis in
Torpor, eine Ruhestarre, die durchschnittlich 3 - 4
Stunden pro Tag andauern kann (SCHMID & SPEAKMAN
2000).
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Mausmakis haben ihre taglichen Hauptaktivitatspha-
sen nach Einbruch der Dunkelheit und vor
Sonnenaufgang. Wahrend der Aktivitatsphasen ge-
hen sie allein auf Nahrungssuche. Ihre ReviergréRRen
variieren innerhalb des Verbreitungsgebietes wie
auch saisonal. Im Mittel liegen sie bei 2 - 4 ha (RADE-
SPIEL 2000, ScHMID & SPEAKMAN 2000). Die Reviere
mannlicher und weiblicher Individuen Uberlappen.
Die Markierung der Reviergrenzen erfolgt (iber Duft-
stoffe, wobei Hande und FiiRe mit Urin eingerieben
werden, der sich dann auf Aste und Zweige iber-
tragt. Apokrine Duftdriisen kommen im Bereich der
Wangen und der Genitalien vor. Deren Duftstoffe
spielen vor allem bei der Partnersuche eine Rolle
(GLasTON 1983).

Die Ruhephasen des Tages verbringen die Tiere
versteckt in Nestern oder Baumhdohlen. Mausmakis
bauen wie auch Galagos und Fingertiere globularer
Nester aus Blattern und Zweigen (PETTER 1962, MAR-
TIN 1972). Weibliche Tiere ruhen haufig in kleineren
Gruppen, die Mannchen sind aulerhalb der
Paarungszeit meist solitar.

Wahrend der Fortpflanzungszeit werden die
Jungtiere im Nest abgelegt. Die Paarungszeiten der
Mausmakis einer Population sind synchronisiert.
Nach einer Tragzeit von 59 - 62 Tagen werden die
Jungen zu Beginn der Regenzeit geboren und etwa
einen Monat gesaugt (PETTER-ROUSSEAUX 1962). Mehr-
lingsgeburten sind die Regel. Anders als bei vielen
anderen Primaten klammern sich die Jungtiere nicht
im Fell der Mutter fest, sondern werden im Maul
transportiert.

Eulemur fulvus (E. Geoffroy 1796),
Brauner Maki

Familie: Lemuridae

Kopf-Rumpf-Lange: 430 - 500 mm
Schwanzlange: 415 -510 mm
Gewicht: 2100-2500g

Die Lemuridae umfassen finf Gattungen (Eulemur,
Hapalemur, Lemur, Prolemur, Varecia) mit insgesamt
19 Arten. Mit Ausnahme von Eulemur fulvus (Abb.
5.2.3) sind alle Eulemur - Arten durch einen aus-
gepragten Geschlechtsdichromatismus gekennzeich-
net. Die Vertreter der Gattung sind mittelgrof (1,2 -
3,5 kg) und wie alle Lemuriformes endemisch auf
Madagaskar vorkommend.

Lebensraum und Habitate

Eulemur fulvus hat ein disjunktes Verbreitungsmuster
im Norden und Nordwesten der Insel mit zwei bis
drei groReren Populationen (TATTERSALL 1982). Dichte
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Primarregenwalder und feuchte Bergwalder sind der
bevorzugte Lebensraum der Braunen Makis. Hier
halten sie sich beinahe ausschlieRlich in den oberen
Regionen des Waldes auf (WARD & SussMAN 1979).
Besonders in Primdrwaldern bildet das Kronendach
ein kontinuierliches Substrat fir die taglichen
Streifzlige, so dass ,,Umwege” Gber den Waldboden
kaum notig sind. Entsprechend selten sind Braune
Makis auch am Boden zu beobachten.

Abb. 5.2.3: Eulemur fulvus.

Lokomotion
Unmittelbar verbunden mit der relativen Kontinuitat
des Habitats ist die Pradominanz quadrupeder
Fortbewegung. Horizontale und diagonale Aste mit
Durchmessern zwischen 3 und 10 cm werden
bevorzugt, vertikale Substrate eher gemieden
(WALKER 1979, TATTERSALL 1982, DAGOSTO 1994).
Springen ist wie auch bei Microcebus die
dominierende Bewegungsweise bei der Flucht. Die
Sprungweiten von Lemuren sind beachtlich (bis 4 m).
Kurze Spriinge dienen der schnellen Uberwindung
von Licken im Substrat, vor allem beim
Nahrungserwerb in den terminalen Asten und
Zweigen.

Solange ausreichend Nahrung verfligbar ist,
beschrianken sich die taglichen Streifzige auf den
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Umbkreis von einigen Baumen (125 - 150 m) (SussMAN
1974). DaGcosto (1995) berichtet fur Eulemur rufus
saisonale Unterschiede in den Haufigkeiten der
einzelnen Bewegungsweisen. Die Unterschiede
bestehen vor allem bei den unmittelbar mit
Nahrungssuche assoziierten Fortbewegungsweisen
und nicht bei den Streifzigen durch das Revier.
Springen ist wahrend der Trockenzeit die haufigere
lokomotorische Bewegungsweise. Dann verbringen
Lemuren mehr Zeit mit Nahrungserwerb und deshalb
sind die damit verbundenen Lokomotionsweisen
haufiger.

Der wichtigste Raubfeind der madagassischen
Halbaffen ist die Fossa (Cryptoprocta ferox). Diese
grolRe Schleichkatze (5,5 - 8,6 kg) jagt fast ausschlieB-
lich Lemuren, die sie bis in die hohen Baumkronen
verfolgen kann (RASOLOARISON ET AL. 1995, GOODMAN
2003). Lemuren werden zudem haufig von Raubvo-
geln (Accipiter henstii, Buteo brachypterus, Polyboroi-
des radiatus) und hin und wieder von Schlangen (Boi-
dae) erbeutet (CoLQuHOUN 2006).

Nahrung und Nahrungserwerb

Eulemur fulvus ernahrt sich wie alle Arten der Gat-
tung Gberwiegend frugivor (SUsSMAN 1974, TATTERSALL
1982, GANZHORN 1986, OVERDORFF 1993). Auch Bluten
und junge Blatter gehdren zum Nahrungsspektrum,
vor allem dann, wenn Friichte saisonal bedingt selte-
ner werden.

GroRere Frichte werden mit einer oder beiden
Handen gehalten, aber nicht manuell geschalt oder
zerkleinert (BisHoP 1964). Kleinere Nahrungsobjekte
werden direkt mit dem Maul aufgenommen. Nach
BisHop sind Lemuren weniger geschickt und akkurat
im Ergreifen von Objekten als die insektivoren
Lorisiformes und unterscheiden sich von diesen auch
in den Trajektorien der Reichbewegung.

Aktivitat, Sozialverhalten und Fortpflanzung

Ein kennzeichnendes Merkmal der Gattung ist das ka-
themerale Aktivitatsmuster (TATTERSALL 1987). Eule-
mur ist weder ausgesprochen tag- noch nachtaktiv
sondern zeigt vielmehr sporadische Aktivitatsphasen
Uber den ganzen 24-Stunden-Zyklus. Das AusmaR der
Nachtaktivitat variiert saisonal in Abhdngigkeit vom
Nahrungsangebot, aber auch von der Mondphase -
bei Vollmond ist die Aktivitait am hochsten (GARBUTT
1999, KAPPELER & ERKERT 2003, TARNAUD 2006, DONATI
ET AL. 2009).

Die Ruhephasen verbringen Braune Lemuren
meist aufrecht sitzend in Astgabeln oder auf groflle-
ren Stammen. Individuelle und soziale Fellpflege
erfolgen vor allem durch Zunge und Zahnkamm (Ro-
BERTS 1941, BUETTNER-JANUSCH & ANDREW 1962, BISHOP

1964). Die Hande haben dabei lediglich Halte- und
Stitzfunktion. Mit der Putzkralle der Hinterhand krat-
zen Lemuren die Flanken des Rumpfes, die Achseln
und die Seiten des Kopfes (vgl. Abb. 2.5).

Braune Lemuren leben in Gruppen von 9 bis 12
Tieren. Die Gruppen sind territorial mit relativ kleinen
Revieren (bis 2 ha) (HARRINGTON 1975, MITTERMEIER ET
AL. 1994). Die Reviermarkierung erfolgt Gber Duft-
stoffe, die von einem circumanalen Drisenfeld
abgegeben werden, das in beiden Geschlechtern vor-
handen ist (TATTERSALL 1982). Neben der olfaktori-
schen Kommunikation spielen  vor  allem
LautdaulRerungen eine grofle Rolle bei der Verstandi-
gung zwischen Gruppenmitgliedern.

Die Gruppenzusammensetzung variiert zwischen
den Populationen. Haufig besteht eine Gruppe aus
mehreren Mannchen und Weibchen sowie deren
Nachwuchs. Eine hierarchische Sozialstruktur kommt
bei anderen Arten der Gattung gelegentlich vor (z.B.
Eulemur macaco), wurde bei Eulemur fulvus aber
nicht beobachtet (HARRINGTON 1975). In einem Gebiet
sind Paarungen und die Geburten der Jungtiere
synchronisiert. Die Jungen werden von der Mutter
getragen und klammern sich in den ersten Wochen in
deren Bauchfell fest.

Nycticebus pygmaeus (Bonhote 1907),
Zwerglori

Familie: Loridae
Kopf-Rumpf-Lange: 210-290 mm
Schwanzlange: vestigial
Gewicht: 370-460¢g

Nycticebus ist eine von vier Gattungen der Familie
Loridae, die insgesamt nur acht Arten umfasst. Die
anhand zweier Skelette beschriebene Gattung und
Art Pseudopotto martini (SCHWARTz 1996) ist umstrit-
ten (SARMIENTO 1998). Die Loridae haben ein
ungewodhnliches Verbreitungsmuster. Je zwei Gattun-
gen kommen in Sudostasien und in Zentral- und
Ostafrika vor, wobei stets eine Gattung einen eher
schlanken Habitus (Loris, Arctocebus) und die andere
Gattung einen eher robusten Habitus (Nycticebus,
Perodicticus) aufweist.

Das Wissen Uber die Biologie der Loridae
stammt im Wesentlichen aus Studien Uiber Nyctice-
bus coucang, Loris tardigradus und Perodicticus
potto. Uber das Verhalten der Zwergloris im Freiland
ist nur wenig bekannt (Rowe 1996, Nowak 1999) und
auch in Gefangenschaft ist die Art sehr selten.
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Lebensraum und Habitat

Nycticebus pygmaeus (Abb. 5.2.4) kommt in Laos,
Kambodscha, Vietnam und Sudchina vor. Sein
Lebensraum sind die immergrinen Primar- und
Sekundarwalder (DUCKWORTH 1994, RATAISZCZAK 1998).

Abb. 5.2.4: Nycticebus pygmaeus.

Lokomotion

Fir die Lokomotion der Loridae hatten NAPIER &
NAPIER (1967) eine eigene Kategorie vorgeschlagen:
,Slow climbing”. Langsam und schleichend bewegen
sich Loris aber nicht generell sondern vor allem beim
Anpirschen an kryptische Beutetiere. Bei den
Streifzligen durch das Revier kdnnen Zwergloris recht
zligig unterwegs sein (DUCKWORTH 1994).

Loridae sind die einzigen kleineren arborikolen
Primaten, die nicht springen und auch keine synchro-
nen Gangarten nutzen (WALKER 1969, JUNGERS 1979,
Dykys 1980, Geso 1987, 1989, DEMES & JUNGERS 1989,
SELLERS 1996). Dies bedeutet, dass strukturelle und
funktionelle Anpassungen an die quadrupede
Fortbewegung nicht mit Anpassungsnotwendigkeiten
an das Springen konkurrieren. Loris sind quasi ,,pure”
Quadrupeden.

Bei allen Loridae ist der Schwanz reduziert und
die Vorzugsrichtung der Wirbelsdulenbewegungen
hat sich von dorsoventral nach seitwarts verlagert,
verbunden mit einer Vermehrung der Wirbelzahlen
im prasakralen Bereich (STRAUSS & WisLocki 1932,
SCHULTZ 1954, ANKEL 1967, SHAPIRO ET AL. 2001).

Aufgrund des fehlenden Sprungvermoégens mis-
sen Diskontinuitaten im Habitat auf andere Weise
Uberwunden werden. Hierbei nutzen Loris die grolRe
Mobilitat ihrer Wirbelsdule und ihrer proximalen
GliedmaRengelenke (Dvkys 1980). Der Vorderkorper
kann um fast 180° gegeniliber dem Hinterkorper ver-
dreht werden und auch der Abduktionsgrad der
Arme und Beine ist enorm. Nycticebus wechselt

66

muhelos von der Bewegung oberhalb des Substrates
zur Bewegung unterhalb, um ein Hindernis zu umge-
hen. GroRere Licken werden durch eine besondere
Bewegungsweise (,cantilever”) Uberbriickt, bei der
Rumpf und Arme weit Uber die Substratliicke ge-
streckt werden bis die Hande neuen Halt finden
(GEBO 1987, PREUSCHOFT ET AL. 1995).

Zwergloris bevorzugen diinne Aste und Zweige
(Durchmesser 1 - 1,5 cm) als Substrat fiir die
Fortbewegung, da diese von den kraftigen Greifhan-
den und -fiiRen gut umgriffen werden kdnnen. Die
Kontraktionseigenschaften der Skelettmuskulatur der
Loridae sind auf ausdauernde Krafterzeugung
spezialisiert (Ariano et al 1973, Marechal et al. 1976,
Sickles & Pinkstaff 1981, Kimura et al. 1987). Die
Muskulatur besteht zu einem hohen Anteil aus
oxidativen Muskelfasern vom Typ | Schnell
kontrahierende, rein glykolytischer Fasern vom Typ
llb fehlen dagegen. Zur Versorgung der oxidativen Fa-
sern vor allem in der Greifmuskulatur sind an Unter-
arm und Unterschenkel arterielle Wundernetze
(,rete mirabile”) vorhanden (Wislocki & Strauss
1932).

Nahrung und Nahrungserwerb

Nycticebus pygmaeus ernahrt sich omnivor, wobei
tierische Kost etwa 40% seiner Nahrung ausmacht
(RATAISZCZAK 1998, STREICHER ET AL. 2008). Bevorzugt
werden Insekten, die keine schnellen Flucht-
mechanismen haben, z.B. Schmetterlingslarven,
Ameisen und Termiten (RASMUSSEN & NEKARIS 1998).
Oft enthalten diese Beutetiere aber Giftstoffe zur
Abwehr von Fressfeinden. Die niedrige Stoffwechsel-
rate der Loris wird haufig mit der verlangsamte
Metabolisierung dieser Toxine erklart (Rasmussen &
Izard 1988).

Das Spektrum tierischer Nahrung umfasst auch
Vogeleier, Jungvogel, kleinere Echsen und Saugetiere
(RATAJSZCZAK 1998). Dariiber hinaus erndhren sich
Zwergloris von Friichten und Baumexudaten. Bei der
Nahrungssuche orientieren sich Zwergloris vorwiegen
visuell und olfaktorisch.

Beim Nahrungserwerb sind suspensorische
Kérperhaltungen héufig (MILLER 1943, WALKER 1969).
Im Unterschied zu Eulemur und Microcebus haben
Loris eine hohere Praferenz fur die Nutzung der
Hénde gegeniber dem Maul beim Ergreifen von Nah-
rungsobjekten. Reich- und Greifbewegungen sind
sehr prazise, was auf eine stdrkere Kontrolle der
Hand-Augen-Koordination hindeutet (BisHor 1962,
1964). Trotz der auf Krafterzeugung spezialisierten
Muskeleigenschaften kdnnen Loris sehr schnelle
Fangbewegungen ausfiihren. Wie schon bei Microce-
bus beschrieben, folgen diese Bewegungen auch bei
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Nycticebus einem stereotypen Muster, bei dem die
Trajektorie der Hand vor dem Auslosen der Bewe-
gung festgelegt ist und nachtraglich nicht mehr jus-
tiert werden kann.

Aktivitat, Sozialverhalten und Fortpflanzung
Wie alle Strepsirhini auRerhalb Madagaskars sind
Zwergloris nachtaktiv und gehen allein auf Nahrungs-
suche. Obwohl Uber Reviergrofen und die Aus-
dehnung néachtlicher Streifziige kaum Angaben vor-
liegen, scheinen Loris einen hohen Anteil ihrer Aktivi-
tatsphasen mit Fortbewegung zu verbringen (EHRLICH
& MUusICANT 1977, Dyky) 1980).

Die Ruhephasen verbringen Zwergloris in einer
typischen, zusammengerollten Kérperhaltung meist
auf oder auch unterhalb eines horizontalen Astes. Bei
der individuellen Fellpflege werden die Hande zur
Reinigung von Gesicht und Kopf benutzt und dienen
nicht nur der Unterstiitzung der Kérperhaltung.

Loris begegnen Raubfeinden nicht durch Flucht-
verhalten, sondern schiitzen sich durch ihre krypti-
sche Lebensweise. lhre Fellfarbung ist unauffallig, die
Bewegungen sind nahezu gerduschlos und Vokali-
sationen unter Artgenossen sind sehr leise (CHARLES-
DomINIQUE 1977, DUCKWORTH 1994, STANFORD 2002,
NEKARIS ET AL. 2007). Beim Kontakt mit einem Pradator
schitzt sich Nycticebus auch durch ein Gift, das aus
der Verbindung des Brachialdriisensekrets mit dem
Speichel entsteht und mit dem Zahnkamm im Fell
verteilt wird (ALTERMAN 1995, HAGEY ET AL. 2007).

Zwergloris leben solitdr. Die Reviere der Mann-
chen Uberlappen mit denen der Weibchen. Beim
Aufeinandertreffen von Artgenossen in den Uberlap-
pungsbereichen kommt es zu sozialen Kontakten, die
oft auch von kurzen Sequenzen gegenseitiger Fell-
pflege begleitet sein kénnen.

Die niedrige Stoffwechselrate der Loris beein-
flusst viele Lebensbereiche und so auch die Entwick-
lung der Jungtiere (RASMUSSEN & IzARD 1988). Tragzeit
und Laktationsdauer sind langer als bei anderen
Saugetieren &dhnlicher KorpergrofRe. Adulte GroRe
und Geschlechtsreife werden relativ spat erreicht.
Die WurfgroRe von Nycticebus liegt bei ein bis zwei
Jungen, die in den ersten Tagen nach der Geburt von
der Mutter getragen werden, in deren Bauchfell sie
sich festklammern. Nach einigen Wochen geht das
Muttertier wieder allein auf Nahrungssuche und setzt
das Jungtier im Geast ab. Nestbau kommt bei Loris
nicht vor.

Saguinus oedipus (Linnaeus 1758),
Lisztaffe

Familie: Callitrichidae
Kopf-Rumpf-Lange: 205 - 255 mm
Schwanzlange: 307 - 402 mm
Gewicht: 410-430¢g

Die Callitrichidae sind die artenreichste Familie der
Neuweltaffen und umfassen heute mehr als 40 Arten
in 7 Gattungen (WIiLsoN & REEDER 2005, SCHROPEL
2007). Morphologische Argumente trennten die Ar-
ten der Familie in zwei Gruppen, die Tamarine (Sagui-
nus und Leontopithecus) und die Marmosetten (Cal-
lithrix, Mico und Cebuella). Molekulargenetische Be-
funde konnten die Monophylie dieser Gruppierungen
nicht bestatigen (RYLANDS ET AL. 2002).

Allen Arten gemeinsam ist der Besitz von Krallen
an den Endphalangen der Finger und Zehen. Nur der
Hallux tragt einen Plattnagel. Tatsdchlich sind diese
Krallen aber als stark modifizierte Nagel erkannt wor-
den und entsprechen also nicht den Krallen anderer
Saugetiere (THORNDIKE 1968).

Ein gemeinsames Merkmal der Familie ist die se-
kunddre Reduktion der KorpergrofRe, mit der eine
Reihe weiterer Merkmalsverdanderungen korreliert
sind. Hierzu gehoren der Verlust des dritten Molaren
in beiden Kieferhdlften zusammen mit einer
Vereinfachung der Molarenstruktur sowie das stete
Vorkommen von Zwillingsgeburten (LEUTENEGGER
1973, 1980, FORD 1980, SUSSMAN & KINZEY 1984, MAR-
TIN 1992).

Abb. 5.2.5: Saguinus oedipus.

Lebensraum und Habitate

Lisztaffen haben ein relativ kleines Verbreitungsge-
biet im Nordwesten Kolumbiens (HERsHkovITZ 1977),
wo sie in Sekundarwaldern und den Restbestdnden
des Priméarregenwaldes leben. Die Arten der Gattung
Saguinus bewegen sich im Unterschied zu Marmoset-
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ten haufiger auf horizontalen Substraten mit gerin-
gem Durchmesser und klettern seltener an grolRen
Baumstammen (Abb. 5.2.5). lhre Krallen sind etwas
kiirzer und Uberragen die Finger- und Zehenspitzen
nur mafig.

Lokomotion

Quadrupedie ist die dominierende lokomotorische
Bewegungsweise bei Tamarinen, synchrone Gangar-
ten und kurze Sprungsequenzen sind dabei sehr hau-
fig (HERsHkovITZ 1977, LINDSAY 1979, GARBER 1980).
Klettern und Springen an und zwischen vertikalen
Substraten ist bei Saguinus - Arten seltener als bei
Callithrix.

Auch wenn gréRere Aste fiir die Fortbewegung
bevorzugt werden (GARBER 1980, ARMS ET AL. 2002),
nutzt Saguinus oedipus auch Lianen und diinne
Zweige, um Distanzen zwischen zwei Bdumen zu
Gberbricken (NEymAN 1977, GARBER 1984). Haufiger
werden Diskontinuitdten allerdings durch grofR3e
Spriinge tiberwunden (GARBER 1980), die auch bei der
Flucht vor Raubfeinden die dominierende Beweg-
ungsweise sind. Die wichtigsten Pradatoren von
Krallenaffen sind Greifvégeln (z.B. Morphnus guia-
nensis) und Schlangen (Boa constrictor, Eunectes
murinus) (HEYMANN 1987, VAsQUEz & HEYMANN 2001).
Lisztaffen ruhen bevorzugt im oberen Kronenbereich
ihrer Schlafbdume und hier auf den dicken Asten in
Stammnahe.

Nahrung und Nahrungserwerb

Das Nahrungsspektrum von Saguinus oedipus um-
fasst Friichte, Samen, Pflanzensafte und Bliiten sowie
Arthropoden und manchmal kleinere Wirbeltiere
(NEymAaN 1977, GARBER 1980, 1993). Heuschrecken,
Zikaden und Schaben werden in den unteren Wald-
schichten erbeutet (GARBER 1984). Der Anteil tieri-
scher Kost macht etwa 40% aus, aber die Beschaffung
dieser Nahrung erfordert einen deutlich hdheren
Zeitaufwand gegeniiber pflanzlichen Nahrungskom-
ponenten.

LINDSAY (1979) beschreibt, dass Tamarine nicht
sehr geschickt sind im Fangen von Insekten. Auch
bevorzugen sie kleine Friichte, die sie trotz ihrer Kral-
len gut umgreifen koénnen. Bei der Nahrungssuche
orientiert sich Saguinus GUberwiegend visuell (SAVAGE
ET AL. 1987). Bei der Jagd nach Insekten spielt auch
der Tastsinn zur Erkundung von Baumhohlen und Ni-
schen im Holz eine wichtige Rolle (EGLER 1992, GARBER
1993). Lisztaffen sind wie alle Tamarine weniger
spezialisiert auf die Erndhrung von Baumexudaten.
Ihnen fehlt die Verlangerung der unteren Incisivi zum
Aufbrechen der Baumrinde.
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Aktivitdt, Sozialverhalten und Fortpflanzung
Wie die meisten Anthropoidea sind Lisztaffen tagak-
tiv, ihre Aktivitatsphasen beginnen nach Sonnenauf-
gang und enden deutlich vor Sonnenuntergang (NEy-
MAN 1977, GARBER 1980). Im Tagesverlauf wechseln
Phasen der Nahrungssuche und Wanderung mit
Phasen fur Ruhe und soziale Aktivitditen ab. Die
Wohngebiete (,home ranges”) vieler Saguinus - Ar-
ten sind im Mittel 20-40 ha grofR und die taglichen
Steifziige einer Gruppe sind ausgedehnt (NEYMAN
1977).

Saguinus oedipus lebt in kleineren Sozialgrup-
pen. Die Kommunikation erfolgt akustisch und Uber
visuelle Signale, doch auch Duftstoffe aus sternalen
und circumanalen Drusenfeldern spielen bei allen
Krallenaffen noch eine Rolle im Sozialverhalten
(FRENCH & SNOWDON 1981). Gruppen von Lisztaffen im
Freiland umfassen etwa 5 bis 10 Tiere (NEYMAN 1977)
und setzen sich aus mehreren adulten Mannchen
und Weibchen sowie deren Nachwuchs zusammen.
Die adulten Tiere sind nicht immer untereinander
verwandt (SCHROPEL 2007).

In der Regel ist nur ein Weibchen einer Sozial-
gruppe reproduktiv. Das Weibchen hat dann mit zwei
Zwillingsgeburten pro Jahr einen relativ hohen
reproduktiven Umsatz. Ein damit korreliertes Verhal-
ten ist die kooperative Aufzucht der Jungtiere, an der
sich die Vater oder auch andere Gruppenmitglieder
beteiligen. Die Kooperation besteht dabei vor allem
im abwechselnden Tragen der Jungtiere in deren ers-
ten 3-4 Lebenswochen. Lisztaffen tragen ihre Jungen
auch noch 8 Wochen nach der Geburt, was im
Zusammenhang mit ihren ausgedehnten taglichen
Wanderungen gesehen wird.

Saimiri sciureus (Linnaeus 1758),
Gewdhnlicher Totenkopfaffe

Familie: Cebidae
Kopf-Rumpf-Lange: 275-370 mm
Schwanzlange: 380 - 450 mm
Gewicht: 550-1250¢g

Nach der von der IUCN ,Primate Spezialist Group”
vorgeschlagenen Taxonomie der Platyrrhini (RYLANDS
ET AL. 2000) gehoren zur Familie der Cebidae die
Totenkopfaffen (Saimiri) und die Kapuzineraffen (Ce-
bus).

Lebensraum und Habitate

Die Gattung Saimiri umfasst derzeit finf allopatrische
Arten, von denen Saimiri sciureus (Abb. 5.2.6) das
groRte Verbreitungsgebiet hat. Die Art kommt im
nordlichen Amazonasbecken von Franzdsisch-Gua-
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yana bis nach Peru und Ecuador vor. Totenkopfaffen
leben hier in verschiedenen Waldtypen, vor allem in
Sekundarwaldern, Flusswaldern und Mangrovenwal-
dern.

Abb. 5.2.6: Saimiri sciureus.

Lokomotion

Totenkopfaffen bewegen sich vor allem quadruped
und springend in den unteren Schichten des Waldes
(FLEAGLE & MITTERMEIER 1980, FLEAGLE ET AL. 1981,
BoINskl 1989, FONTAINE 1990). Diinne Aste und Zweige
werden haufig genutzt, vor allem beim Suchen und
Sammeln von Nahrung. Suspensorische Bewegungs-
weisen sind selten.

Die haufigsten Raubfeinde der Totenkopfaffen
sind tagaktive Greifvogel (Harpia harpyja, Morphnus
guianensis) (Boinskl 1987a, CoLQUHOUN 2006). Beim
Auftauchen eines potentiellen Pradator flieht die
Gruppe alarmiert durch Warnrufe. Hier profitieren
Totenkopfaffen von der kooperativen Vigilanz ihrer
groRen Verbande.

Nahrung und Nahrungserwerb

Saimiri sciureus erndhrt sich von tierischer Kost sowie
Frichten, Bliten und Samen (MITTERMEIER & COIMBRA-
FILHO 1977, TERBORGH 1983, BOINSKI 1989, JANSON &
Boinskl 1992). Die Suche nach Insekten und kleinen
Wirbeltieren nimmt den Uberwiegenden Zeitanteil
der taglichen Nahrungssuche in Anspruch. Meist wer-
den dabei Blatter und Bliiten abgesucht, von denen
die Insekten dann mit dem Mund abgenommen wer-
den. Auch wenn die Praferenzen auf weniger mobilen
Arthropoden liegen, wurden Totenkopfaffen schon
beim Fangen fliegender Insekten beobachtet (FLEAGLE
ET AL. 1981, BoINskI 1989).

Die Friichte, die Saimiri konsumiert, sind meist
beerenartig, weichschalig und von geringem Durch-
messer (TERBORGH 1983). Zum Abpfliicken wird eher
der Mund als die Hand benutzt (JANSON & BOINSKI

1992). Oft sind Totenkopfaffen mit Gruppen von Ce-
bus apella vergesellschaftet (THORINGTON 1968), wo-
bei Saimiri wohl vom besseren Gedachtnis der
Kapuzineraffen fiir Standorte von Nahrungsquellen
und Cebus von der hoheren Vigilanz profitiert.

Aktivitdt, Sozialverhalten und Fortpflanzung
Totenkopfaffen leben in grofRen Sozialverbanden und
unternehmen téaglich ausgedehnte Streifziige. Die
Gruppen konnen Uber 100 Individuen umfassen
(THORINGTON 1968, MITTERMEIER & COIMBRA-FILHO 1977,
BALDWIN & BALDWIN 1981). Fiir die tagliche Futtersu-
che teilen sich die Verbdnde in kleinere, meist
gleichgeschlechtliche Trupps auf und schlielen sich
erst am Abend wieder zusammen (,fission and fu-
sion“). Die GroRe der Wohngebiete liegt zwischen 65
und 250 ha (BAbwIN & BALDWIN 1981) und die
Tagesstrecken kénnen 1,5 bis 4 km lang sein. Den-
noch entfallen nur etwa 20% der Tagesaktivitat auf
die Lokomotion (Boinski 1989).

Totenkopfaffen ruhen nicht in aufrecht sitzender
Position, sondern je nach Umgebungstemperatur
ausgestreckt auf einem Ast oder mit dem Kopf auf
den Armen liegend, wahrend der Schwanz uber
Schulter und Riicken gelegt wird.

Ungewohnlich flir anthropoide Primaten ist die
hierarchische Organisation der weiblichen Tiere der
Gruppe, die in einem engen Sozialgefuge leben (MiT-
CHELL ET AL. 1991). Dominanzhierarchien innerhalb der
Mannchen kommen nur wdhrend der Paarungszeit
vor (Boinski 1987b). Kampfe sind dann sehr haufig.
Durch saisonale Fetteinlagerungen nimmt die Kérper-
groRe der Mannchen zur Paarungszeit gegeniiber den
Weibchen zu.

Akustische Kommunikation spielt bei Saimiri
wohl die wichtigste Rolle in sozialen Interaktionen
(WINTER 1968, BoINskI & MITCHELL 1992). Die
betrachtliche VergréRerung ihrer occipitalen Hirnre-
gion wird mit der VergroRerung auditorischer
Rindenfelder in Zusammenhang gebracht (HERSHKO-
vITz 1977, JANSON & BoiINskl 1992). Dagegen kommen
olfaktorische Signale kaum vor. Totenkopfaffen wa-
schen zwar Hande, FiiRe und Schwanz mit Urin, doch
dient das wahrscheinlich der Temperaturregulation.

Bei Totenkopfaffen sind Einlingsgeburten die Re-
gel, wobei ein Weibchen nur ein Junges pro Jahr zur
Welt bringt. Um die Pradationsrate der Jungtiere zu
mindern, sind alle Geburten in einer Sozialgruppe
streng synchronisiert und finden innerhalb von nur
einer Woche statt (Boinski 1987a). In den ersten Wo-
chen nach der Geburt werden die Jungtiere auf dem
Ricken der Mutter getragen.
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Methoden und Techniken
der Bewegungsanalyse

Die prazise Erfassung kinematischer und kinetischer
Parameter der Bewegung erfordert heute noch im-
mer die Analyse unter Laborbedingungen. Hier ist
eine zuverlassige Kalibrierung der Aufnahmetechnik
moglich und zeitliche und rdumliche Auflésung der
Messsysteme konnen bestmoglich an die Beweg-
ungsgeschwindigkeit und die Korpergestalt des
untersuchten Tieres angepasst werden. Ein Nachteil
dieser ex situ Analysen ist aber, dass das natlrliche
Substrat der Bewegung nur imitiert werden kann und
dass dabei Reduktionen seiner physischen Eigen-
schaft nicht vermeidbar sind.

Bis vor einigen Jahren wurde die Fortbewegung
von Primaten noch auf flachen Laufbédndern unter-
sucht. Heute sind die Substrateinflisse besser
verstanden und viele Studien beriicksichtigen nicht
nur das Verhaltnis zwischen Substratdurchmesser
und Rumpfdurchmesser, sondern simulieren bei-
spielsweise auch die Nachgiebigkeit (STEVENS 2006),
Neigung (LAMMERS ET AL. 2006, NYAKATURA ET AL. 2008,
NYAKATURA & HEYMANN 2010) oder die Diskontinuitat
(CarRLSON 2006, HIGURASHI ET AL. 2009, 2010) des
natlrlichen arborikolen Lebensraumes. Der erste
methodische Anspruch jeder Bewegungsanalyse
besteht also in der Konstruktion eines Laufsubstrates,
das dem natirlichen Vorbild moglichst nahe kommt
und gleichzeitig an die jeweiligen Messtechniken
angepasst ist.

Versuchsaufbauten und Habituation
der Tiere

Erfassung der Kinematik

Die Durchmesser der Substrate der jeweiligen Ver-
suchsaufbauten sind nicht willkirlich gewahlt, son-
dern entsprechen den in der Literatur verfiigbaren
Informationen {iber bevorzugte Substratstarken der
jeweiligen Arten in ihrem natirlichen Lebensraum
(MARTIN 1972, WALKER 1979, FLEAGLE & MITTERMEIER
1980, GARBER 1980, 1984, TATTERSALL 1982, BOINSKY
1989, FONTAINE 1990, DAGOSTO 1994).

Versuchsaufbauten, die allein fir die Analyse
der Kinematik konstruiert wurden, zielten auf eine
Vereinbarkeit des arborealen Substrates mit den Vor-
teilen eines Laufbandes, welches das sich bewegende
Tier stets im Fokus der Aufnahmetechnik halt.

Flir Eulemur und Saguinus wurden hierfir
Laufseile auf Radfelgen gespannt, deren Bewegung
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mit einem niedrig Ubersetzten Motor angetrieben
wurde. Der Durchmesser der Seile war der Kérper-
groRe der Tiere entsprechend gewahlt: 5 cm bei Eule-
mur und 2,5 cm bei Saguinus.

Auch die kinematischen Parameter von Microce-
bus wurden auf einem sich bewegenden Substrat
erhoben. Hier wurde ein groRes Laufrad verwendet,
das bei einem Durchmesser von 160 cm dem kleinen
Mausmaki eine nahezu horizontale Laufstrecke bot.
Der Substratdurchmesser war 1,5 cm und das Rad
wurde durch die Eigenbewegung des Tieres angetrie-
ben.

Synchrone Erfassung von Kinematik und Kinetik

Die gleichzeitige Dokumentation der Koérperbe-
wegungen und der Substratreaktionskrafte erfordert
ein stabiles, moglichst vibrationsfreies Substrat, auf
dem die Tiere liber eine in die Laufstrecke integrierte
Kraftmessplattform laufen. Die Laufstrecke sollte
moglichst lang sein relativ zur GroRe des Tieres, um
im Messbereich eine gleichmdRige Bewegungs-
geschwindigkeit zu erreichen. Bei der Nachbildung
eines arborealen Substrates sind die Kraftmessplat-
ten in den Boden eingelassen, auf dem ein Rundholz
als Laufsubstrat aufgestandert ist (Abb. 5.2.7). Ein aus
dem Rundholz ausgeschnittenes Segment ist fest auf
die darunter liegenden Messplatte fixiert und
Ubertragt die Substratreaktionskrafte. Mit einem
solchen Versuchsaufbau wurden die Substratre-
aktionskrafte von Saimiri, Saguinus, Microcebus und
Nycticebus gemessen.

Je nach Art wurden Durchmesser und Lange des
Rundholzes variiert: bei Saimiri und Saguinus war die
Strecke 150 cm lang und der Substratdurchmesser
war 3 cm, flr Microcebus geniigte eine kirzere
Laufstrecke von 100 cm und eine schmaleres Substrat
von 1,5 cm Durchmesser. Bei diesen drei Arten waren
jeweils zwei Messplatten hintereinander in die
Laufstrecke eingelassen. In der groRBeren Konstruk-
tion waren die mit den Plattformen verbundenen
Segmente in ihrer Ldnge so gewahlt, dass sie mog-
lichst mit nur einer Extremitdt Kontakt haben und so-
mit die Krdfte eines einzelnen Beines aufgezeichnet
werden konnten. In der kleineren Konstruktion wa-
ren die Segmente aus Stabilitdtsgriinden noch recht
lang und die gemessenen Krafte sind folglich die
Summe aller mit dem Segment in Kontakt befindli-
chen Extremitaten.

Da sich der Zeitraum der Bewegungsanalyse der
fliinf Primaten Uber mehrere Jahre erstreckte, spie-
geln die verschiedenen Versuchsaufbauten natrlich
auch eine zunehmende Optimierung von Analyse-
methoden wider.
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Abb. 5.2.7: Laufkanal mit zwei integrierten
Kraftmessplatten. Synchrone Aufzeichnung der
Substratreaktionskrafte und der Kinematik durch
Rontgenkinematographie am Beispiel von Saimiri
sciureus.

| Laufstange (@30 mm)

o

| Bodenplatte

[ T ITAT

Platte 1 Platte 2

MeBplattformen

Bei Eulemur fulvus, der ersten von mir untersuchten
Art, stand noch die Kinematik im Vordergrund mei-
nes Interesses und Substratreaktionskrafte wurden
nicht gemessen. Fir die vergleichende Betrachtung
kann ich hier auf Literaturquellen zurlickgreifen
(CARLSON ET AL. 2005, FRANZ ET AL. 2005). Die fir
Nycticebus verwendete Konstruktion wurde kirzlich
im Rahmen eines Verbundprojektes zur Untersu-
chung von Kletterbewegungen bei kleinen Reptilien
und Saugetieren (,InspiRat”“) entwickelt. Nycticebus
lief hier auf einem Substrat von 150 cm Lange und ei-
nem Durchmesser von 2 cm.

Habituation

Die Gewohnung aller untersuchten Individuen an die
jeweilige Versuchssituation erfolgte durch positive
Verstarkung mit Futtergabe, wobei der notwendige
Zeitaufwand fur die Habituation bei den einzelnen
Individuen recht unterschiedlich war.

Die Habituation an die sich bewegenden Sub-
strate dauerte in der Regel langer, wahrend die
Bewegung Uber die Kraftmessplattformen oft gar
keine Gewdhnungszeit erforderte. Saguinus und Sai-
miri liefen stets in abgeschlossenen Plexiglas-Aufbau-
ten, Eulemur wurde stattdessen an einer Leine ge-
fUhrt und Microcebus und Nycticebus bewegten sich
frei auf dem Substrat.

Die Haltung der Tiere und die Durchflihrung der
Bewegungsanalysen wurde beim  zustdndigen
Ministerium des Landes Thiiringen beantragt und ge-
nehmigt und unterlag regelmaRigen Kontrollen durch
den Tierschutzbeauftragen der Friedrich Schiller
Universitdt und des Amtstierarztes.

(1500 mm x 300 mm)

Mess- und Aufnahmetechnik

Zeitliche und rdumliche Auflésung

Jede kinematische Analyse muss in der zeitlichen und
raumlichen Auflésung ihrer Messtechnik die Korper-
grole, Gestalt und Bewegungsgeschwindigkeit der zu
untersuchenden Tiere bericksichtigen. Kleine Sduge-
tiere laufen schon bei niedriger Geschwindigkeit mit
Frequenzen von 5 - 8 Schritten pro Sekunde.
Gewohnliche Videosysteme mit einer Aufnahmerate
von 50 oder 60 Hertz erreichen hierfiir nicht die
notige zeitliche Auflésung, da ein einzelner Schritt in
kaum mehr als 10 Bildern dargestellt ist.

Die Bestimmung der Auf- und AbfulRereignisse
der Extremitdten ist dadurch mit hoher Unschérfe be-
legt und erzeugt kiinstlich eine groBe Variations-
breite derjenigen Parameter, die zu diesen Zeitpunk-
ten bestimmt und anhand dieser Zeitpunkte vergli-
chen werden. Erst mit Aufnahmeraten von tber 100
Hz kann eine geniigende zeitliche Scharfe zumindest
fur die langsamen Laufgeschwindigkeiten erreicht
werden.

Die kinematischen Parameter der hier unter-
suchten Primaten wurden mit Bildraten von min-
destens 150 Hz aufgezeichnet. Bei separaten Mes-
sungen der Substratreaktionskrafte wurden Laufge-
schwindigkeiten und FuRRfolgeereignisse mit Aufzeich-
nungsraten von 200 - 500 Hz ermittelt. Zum Einsatz
kamen hierbei Hochgeschwindigkeitskameras (Mikro-
mak® Camsys; Mikromak Service K. Brinkmann, Berlin
und Visario® MiniVis; Weinberger GmBH, Erlangen).
Diese Normallicht-Videosysteme verfligen Uber
Shutter, um Bewegungsunscharfen zu mindern.
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Die Rontgenkinematographie

Fir die Darstellung der Rumpf- und GliedmaRen-
bewegung eines Tieres sind Normallicht-Aufnahmen
limitiert aufgrund der begrenzten Sichtbarkeit der
Bewegungsabldufe bei dulRerer Betrachtung. Fell und
aufliegendes Muskel- und Fettgewebe verhindern
den Blick auf die sich bewegenden Skelettelemente,
weshalb Gelenke erst im distalen Bereich der
Extremitdten exakt lokalisiert werden kénnen.
Vergleicht man die in der Literatur haufig zu
findenden Lageschatzungen z.B. von Hifte und
Schulter mit Rontgenaufnahmen, so offenbaren sich
hierbei Fehler, die eine Uber- oder Unterbewertung
der Bewegungsumfange der gesamten GliedmaRen
zur Folge haben. Die rontgenkinematographische Vi-
sualisierung von Bewegungsablaufen ist deshalb eine
zuverlassige Technik fur kinematische Studien.

Die Strahlenbelastung ist bei kleineren Tieren
sehr gering verglichen mit dem humanmedizinischen
Einsatz der Rontgendiagnostik, weil die Kérperdich-
ten kleiner Tiere nur geringe Strahlendosen erfor-
dern. Strahlenabsorption und -streuung sind eben-
falls gering. Durch gute Habituation, wohl durch-
dachte Versuchsaufbauten und Beschrankung auf die
statistisch notwendige Zahl von Laufsequenzen kann
die Strahlenexposition der Versuchstiere zusatzlich
minimiert werden.

Die rontgenkinematographischen Bewegungs-
analysen von Microcebus, Eulemur, Saguinus und
Saimiri wurden am Institut fir den Wissen-
schaftlichen Film in Gottingen durchgefiihrt. Fir eine
Beschreibung der dortigen Anlage, mit der maximale
Bildraten von 150 Hz méglich waren, verweise ich auf
die Publikationen zu Eulemur und Saimiri (SCHMIDT &
FISCHER 2000, ScHMIDT 2005b). Die Aufnahmen von Sa-
guinus hat Danja Voges (Fachgebiet Biomechatronik,
TU limenau) im Rahmen ihrer Diplomarbeit
vorgenommen und mir flir meine Auswertung Uber-
lassen.

Seit 2007 ist eine biplanare Rontgenanlage
(Neurostar®, Siemens Deutschland AG) flur zoologi-
sche Studien in Jena vorhanden, bei der die Einzelbil-
der mit einer Aufnahmerate von bis zu 2000 Hz durch
Hochgeschwindigkeitskameras (Visario® G2; Wein-
berger GmBH, Erlangen) digital erfasst werden. Die
raumliche Auflésung der Kameras reicht bis zu 1536 x
1024 dpi und das sichtbare Bildfeld ist mit 38 cm
Durchmesser beinahe doppelt so groll wie das der
Philips-Anlage. Die im System integrierten Kameras
sind mit zwei variabel positionierbaren Normallicht-
Kameras (Visario® MiniVis) synchronisiert. Mit
diesem System wurde die Bewegungsanalyse von
Nycticebus durchgefiihrt. Als Aufnahmerate wurde
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500 Hz gewahlt. Bei der gleichzeitigen Erfassung von
Kinematik und Bodenreaktionskraften wurden die
Tiere in lateraler Projektion gefilmt.

Die Abbildungsscharfe des Rontgenbildes ist
durch die Einstellung verschiedener KenngréfRen opti-
mierbar. Zunachst ist die rdumliche Anordnung von
Strahlungsquelle, Bildverstarker und abzubildendem
Objekt entscheidend. Ein moglichst groRer Abstand
zwischen Rontgenrdhre und Verstarker mindert die
Bildverzerrung, erhoht aber die Menge der Streu-
strahlung, die wiederum den Bildkontrast reduziert.
Ein Abstand von 80 - 100 cm ist hier ein guter
Kompromiss. Je ndher sich wiederum das abzubil-
dende Objekt am Bildverstarker befindet, umso ho-
her ist auch die Schéarfe der Abbildung.

Diese GesetzmaRigkeiten sind bei der Konstruk-
tion von Versuchsaufbauten zu bericksichtigen. Im
Mittel betrug der Abstand zwischen Tier und
Bildverstarker bei den untersuchten Primaten 20 cm.
Fiir eine optimale Bildqualitat sind schlieBlich auch
die Blendendffnung der Iris und die an der
Strahlungsquelle anliegende Spannung und Strom-
starke wichtig und werden deshalb spezifisch an die
Korperform des jeweiligen Tieres angepasst. Eine
relativ weiche Strahlung (niedrige Rohrenspannung)
macht zwar viele Details auch im Weichgewebe sicht-
bar, ist aber mit einer hoheren Strahlenabsorption
und -belastung verbunden. Bei hoherer Spannung
werden die groRen Skelettelemente scharfer abgebil-
det, kleinere Knochen verschwinden allerdings, sie
werden ,Uberstrahlt”. Die optimal angelegte Réhren-
spannung liegt je nach GroRRe des Tieres zwischen 40
und 60 kV.

Bedingt durch die Optik des Strahlenverlaufes
treten bei Rontgenbildern kissenférmige Verzerrun-
gen am Bildrand auf (= geometrische Unscharfe), die
mit Hilfe eines orthogonalen Referenzgitters ermit-
telt und im spateren Auswerteprozess korrigiert wer-
den. Ich habe hierfiir ein ,,Gitter” aus kleinen Stahlku-
geln (J 1mm) verwendet, die im Abstand von 10 mm
in einer Plexiglas-Matrix eingelassen waren.

Messung der Substratreaktionskriifte

Fiir die Messung der Substratreaktionskrafte von
kleineren Sdugetieren habe ich zwei Kraftmess-
plattformen der Firma Kistler genutzt (Kistler
Instrumente AG, Winterthur, Schweiz). Jede Platte
(Typ: 9286, GroRe: 200 mm x 120 mm) verfiligt Gber
vier piezoelektrische Kraftsensoren. Aus der Ver-
rechnung der durch jeden Sensor aufgezeichneten
Druckkraft ergeben sich die drei orthogonalen Kraft-
komponenten: die Vertikalkraft, die Longitudinalkraft
(in der Ebene der Bewegungsrichtung) und die
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Transversalkraft. Der Messbereich der Platten reicht
bis 5 kN in vertikaler und bis 1 kN in horizontaler und
transversaler Richtung. Das Auflésungsvermogen
liegt bei etwa 0,1 N.

Die gewahlte Messfrequenz betrug 500 Hz bei
Saimiri und Nycticebus, 750 Hz bei Microcebus und
bis zu 2000 Hz bei Saguinus. Durch einen Ladungsver-
starker werden die von der Plattform ausgegebenen
elektrischen Ladungen erst in analoge Gleichspan-
nung gewandelt, bevor sie durch einen A/D - Wand-
ler in ein digitales Signal konvertiert werden.

Mit entsprechender Software (BioWare® Ver-
sion 2.2, Kistler Instrumente AG; LabView®, spezifi-
sches Steuerprogramm erarbeitet von J. Mampel,
Fachgebiet Biomechatronik der TU limenau) lassen
sich die Krafte in ihrem Zeitverlauf darstellen und
werden anschliefend exportiert und Microsoft® Excel
ausgewertet.

Auswertung der Kinematik

Bildanalyse

Zur Quantifizierung kinematischer Parameter aus
Normallicht- und Réntgenfilmen werden die Koordi-
naten von zuvor definierten Markerpunkten in Bild-
abfolgen erfasst. Aus ihrer Ortsverdnderung Uber die
Zeit lassen sich Geschwindigkeiten sowie raumliche
und zeitliche Gangparameter ermitteln. Aus der
relativen Lage von Markerpunkten zueinander wer-
den die Winkel der Gelenke und der Skelettelemente
berechnet. Die Erfassung der Koordinaten erfolgt
durch spezielle Bewegungsanalyse-Programme (Uni-
mark, R. Voss, Tlbingen; SIMI Motion®, SIMI Reality
Motion Systems GmbH, Unterschleifheim).

Rontgenbilder bestehen aus verschiedenen
Grauwerten und sind bis heute noch keiner automati-
sierten Punkteverfolgung der handelstiblichen Bewe-
gungsanalyse-Programme zugdnglich. Die Auswer-
tung erfolgt deshalb interaktiv, also durch manuelle
Markierung der gewahlten Punkte. Diese Prozessie-
rung ist vor allem bei hochfrequenten Aufnahmen
sehr zeitaufwendig. Im Programm ,Unimark” waren
noch die Koordinaten in jedem Einzelbild zu markie-
ren, ,,SIMI Motion“ verfligt dagegen (liber Interpolati-
onsfunktionen und je nach Bewegungsgeschwindig-
keit genligt die Markierung in Abstdanden von 10 - 20
Bildern. Beide von mir verwendete Programme ha-
ben eine Korrekturfunktion fir Bildverzerrungen auf
der Basis von Referenzgittern, die gleichzeitig auch
die Kalibrierung fur die Berechnung von Strecken dar-
stellen. Korrigierte und kalibrierte Koordinaten, Stre-
cken und Winkel wurden exportiert und in Micro-
soft® Excel statistisch ausgewertet.

Definition kinematischer Parameter

Der Beschreibung und dem Vergleich von Bewe-
gungsprinzipien muss ein definitorischer Rahmen
gesetzt werden, da die Literatur hier haufig mehrere
Varianten bietet. Die Definitionen der in dieser Studie
ausgewerteten kinematischen Parameter sind in der
Ubersicht 5.1 wiedergegeben.

Der Schrittzyklus

Die BezugsgroRe fir Beschreibung und Vergleich
kinematischer Parameter ist der Schrittzyklus. Ein
Schrittzyklus ist durch Auf- und Abfulen einer
Extremitdt in eine Kontaktphase (syn. Stemmphase)
und eine Vorschwingphase (syn. Schwungphase)
unterteilt. In der Kontaktphase Ubertragt die Extremi-
tat Krafte auf das Substrat und wird relativ zu ihrem
proximalen Drehpunkt retrahiert. Der Rumpf bewegt
sich bezogen auf den FuBpunkt vorwarts.

In der Vorschwingphase wird keine Kraft auf das
Substrat libertragen, die Extremitat wird protrahiert
und ihr distales Ende bewegt sich relativ zum Rumpf
vorwarts.

Die exakte Bestimmung der Auf- und Abful3-
ereignisse hangt sehr von der Bildfrequenz der
Filmaufnahmen ab. Selbst bei hohen Frequenzen von
500 Hz ist das AuffuBereignis einer Extremitat immer
noch auf einen Moment von 2 - 3 Bildern beschrankt
(4 - 6 ms). Unmittelbar nach der Beriihrung des
Kontaktelementes mit dem Substrat (,,soft contact”)
folgt schon die Lastaufnahme (,,hard contact”).

Das Abheben der Extremitat nimmt stattdessen
einen langeren Zeitraum in Anspruch (bis zu 20 ms).
Gerade bei Primaten dauert das Ablosen der
Kontaktelemente vom Substrat relativ langer als bei
vielen anderen Saugetieren bedingt durch die langen
Finger und Zehen der Autopodien. Der Kontaktverlust
des letzten Fingergliedes markiert aber hier nicht die
biomechanisch relevante Grenze zwischen Kontakt-
phase und Vorschwingphase. Die Protraktion der
Extremitat beginnt in der Regel schon mit dem Abhe-
ben der Metapodien und dieses Abheben markiert
auch das Ende der Kraftlibertragungsphase.

In der vorliegenden Arbeit ist das AbfuRereignis
deshalb als das Abheben der Metapodien definiert.
Zu diesem Zeitpunkt entsprechen sich die Bewe-
gungsphasen der Extremititen von Primaten und
anderen Sdugetieren im Hinblick auf die Kinematik
und Kinetik und kénnen miteinander verglichen
werden. Gleiches gilt auch fir die Betrachtung
innerhalb der Primaten mit ihren unterschiedlich
gestalteten Autopodien.
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Ubersicht 5.1

Definitionen der kinematischen Parameter

Zeitliche und rédumliche Gangparameter

Schrittdauer: Zeit vom AuffuBen einer Extremitat bis zu ihrem WiederauffuBen

Schrittfrequenz: 1 / Schrittdauer

Schrittlénge: Horizontalbewegung des Rumpfes vom AuffuBen einer Extremitat bis zum
WiederauffuBen (nach Reynolds 1987)

Tiergeschwindigkeit: Schrittlénge / Schrittdauer

Kontaktphasendauer: Zeit vom AuffuBen einer Extremitat bis zu ihrem AbfuBen

Kontaktphasenweg: Horizontalbewegung der Rumpfes vom AuffuBen bis zum AbfuBen

Vorschwingphasendauer: Zeit zwischen dem AbfuBen und dem WiederauffuBen einer Extremitat
Vorschwingphasenweg:  Horizontalbewegung der FuBspitze zwischen AbfuBen und WiederauffuBen,
Naherungswert flr die Schrittlange bei der Fortbewegung auf festem

Grund
AuffuBen AbfuBen WiederauffuBen
l‘ Schrittlange i l‘ Laufrichtung
| Kontaktphasenweg \ Ty* 3 * Rumpftranslation

! waéhrend der Vor-

schwingphase

| Vorschwingphasenweg

Gangarten
Die Bestimmung der Gangarten folgt dem System von Hildebrand (1966), wonach eine Gangart
durch zwei Parameter definiert ist, den "duty factor" und den Diagonalitatswert.

"duty factor": prozentualer Anteil der Kontaktphase an der Schrittdauer einer Extremitat

Diagonalitat: zeitlicher Abstand zwischen dem AuffuBen einer Hinterextremitat und dem
nachfolgenden AuffuBen der gleichseitigen Vorderextremitat in Prozent der
Schrittdauer (der Hinterextremitét)

Winkelbewegungen der Extremitidten, ihrer Elemente und Gelenke

Propulsive Elemente

Femur Scapula

A

Humerus

Radius

-1~ TArsoMt

Hinterextremitat Vorderextremitéat Gelenke

Gesamtwinkel-
bewegung

Ellbogen-
gelenk

Schulter- 4
gelenk

Y

Kniegelenk
Sprung-

.~ gelenk

AbfuB- AuffuB-
winkel winkel

AbfuB- AuffuB-
winkel winkel
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Gangarten

Die Definition von Gangarten in dieser Arbeit folgt
dem von HILDEBRAND (1966) eingefiihrten System, in
dem jede Gangart durch zwei Parameter bestimmt
wird. Die relative Dauer der Kontaktphase (,duty
factor”) ist ein MaR fir die Geschwindigkeit und
definiert die Grenze zwischen Schritt und Laufen
(syn. Gehen und Rennen bei der menschlichen
Fortbewegung). Der zweite Parameter, der Diagonali-
tatswert, ist ein Mall fur die Fullfolge. Danach
werden Passgang, Trab, laterale und diagonale
Sequenz unterschieden.

Schrittdauer und Schrittlange

Wahrend weitgehende Einigkeit Gber die Definition
der zeitlichen Gangparameter besteht (= Schritt-
dauer, Dauer der Kontakt- und Vorschwingphase),
wird der Begriff der Schrittlinge in verschiedenen
Quellen fiir verschiedene Parameter verwendet, z.B.
fir den Vorschwingphasenweg, fiir die Summe aus
Kontaktphasen- und Vorschwingphasenweg oder fiir
den Weg, den der Rumpf wahrend eines Schrittes zu-
ricklegt.

Da die Geschwindigkeit in den meisten Fallen
aus der Division von Schrittlange und Schrittdauer
bestimmt wird, flihren verschiedene Schrittlangen-
definitionen zwangsldufig zu Geschwindigkeitsan-
gaben, die von der tatsdchlichen Tiergeschwindigkeit
abweichen kénnen.

Wird die Tiergeschwindigkeit direkt gemessen,
dann ergibt sie sich aus dem Weg, den der Rumpf
wahrend eines Schrittes zuriicklegt. Die Schrittlange
muss demzufolge ein Parameter sein, welcher der
Horizontalbewegung des Rumpfes wadhrend eines
Schrittes entspricht (Ubersicht 5.1). Im Idealfall,
namlich bei gleichméaBiger Geschwindigkeit auf
festem Grund, ist dies die Horizontalbewegung der
FuBspitze vom Abfulen bis zum Wiederauffulen
eines Beines (= Vorschwingphasenweg). Bei ungleich-
maRiger Geschwindigkeit - der Regelfall - oder unter
den Bedingungen eines Laufbandes konnen die
Werte voneinander abweichen, weshalb hier der
Horizontalbewegung des Rumpfes als MalR der
Schrittlange Vorrang gegeben wird.

Bewegungen der Extremitdten

In der vorliegenden Arbeit richtet sich die Definition
der kinematischen Parameter nach den Gegebenhei-
ten der quadrupeden Fortbewegung. Die Winkel der
propulsiven Beinelemente werden in Bezug zur
Horizontalebene und auf der Beugeseite des jeweils

proximalen Gelenkes angegeben (Ubersicht 5.1). An-
ders als beim Menschen ist die Beugung des
Schultergelenkes quadrupeder Tiere eine Verringe-
rung des caudalen Winkels zwischen Scapula und
Humerus (vgl. INMAN ET AL. 1944, LARSON 1993). Die
Begriffe Protraktion und Retraktion beschreiben die
Relativbewegung eines Beinelementes oder des
gesamten Beines gegenliber dem Rumpf.

Die Winkel der Beinelemente stellen ebenso wie
die Gelenkwinkel die Projektion der Raumwinkel auf
die Sagittalebene dar, welche der Ebene der
Vorwartsbewegung des Rumpfes entspricht. Durch
die Projektion der Raumwinkel in diese Ebene wird
der Beitrag der Bewegungsumfinge zur Vorwarts-
bewegung hervorgehoben. Seitwartsgerichtete Be-
wegungen der Extremititen sind bei uniplanaren
Aufnahmen oft nur aus der scheinbaren Verkirzung
der Skelettelemente abschatzbar. Hier beschrdnke
ich mich auf eine deskriptive Darstellung der
Abduktions- und Adduktionsbewegungen.

Die Begriffe Abduktion und Adduktion beschrei-
ben sowohl Bewegungsphasen als auch -zustdnde.
Ein Beinelement ist dann abduziert, wenn sein dista-
les Gelenk weiter von der Sagittalebene entfernt ist
als das proximale Gelenk. Die Bewegung des distalen
Punktes von medial nach lateral ist die Abduk-
tionsbewegung. Eine Adduktion liegt vor, wenn das
distale Gelenk sich relativ zum proximalen Gelenk
weiter medial befindet.

Eine detaillierte Beschreibung der Positionierung
und Bewegung der mehrgliedrigen Kontaktelemente
ist mit den hier verwendeten uniplanaren Dar-
stellungsverfahren nicht moéglich. Die Greifbewegung
um das Substrat ist dreidimensional und solange die
Mechanik dieses Greifvorganges nicht verstanden ist,
ist auch unbekannt, welche Bewegungen und
Haltungen mechanisch relevant sind und deshalb
beschrieben und verglichen werden sollten.

Definition kinetischer Parameter

Das Koordinatensystem, in welchem die Kraftrichtun-
gen definiert sind, folgt hier dem Standard der
International Society of Biomechanics:

Fx = Kraftvektor in longitudinaler Richtung
Fy = Kraftvektor in vertikaler Richtung
Fz = Kraftvektor in transversaler Richtung.

Die Krafte in den drei Raumrichtungen werden in ih-
rem zeitlichen Verlauf Gber die Dauer der Kontakt-
phase dargestellt. Zeitpunkt und GroRe der jeweili-
gen Maxima sowie der Kraftimpuls werden bestimmt.
In der Longitudinalkraft werden eine bremsende und
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eine beschleunigende Phase unterschieden. Fiir den
Vergleich zwischen verschieden groRen Individuen
und Arten werden die Krafte in Prozent ihrer jeweili-
gen Gewichtskraft (FG = Masse x Fallbeschleunigung)
angegeben.

Energetik des Masseschwerpunktes

Die Energiezustinde des Korperschwerpunktes (=
KSP) werden aus den Substratreaktionskraften
berechnet (CAVAGNA ET AL. 1976, CAVAGNA ET AL. 1977,
BLICKHAN & FuLL 1987, PARCHMAN ET AL. 2003). Dabei ist
die Summe aller Krafte zu bestimmen, die wahrend
des Schrittzyklus eines Beines auf den Kérper wirken.
Bei Microcebus ergab sich diese Summe unmittelbar
aus den Messungen, bei den anderen drei Arten habe
ich die Ganzkorperkrafte aus den Messungen eines
ipsilateralen Beinpaares auf der Basis des jeweiligen
FuBfallmusters konstruiert unter der Annahme einer
symmetrischen Verteilung der Krafte auf beiden
Kbrperseiten.

Die drei Kraftkomponenten werden zundchst
durch die Korpermasse [kg] dividiert, um die
Beschleunigung des KSP zu berechnen. Von der
Vertikalkraft wird das Gewicht [N] zuvor subtrahiert.
Dann wird durch Integration der Beschleunigung die
momentane Geschwindigkeit des KSP in horizontaler
und vertikaler Richtung bestimmt. Im Falle der longi-
tudinalen Komponente ist die Tiergeschwindigkeit die
Integrationskonstante. Die Integrationskonstante fiir
die vertikale und mediolaterale Raumrichtung wird
Null gesetzt.

Aus der momentanen Geschwindigkeit des KSP
wird die vertikale und horizontale Bewegungsenergie
(Exn = % mvz) berechnet und durch nochmalige
Integration der vertikalen Geschwindigkeit erhalt
man die vertikale Bewegung des KSP. Integrations-
konstante hier ist die aus der mittleren Vertikal-
geschwindigkeit in einem Schrittzyklus berechnete
Bewegung (s = vt) (PARCHMAN ET AL. 2003). Daraus
ergibt sich die potentielle Energie (Epor = mgh).
Weitere EingangsgrofRen in die Berechnung sind die
Koérpermasse m, die Geschwindigkeit des Tieres v und
die Fallbeschleunigung g.

Der Umfang der Energiertickgewinnung wird in
Prozent der Gesamtenergie angegeben, die fir die
Bewegung des Schwerpunktes wahrend eines Schrit-
tes bendétigt wird (= ,,% recovery”). Dabei werden die
positiven Anderungen der potentiellen Energie, der
totalen kinetischen Energie (Exn = ExnX + Exiny + Exinz)
und der Gesamtenergie (Eror = Epor + Exn) jeweils
summiert:
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% recovery = (ZAEKIN + ZAEPOT - ZAETOT) x 100
(ZAEN + 2 AEpor)

Datenbestand: Primaten und
Vertreter der AufSengruppen

Fir jede der fiinf Primatenarten standen mindestens
zwei Individuen fiir die Studie zur Verfiigung. Im Falle
von Saguinus stammen die Daten von insgesamt vier
Tieren. Tabelle 5.2.1 gibt eine Ubersicht iiber Kérper-
masse, Geschlecht und Alter der Tiere.

Da die Zusammenstellung aller hier verglichenen
Daten einen langeren Zeitraum umfasste - die
Untersuchung einer Art dauert von der Anschaffung
der Tiere Uber die Konstruktion des Versuchsauf-
baues, die Habituation und Messung bis hin zur
Auswertung und Publikation etwa 2 Jahre - ist der
Datenbestand heterogen und spiegelt darin auch die
zunehmende Scharfung meiner Fragestellung und die
fortschreitende Optimierung der Analysetechnik wi-
der.

Tabelle 5.2.1: Versuchstiere.

Masse [g] Geschlecht Alter [J]

Microcebus murinus 1 90 M 2
2 100 M 3
Eulemur fulvus 1 3000 M > 20
2 2100 F 10
Nycticebus pygmaeus 1 370 M 10
2 420 F 11
Saguinus oedipus 1 450 M 10
2 520 F 17
3 480 M 8
4 460 M 7
Saimiri sciureus il 780 M 3
2 1100 M 6

Am umfangreichsten sind die Kinematik der Extre-
mitdten sowie die zeitlichen und rdaumlichen Gang-
parameter fir alle Arten dokumentiert und umfassen
hier stets auch ein groRes Geschwindigkeitsspektrum
innerhalb der symmetrischen Gangarten (SCHMIDT &
FISCHER 2000, ScHmIDT 2005a, 2009). Fur Saimiri wur-
den auch asymmetrische Schrittsequenzen aufge-
zeichnet. Einen vollstandigen Datensatz bestehend
aus synchroner rontgenbasierter Kinematik und Ki-
netik gibt es nur flr Saimiri (ScHmipT 2005b) und fir
Nycticebus. Substratreaktionskrafte wurden bei
Microcebus und Saguinus separat von der Rontgen-
kinematographie gemessen. Die Gangparameter von
Saguinus wurden aus den die Kraftmessung
begleitenden Normallicht-Aufnahmen bestimmt. Bei
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Eulemur und Nycticebus stammt der groBere Teil der
Daten von dem jeweils mannlichen Individuum, das
besser an die Versuchssituation gewdhnt werden
konnte.

Die Vergleichsdaten von Vertretern der AuBen-
gruppen wie Tupaia glis (Scandentia, Tupaiidae), Rat-
tus norvegicus (Rodentia, Muridae), Monodelphis do-
mestica (Didelphimorphia, Didelphidae) und anderen
Arten mit plesiomorphen Bewegungsprinzipien stam-
men (berwiegend aus Studien der Jenaer Arbeits-
gruppe, so dass ich auch auf das vorhandene Film-
material zuriickgreifen konnte, um gegebenenfalls
noch weitere Daten zu erheben. Die Kinematik von
Tupaia glis hat Nadja Schilling im Rahmen ihrer
Diplomarbeit detailliert untersucht (SCHILLING & FI-
SCHER 1999). Die Vergleichsdaten zur Extremitdten-
bewegung von Rattus norvegicus und Monodelphis
domestica stammen aus einer gemeinsamen Studie
zur Kinematik kleiner Sdugetiere (FISCHER ET AL. 2002).
Zusatzlich hat mir André Schmidt einige Daten zur
Bewegung der Ratte auf arborealem Substrat aus
seiner aktuellen Dissertation (berlassen. FuBfall-
muster und metrische Gangparameter fir die drei
genannten Arten sowie die Winkelbewegungen der
Extremitdten habe ich anhand des verflgbaren
Filmmaterials neu ausgewertet. Kinetische Daten gibt
es fur Tupaia in asymmetrischen Gangarten (WITTE ET
AL. 2002) und flr Rattus beim Laufen auf ebenem
Substrat (nicht publiziert) erhoben. Substratreak-
tionskrafte von Monodelphis auf terrestrischem und
arborealen Substrat sind in der Literatur verfigbar
(LAMMERS & BIKNEVICIUS 2004, LAMMERS ET AL. 2006).

Deskriptive und vergleichende
Statistik

Beschreibung und Vergleich von Bewegungsparame-
tern anhand ihrer Mittelwerte ist nur dann sinnvoll,
wenn ihre Varianz nicht oder kaum durch die Varia-
tion der Bewegungsgeschwindigkeit beeinflusst ist.
Die Abhdngigkeit des jeweiligen Parameters von der
Geschwindigkeit ist also stets zu liberpriifen. Ich habe
hierfir lineare Regressionsanalysen nach dem Modell
| (Methode der kleinsten Quadrate) durchgefiihrt.
Dabei ist die Geschwindigkeit die unabhangige Vari-
able X. Der Anstieg der Regressionsgeraden «a (=
Regressions-koeffizient) und ihr Schnittpunkt mit der
Y-Achse b wurden berechnet (SOKAL & ROHLF 1995).
Mit dem F-Test habe ich die Varianzen der
Stichproben von X und Y verglichen. Die Giite der
Geradenanpassung ist durch das Bestimmtheitsmal
r’ angeben. Dieses MaR gibt an, wie hoch der Anteil
der Variation der abhéngigen Variablen Y ist, der aus
der Variation der unabhangigen Variablen erklart

werden kann. Bei einer Wahrscheinlichkeit von
weniger als 5% wird die Hypothese einer
Abhangigkeit des Parameters Y von der Geschwin-
digkeit abgelehnt (Signifikanzniveau = 0,05). Eine
logarithmische Transformation der Daten war nicht
notwendig, da in allen Féllen die Verteilung der
Punktwolke die Annahme einer linearen Abhéngig-
keit rechtfertigte.

Liegt eine signifikante Beeinflussung durch die
Geschwindigkeit vor, konnen die Mittelwerte zwi-
schen Arten nur nach vorherigem Ausschluss dieses
Effektes in einer Kovarianzanalyse (ANCOVA, SOKAL &
RoHLF 1995) verglichen werden. Voraussetzung dafir
ist jedoch, dass die Geschwindigkeit den jeweiligen
Parameter in jeder Art in gleicher Weise beeinflusst.
Die Regressionsgeraden sollten sich in ihrem Anstieg
nicht signifikant unterscheiden. Bestehen signifikante
Unterschiede bei dennoch gleichem Trend der ge-
schwindigkeitsabhangigen Verdnderung, ist eine Be-
rechnung des bereinigten Mittelwertes in separaten
Gruppen moglich. Beim Vergleich von Schrittlangen
und Schrittfrequenzen habe ich diese Methode ge-
wabhlt.

Ist der Geschwindigkeitseinfluss auf einen
bestimmten Parameter aber von Art zu Art verschie-
den, kann dieser Effekt nicht durch eine Kovarianz-
analyse bereinigt werden. In diesen Fallen habe ich
die Arten nicht anhand ihrer Mittelwerte verglichen,
sondern die Variation der Parameter in Form der
Quartile abgebildet. Oberes und unteres Quartil
enthalten jeweils 25 Prozent der Messwerte und sind
durch den Median getrennt.
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5.3 Bewegungsprinzipien der
arborealen Quadrupedie

Im Folgenden werden die Bewegungsprinzipien der
arboreal quadrupeden Fortbewegung der Primaten
dargestellt und mit Vertretern der AuBengruppen
verglichen. Die Bewegungsprinzipien der quadrupe-
den Fortbewegung von Tupaia glis (Scandentia), Rat-
tus norvegicus (Rodentia), Monodelphis domestica
(Didelphimorphia) und anderen Saugetieren dieser
GrolRenordnung gelten als Reprasentation des Grund-
musterzustandes der Theria.

Die Bewegungsprinzipien, fir welche Hypothe-
sen zum Grundmusterzustand der Primaten, abgelei-
tet werden, sind Gangarten und FuRfallmuster,
metrische Gangparameter wie Schrittldange und
Schrittfrequenz, die Kinematik von Rumpf und
Extremitdten sowie die Kraftwirkungen der Extre-
mitdten auf das Substrat und deren Einfluss auf die
Energetik des Korperschwerpunktes. Besondere
Berticksichtigung finden dabei die gegenseitigen Be-
dingtheiten dieser Bewegungsprinzipien und ihre
Interaktion mit den Kérperproportionen.

Jeder der folgenden Abschnitte beginnt mit ei-
ner Erdrterung der bisherigen Studien zur Merkmals-
verteilung und vergleicht den Wissensstand mit den
Ergebnissen der vorliegenden Arbeit. Auf dieser Basis
wird eine Hypothese zum Zustand des Merkmals im
Grundmuster der Primaten vorgeschlagen. Bisherige
Paradigmen zum Anpassungswert des jeweiligen
Bewegungsprinzips werden schlieBlich unter Bezug-
nahme auf den hypothetisierten Grundmuster-
zustand diskutiert.

Die BezugsgroRe fir die Beschreibung und den
Vergleich von Bewegungsprinzipien der quadrupeden
Fortbewegung ist der Schrittzyklus als die sich
wiederholende Einheit jeder zyklischen Lokomotions-
weise. Ein Schrittzyklus ist durch Auf- und Abfullen
einer Extremitat in eine Kontaktphase (syn. Stemm-
phase) und eine Vorschwingphase (syn. Schwung-
phase) unterteilt. In der Kontaktphase Ubertragt die
Extremitat Krafte auf das Substrat und wird relativ zu
ihrem proximalen Drehpunkt retrahiert. Der Rumpf
bewegt sich bezogen auf den FuBpunkt vorwarts. In
der Vorschwingphase wird keine Kraft auf das Sub-
strat Gbertragen, die Extremitat wird protrahiert und
ihr distales Ende bewegt sich relativ zum Rumpf vor-
warts.
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Gangarten und
FuRfallmuster

In dem von HILDEBRAND (1966) eingeflihrten System
der Definition der Gangarten werden diese nicht nur
anhand der Geschwindigkeit sondern auch nach ih-
rem FuBfallmuster unterschieden. Die Dauer der Kon-
taktphase relativ zur Schrittdauer ist dabei das Mal}
fiir die Geschwindigkeit. Dieser auf der Abszisse eines
Koordinatensystems aufgetragene , duty factor” setzt
die definitorische Grenze zwischen dem Schritt
(,walk”) und dem Laufen (,run”). Der Wert der Ordi-
nate, die Diagonalitat, beschreibt die zeitliche Verset-
zung der AuffuBereignisse eines gleichseitigen
Beinpaares. Hiernach werden Passgang und Trab so-
wie laterale und diagonale Sequenz unterschieden.
Die Abfolge der Fulfallereignisse bestimmt folglich
das Gangbild.

Bisherige Studien zur
Merkmalsverteilung zwischen
Primaten und anderen Sdugetieren

Obwohl Primaten wie die meisten quadrupeden
Saugetiere symmetrische und asymmetrische Gang-
arten im Repertoire ihrer Bewegungsweisen haben,
nutzen sie bei der Fortbewegung auf schmalem
Substrat haufiger symmetrische Gangarten (HiLDE-
BRAND 1967, ARMS ET AL. 2002, FRANZ ET AL. 2005, NYA-
KATURA & HEYMANN 2010). Innerhalb der symmetri-
schen Gangarten Uberwiegt der Schritt. Der Wechsel
zum Rennen findet allerdings durch kontinuierliche
Parametervariation statt (HILDEBRAND 1966, STUART ET
AL. 1976, VILENSKY 1983, HEGLUND & TAYLOR 1988, BIE-
WENER 2003) und so ist der Ubergang vom Schritt zum
Laufen flieRend. Die Dauer der Kontaktphase nimmt
mit zunehmender Geschwindigkeit mehr und mehr
ab bis die Extremitdten eines contralateralen
Beinpaares keine gemeinsame Kontaktphase mehr
haben. Die Kontinuitit dieses Ubergangs ist noch da-
durch hervorgehoben, dass oftmals ein Beinpaar
schon eine kurze gemeinsame Flugphase aufweist,
wahrend das andere Beinpaar noch eine gemeinsame
Kontaktphase hat (CARTMILL ET AL. 2002). SCHMITT
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(2006) identifiziert diese Schritte als besondere Gang-
art (,,amble” nach MuyBRrIDGE 1887, ,,single foot“ nach
HILDEBRAND 1966).
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Abb. 5.3.1: Diagonales FuRfallmuster mit zeitlicher Kopplung eines
diagonalen Beinpaares. Oben: Nycticebus pygmaeus. Unten:
Saimiri sciureus.

Zahlreiche Beobachtungen belegen, dass sich Pri-
maten auch im Hinblick auf das Gangbild von ande-
ren Sdugetieren unterscheiden. Dies hatte bereits
MUYBRIDGE (1887) in seinen Filmaufnahmen eines
Pavians bemerkt. PROST (1965), IwAMOTO & TOMITA
(1966, Tomita 1967) und schlielich HILDEBRAND
(1967) haben spater nachgewiesen, dass die von
MUYBRIDGE nicht ndher charakterisierten Unter-
schiede zwischen dem Pavian und den anderen
Saugetieren darin begrindet sind, dass das Hinter-
bein eines diagonalen Beinpaares zeitlich vor dem
Vorderbein aufgesetzt wird (Abb. 5.3.1). Diese diago-
nale Sequenz der FuRfolgeereignisse ist inzwischen
fur eine Vielzahl von Primatenarten nachgewiesen
(ROLLINSON & MARTIN 1981, VILENSKY 1989, VILENSKY &
LARSON 1989, CARTMILL ET AL. 2002, STEVENS 2006, 2007,
WALLACE & DEMES 2008). Die Mehrzahl der Saugetiere
nutzt dagegen ein laterales FuRfallmuster, bei dem
die Vorderextremitdt eines diagonalen Beinpaares
zeitlich vor dem Hinterbein aufgesetzt wird (HiLDE-
BRAND 1966)

Ergebnisse der vorliegenden Arbeit
und Vergleich

Unter den hier verwendeten Versuchsbedingungen
bevorzugten Eulemur und Nycticebus den Schritt als
symmetrische Gangart. Bei Microcebus und Saguinus
und Saimiri waren Schritte im Ubergangsbereich zum
Rennen nicht selten, bei denen ein Beinpaar schon
eine kurze gemeinsame Flugphase aufweist, wahrend
das andere Beinpaar noch eine gemeinsame Kontakt-
phase hat. Solche ,half-runs” (CARTMILL ET AL. 2002)
kamen auch bei Nycticebus und Saimiri gelegentlich
vor. Bei der Fortbewegung am Boden oder auf gro-
Ren Asten bevorzugten insbesondere die kleineren
Arten Microcebus und Saguinus asymmetrische
Gangarten und hierbei, wie alle kleinen Saugetiere,

den halfbound, bei dem sich die Hinterextremitaten
synchron bewegen.

Flr die Primaten und Vertreter der AuRengrup-
pen sind sie definitorischen Parameter ,duty factor”
und Diagonalitatswert in Abb. 5.3.2 in der von HiL-
DEBRAND (1966) vorgeschlagenen Weise in einem
Gangartendiagramm aufgetragen. Die Kontinuitat der
Parametervariation ist bei jeder Art deutlich erkenn-
bar und eine klare Abgrenzung der Primaten gegen-
liber den Vertretern der AuRengruppen ist nicht
erkennbar. Gemeinsam ist den Primaten, Tupaia und
Monodelphis die enge zeitliche Kopplung der
Kontaktphasen eines diagonalen Beinpaares. Dabei
sind die Ubergénge zum Trab flieRend. Der Diagonali-
tatswert setzt wie auch der ,duty factor” nur kinstli-
che Grenzen in einem kontinuierlichen Spektrum der
Variation beider Parameter.

Microcebus und Saguinus nutzen haufig den
langsamen Trab ebenso wie Tupaia und Mono-
delphis. Auch die laterale Fulfolgesequenz kommt
bei den kleineren Primaten gelegentlich vor. Umge-
kehrt ist aber die diagonale Sequenz bei Tupaia,
Monodelphis und Rattus nicht zu beobachten. Bei
Eulemur und Saimiri ist die Praferenz fur das diago-
nale Fulfallmuster am starksten ausgepragt.

Die Ratte scheint dagegen eine andere FuRfall-
sequenz zu bevorzugen, bei der die Auffullereignisse
aller Extremitaten etwa in gleichem zeitlichem Ab-
stand zueinander liegen (,single foot“ nach HiLDE-
BRAND). Diese Gangart nutzen Ratten auf dem Boden
ebenso wie bei der Fortbewegung auf schmalem
Substrat.

Hypothese zum Grundmusterzustand
der Primaten

Das diagonale FuRfallmuster ist als abgeleitetes
Merkmal fiir das Grundmuster der Primaten
anzunehmen, da es bei den Vertretern der
AuBengruppen nicht vorkommt. Es ersetzt jedoch
nicht den plesiomorphe Merkmalszustand (laterales
FuRfallmuster). Vielmehr kam mit dem diagonalen
Muster ein weiteres Merkmal hinzu und somit wurde
die Variabilitdit der Merkmalsauspragung innerhalb
der Primaten groRer.

In den jeweiligen Familien tritt das diagonale
FuBfallmuster selten ausschlieBlich auf. Vor allem
kleine quadrupede Arten (Cheirogaleidae, Loridae,
Callitrichidae) nutzen den langsamen Trab ebenso
haufig und fur Callitrichidae, Loridae und Cerco-
pithecidae wurde schon haufiger das Vorkommen
eines lateralen FuRfallmusters beschrieben (HILDE-
BRAND 1967, VILENSKY ET AL. 1988, DEMES ET AL. 1990,
SCHMITT 2003b, STEVENS 2007). Auch Totenkopfaffen
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nutzen auf ebenem Grund haufig eine laterale
Sequenz (PROST & SUSSMAN 1969, VILENSKY & PATRICK
1985).

Die Bevorzugung langsamer symmetrischer
Gangarten bei der arboreal quadrupeden Fortbewe-
gung ist wahrscheinlich ebenfalls ein abgeleitetes
Merkmal der Primaten gegeniiber den Scandentia.
Spitzhérnchen verhalten sich auf schmalen Substra-
ten ahnlich wie Sciuridae und Uberwinden diese
durch schnelle asymmetrische Gangarten wie den
bound und den halfbound.

Ratten und beispielsweise auch Gleithérnchen (Pe-
tauridae) konnen sich aber ebenso wie Primaten
langsam auf schmalem Substrat bewegen (SHAPIRO &
YOUNG 2010, ScHMIDT & FISCHER eingereicht). Aufgrund
der Merkmalsauspragung bei den Scandentia, wiirde
ich dies aber als Konvergenz zu den Primaten
interpretieren. Ein Argument dafiir ist auch, dass
diese Rodentia hierfiir eine andere FuRfolgesequenz
nutzen.

Schritt ("walk") Laufen ("run")
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Abb. 5.3.2: Gangarten der Primaten und der Vertreter der AuBengruppen, definiert nach HiLDEBRAND (1966).
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Paradigmen zum adaptiven Wert

Die Praferenz der Primaten fir langsame symmetri-
sche Gangarten liegt vermutlich darin begriindet,
dass im Galopp oder halfbound die héheren Krafte
das ohnehin nachgiebige Substrat in Schwingung
versetzen und die Stabilitat der Fortbewegung beein-
trachtigen. Relevant wird dies umso mehr, wenn die
KorpergroRe im Verhdltnis zur Tragfahigkeit des
Substrates zunimmt.

Auch das Vermeiden von Gangarten mit lange-
ren Flugphasen kann in diesem Sinne interpretiert
werden. Gangarten mit ldngeren Kontaktzeiten
verleihen den Primaten eine hohere Stabilitdt beim
Rennen auf schmalem Substrat (ScHmITT 2006). Von
einigen Primatenarten wurde berichtet, dass sie statt
Galopp und halfbound den Kanter als asymmetrische
Gangart ohne Flugphase nutzen und so die Substrat-
schwingungen moglichst gering halten (SCHMITT ET AL.
2006, YOUNG 2009).

Die groRere Variabilitat der Fuffallmuster nut-
zen Primaten fiir eine Anpassung an die jeweiligen
Substratbedingungen (VILENSKY ET AL. 1994, STEVENS
2006, NYAKATURA ET AL. 2008). Beispielsweise korreliert
der Diagonalitatswert eng mit der Substratneigung
(PROST & SUSSMAN 1969, ROLLINSON & MARTIN 1981,
NYAKATURA ET AL. 2008).

Der adaptive Wert des diagonalen Fulfallmus-
ters der Primaten wurde in den letzten Jahrzehnten
vielfach diskutiert. Als mogliche Ursachen wurden
eine posteriore Verlagerung des Korperschwerpunk-
tes, eine verdnderte neuronale Kontrolle der
GliedmaRenkoordination oder eine beschleunigte
Vorschwingphase der Hinterextremitaten vorgeschla-
gen (ROLLINSON & MARTIN 1981, VILENSKY 1989, VILENSKY
& LARSON 1989, SHAPIRO & RAICHLEN 2002, RAICHLEN
2004, STEVENS 2006). PRoOST (1965) sah den Vorteil die-
ser FulRfolge in dem Schrittlangengewinn durch late-
rale Undulationen der Wirbelsaule.

Heute richtet sich das Hauptaugenmerk bei der
Suche nach einer adaptiven Erklarung fir das diago-
nale Muster auf seine konvergente Entstehung bei
arborikolen Marsupialia (Didelphidae, Phalangeroi-
dea). Diskutiert werden die adaptiven Vorteile wie-
der primdr im Zusammenhang mit der arborealen
Fortbewegung auf schmalem Substrat (RASMUSSEN
1990, White 1990, CARTMILL ET AL. 2002, SCHMITT &
LEMELIN 2002, LEMELIN ET AL. 2003, STEVens 2007,
NYAKATURA ET AL. 2008, SCHMIDT 2008, WALLACE & DEMES
2008). So schlugen CARTMILLET AL. (2002) vor, dass die
zuerst auffuBende Hinterextremitat eines diagonalen
Beinpaares einen groReren Teil des Kérpergewichtes
als Last aufnimmt und dadurch die Vordergliedmalie
entlastet. Die Plausibilitdt dieser Hypothese stiitzt

sich nicht nur auf die Konvergenz bei arboreal
quadrupeden Primaten und Marsupialia im Hinblick
auf die Substratnutzung, sondern insbesondere auf
den offensichtlichen Zusammenhang zwischen dem
FulRfallmuster, der Greiffdhigkeit der Hintergliedma-
Ren und der Verteilung der Gewichtskraft zwischen
Vorder- und Hinterextremitdten (ROLLINSON & MARTIN
1981, DEMES ET AL. 1994, ScHMITT & LEMELIN 2002,
SCHMITT 20038, LEMELIN & ScHMITT 2007, ScHMIDT 2008,
RAICHLEN ET AL 2009). Eine Erkldrung dieses
Zusammenhanges bedarf aber noch der Betrachtung
der Kinematik und Kinetik der arboreal quadrupeden
Fortbewegung.

Schrittfrequenz und
Schrittlange

Die Variation der Schrittfrequenz und der Schritt-
lange sind in symmetrischen Gangarten die
Bewegungsprinzipien der Verdnderungen der
Geschwindigkeit (HEGLUND ET AL. 1974, GOSLOW ET AL.
1983, VILENSKY 1983, VILENSKY & GEHLSEN 1984, HILDE-
BRAND 1985, HEGLUND & TAYLOR 1988, VILENSKY ET AL.
1988, FISCHER 1994, SCHILLING & FISCHER 1999, BIEWENER
2003). Die Veranderbarkeit dieser Parameter hangt
nicht unwesentlich von Strukturmerkmalen wie der
Lange und der Massetragheit der Extremitdten ab
und diese wiederum unterliegen dem Einfluss der
KorpergroRe. Der Vergleich dieser geschwindigkeits-
abhdngigen Parameter bei Tieren verschiedener
KorpergroRe ist deshalb nicht unproblematisch, aber
fur die Rekonstruktion eines Grundmusterzustandes
unabdingbar. Ich beginne deshalb hier mit einem
Exkurs zu den Methoden des Vergleichs und einer
Abwadgung ihrer Vorteile und Nachteile.

Der Vergleich von Schrittfrequenzen
und Schrittlingen bei Tieren
unterschiedlicher KérpergréfSe

Die Eliminierung des GroReneinflusses auf die Ge-
schwindigkeit als Voraussetzung fir den Vergleich
zwischen Arten ist ein methodisches Problem, fir
dessen Losung vor allem zwei Wege vorgeschlagen
wurden: die Ermittlung von Ubergangsgeschwin-
digkeiten zwischen Gangarten (HEGLUND ET AL. 1974)
und die Berechnung einer dimensionslosen Ge-
schwindigkeit, der ,Froude number” (ALEXANDER &
JAYES 1983).

Nach HEGLUND ET AL. (1974) sollte die Geschwin-
digkeit, bei welcher Saugetiere von einer Gangart zur
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nachsten wechseln, ein physiologisch adquivalenter
Parameter bei Tieren unterschiedlicher GroRe sein.
Frequenz und Schrittlinge bei einer Ubergangs-
geschwindigkeit waren folglich vergleichbar. Regu-
lare, geschwindigkeitsbestimmte Gangartwechsel
sind zwar charakteristisch fir groBere Lauftiere wie
Pferde oder Hunde, kommen aber bei Primaten und
vielen kleineren Sdugetieren nicht regelhaft vor
(VILENSKY 1983, REYNOLDS 1987, VILENSKY ET AL. 1988).

Deshalb wurden spéater die Vorzugsgeschwin-
digkeiten innerhalb von Gangarten als physiologisch
dquivalente VergleichsgroRen bei verschiedenen
Tieren diskutiert (PERRY ET AL. 1988), da bei diesen
Geschwindigkeiten die energetischen Kosten der
Fortbewegung minimal sind (HoyT & TAYLOR 1981).

ALEXANDER & JAYES (1983) schlugen eine grundle-
gend andere Methode vor. Sie postulierten, dass sich
bei gegebener geometrischer Gestaltahnlichkeit
Saugetiere dynamisch &hnlich fortbewegen, wenn
das Verhiltnis zwischen kinetischer (Egn = % mv?)
und potentieller (Epor = gmh) Energie gleich ware. Als
MaR fir dieses Verhaltnis entlehnten die Autoren die
,Froude number” (F = v* / gl) aus der Schiffsbautech-
nik mit v = Tiergeschwindigkeit, g = Fallbeschleuni-
gung und | = charakteristischer Langenparameter des
Korpers. Die ,,Froude number” wird aber haufig auch
dann benutzt wird, wenn die Bedingung der
geometrischen Ahnlichkeit gar nicht erfiillt ist, und
dies fuhrte vermehrt zu Kritik auch an dieser Me-
thode (DONELAN & KRAM 1997, STEUDEL-NUMBERS &
WEAVER 2006).

Besonders anfillig fir den Effekt der geometri-
schen Undahnlichkeit ist die von ALEXANDER & JAYES
(1983) verwendete Hiifthohe als charakteristischer
Langenparameter des Korpers. STEUDEL-NUMBERS &
WEAVER (2006) schlugen als Alternative vor, die dritte
Wurzel der Kérpermasse als Langenparameter zu ver-
wenden, da sich nur diese ,Ldnge” isometrisch zur
KorpergroRe verhilt. Die Korrektur der ,,Froude num-
ber” eliminiert nun den Faktor der Kérpergrofe, nicht
aber die aus der Verschiedenheit der Korpergestalt
resultierenden Einflisse auf die Geschwindigkeit.

Bisherige Studien zur
Merkmalsverteilung zwischen
Primaten und anderen Séugetieren

Relativ groRere Schrittlingen und relativ niedrigere
Schrittfrequenzen gegeniiber anderen Sdugetieren
gelten als eine spezifische Anpassung der Primaten
an die arboreal quadrupede Fortbewegung (ALEXAN-
DER & MaLoly 1984, ReynoLbps 1987). Die groRere
Schrittlinge wurde als Folge der verlangerten
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GliedmaRBen interpretiert. Die niedrigere Schrittfre-
quenz soll in verdnderten Pendeleigenschaften der
GliedmaRen begriindet sein (PREUSCHOFT ET AL. 1998,
RAICHLEN 2004).

Aufgrund der zuvor geschilderten Problematik
der Vergleichbarkeit ist aber nach wie vor ungeklart,
ob eine signifikante Verdanderung von Schrittlange
und Schrittfrequenz fur das Grundmuster der Prima-
ten angenommen werden kann. Bevor ich diese
Problematik naher erortere, will ich das Verhéltnis
der Gangparameter zur Geschwindigkeit besprechen
und auf das symmetrische Verhalten der Vorder- und
Hinterextremitaten eingehen.

Ergebnisse der vorliegenden Arbeit
und Vergleich

Geschwindigkeitsabhdngige Veranderungen
der Schrittlange und der Schrittfrequenz.

Die Primaten in dieser Studie erhohen ihre
Geschwindigkeit durch eine VergroRerung von
Schrittlange und Schrittfrequenz und verhalten sich
diesbeziiglich nicht anders als andere quadrupede
Saugetiere (Abb. 5.3.3). Dabei kann die Geschwindig-
keit um das Zehnfache gesteigert werden, ohne dass
ein Gangartwechsel noétig wird. Die Ergebnisse der
Regressionsanalyse sind tabellarisch im Anhang zu
finden.

Die Zunahme der Schrittfrequenz beruht im We-
sentlichen auf einer Verkiirzung der Kontaktphasen-
dauer (Abb. 5.3.4). Einige Arten zeigen zudem eine
signifikante Abnahme der Vorschwingphasendauer
mit zunehmender Geschwindigkeit, doch ist die
Variationsbreite dieses Parameters meist geringer.
Eine Ausnahme bildet Nycticebus, der seine
Schrittfrequenz Uber eine Verkirzung von Kontakt-
und Vorschwingphase gleichermalen erhdht und sich
hierbei wie die nah verwandten Schlankloris und
Plumploris verhalt (DEMES ET AL. 1990).

Die Erhohung der Schrittlange geschieht bei al-
len Arten wiederum durch eine Verlangerung des
Vorschwingphasenweges, wahrend der Weg, den der
Rumpf wdahrend der Kontaktphase eines Beines
zuriicklegt, bei den meisten Arten nahezu unveran-
dert bleibt. Selbst wenn eine signifikante Abhangig-
keit von der Geschwindigkeit besteht, gehen nur
etwa 30% der Variation des Kontaktphasenweges auf
die Variation der Geschwindigkeit zuriick (Abb. 5.3.4,
Anhang A14).
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Abb. 5.3.3: Anderung der Schrittfrequenz und der Schrittlinge in Abhangigkeit von der Geschwindigkeit.

Symmetrie der Vorder- und HintergliedmaRen
und ihre Beeinflussung durch die
Pendeleigenschaften

Vorder- und Hinterextremitaten verhalten sich in der
Regel identisch im Hinblick auf die Variation metri-
scher Gangparameter (Abb. 5.3.4). Dies wird auch im
Vergleich der Mittelwerte deutlich, die im Anhang
(A12) far die metrischen Gangparameter der Prima-
ten und AuRengruppenvertreter zu finden sind.

Frequenz und Schrittlange sind im Mittel vorn
und hinten gleich. Dies gilt oft, aber nicht generell,
auch fir die Zeiten und Wege der Kontakt- und Vor-
schwingphase. Massenunterschiede zwischen Vor-
der- und Hinterbeinen kénnen zu unterschiedlichen
Pendeleigenschaften fiihren, die sich vor allem auf
die Geschwindigkeit des Beines in der Vorschwing-
phase auswirken (PREUSCHOFT ET AL. 1998, RAICHLEN
2004). Unter den hier betrachteten Arten ist ein sol-
cher Effekt bei Eulemur, Nycticebus und Saimiri sicht-
bar, bei denen sich die Mittelwerte der Vorschwing-
phasendauern unter Berlicksichtigung des Geschwin-
digkeitseinflusses signifikant unterscheiden. Bei
Nycticebus schwingen die HintergliedmalRen langsa-
mer als die VordergliedmaRen (Fs = 145,59, p >
0.001), wahrend bei Eulemur und Saimiri die

Hinterbeine relativ schneller sind (Eulemur - Fs =
14,67, p > 0.001, Saimiri - Fs = 210,73, p > 0.001). Bei
Eulemur ist die Variation des Parameters gegeniber
der Variation der Geschwindigkeit aber sehr groR und
der F-Wert entsprechend kleiner als derjenige von
Nycticebus und Saimiri.

Daten zur relativen Masse der Beinsegmente
(PREUSCHOFT ET AL. 1998) lassen vermuten, dass hier
ein Zusammenhang zur Masseverteilung in der
Hinterextremitat und dem sich daraus ergebenden
Massetragheitsmoment besteht (Tab. 5.3.1). Bei
Eulemur und Saimiri ist die Masse des Hinterbeines
im Oberschenkel konzentriert, bei Nycticebus cou-
cang ist dagegen der Oberschenkel relativ leichter
und der Unterschenkel relativ schwerer. Auch der
Unterarm ist vergleichsweise schwerer.

Die Verschiebung des Masseschwerpunktes der
Extremitdten nach distal bei Nycticebus beruht vor
allem auf der Gberproportionalen Zunahme der Greif-
muskulatur. Sie ist sehr wahrscheinlich ein gemeinsa-
mes Merkmal der Loridae und erklart, warum diese
Tiere die Dauer ihrer Vorschwingphasen starker
beeinflussen kénnen als andere Primaten. Neben der
Masseverteilung in den Extremitdten spielt aber auch
die Kinematik der GliedmaRen eine Rolle fir die Ge-
schwindigkeit des vorschwingenden Beines, worauf
ich spater noch eingehen werde.

83



Arboreale Quadrupedie - Vergleich der Bewegungsprinzipien

Zeit [s]

Zeit [s]

Weg [m]

Weg [m]

84

1,00

Vorderextremitat

1,00

Hinterextremitat

Kontaktphasendauer Kontaktphasendauer
0,901 . . ® Microcebus 0,904 ® Microcebus
0,80 b o Eulemur 0,80 o Eulemur
0,704 e Nycticebus 0,70 e Nycticebus
0,60 | A Saguinus 0,604 A Saguinus
A Saimiri A Saimiri
0,501 0,50
0,40 . 0,40
..
0,30+ . 0,304
0,20 .f‘p’; } & & e 0,20 4
0,10+ o 3“{. 0,10
B W et o, © 0 « . .
0,00 y T T T T y T 0,00 T y T T T . y )
00 02 04 06 08 1,0 1,2 1,4 1,6 00 02 04 06 08 1,0 1,2 1,4 16
1,004 ; 1,00 i
Vorschwingphasendauer Vorschwingphasendauer
0,90 0,90 .
0,80 0,80
0,70 0704
0,60 1 e o o : 0,60 1
L
0,50 " . ‘..... " e 0,50
0,40 % o e Y 0,40 4
0,30 2 0g0%e® & 0,30
A ‘ o”..
0,20 $ “ A A e o © 0,20 1
L]
0,10+ WLt W R e o, ¢ o2 e 0,10+ - .
0,00 T T T T T T T , 0,00 . T T T T : . !
00 02 04 06 08 1,0 1L,2 1,4 1,6 00 02 04 06 08 1,0 1,2 1,4 16
0,50 0,50
Kontaktphasenweg Kontaktphasenweg
0,45 . 0,451
o" . ®,
0,40 oo . e ®e 0,40 " °
ee
0,35 ..°b' v eels o 0,351 %o
0,30 .s‘&.. e 0,30 ¥
0,25 R 5 0,25
L
0,20 A a8, 0,204
0,15 s st 0,15 .
®
0,101 o o T 0,10 . .
0,05 | PP R W T LT Y 0,05 |
L)
0,00 T T T T T T T , 0,00 T y T T T : : !
00 02 04 06 08 1,0 1,2 1,4 1,6 00 02 04 06 08 1,0 1,2 1,4 1,6
0,50 - : 0,50 -
! Vorschwingphasenweg !
0,45 ® e  * 0,45
8 %o o%e e °
0,40 { . 0,40
0,35 . e 0,351
0,30 ¢ 0,30
0,25+ 0,25
0,201 0,20
0,151 0,154
0,10 . 0,10 ®
i o000 . . . . ' 3 *.M e _gote ° .
0,05 W:..,#.r"‘?a QM..N oo & 0,05 4 Fo LT O L SR
0,00 T T T T T T T 0,00 T T T T T T T ,
00 02 04 06 08 1,0 1,2 1,4 1,6 00 02 04 06 08 1,0 1,2 1,4 1,6

Geschwindigkeit [m/s]

Geschwindigkeit [m/s]

Abb. 5.3.4: Anderung der Zeiten und Wege der Kontakt- und Vorschwingphase in Abhingigkeit von der Geschwindigkeit.



Arboreale Quadrupedie - Vergleich der Bewegungsprinzipien

Tabelle 5.3.1: Vergleich der Beinsegmente.

Relative Massen [% Kbrpermasse] aus Preuscrorr et aL. 1998

Oberarm Unterarm Hand

Monodelphis sp. 1,8 1,2 0,3
Tupaia glis 1,5 0,7 0,2
Caluromys philander 1,6 1,4 0,4
Eulemur fulvus 2,2 1,4 0,8
Nycticebus coucang 2.2 1,7 0,7
Saguinus oedipus 2,4 1,9 1,0
Saimiri sciureus 2,5 2,1 0,9
Oberschenkel Unterschenkel FuB

Monodelphis sp. 4,0 1,5 0,5
Tupaia glis 5,7 1,8 0,5
Caluromys philander 4,5 1,7 0,7
Eulemur fulvus 7,0 2,5 1.5
Nycticebus coucang 4,6 2,7 1,4
Saguinus oedipus 5,0 2,5 1,4
Saimiri sciureus 6,0 2,7 1%

Vergleich von Schrittlangen und
Schrittfrequenzen

Wahrend ein Vergleich von Mittelwerten bei der
weitgehend geschwindigkeitsunabhangigen Vor-
schwingphasendauer noch zulassig ist, gilt dies nicht
fir Schrittfrequenz und Schrittlange. Hier sind die
Mittelwerte vom Einfluss der Geschwindigkeit zu
bereinigen, welche wiederum in ihrem Absolutwert
eine Abhangigkeit von der KérpergroRe beinhaltet.

Aus den obigen Ausfiihrungen zu den Methoden des
Vergleichs ist ersichtlich, dass keine der genannten
Methoden absolut zuverldssig ist im Ausschluss der
Einflisse von GroRen- und Gestaltunterschieden auf
die Geschwindigkeit, dass aber die Methode des
Vergleichs dimensionsloser Parameter zuverldssiger
erscheint gegenliber dem Vergleich von auf postulier-
ten Ubergangsgeschwindigkeiten beruhenden Erwar-
tungswerten. Diese Erwartungswerte sind aus
Regressionsgleichungen fiir eine bestimmte Auswahl
von zumeist ,typischen” Sdugetieren ermittelt und
ihr Erklarungsraum ist folglich durch diese Auswahl
determiniert und limitiert.

Fiir den Vergleich der Primaten mit Vertretern
der AuRengruppen im Hinblick auf Schrittlange und
Schrittfrequenz habe ich mich fir den Vergleich
dimensionsloser Parameter entschieden. In der
Berechnung der ,,Froude number” sowie der relativen
Schrittlange ist der Einfluss der KorpergrofRRe
ausgeschlossen durch Division mit der dritten Wurzel
der Korpermasse (ly = m1/3). Die Berechnung der
relativen Frequenz folgt den Vorschlagen von Hor
(1996) fur die Ermittlung dimensionsloser Gang-
parameter (relative Frequenz = f / (g/1,)°).

Im Vergleich der mittleren relativen Schritt-
frequenzen bestatigen sich die Beobachtungen zur
Dauer der Vorschwingphase. Eulemur, Saguinus,
Nycticebus und Saimiri haben eine niedrigere Schritt-
frequenz als Microcebus und die AuBengruppen-
vertreter (Abb. 5.3.5).
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Abb. 5.3.5: Relative Frequenz und relative Schrittldnge in Abh&ngigkeit von der Froude number (oben).
Vergleich der bereinigten Mittelwerte zwischen Primaten und Vertretern der AuBengruppen (unten).
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Microcebus hat sogar die relativ héchste Frequenz
unter allen Arten. Auch bei Saguinus ist die Frequenz
noch vergleichsweise hoch und unterscheidet sich
nicht signifikant von derjenigen des Tupaia.

Im Vergleich der relativen Schrittlangen ist ein
KorpergroBeneffekt nicht deutlich sichtbar. Zwar
unterscheiden sich beinahe alle Arten signifikant in
ihrer relativen Schrittlinge (Abb. 5.3.5), ein phylo-
genetisches Signal ist darin jedoch nicht erhalten. Die
relativ groRten Schrittlingen haben Nycticebus und
Tupaia, die relativ kleinsten Schrittlangen haben
Rattus und Microcebus gefolgt von Monodelphis und
Saguinus.

Hypothese zum Grundmusterzustand
der Primaten

Die Bewegungsprinzipien, die einer Anderung der Ge-
schwindigkeit zugrunde liegen, sind bei Primaten ge-
nauso wie bei anderen Saugetieren die Variation von
Schrittlange und Schrittfrequenz. Sie gehoren als
plesiomorphe Merkmale zum Grundmuster der
Primaten.

Eine niedrigere Schrittfrequenz gegeniiber Ver-
tretern der AuRengruppen kann nur dann als abgelei-
tetes Merkmale fiir das Grundmuster der Primaten
angenommen werden, wenn der letzte gemeinsame
Vorfahre groRer war als Microcebus und Saguinus
oder aber bei dieser geringen GroRe deutlich
kraftigere Greifextremitaten hatte, was auf die
kleineren Loridae zutrifft.

Diese GroRRenabhdngigkeit spricht sehr fiir den
vermuteten Einfluss der Masseverteilung in den
Extremitaten auf die Schrittfrequenz. PREUSCHOFT ET
AL. (1998) haben erklart, dass arboreal quadrupede
Primaten erst mit zunehmender KérpergrofRe eine
relativ kraftigere Greifmuskulatur bendétigen, um die
in vierter Potenz wachsenden Torsionsmomente um
die Substratachsen zu kontrollieren. GroRRere Arten
haben demzufolge relativ schwerere Zeugopodien
und Autopodien als kleine Arten. Die verdnderte
Masseverteilung resultiert in einer hoheren Masse-
tragheit, welche die Schwinggeschwindigkeit der
Extremitdten reduziert und die Dauer der Vor-
schwingphase verlangert (PREUSCHOFT ET AL. 1998, DE-
MES ET AL. 1990).

Unter den hier betrachteten Primaten hat nur
Microcebus trotz seiner Greifextremitaten eine dhnli-
che mittlere Vorschwingphasendauer wie Tupaia,
Rattus und Monodelphis als Vertreter der Aufen-
gruppen (Abb. 5.15). Bei Eulemur und Nycticebus
dauert die Vorschwingphase stattdessen mehr als
dreimal so lang.
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In Kapitel 4 habe ich gezeigt, dass die relative Ver-
langerung der Extremitdten nur dann als abgeleitetes
Merkmal zum Grundmuster der Primaten gehoren
wirde, wenn der letzte gemeinsame Vorfahre der
Primaten grofRer gewesen ware als beispielsweise die
Cheirogaleidae, Galagonidae und Callitrichidae. Doch
selbst die Verlangerung der Extremitdten bei grofie-
ren Primaten wie Eulemur und Saimiri fihrt nicht
zwangslaufig auch zu einer Erhoéhung der Schritt-
lange. Zwar haben langbeinige Formen wie Nyctice-
bus auch grofle Schrittlangen und die kurzbeinigen
Ratten und Mausmakis machen kleinere Schritte, im
intermediaren Bereich ist aber die Variation der
relativen Schrittlangen geringer als die Variation der
relativen Beinldngen bei den hier verglichenen Arten.

Der schwache Zusammenhang zwischen Bein-
langen und Schrittlingen beruht darauf, dass der
Einfluss der GliedmaRenldange auf die Schrittlange
nicht unmittelbar ist, sondern vielmehr von der
Beingeometrie bestimmt wird. Die Beingeometrie als
Produkt der GliedmaRRenproportionen und der Kine-
matik Gberfihrt die anatomische Beinldnge in eine
funktionelle Beinldange. Zur funktionellen Beinlange
kommen schlieflich noch der Bewegungsumfang der
Extremitdten und des Rumpfes als weitere Einfluss-
faktoren auf die Schrittlange hinzu.

Paradigmen zum adaptiven Wert

Die bisherigen Uberlegungen zum adaptiven Wert
groRere Schrittlangen und niedrigerer Schrittfrequen-
zen sind plausibel im Hinblick auf die Anpassungsnot-
wendigkeiten der arboreal quadrupeden Fortbewe-
gung, weil diese Bewegungsprinzipien vorteilhaft fur
die Nachgiebigkeit sind. Doch in diesen Uberlegungen
nicht berlicksichtigt war bisher die Transforma-
tionsrichtung der Merkmalsveranderungen (ALEXAN-
DER & MaLoly 1984, REynNoLDS 1987, VILENSKY 1989).
Nicht die Primaten haben ihre Schrittlangen
vergréRert, sondern Carnivora und Artiodactyla
haben sie gegeniiber dem Grundmuster der Theria
reduziert.

Fir das Grundmuster der Primaten bedeutet
dies, dass die plesiomorphen Bewegungsprinzipien
zur Gewahrleistung von Nachgiebigkeit aus dem
Grundmuster der Theria beibehalten wurden. Rela-
tive Schrittfrequenz und Schrittlange des Tupaia deu-
ten sogar auf eine noch groRere Nachgiebigkeit der
quadrupeden Fortbewegung der Scandentia hin.

Die Reduktion der Schrittfrequenz wird ebenso
als adaptiver Vorteil fir die arboreal quadrupede
Fortbewegung interpretiert. Da sie aber eine Folge
des Besitzes von Greifextremitdten ist, kann sie
ebenso ein evolutives Beiprodukt sein, das erst nach
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seiner Entstehung einen sekundaren Anpassungswert
gewann. So wiére die Reduktion der Schrittfrequenz
als Korrelat der zunehmenden Masse der Greif-
muskulatur zundchst eine Exaptation im Sinne von
GouLDb & VRBA (1982).

GroRere Primaten nutzen die verdnderten
Massetragheiten ihrer Extremitaten vorteilhaft fir
die arboreale Fortbewegung. Die niedrigere Frequenz
mindert Substratschwingungen (DEMES ET AL. 1990).
Die unterschiedlichen Schwinggeschwindigkeiten der
Vorder- und HintergliedmaRen erzeugen Torsions-
momente, die bei der diagonalen Kopplung der
GliedmaRen vor allem um die dorsovertrale Achse
des Korpers wirken. Diese Momente konnten die
lateralen Undulationen des Rumpfes unterstiitzen,
die Lemuren und Loris ausgiebig nutzen, um Schritt-
lange zu gewinnen (DEMES ET AL. 1990, SHAPIRO ET AL.
2001).

Die vorteilhafte Nutzung eines Merkmals ist je-
doch kein zuverldssiger Hinweis auf seine Entstehung
als evolutive Anpassung an diesen Vorteil, insbeson-
dere dann wenn die historische Reihenfolge der
Transformationen eine andere ist (GouLD & LEWONTIN
1979).

Bewegungen der
Wirbelsaule und des
Beckens

Durch die starre Verbindung der Wirbelsdule mit dem
Becken werden Krdfte und Momente von der
Hinterextremitat unmittelbar auf den Rumpf Gbertra-
gen. Axiale Bewegungen wiederum wirken sich auf
die Lage des Hiftgelenkes aus und Bewegungen der
Hinterextremitdten wirken zuriick auf die Rumpf-
achse. Als Beispiele habe ich schon die Ubertragung
von Torsionsmomenten beim Balancieren oder beim
Vorschwingen des Beines genannt.

Bei quadrupeden Sadugetieren dominieren late-
rale Undulationen und Rotationen um die Langsachse
der Wirbelsdule in den symmetrischen Gangarten
(ENGLISH 1980, PRIDMORE 1992, SCHILLING & HACKERT
2006). In asymmetrischen Gangarten dreht sich die
Vorzugsrichtung der Wirbelsaulenbewegung um 90°
und ausgiebige sagittale Flexionen und Extensionen
addieren nun einen signifikanten Beitrag zur Schritt-
lange (HILDEBRAND 1959, GOsLOw ET AL. 1973, JENKINS
1974A, GAsC 1993, ROCHA-BARBOSA ET AL. 1996, SCHILLING
& FISCHER 1999, FISCHER ET AL. 2002). Diese Sagittal-
bewegungen gelten als ein abgeleitetes Merkmal im
Grundmuster der Theria (FISCHER 1998, GAsc 2001,
FISCHER ET AL. 2002, SCHILLING & HACKERT 2006).

Protraktion &
Retraktion

Kippung

Abb. 5.3.6: Lagednderungen des Beckens durch Bewegungen der
Wirbelsaule.

Bisherige Studien zur
Merkmalsverteilung zwischen
Primaten und anderen Sdugetieren

Studien zur Bewegung der Wirbelsdule und des Be-
ckens gibt es fiir Primaten nur in geringem Umfang
(HurRov 1987, DEMES ET AL. 1990, VILENSKY ET AL. 1994,
SHAPIRO ET AL. 2002). DEMES ET AL. (1990) und SHAPIRO ET
AL. (2002) beschreiben die lateraler Undulationen bei
strepsirhinen Primaten und zeigen, dass diese vorteil-
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haft fur einen zuséatzlichen Schrittlangengewinn sind,
wenn eine diagonale FuRfolgesequenz genutzt wird.
Beobachtungen an anderen kleinen arborikolen
Sdugetieren lassen vermuten, dass eine strenge
Kopplung zwischen dem diagonalen FuRfallmuster
und dem Vorkommen der Undulationen nicht be-
steht (PRIDMORE 1992, SCHMIDT & FISCHER EINGEREICHT).
Entscheidender fiir den Umfang der Undulationen ist
die zeitliche Kopplung eines diagonalen Beinpaares.

HuRrov (1987) beschreibt die Wirbelsdulenbewe-
gungen im Galopp bei zwei Vertretern der Cerco-
pithecinae (Chlorocebus aethiops und Erythrocebus
patas) und findet deutliche Unterschiede in der
Bewegungsamplitude zwischen den Arten. Bei der
Meerkatze Chlorocebus erhoht sich die Amplitude
der sagittalen Flexionen und Extensionen um das
Finffache in dem beobachteten Geschwindig-
keitsbereich, wahrend sie sich beim Husarenaffen
kaum verdndert.

Beim Springen nutzen kleine Primaten die Sagit-
talbewegungen der Wirbelsaule in hohem MaRe, um
ihr Massentragheitsmoment zu optimieren und den
Rumpf in der Flugphase in eine gilinstige Lande-
position zu bringen (GUNTHER ET AL. 1991, CROMPTON ET
AL. 1993, PREUSCHOFT ET AL. 1995).

Ergebnisse der vorliegenden Arbeit
und Vergleich

Auch bei den hier untersuchten Primaten dominieren
laterale Undulationen und Rotationen um die Langs-
achse der Wirbelsaule in den symmetrischen Gangar-
ten. Undulationen bewirken eine Beckenrotation um
die dorsoventrale Achse und eine horizontalen
Translation des Hiftgelenkes (Abb. 5.3.6). Longitudi-
nale Rotationen wiederum kippen das Becken seit-
warts, wodurch das Hiftgelenk gehoben oder ge-
senkt wird.

Schrittlangengewinn

Am Ende der Vorschwingphase einer Hinterextremi-
tat erreichen Beckenkippung und Seitwartsrotation
ihr Maximum. Das Hiftgelenk der auffuBenden
Extremitat liegt dann an seinem tiefsten Punkt und
am weitesten cranial relativ zum Hiftgelenk der
anderen Hinterextremitat, welche sich am Ende ihrer
Kontaktphase befindet. So kann die horizontale
Translation der Hiiftgelenke einen Beitrag zur Schritt-
lange der Hinterextremitat leisten.
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Abb. 5.3.7: Laterale Undulationen der Wirbelsdule zur Gewinnung
von Schrittlange am Beispiel von Nycticebus pygmaeus. Auffuen
der linken Hinterextremitat.

Die strepsirhinen Primaten nutzen die Moglichkeit
dieses Zugewinns in etwas stdarkerem Umfang als
Saguinus und Saimiri (Tab. 5.3.2). Bei Eulemur liegt
der prozentuale Anteil der Hifttranslation an der
Schrittlange bei etwa 14%.

Tabelle 5.3.2: Horizontale Translation des Huftgelenks.

Translation [mm] % Kontaktph.weg

Microcebus 3%£1 4,3
Eulemur 19 +3 2 |
Nycticebus M 13+2 9,3
Nycticebus F 14+ 3 7,3
Saguinus 8 +1 2,8
Saimiri 10+1 2,3

Besonders die Loridae konnen durch ihre verlangerte
Lumbalwirbelsdule diesen Beitrag noch deutlich
steigern, wie DEMES ET AL. (1990) schon fir Loris
tardigradus und Nycticebus coucang berichteten. Der
Schlanklori erreichte Hufttranslationen im doppelten
Umfang des etwa 10mal gréReren Eulemur, was eine
Steigerung der Schrittlange um 25% erbrachte. Auch
bei Nycticebus pygmaeus tragt die Hufttranslation
mit etwa 18% zur Schrittlange der Hinterextremitat
bei (Abb. 5.3.7). Beginstigt wird diese hohe laterale
Beweglichkeit der Lumbalwirbelsdule nicht nur durch
die groRere Zahl der Wirbel sondern auch durch die
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horizontale Ausrichtung der Zygapophysengelenke
bei den Loridae (ANKEL 1967, CURTIS 1995).

SHAPIRO ET AL. (2001) haben den Umfang lateraler
Undulationen der Lumbalwirbelsdule bei einigen
strepsirhinen Primaten verglichen und fanden den
groRten Bewegungsumfang bei Nycticebus pygmaeus
und Nycticebus coucang und den geringsten bei Vare-
cia variegata und Eulemur fulvus. Bei manchen Indivi-
duen anderte sich der Bewegungsumfang mit der Ge-
schwindigkeit, aber artspezifische Muster waren
kaum zu erkennen. Auch bei den hier untersuchten
Arten sind Geschwindigkeit und Hufttranslation nicht
miteinander korreliert.

Die Drehpunktlage der VordergliedmaRe ist
nicht an Rumpfbewegungen gebunden, doch kdnnen
die Gelenkungen der Clavicula mit dem Sternum und
dem Acromion der Scapula den Bewegungsumfang
des Schulterblattes einschrianken oder aber seine
Bewegungen in bestimmte Bahnen zwingen (SCHMIDT
& FISCHER 2000, ScHMIDT & KRAUSE IM DRuck). Durch die
zeitliche Kopplung der diagonalen GliedmaRen bei
Primaten vergréBern laterale Undulationen der
Wirbelsdule aber auch den Bewegungsumfang der
Schulterregion relativ zur Bewegungsrichtung des
Rumpfes (SCHMIDT & FISCHER 2000, SHAPIRO ET AL. 2002).
Ist der Rumpf zur Seite der auffuBenden Extremitat
gekrimmt, kann das Acromion relativ zum Sternum
weiter nach cranial bewegt werden (Abb. 5.3.8). Auf
der contralateralen Seite ist gleichzeitig eine groRere
Caudalbewegung moglich. Unter den hier betrachte-
ten Primaten nutzen vor allem Eulemur und Nyctice-
bus diesen Zugewinn an Mobilitdt, der bei Nycticebus
durch die relativ langen Claviculae noch groRer wird
(SCHMIDT & KRAUSE IM DRUCK).
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Abb. 5.3.8: Einfluss der lateralen Undulationen der Wirbelsdule auf
den Bewegungsumfang der Schulterregion. Bei Eulemur fulvus
(oben) liegt die Scapula der auffuBenden Extremitat weiter cranial
gegenliber der Scapula der anderen Extremitat. Saimiri sciureus
(unten) mit geringerer Translation.

Neigung des Beckens

Die Flexionen und Extensionen der Wirbelsdule in der
Sagittalebene sind bei allen fiinf Primatenarten von
geringem Umfang. Sagittalbewegungen der Wirbel-
saule andern den Winkel des Beckens gegeniiber der
Horizontalebene. Die Amplitude dieser Lagednderung
im Verlauf einer Kontaktphase erreicht nur bei Eule-
mur Werte Uber 5°.

Tabelle 5.3.3: Protraktion und Retraktion des Beckens.

AuffuBwinkel AbfuBwinkel

MW *SD Min - Max MW *SD Min - Max

Microcebus 42t 6 25-60 37t5 26-49
Eulemur 55+5 43-64 41 +6 31-58
Nycticebus M 58 +£7 39-74 53+7 39-74
Nycticebus F 38+6 25 - 46 33+8 25-46
Saguinus 59+4 48-67 55+4 35-75
Saimiri 38+4 25-45 36 3 29-49
Tupaia 19+4 9-30 16 + 4 6 -27
Rattus 36 £3 32-43 35+4 28-43
Monodelphis 33 21-42 21 21 -39

Auffallig ist, dass alle finf Primatenarten im Mittel
eine relativ groBe Neigung der Beckenachse gegen-
Gber der Horizontalebene haben verglichen mit
Vertretern der AulRengruppen (Tab. 5.3.3). Bei Tupaia
ist der Neigungswinkel selten groRer als 20° (SCHILLING
& FISCHER 1999). Bezieht man eine grofRere Auswabhl
von Sdugetieren dhnlicher Korpergrofle in den Ver-
gleich ein, so bestétigt sich die relativ groBere Nei-
gung der Beckenachse bei den Primaten (JENKINS
1971, JENKINS & CAMAZINE 1977, ROCHA BARBOSA ET AL.
1996, FISCHER ET AL. 2002, SCHILLING 2005).

Doch gilt dies nur fiir die mittlere Positionierung.
Die Spannbreite der Werte ist groB und reflektiert die
Variabilitat dieses Merkmals und seine Beeinflussung
durch situationsbedingte Korperhaltungen. Mit Aus-
nahme von Nycticebus bewegten sich alle Arten in
dieser Studie mit einer moderaten Krimmung im
hinteren Abschnitt der Lumbalwirbelsdule. Bei Eule-
mur ist diese Krimmung besonders markant. Bei
Nycticebus ist der Riicken gerade und nur der hin-
terste Abschnitt der Lumbalwirbelsdule ist nach
ventral gebogen.

Durch das Ausmal der Wirbelsdulenbiegung
kann auch der Abstand zwischen Kérperschwerpunkt
und Substrat der jeweiligen Bewegungssituation
angepasst werden. Unter den Primaten habe ich die-
ses Bewegungsprinzip nur bei einem der beiden
Zwergloris beobachtet. Das weibliche Tier konnte
nicht genligend an die Versuchssituation habituiert
werden und hat deshalb eine sehr geduckte
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Korperhaltung eingenommen. Auch Tupaia hat sei-
nen Rumpf auf dem Laufband sehr gestreckt und den
Korperschwerpunkt dem Untergrund angenéahert. Bei
exploratorischen Bewegungen auf festem Grund zei-
gen Spitzhornchen eine starkere Rickenkrimmung
(JENKINS 1974a). Fir Mustelidae wurden &hnliche,
situationsbedingte Unterschiede in der Koérperhal-
tung berichtet (MoRITz ET AL. 2007, HORNER & BIKNEVI-
Clus 2010).

Hypothese zum Grundmusterzustand
der Primaten

Die Hypothesen zum Grundmuster der Wirbel-
sdulenbewegung sind aufgrund der geringen
Vergleichsbasis nur schwach begriindet. Offenbar zei-
gen Primaten hier die gleichen Bewegungsprinzipien
wie andere Siugetiere, so dass eine Anderung der
Vorzugsrichtung der Bewegung fiir das Grundmuster
nicht anzunehmen ist.

Strepsirhini nutzen laterale Undulationen der
Wirbelsdule, um ihre Schrittlinge zu erhdhen.
Anthropoidea machen von dieser Moglichkeit weni-
ger Gebrauch. Eine sehr groRe Amplitude der latera-
len Undulationen ist ein abgeleitetes Merkmal der
Loridae und korreliert mit der Vermehrung der
Wirbelzahlen im Rumpfbereich bei diesen Primaten.

Die Beckenachse der hier untersuchten Prima-
ten ist im Vergleich zu den AuRengruppen gegeniber
der Horizontalebene starker geneigt. Die Variabilitat
ist zwar grofR, aber dennoch kénnte dies ein
abgeleitetes Merkmal im Grundmuster der Primaten
sein.

Paradigmen zum adaptiven Wert

Durch Flexion der Wirbelsdule in der Sagittalebene
kann das Becken nicht nur stirker geneigt sondern
auch nach cranial verlagert werden. So kdnnen die
Abstinde der GliedmaRendrehpunkte zueinander
verandert werden, wodurch schlieRRlich die Gewichts-
verteilung zwischen Vorder- und Hintergliedmalen
beeinflussbar ist. Je starker der Ricken gekrimmt
wird, umso groBer kann der Anteil des Korper-
gewichts sein, den die Hinterextremitat tragt, wenn
die Kinematik des Beines selbst unveréndert bleibt.
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Bewegungen der
Extremitaten

Die Beingeometrie im Grundmuster der Theria
begriindet, wie schon bei der Betrachtung der
Extremitatenproportionen, die  Auswahl  der
verglichenen Merkmale und die Unterschiede der
hiesigen Analyse zu bisherigen Studien der Kinematik
der Extremitdten von Primaten. Ein allgemeiner Ex-
kurs zur Beingeometrie wird deshalb den Ausfiihrun-
gen zur Bewegung der Extremitdaten der Primaten
vorangestellt.

Die Beingeometrie der Theria

Wie im einleitenden Abschnitt dieses Kapitels schon
beschrieben, sind die Extremitdten der Theria
nachgiebige Federn (BLICkKHAN 1989, MCMAHON &
CHENG 1990, FARLEY ET AL. 1993, FISCHER & BLICKHAN
2006, GEYER ET AL. 2006, BIEWENER & DALEY 2007). Sie
bestehen aus mindestens drei gegeneinander
gewinkelten propulsiven Elementen und einem
Kontaktelement, durch welches die Kraft auf das Sub-
strat (bertragen wird (Kuznetsov 1985, FISCHER &
WITTE 1998). Aus der artiibergreifenden Ahnlichkeit
der Vorder- und Hinterextremitdten im Hinblick auf
diese Gliederung leiten sich die funktionellen
Analogiebeziehungen zwischen den propulsiven
Elementen beider Extremitaten ab (vgl. Abb. 4.1.1).

Die Bewegung der Extremitdaten wadhrend der
Kontaktphase resultiert aus einer weitgehend
kontinuierlichen Retraktion der drei propulsiven Ele-
mente, ihre Winkelgeschwindigkeit ist nahezu kon-
stant (FISCHER ET AL. 2002). Die jeweils proximalen Ele-
mente Scapula und Femur bewegen sich parallel zu
den distalen Elementen Radius und Tarsometatarsus.
FISCHER & WITTE (1998) haben dieses Bewegungsprin-
zip als ,pantograph behaviour” bezeichnet. Wie bei
diesem Zeichengerdt wird also auch im Bein die
Auslenkung des proximalen Elementes nur auf einen
groBeren Malistab, der Auslenkung des distalen
Elementes, Ubertragen (Abb. 5.3.9). Linge und
Winkelung des mittleren Elementes bestimmen den
Grad der VergrofRerung. Das Langenverhaltnis zwi-
schen proximalem und distalem Element hat wie-
derum Einfluss auf die Kraft, die notig ist, um das
distale Element zu bewegen, aber auch auf die Kraft,
die aus dieser Konstruktion fiir den Antrieb gewon-
nen werden kann.

Die von den drei propulsiven Elementen einge-
schlossenen Gelenke, Schulter- und Ellbogengelenk
der Vorderextremitat und Knie- und Sprunggelenk
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der Hinterextremitat bestimmen durch die Amplitude
ihrer Bewegungsumfinge maRgeblich die Anderung
der funktionellen Beinldange. Die funktionelle Bein-
lange ist die Distanz zwischen proximalem Drehpunkt
und Kontaktpunkt mit dem Substrat. Gelenk-
bewegungen wahrend der Kontaktphase resultieren
vor allem aus dem Umfang, in dem die ge-
lenkstabilisierende Muskulatur Beugung unter der
einwirkenden Schwerkraft zuldsst (COHEN & GANS
1975, ENGLISH 1978A, FISCHER 1999, SCHOLLE ET AL. 2001,
FISCHER & BLICKHAN 2006). Wahrend der Vorschwing-
phase bestimmen die Bewegungen der Gelenke die
Geschwindigkeit der vorschwingenden Extremitat.

Abb. 5.3.9: Gravurpantograph von Sorensen (1867).

Die Steifigkeit des Beines wahrend der Kontaktphase
wird Uber die spinalen Regelkreise eingestellt, wobei
die zweigelenkigen Extensoren der Vorder- und
Hinterextremitat (M. triceps brachii und M. triceps
surae) eine zentrale Position in der Perzeption der
Beingeometrie einnehmen (EccLEs & LUNDBERG 1958
HONGO ET AL. 1984, CAICOYA ET AL. 1999). Die Perzeption
erfolgt als Dehnungsgrad in den Muskelspindeln, de-
ren la-Afferenzen Uber Interneurone im Rickenmark
auf die Motoneurone der eingelenkigen Muskeln der
Extremitat verschaltet sind.

In symmetrischen Gangarten tragen gleiche
Drehpunkthéhen der Vorder- und Hinterextremitaten
zur Stabilisierung der Rumpfachse in der Sagittale-
bene bei. Vertikale Oszillationen des Koérperschwer-
punktes kdnnen kontrolliert und minimal gehalten
werden. Ich habe im Kapitel 5.1 bereits erortert, dass
dies ein Prinzip der dynamischen Stabilitat darstellt,
welche fir die Nachgiebigkeit der Bewegung wichtig
ist. Bei gleichen Drehpunkthéhen kdnnen Vorder-

und Hinterextremitaten die gleichen Schrittlangen
erreichen, wenn sich die Bewegungsumfinge der
GliedmaBen, darstellbar in der Gesamtwinkel-
bewegung einer Extremitdt, einander anpassen.
Unterschiede in den anatomischen Langen der
Vorder- und Hinterextremitat werden dadurch ausge-
glichen.

Wahrend der Drehpunkt der Hinterextremitat in
einem formschlissigen Gelenk, dem Huftgelenk, in
einer festen Lagebeziehung zum Rumpf steht, gilt
dies fiir den Drehpunkt der Vorderextremitat nicht.
Die Vorderextremitdt rotiert um einen Momentan-
pol, ein kraftschlissiges Gelenk dessen Lagebezie-
hung zum Rumpf von der Aktivitdt der extrinsischen
Muskulatur bestimmt wird (ENGLISH 1978B). Im
Rontgenbild kann der Momentanpol ermittelt wer-
den, indem man den Punkt der geringsten Bewegung
relativ zum Rumpfskelett sucht (,point of zero velo-
city”). Dieser befindet sich bei kleineren Vertretern
der Theria am vertebralen Rand der Scapula und liegt
auf gleicher Hohe mit dem Hiiftgelenk (FISCHER ET AL.
2002). Im Grundmuster der Theria haben Vorder-
und Hinterextremitaten in symmetrischen Gangarten
die gleiche Drehpunkthohe, die gleiche Schrittlange
und folglich auch die gleiche Gesamtwinkelbewe-

gung.

Bisherige Studien zur
Merkmalsverteilung zwischen
Primaten und anderen Sdugetieren

Beschreibungen der Bewegungsabldufe von Gelen-
ken und Beinelementen bei Primaten Gbernehmen
nicht selten Bezugssysteme aus Studien der
menschlichen Fortbewegung. Die Scapula wird des-
halb aus der Betrachtung der Kinematik der
Vorderextremitat von Primaten weitgehend ausge-
schlossen, die nur als Arm dem Hinterbein als
funktionelles Analogon gegeniibergestellt wird. Ein-
zige Ausnahmen bilden zwei rontgenkinematographi-
sche Arbeiten zur Schulterbewegung von Chlorocebus
aethiops (ROBERTS 1974, WHITEHEAD & LARSON 1994) so-
wie eine Studie Uber die funktionelle Morphologie
der Vorderextremitat von Alouatta seniculus (SCHON
YBARRA & SCHON 1987). Das Auslassen der Scapula
flhrt aber zu einer anderen Einschatzung der Dreh-
punktlage, der funktionellen Beinldnge und schlief-
lich der Winkelbewegung der Vorderextremitat.
Vergleichende Studien zur Extremitdtenbewe-
gung von Primaten mit anderen Saugetieren haben
sich insbesondere mit dem Umfang der Gesamt-
winkelbewegung beschaftigt (REYNOLDS 1987, LARSON
1998, LARSON ET AL. 2000, 2001). ReynoLbs (1987)
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beschrieb, dass Primaten (Eulemur, Ateles,
Erythrocebus und Pan) bei einer postulierten Uber-
gangsgeschwindigkeit zwischen symmetrischen und
asymmetrischen Gangarten relativ groBere Schritt-
langen haben als andere Saugetiere, die sie durch
eine groRere Winkelbewegung der Extremitdaten
erreichen. Der AuBengruppenvergleich beruhte hier
auf einer Regressionsgleichung liber die Schrittlangen
von vier anderen Saugetieren: Maus, Ratte, Hund
und Pferd (HEGLUND ET AL. 1974).

LARSON ET AL. (2000, 2001) haben diese Hypo-
these an einem umfangreicheren Artenspektrum ge-
prift und fanden, dass Primaten tatsachlich im Mittel
eine grolRere Winkelbewegung haben als Carnivora,
Rodentia und Artiodactyla. Welche Transfor-
mationsrichtungen diesen Mittelwertunterschieden
zugrunde liegen und welche Merkmalsauspragung in
welcher Gruppe abgeleitet ist, muss auf der Basis
einer Phylogenie noch geklart werden. Die Vorder-
extremitdt der Primaten fallt durch einen besonders
groRBen Bewegungsumfang auf, den sie durch eine
erhéhte Protraktion des Humerus erreicht. Der grol3e
Bewegungsumfang des Armes im Vergleich zur
Hinterextremitat ist aber vor allem in der Annahme
begriindet, der proximale Drehpunkt der Vorder-
extremitat lage im Schultergelenk.

LARSON (1998) und LARSON ET AL. (2000) haben die
groRere Protraktion des Humerus als typisches Merk-
mal quadrupeder Primaten beschrieben. Die Autoren
diskutieren seinen adaptiven Vorteil im Zusammen-
hang mit der visuellen Kontrolle der Positionierung
der Hand. Diese Hypothese wird unterstitzt durch
Beobachtungen bei arborikolen Marsupialia, deren
Humerus auch einen groReren AuffuRBwinkel hat
(SCHMITT & LEMELIN 2002, LEMELIN & SCHMITT 2007).

Eine ebenfalls umfangreiche Vergleichsstudie
behandelt die Frage, ob die Extremitaten der Prima-
ten als Anpassung an die arboreale Fortbewegung
besonders nachgiebig sind (LARNEY & LARSON 2004).
Als MaR fiir die Nachgiebigkeit wurde die Amplitude
der Beugung von Ellbogen- und Kniegelenk vergli-
chen. In diesem Parameter unterschieden sich die
Primaten im Mittel nicht so deutlich von den
Mittelwerten der Marsupialia und Rodentia. Die
Nachgiebigkeit des Ellbogengelenkes war haufig gro-
Rer gegenliber derjenigen des Kniegelenkes.

Ergebnisse der vorliegenden Arbeit
und Vergleich

Lage der proximalen Drehpunkte

Der Drehpunkt der Scapula kann naherungsweise
durch den Schnittpunkt zwischen dem vertebralen
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Rand und der Spina scapulae angegeben werden (vgl.
Ubersicht 5.1). Als Momentanpol hat er jedoch keine
konstante Lagebeziehung zum Rumpfskelett, wie dies
beim Hiftgelenk als formschlissigem Drehpunkt der
Hinterextremitat (in symmetrischen Gangarten) der
Fall ist.

Bei Microcebus, Saguinus und Saimiri liegt der
Drehpunkt der Scapula auf gleicher Hohe mit dem
Hiftgelenk der gleichseitigen Hinterextremitat. Bei
Eulemur kann sich der Oberrand des Schulterblattes
aber bisweilen unterhalb der Ebene des Huftgelenkes
befinden. In diesen Fallen gibt es im Formumriss der
Scapula selbst keinen Punkt der geringsten Bewe-
gung und der Momentanpol ist nach dorsal entlang
der virtuellen Verlangerung der Spina scapulae verla-
gert (ScHmIDT 2008).

Bei Nycticebus pygmaeus sind die Verhaltnisse
grundlegend anders. Nur das weibliche Tier, das nicht
an die Versuchssituation habituiert werden konnte
und in den aufgezeichneten Sequenzen eine eher ge-
duckte Korperhaltung einnahm, verhielt sich im Hin-
blick auf die Drehpunktlagen so wie die vier anderen
Arten. Das méannliche Tier, dessen Korperhaltung und
Bewegungsweise im Versuch seinem gewdhnlichen
Verhalten im Kéafig entsprachen, zeigte ein anderes
Muster. Hier lag der Oberrand der Scapula auf glei-
cher Hohe mit dem Iliosakralgelenk und das Hiiftge-
lenk befand sich etwa auf der Ebene der Schulter.
Durch die umfangreiche Beckenrotation und die
starke Neigung der Beckenachse zur Horizontalebene
wird hier das llium offenbar zu einem zusatzlichen
propulsiven Element der Hinterextremitat. Eine sol-
che intraspezifische Variabilitat ist von anderen Arten
bisher nicht bekannt. Sie verdeutlicht einmal mehr
die Anpassbarkeit der Bewegungsprinzipien in einem
gegebenen strukturellen Rahmen. Beide Verhaltens-
weisen sind aber Teil des natlrlichen Bewe-
gungsrepertoires, wie Studien an anderen Vertretern
der Loridae belegen (EHRLICH & MUSICANT 1977).
Deshalb werde ich im Folgenden die kinematischen
Parameter der beiden Tiere separat auffiihren. Bei
den anderen vier Primatenarten waren Unterschiede
zwischen den Individuen weniger aufféllig, aber doch
bisweilen vorhanden.

Wie flr das Hiiftgelenk oben beschrieben, ist die
Drehpunkthéhe der Extremitdten nicht konstant im
Verlauf eines Schrittzyklus. Die Drehpunkte der
gleichseitigen Extremititen &ndern ihre vertikale
Position aber stets gemeinsam. Ist das Hiiftgelenk der
auffuBenden Hinterextremitdt an seinem tiefsten
Punkt, so ist auch der Drehpunkt der Vor-
derextremitdt am Ende ihrer Kontaktphase am wei-
testen abgesenkt. Die Drehpunkte der Gliedmalen
der anderen Korperseite liegen zu diesem Zeitpunkt
relativ hoher.
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Winkelbewegungen der Extremitaten

Die Winkelbewegung einer Extremitat beschreibt ih-
ren Bewegungsumfang als Stitz- und Antriebsele-
ment. Sie wird ermittelt als der Winkel zwischen zwei
Geraden. Eine Gerade verbindet den proximalen
Drehpunkt mit dem Kontaktpunkt beim AuffulRen, die
zweite Gerade verbindet diese Punkte beim AbfuBen
der Extremitat. Der Winkel der jeweiligen Gerade zur
Vertikalen stellt den Auffull- bzw. AbfuBwinkel der
Extremitat dar.

Vorderextremitat

Bei den Primaten wie auch bei anderen Sdugetieren
unterscheiden sich die Winkelbewegungen vorn und
hinten in ihren Mittelwerten oft um wenige Grad
(Abb. 5.3.10). Nur bei Tupaia und Eulemur ist der
Bewegungsumfang der Vordergliedmallen gegeniiber
den HintergliedmaRen deutlich gréRer. Bei Nyctice-
bus pygmaeus (") erreicht die Hinterextremitat den
Bewegungsumfang der Vorderextremitat dann, wenn
das Huftgelenk als proximaler Drehpunkt angenom-
men wird.

Hinterextremitat
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Abb. 5.3.10: Winkelbewegung der Extremititen bei Primaten und Vertretern der AuRengruppen.
Mon - Monodelphis, Rat - Rattus, Tup - Tupaia, Mic - Microcebus, Eul - Eulemur,
Nyc - Nycticebus [M: Mannchen, W: Weibchen], Sag - Saguinus, Sai - Saimiri.
Median, oberes und unteres Quartil und Extremwerte.
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Im Vergleich zwischen den Primaten wird deutlich,
dass die Gesamtwinkelbewegung der Extremitaten in
keiner unmittelbaren Beziehung zur relativen Schritt-
lange steht, die ja ebenso von der Extremitdtenlange
beeinflusst ist (vgl. Abb. 5.3.5). Microcebus und
Saguinus haben beispielsweise trotz grofRer Winkel-
bewegung relativ kleine Schrittlangen und Nycticebus
erreicht die groRen Schrittlangen nicht durch grolRe
Winkelbewegung sondern primar durch die langen
GliedmaRen. Der Bewegungsumfang der hinteren
Extremitdt ist bei allen Arten sehr &hnlich und
unabhangig von KorpergroRe oder systematischer
Stellung. Eine Erhéhung der Gesamtwinkelbewegung
bei Primaten gegeniiber anderen Sdugetieren, die als
eine Ursache der relativ groReren Schrittlangen
vorgeschlagen wurde (REYNOLDS 1987, LARSON ET AL.
2000, 2001), ist im Vergleich der hier berick-
sichtigten Arten nicht erkennbar.

Wahrend die Gesamtwinkelbewegung der
Vorderextremitat variabler erscheint als diejenige der
Hinterextremitat, ist der Grad der Variation im
Verhdltnis von Auf- und Abfullwinkel vorn geringer.
Der AuffuBwinkel der Vorderextremitdt ist bei allen
flinf Primatenarten stets groRer als ihr AbfuBwinkel
und die Differenz liegt im Mittel bei 11% (+ 2%) der
Gesamtbewegung (Abb. 5.3.10). Auffallig ist hier vor
allem der Unterschied zwischen den beiden Zwerglo-
ris, wahrend im Vergleich zwischen den Arten kein
spezifischer Einfluss der KorpergroBe oder der
GliedmaRenproportionen erkennbar ist. Die Exkursio-
nen der Hinterextremitat nach anterior und posterior
sind bei den meisten Arten symmetrisch, der Winkel
der zwischen dem FuBpunkt und dem Drehpunkt
beim Auf- und AbfuBen eingeschlossen wird, bildet
folglich ein gleichseitiges Dreieck. Eine starke
Asymmetrie besteht bei Tupagia und dem mannlichen
Nycticebus, weshalb die Variation zwischen den Ar-
ten gegeniber der Vorderextremitat gréRer erscheint
(mittlere Differenz der Auf- und AbfuBwinkel in Pro-
zent der Gesamtbewegung: 3% + 12%).

Beingeometrien und Bewegungen der
propulsiven Elemente

Die Beingeometrie ist sowohl von der Positionierung
der propulsiven Elemente als auch von den Langen-
verhaltnissen zwischen den Elementen bestimmt
wird. Im Begriff der Beingeometrie sind die Struktur
und ihr Funktionieren also zusammengefasst. So ist
die Gleichheit der Winkelbewegung von Vorder- und
Hinterextremitdt nicht notwendigerweise das
Ergebnis gleicher Bewegungen der Beinelemente,
sondern resultiert ebenso aus den Proportionen der
propulsiven Elemente.
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In Kapitel 4 habe ich die Extremitatenproportionen
der Primaten verglichen und gezeigt, dass die Lan-
genverhéltnisse zwischen den propulsiven Elementen
der Vorder- und Hinterextremitdt unterschiedlich
sind. Die Scapula ist kiirzer gegeniiber dem Humerus
und dem Radius, ihre relative Lange liegt bei 17% -
24% der Summe der drei propulsiven Elemente. An
der Hinterextremitat ist stattdessen das distale Ele-
ment, der Tarsometatarsus, relativ kirzer (17% -
23%) als Femur und Tibia (vgl. Anhang A2). Weiterhin
sind die Proportionen der Hinterextremitat artiber-
greifend ahnlicher als die entsprechenden Propor-
tionen der Vorderextremitat. Die unterschiedlichen
Proportionen verleihen den Vorder- und Hinterex-
tremitaten also zunachst eine unterschiedliche Bein-
geometrie. Der Grad der Ahnlichkeit oder Ver-
schiedenheit der GliedmaRenproportionen sollte sich
folglich auch in entsprechenden Gemeinsamkeiten
oder Unterschieden in der Kinematik der propulsiven
Elemente widerspiegeln.

Da bei dem diagonalen FuRfallmuster der Prima-
ten die Hinterextremitat unmittelbar hinter der noch
in Kontakt befindlichen gleichseitigen Vorderextremi-
tat aufgesetzt wird, beeinflussen schlieflich auch die
Langenverhaltnisse der GliedmaRen zueinander und
gegeniber dem Rumpf die Kinematik. Sind die
GliedmaRen sehr lang, ist eine gegenseitige Storung
der Bewegungsablaufe auf einer Korperseite nicht
unwahrscheinlich und birgt ein Risiko fir die
Kontinuitdat und Stabilitdat der Fortbewegung. Bei
Primaten, die sich auf flachem Grund bewegen, wer-
den diese Storungen durch so genanntes ,overstri-
ding” vermieden - das Hinterbein wird dabei seitlich
am Vorderbein vorbei gefiihrt und der FuB setzt ne-
ben oder sogar vor der Hand auf (HILDEBRAND 1967,
LARSON & STERN 1987, DEMES ET AL. 1994, D’Ao0UT ET AL.
2004, CARTMILL ET AL. 2007, WALLACE & DEMES 2008). Bei
der arboreal quadrupeden Fortbewegung ist dagegen
die Spurweite durch den Substratdurchmesser limi-
tiert und ,overstriding” kommt hier nur dann vor,
wenn sich die Kontaktphasen der gleichseitigen
Extremitdten bei hoherer Geschwindigkeit kaum
noch Uberlappen (WALLACE & DEMES 2008, SCHMIDT
2008).

1. Bewegungsverlauf wahrend eines Schrittzyklus

Bevor ich die kinematischen Unterschiede zwischen
den Arten und ihre Beziehung zu den Gliedmalien-
proportionen diskutiere, mochte ich zunachst die
Gemeinsamkeiten der Bewegungsablaufe darstellen.
Die Bewegung der Extremititen wdahrend der
Kontaktphase resultiert aus einer weitgehend konti-
nuierlichen Retraktion der drei propulsiven Ele-
mente, ihre Winkelgeschwindigkeit ist nahezu kon-
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stant (Abb. 5.3.11). Die jeweils proximalen Elemente
Scapula und Femur bewegen sich parallel zu den
distalen Elementen Radius und Tarsometatarsus.
Darin folgen auch die Primaten dem mechanischen
Prinzip des Pantographen (FISCHER & WITTE 1998).
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Abb. 5.3.11: Bewegungen der propulsiven Elemente der Vorder- der Hinterextremitat wahrend der Kontaktphase.

Die zentrale Rolle dieses Prinzips fiir die Bewegung
der Extremitat wird auch durch die geringe Variation
zwischen den Arten unterstrichen. Am Beginn eines
Schrittzyklus haben die parallel gefihrten Elemente
Scapula und Radius sowie Femur und Tarso-
metatarsus ihre groRte Neigung gegeniiber der
Horizontalebene und rotieren wahrend der Kontakt-
phase in eine annahernd vertikale Position. Die
mittleren Elemente Humerus und Tibia beginnen
stattdessen ihre Retraktionsbewegung mit einer
vertikalen Position und erreichen beim Abfullen eine
annahernd horizontale Lage.

Die Amplituden der Bewegung der funktionell
analogen Elemente von Vorder- und Hinterextremitat
entsprechen sich aber in der Regel nicht, weil die Sca-
pula bedingt durch die Art ihrer Kopplung mit dem
Rumpf in ihrem Bewegungsumfang starker limitiert

Der Humerus gleicht diese Differenz durch einen
groBeren Bewegungsumfang gegeniiber der Tibia
weitgehend aus.

Wahrend der Vorschwingphase variieren die
Bewegungen der propulsiven Elemente in gréRerem
Umfang zwischen den Arten. Ubereinstimmend ist,
dass die Protraktion im Hinblick auf die Winkelge-
schwindigkeit der Elemente keine kontinuierliche
Bewegung ist (Abb. 5.3.12). Die Geschwindigkeit des
Beines ist in der Anfangs- und Endphase der
Vorschwingbewegung niedrig. Im Unterschied zum
AuffuBen ist das AbfuBen der Extremitdt kein zeitlich
eng begrenzter Moment im Schrittzyklus und dehnt
sich Uber mehrere Millisekunden aus, in denen die
Kontaktelemente allmahlich vom Substrat gel6st
werden. So beginnt die Protraktion der Extremitat
proximal und setzt sich sukzessiv nach distal fort.
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Abb. 5.3.12: Bewegungen der propulsiven Elemente der Vorder- der Hinterextremitdt wahrend der Vorschwingphase.

Scapula und Femur befinden sich schon in ihrer
Vorwaértsbewegung, wahrend sich die Retraktion von
Humerus und Tibia noch Uber das Ende der
Kontaktphase hinaus fortsetzt. Eine deutliche
Beschleunigung der Extremitét tritt dann bei 30% der
Phasendauer ein und endet bei etwa 75%. Im letzten
Viertel der Vorschwingphase hat das Bein die
Geometrie seiner AuffuBposition beinahe erreicht. Im
distalen Bereich beginnt bereits die Retraktion.

2. Einfluss der Geschwindigkeit auf die
Beingeometrie

Bedingt durch die mechanischen Rahmenbedingun-
gen der Beinbewegung sind der Variation kinemati-
scher Parameter als Mittel zur Verdnderung von
Schrittlange und Geschwindigkeit Grenzen gesetzt.
Diese Grenzen wurden schon in der geringgradigen
Veranderbarkeit des Kontaktphasenweges der Extre-
mitdten deutlich.

Eine Regressionsanalyse der Auf- und Abfulwin-
kel der propulsiven Elemente gegeniiber Schrittlange
und Geschwindigkeit bestatigt diese Limitierung.
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Selbst wenn ein signifikanter Zusammenhang zwi-
schen der Positionierung bestimmter Elemente einer-
seits und Schrittlange oder Geschwindigkeit anderer-
seits nachweisbar ist, beeinflusst die Variation von
Geschwindigkeit und Schrittlange die Variation der
Kinematik durchschnittlich nur um etwa 20%-30%
(Anhang A15).

Die Auf- und AbfuRwinkel der Hinterextremitat
sind stiarker von Anderungen der Schrittlinge und
Geschwindigkeit beeinflusst als die entsprechenden
kinematischen Parameter der Vorderextremitat.

Im Vergleich zwischen den Arten wird deutlich,
dass es kein einheitliches Prinzip der Verdnderung
der Kinematik in Abhangigkeit von Geschwindigkeit
und Schrittlange gibt. Ebenso wenig ist hier ein
phylogenetisches oder kérpergroRenbestimmtes Sig-
nal erkennbar. Einzige Gemeinsamkeit zwischen den
Arten besteht im Verhalten des Humerus und der
VergréRerung seines AuffuBwinkels mit zunehmen-
der Schrittlinge. An der Hinterextremitat hat die
Anderung der Auf- und AbfuRBwinkel des Femur meist
den groRten Einfluss auf die Schrittlange.
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Abb. 5.3.13: Propulsive Elemente der Vorderextremitat. Auf- und AbfuBwinkel.
Median, oberes und unteres Quartil und Extremwerte.

3. Auf- und AbfuBBwinkel der propulsiven Elemente
und ihre Beziehung zu den intramembralen
Extremitdtenproportionen

Aufgrund der unterschiedlichen Einflisse von
Geschwindigkeit und Schrittlange auf die Kinematik
der propulsiven Elemente ist eine Kovarianzanalyse
nicht das geeignete Mittel fir den Vergleich von
Mittelwerten zwischen den Arten. Die Auf- und
AbfuBpositionen sind deshalb anhand ihrer Mediane
und Quartile verglichen, um die Variation zu
beriicksichtigen, die von Art zu Art verschiedene
Ursachen hat (Abb. 5.3.13 und 5.3.14).

Die gréRte Ahnlichkeit zwischen den Arten be-
steht im Auffuwinkel der Scapula. Hier fallt nur

Nycticebus auf, dessen relativ lange Claviculae einen
groBeren AbfuBwinkel zulassen. Ebenfalls sehr ahn-
lich sind sich die fiinf Primaten in den AbfulRpositio-
nen des Radius sowie den AuffuBwinkeln der Ele-
mente der Hinterextremitdt. In diesen Parametern
weicht oft nur eine Art vom allgemeinen Muster ab.
Unter allen hier verglichenen Primaten hat
Microcebus den kleinsten Auffulwinkel des Humerus
und den kleinsten AbfuBwinkel des Femur. Die
Gesamtwinkelbewegung der Extremitaten bleibt da-
von jedoch relativ unbeeinflusst. Der geringe Bewe-
gungsumfang des Humerus wird durch die Proportio-
nen der Vorderextremitat ausgeglichen. Microcebus
hat unter den hier verglichenen Primaten die relativ
langste Scapula. An der Hinterextremitdat kompen-

97



Arboreale Quadrupedie - Vergleich der Bewegungsprinzipien

siert der groBere Bewegungsumfang des Tarsometa-
tarsus stattdessen die geringere Amplitude des
Femur.

Die relative Verkiirzung der Scapula gegenilber
Humerus und Radius bei Eulemur, Nycticebus, Sagui-
nus und Saimiri geht unmittelbar mit einer verander-
ten AuffuBBposition des Humerus einher (Abb. 5.3.13).
Diese ist bei allen Arten durch einen gréBeren Winkel
zur Horizontalen gekennzeichnet.
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Relevant fur Kraftwirkungen innerhalb der Extremitat
ist, dass der Humerus Uber die Vertikale hinaus
protrahiert wird, wie dies von LARSON ET AL. (2000) als
typisches Merkmal der Primaten beschrieben wurde.
Das Ellbogengelenk kommt dadurch in eine anteriore
Position gegeniiber der Schulter und die Dreh-
richtung der schwerkraftinduzierten Gelenkmomente
kann sich verdndern (SCHMIDT & SCHILLING 2007).
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Abb. 5.3.14: Propulsive Elemente der Hinterextremitat. Auf- und AbfuBwinkel.
Median, oberes und unteres Quartil und Extremwerte.
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Eulemur und Nycticebus () erreichen den relativ
groRBen AuffuBwinkel ihrer Vorderextremitdt vor
allem durch einen groBen AuffuBwinkel des Hume-
rus. Das unterschiedliche Erscheinungsbild der
Fortbewegung der beiden Zwergloris, die sich ja in
der Gesamtwinkelbewegung ihrer Extremitaten so
stark unterscheiden, geht vorn zudem auf einen star-
kere Retraktion des Humerus und eine groRere
Amplitude des Radius beim weiblichen Tier zuriick.

An der Hinterextremitat ist dagegen die Gberein-
stimmende Positionierung aller Elemente beim
AuffuBen der Extremitat auffdllig, nicht nur bei
Nycticebus sondern auch im Vergleich zwischen den
Arten (Abb. 5.3.14).

Beingeometrien kleiner Theria

4. Vergleich der Beingeometrien von Primaten mit
Vertretern der AuRengruppen

Im Vergleich der Beingeometrien der Primaten mit
Vertretern der Scandentia, Rodentia und Marsupialia
fallt die Einheitlichkeit der AuffuBposition der
Hinterextremitat besonders auf (Abb. 5.3.15). Diese
Positionierung ist nicht nur auf die Primaten be-
schrankt, sondern erscheint ebenso bei anderen
Sadugetieren unabhdngig von ihrer systematischen
Stellung. Erst ab einer KoérpergréRe von 4 - 5 kg
verandert sich diese Position hin zu eine etwas
starkeren Streckung.
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Abb. 5.3.15: Beingeometrien der Primaten im Vergleich zu Vertretern der AuBengruppen.
Auf- und AbfuBpositionen der Vorder- und Hinterextremitdten. Referenzen im Text.

Der Totenkopfaffe fallt haufig durch eine besondere
Positionierung seiner Beinelemente auf. Die Unter-
schiede zwischen Saimiri und den Ubrigen Arten sind
in einer allgemein gestreckteren Beinhaltung begriin-
det. Wahrend bei den anderen Arten der Humerus
beim Abfulen und das Femur beim Auffulen anna-
hernd horizontal ausgerichtet sind, hat Saimiri hier
groRere Neigungen der Elemente. Dennoch ist die
Winkelbewegung der Extremitdten kaum reduziert.
An der Vorderextremitdt gleicht eine Verdanderung
der Proportionen den geringeren Bewegungsumfang
von Humerus und Radius aus. Anders als bei Micro-
cebus mit seiner stark flektierten Beinhaltung, ist bei
Saimiri jedoch die Scapula relativ kurz und der Hume-
rus relativ lang. An der Hinterextremitat gleicht ein
groBerer AuffuBwinkel der Tibia die geringere Ampli-
tude des Femur aus.

Saimiri dhnelt in seiner gestreckteren Beinhal-
tung eher groReren Vertretern der Anthropoidea
(VILENSKY & GANKIEWICZ 19904, B, SCHMITT 1994, LARSON
ET AL. 2000, 2001, PoLk 2002, LARNEY & LARSON 2004).

Dabei nehmen die AuffuBwinkel von Femur und
Tarsometatarsus um etwa 20° zu (GOSLOW ET AL. 1973,
JENKINS & CAMAZINE 1977, VILENSKY & GANKIEWICZ 1990A4,
B, PoLk 2002, DAY & JAYNE 2007).

Eine einheitliche AuffuRposition der Vorder-
extremitdt wurde bisher sowohl fiir verschiedene
kleine Sdugetiere berichtet (FISCHER & BLICKHAN 2006)
als auch bei den groRReren Felidae beobachtet (DAY &
JAYNE 2007). Unter den Primaten gleicht nur
Microcebus den anderen kleineren Saugetieren in der
Winkelung und in den Proportionen der Beinele-
mente. Bei den groferen Primaten &ndert sich die
Geometrie der Auffuposition durch die relative
Verkirzung des proximalen Elementes und den
groBReren AuffuBwinkel des mittleren Elementes.

In die Vergleichsgruppe habe ich zwei arborikole
Marsupialia (Caluromys philander, Didelphidae und
Trichosurus vulpecula, Phalangeridae) aufgenommen,
die wie Primaten Greiffife und ein diagonales
FuBfallmuster haben wund fiir die auch eine
konvergente Veranderung der Auffulposition hin zur
starkeren Protraktion berichtet wurde (SCHMITT &
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LEMELIN 2002, LEMELIN & ScHMITT 2007). Im Vergleich
der Beingeometrien ist zwar tatsdchlich eine
VergroRerung der humeralen Protraktion, z.B. gegen-
lber Monodelphis erkennbar, doch die Proporti-
onsverhiltnisse zeigen keine gréRere Ahnlichkeit zu
den Primaten. Eine nahezu gleiche AuffuRposition
der Vorderextremitat haben auch JENKINS & WElS
(1979) beim Opossum (Didelphis virginiana)
beobachtet. Der Humerus der Marsupialia ist im
Vergleich zu dem der Primaten recht kurz (34% der
Summe der propulsiven Elemente), so dass ein
groRerer AuffuBwinkel des Humerus keine starkere
Protraktion der Vorderextremitdt erbringt. Dies ist
vor allem daran erkennbar, dass die Hand bei allen
vier Arten unter dem Auge aufgesetzt wird, ebenso
wie bei Microcebus, Monodelphis, Rattus, Tupaia und
vielen anderen Sdugetieren (FISCHER ET AL. 2002, LEME-
LIN & SCHMITT 2007).

Die AbfuBpositionen der Extremitdten erschei-
nen insgesamt variabler in allen Gruppen, insbeson-
dere bei der Hinterextremitdt ist hier kein Einfluss
der KorpergroRe oder der Langenverhiltnisse zwi-
schen den Extremitdten erkennbar. Die AbfuRposi-
tion der Vorderextremitat zeichnet sich bei den meis-
ten Vertretern der AuRRengruppen durch eine starke
Retraktion des Humerus aus, die das Ellbogengelenk
Uber die Ebene der Schulter hebt. Dadurch erreicht
der Radius einen grofRen AbfuBwinkel von 120° und
mehr (FISCHER ET AL. 2002). Bei den Primaten ist
stattdessen der Humerus zum Zeitpunkt des Abfu-
Rens nahezu horizontal und der Winkel des Radius
liegt im Mittel bei 100° - 110°.

Vorderextremitat

Funktionelle Beinldnge und Bewegungen der
Gelenke

1. Funktionelle Beinldnge und die Nachgiebigkeit
der Kinematik

Der Vergleich der funktionellen Beinldngen von Vor-
der- und Hinterextremitat und der Amplituden ihrer
Anderung im Verlauf der Kontaktphase illustriert die
Federeigenschaften der GliedmaRen hinsichtlich ihrer
Kinematik sehr gut (Abb. 5.3.16).

Am Beginn und Ende der Kontaktphase sind die
Beine maximal gestreckt und erfahren wahrend der
Kontaktphase zundchst eine Beugung gefolgt von ei-
ner erneuten Streckung. Das Minimum der
funktionellen Beinldnge wird erreicht, wenn das Kon-
taktelement sich unterhalb des proximalen Dreh-
punktes der Extremitat befindet. Die Amplitude der
Anderung ist bei allen Arten 3hnlich, nur der weibli-
che Zwerglori fallt durch eine besonders ausgepragte
Beugung der Vorderextremitat auf.

Die Hinterextremitat, die aulRer bei Nycticebus
stets langer ist als die Vorderextremitat, ist gegen-
Gber dieser bei allen Arten starker flektiert. Selbst bei
maximaler Streckung am Ende der Kontaktphase
erreicht ihre funktionelle Lange nur etwa 70% - 80%
der anatomischen Beinldnge. Die GliedmalRen von
Microcebus sind unter allen Arten am stdrksten
flektiert und diejenigen von Saimiri und Eulemur sind
am starksten gestreckt.

Hinterextremitat

AuffuBen
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100 -
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Abb. 5.3.16: Relative Anderung der funktionellen Beinlinge der Vorder- und Hinterextremititen wihrend der Kontaktphase.
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Die Unterschiede zwischen den Arten sind an der
Vorderextremitdat wiederum starker ausgepragt, die
jeweiligen Langenunterschiede zwischen Vorder- und
HintergliedmaRen wirken sich hier also deutlicher
aus.

Die Nachgiebigkeit der Kinematik wird von der
Amplitude der Langendanderung zwischen dem Auffu-
Ben und dem Erreichen des Minimalwertes bestimmt
(ScHMITT 1999, LARNEY & LARSON 2004). Diese ist an der
Vorderextremitat bei allen Arten groRer gegeniber
der Hinterextremitdt. Dieser Befund stimmt mit den
Beobachtungen von LARNEY & LARSON (2004) zur
unterschiedlichen Nachgiebigkeit von Ellbogen- und
Kniegelenk Gberein.

Die zunehmende Protraktion der Vorderextremi-
tat bei den groReren Arten erhoht die Nachgiebigkeit
ihrer Bewegung nicht, weil die Amplitude der Ande-
rung der funktionellen Beinlange gleich und unab-
héngig vom Grad der Protraktion bleibt. Arten, die
ihre Extremitdten zu Beginn der Kontaktphase starker
strecken, beugen diese auch weniger wahrend der
Kontaktphase. Die Hypothese, dass die groRere
Protraktion der Vorderextremitdt bei Primaten die
Nachgiebigkeit ihrer Bewegung erhdht (LARSON ET AL.
2000), wird hier nicht bestatigt. Dass aber in der
Variation dieser Parameter das Potential zur Erho-
hung der Nachgiebigkeit liegt, zeigen die Verhaltnisse
beim weiblichen Zwerglori. Bei der Betrachtung der
Bodenreaktionskrafte werde ich auf die Auswirkun-
gen der unterschiedlichen Nachgiebigkeiten von Vor-
der- und Hinterextremitat auf die Beinsteifigkeit und
die Krafteverteilung zwischen den GliedmaRen
zurtickkommen.

Im Vergleich der Anderung der funktionellen
Beinldangen zwischen den Primaten und den Vertre-
tern der AuBengruppen Tupaia, Rattus und Mono-
delphis wird sichtbar, dass die Primaten keine
nachgiebigere Kinematik haben als diese anderen
kleinen Saugetiere (Abb. 5.3.16). Die Hinter-
extremitdten von Tupaia, Rattus und Monodelphis
sind insgesamt stadrker flektiert und die Amplitude
der Langendnderung ist etwas groBer als bei den
Primaten. Der Grad der Flexion und damit die Nach-
giebigkeit sind bei allen fiinf Primaten geringer, auch
wenn die Ahnlichkeit zwischen Microcebus und den
Vertretern der AuRengruppen relativ grof} ist. Bei der
Vorderextremitat fallt Microcebus in den Variations-
bereich der AuRengruppenvertreter. Unter denen hat
Monodelphis die am stdrksten flektierten Extre-
mitdten und Tupaia zeigt die groflte Nachgiebigkeit in
der Anderung der funktionellen Beinlinge. Die
Amplitude der Langendnderung ist hier auch groRRer
als diejenige der Primatenextremitdten. Folglich ist
die Vorderextremitat der Primaten ebenso nachgie-
big wie diejenige der Vergleichsgruppen und die

Hinterextremitat der Primaten ist sogar in geringem
Umfang weniger nachgiebig.

2. Bewegungen der Gelenke und ihr Einfluss auf die
Anderung der funktionellen Beinlinge

Wahrend Streckung und Beugung der Extremitat
stets einen biphasischen Verlauf in einem Schrittzyk-
lus haben, trifft dies nicht notwendigerweise auch
auf die Gelenke zu, die von den propulsiven Elemen-
ten eingeschlossen werden.

Die Biphasizitat ist deutlich im Ellbogen und
Kniegelenk ausgepragt, wahrend im Schultergelenk
die zweite Streckungsphase ausbleiben kann (Abb.
5.3.17). Das Sprunggelenk kann entweder kontinuier-
lich gebeugt oder nach leichter Beugung kontinuier-
lich gestreckt werden. Die funktionelle Analogie zwi-
schen den propulsiven Elementen der Vorder- und
Hinterextremititen, die auf der Ahnlichkeit ihrer
Bewegungsablaufe beruht, ist zwischen den sich in
ihren Lagebeziehungen entsprechenden Gelenken
(Schulter und Knie, Ellbogen und Sprunggelenk) also
nicht gegeben. Hier sind sich Ellbogen- und Kniege-
lenk beziglich ihrer Rolle bei der Anderung der
funktionellen Beinldange ahnlicher. In allen Gelenken
beginnt die erste Beugephase kurz vor oder mit dem
AuffulRen, erreicht ihr Ende jedoch zu unterschiedli-
chen Zeitpunkten im Verlauf der Kontaktphase. Da
die zwei Gelenke einer Extremitdt sich gegenldufig
offnen, beginnen die Streckungen nicht zeitgleich
und gewahrleisten dadurch eine gleichmiRige
Retraktion oder Protraktion der Extremitat.

Wahrend die Bewegungsabldufe der propulsiven
Elemente bei allen Arten recht einheitlich erscheinen,
sind die Unterschiede im zeitlichen Verlauf der
Gelenkbewegungen recht groR (Abb. 5.3.17 und
5.3.18). Die Variation spiegelt dabei nicht nur die Ein-
flisse der unterschiedlichen Proportionen innerhalb
der Extremitat wider, sondern eben auch die unter-
schiedlichen Langenverhaltnisse zwischen Vorder-
und Hinterextremitdt. Relativ gering sind nur die
Unterschiede in der Bewegung des Kniegelenkes
wahrend der Kontaktphase.

Die Amplituden von Schulter- und Ellbogenge-
lenk wahrend der Kontaktphase sind bei Eulemur und
bei Nycticebus () auffallend groR, gehen aber bei
Eulemur auf eine groRere Extension und bei Nyctice-
bus () auf eine groRere Flexion der Gelenke zurtick
(Abb. 5.3.19). Wahrend der Vorschwingphase ist der
Grad der Beugung der Vorderextremitat von Art zu
Art verschieden. Bei Saimiri ist die Beugung am
geringsten, was sich auf die Pendelgeschwindigkeit
der Vorderextremitdt auswirkt. Deren Vorschwing-
phase dauert langer als diejenige der Hinterextremi-
tdt und dieser Unterschied resultiert offenbar nicht
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nur aus der Masseverteilung in der Extremitat son-
dern auch aus der unterschiedlich starken Beugung.
Die Hinterextremitat ist im Vergleich zu den anderen
Arten wahrend der Vorschwingphase nicht auffallend

mehr oder weniger flektiert.
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Ein groRerer AbfuBwinkel im Kniegelenk erhoht bei
allen Arten auBer bei Microcebus die Amplitude der
Bewegung wahrend der Kontaktphase und Vor-
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Abb. 5.3.17: Bewegungen der Gelenke der Vorder- der Hinterextremitat wahrend der Kontaktphase.
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Hierin wird die Zunahme der funktionellen Beinlange
in der zweiten Halfte der Kontaktphase sichtbar, die
ja bei allen Arten einen positiven Einfluss auf die
Schrittlange hat. Eine VergroRerung der Nachgiebig-
keit bedeutet dies allerdings nicht. In den Parame-
tern der Sprunggelenksbewegung sind die Unter-
schiede zwischen den Arten geringfligig. Bei Eulemur
ist hier eine etwas starkere Flexion des Beines zu
erkennen, die mitverantwortlich ist fiir dessen relativ
schnellere Vorschwingbewegung gegeniliber der
Vorderextremitat.

Positionierung der Kontaktelemente

Mit der unterschiedlichen Gestalt der vorderen und
hinteren Kontaktelemente geht auch eine unter-
schiedliche Positionierung und Greifhaltung einher.

Bei allen Primaten ist die Hand auf ihrer gesam-
ten Ventralflaiche mit Leistenhaut bedeckt und wird
auch stets mit dieser Flache auf das Substrat aufge-
setzt. Erst im letzten Viertel der Kontaktphase |6st
sich der Carpometacarpus allmdhlich vom Substrat.
Microcebus setzt seine Hand unmittelbar unter dem
Auge auf und gleicht auch in diesem Merkmal den
Vertretern der AuRengruppen eher als den brigen
Primaten. Bei den anderen Primaten reicht die Hand
weiter nach vorn bedingt durch die craniale Verschie-
bung des Bewegungsraumes der Vorderextremitat.

Microcebus und Saguinus platzieren die Hand
seitlich der Mittellinie des Substrates wahrend die
anderen Primaten, die ihre Vorderextremitat weiter
nach vorn strecken, die Hand mittig auf die Oberseite
des runden Substrates aufsetzen. Der erste Strahl
divergiert gegenliber den anderen Fingern und reicht
auf die gegeniiberliegende Seite des Substrates.

In der Haltung der (brigen Finger gibt es
geringfligige Unterschiede zwischen den Arten.
Eulemur positioniert den zweiten Strahl auf der
Oberseite des Substrates in Bewegungsrichtung und
winkelt ihn dabei leicht an. Die verbleibenden Finger
umgreifen die Seite des Substrates und reichen bei
der hier verwendeten Substratdicke bis in den
unteren Quadranten, so dass der Greifradius etwa
dem Substratdurchmesser entspricht. Bei Microcebus
und Saguinus sind die gewdhlten Substratstarken
relativ zum Greifradius der Hand groRer. Bei beiden
Arten liegt die Langsachse des Substrates oft
zwischen zweitem und drittem Strahl. Alle Finger sind
gebeugt und berihren das Substrat nur mit ihrer
Basis und den Fingerspitzen. Nycticebus und Saimiri
legen dagegen alle Finger flach dem Substrat an. lhre
Hande umgreifen das gewahlte Substrat um mehr als
die Halfte des Durchmessers. Die Substratachse wird
vom Daumen einerseits und den verbleibenden Fin-

104

gern andererseits umschlossen. Bei Nycticebus ist die
Spreizung der Hand dabei deutlich gréRer, auch be-
dingt durch die Verkiirzung des zweiten Strahls. Beim
Abheben vom Substrat wird die Hand am haufigsten
zwischen erstem und zweiten Strahl oder, bei
Microcebus und Saguinus, zwischen zweitem und
dritten Strahl abgerolit.

In der Haltung und Positionierung des FuBes be-
steht dagegen eine groRere Einheitlichkeit. Der FuR
nimmt immer eine deutlichere Greifhaltung schon
mit Beginn der Kontaktphase ein, schlieffit also die
Substratachse zwischen der Grof3zehe einerseits und
den Ubrigen Zehen andererseits ein. Der abduzier-
bare Hallux divergiert deutlich gegentber den ande-
ren Zehen, die parallel zueinander positioniert wer-
den. Nicht nur die Abduktionsfahigkeit, sondern auch
der grofRe und tief gespaltene Interdigitalabstand be-
gilinstigt diese Greifposition (vgl. Abb. 5.2.1). Die
distale FuRflache nimmt mit der Lateralseite des Sub-
strates Kontakt auf, der erste Strahl umgreift die
obere Rundung und reicht mit seiner Endphalanx auf
die Gegenseite. Die Zehenspitzen der Ubrigen Strah-
len kommen mit dem unteren Quadranten des
Substratdurchmessers in Kontakt und so umschlief3t
der Greifradius des Fulles bei allen Arten mindestens
die Halfte des Substratdurchmessers.

Durch die Opponierbarkeit, die Rotation des Hal-
lux in seinem Grundgelenk, kann die GrofRzehe fest
an das Substrat gepresst werden und dadurch eine
Gegenkraft zu den Ubrigen Zehen aufbringen. So ist
der FuB zur Erzeugung signifikanter Drehmomente
um die Langsachse des Substrates befahigt. Bei den
drei strepsirhinen Arten ist die FuBwurzel nicht von
Leistenhaut bedeckt, bei Saguinus und Saimiri Gber-
zieht Leistenhaut dagegen die gesamte Planta. Den-
noch wird auch bei diesen Arten die FuBwurzel nicht
auf das Substrat aufgesetzt. Eine plantigrade FuBRhal-
tung kommt bei lokomotorischen Bewegungsweisen
nicht vor, spielt aber sehr wahrscheinlich eine Rolle
bei idiomotorischen Bewegungsweisen wie dem Sit-
zen.

Abduktion und Adduktion der Extremitdten

Bei der Fortbewegung auf einem Substrat, dessen
Durchmesser kleiner ist als der Rumpfdurchmesser
des Tieres sind Bewegungen der Gliedmalen auler-
halb der Sagittalebene kaum zu vermeiden, da die
FuBpunkte in einer Linie unterhalb des Korpers und
medial gegeniliber den proximalen Drehpunkten lie-
gen. Da solche Bewegungen die in die Ebene der Vor-
wartsbewegung projizierten Langen der propulsiven
Elemente verkirzen, sind ausgeprdgte Abduktionen
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und Adduktionen aber nachteilig fir den Schritt-
langengewinn.

Um das Substrat zu erreichen, werden die
Autopodien nach medial gefiihrt indem Unterarm
und Unterschenkel gegeniiber der Sagittalebene
adduziert werden. Die Adduktion resultiert aber nicht
aus einer Medialrotation der Elemente in ihrem
proximalen Gelenk, denn weder Ellbogen- noch
Kniegelenk lassen Bewegungen auBerhalb der Ebene
von Humerus und Femur zu. Stattdessen rotieren die
proximalen Beinelemente um ihre Langsachse, um
die distalen Elemente nach innen zu fiihren. Die rela-
tive Verlangerung des Unterarmes bei den Primaten
erscheint hier vorteilhaft, da sie den aus der Kinema-
tik resultierenden Verlust an Schrittlange mindert.

1. Die Mobilitdt der Schulter

Die Innenrotation des Humerus ist keine Schulterge-
lenksbewegung. Sie entstammt aus einer entspre-
chenden Innenrotation der Scapula. Diese ist Giber die
Clavicula mit dem Sternum gelenkig verbunden und
folglich ist ihre Mobilitat von der Lange der Clavicula
und dem Bewegungsumfang der clavicularen Gelenke
mitbestimmt (SCHMIDT & KRAUSE IM DRuUCK).

Das Schulterblatt clavicularer Sdugetiere bewegt
sich nicht nur in einer Ebene, sondern Rotationen um
die Langsachse sowie Abduktion und Adduktion kom-
men ebenfalls vor (Abb. 5.3.21). Diese Bewegungen
sind nur durch die Verstrebung der Scapula mit dem
Sternum via Schlisselbein méglich und entfallen mit
dem Verlust des Schliisselbeines bei aclaviculdren
Saugetieren (JENKINS 19748, SCHMIDT & FISCHER 2000,
SCHMIDT & KRAUSE IM DRUCK).

Bei einer ausgepragten Protraktion des Schulter-
blattes erzwingt die Kopplung mit dem Sternum utber
das Schlisselbein geradezu eine Medialrotation der
Scapula (Abb. 5.3.22). Da aufgrund dieser Medial-
rotation der Extremitdt die Ebene der Gelenkflexion
von der Parasagittalebene abweicht, erzeugt die mit
dem AuffuBen beginnende Beugung der Gelenke
zundchst eine Abduktion des Humerus und eine
Zunahme des Adduktionswinkel des Unterarmes.
Rotiert das Schulterblatt im Verlauf der Kontaktphase
zurick in die Parasagittalebene, bewegt sich mit ihr
auch die gesamte Vorderextremitat wieder zurtick in
die Ebene der Vorwértsbewegung.

Saimiri bildet diesbeziiglich aber eine Ausnahme
unter den hier untersuchten Primaten. Beim Toten-
kopfaffen kann der Humerus durch aktive Adduktion
gegenuber der Scapula wahrend der Kontaktphase in
der Parasagittalebene verbleiben (Abb. 5.3.22). Eine
aktive Adduktion des Humerus haben SCHON YBARRA &
SCHON  (1987) auch fur Alouatta seniculus
beschrieben.

Protraktion &
Retraktion

Rotation

Kippung

Abb. 5.3.21: Bewegungen der Scapula und ihre Fihrung durch die
Clavicula.

Bei den strepsirhinen Primaten sind aktive mediola-
terale Bewegungen im Schultergelenk offenbar nicht
moglich. Selbst Nycticebus pygmaeus abduziert die
Vorderextremitat auch bei akrobatischen Klet-
terbewegungen immer durch eine Abduktion der
Scapula, was sehr wahrscheinlich die relative Kiirze
dieses Elementes bei den Loridae erklart.

Bei den cercopithecinen Altweltaffen geht die
eingeschrinkte Mobilitdt der Vorderextremitat
auBerhalb und in der Parasagittalebene auf einen
reduzierte Bewegungsumfang der Scapula zuriick
(ROBERTS 1994, WHITEHEAD & LARSON 1994, SCHMIDT &
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KRAUSE IM DRuck). Diese Reduktion ist auch das Ergeb-
nis einer Verkirzung der Claviculae. JENKINS ET AL
(1978) haben ebenfalls auf den engen Zusammen-
hang zwischen der Lange des Schlisselbeine und der
Mobilitat der Scapula hingewiesen.

Abb. 5.3.22: Die Medialrotation und Kippung der Scapula bewirken
bei Eulemur fulvus (links) eine Medialrotation und Abduktion des
Humerus. Bei Saimiri sciureus (rechts) ist eine aktive Adduktion des
Humerus im Schultergelenk moglich. Das Element kann sich somit
unabhangig von der Lage der Scapula parallel zum Rumpf
bewegen.

2. Die Mobilitat der Hifte

An der Hinterextremitdt sind die zeitlichen Ablaufe
der Abduktionsbewegung wahrend des Substratkon-
taktes etwas anders und unterscheiden sich zwischen
den Arten abhidngig vom Umfang seitwarts gerich-
teter Undulationen des Rumpfes.

Um den FuRR an das Substrat zu fithren, rotiert
das Femur zunachst um seine Langsachse nach auRen
und erzeugt dadurch die Adduktion des Unterschen-
kels. Bei Eulemur und Nycticebus, die ihren Rumpf
zum Zeitpunkt des Auffulens der Hinterextremitat
zur Gegenseite kriimmen, ist die notwendige Adduk-
tion der Tibia minimal. Huftgelenk und Femur befin-
det sich in der gleichen Ebene mit dem Substrat.

Bei beiden Arten geht die Streckung des Hiift-
gelenkes im Verlauf der Kontaktphase mit einer
Abduktion des Femur einher. Bei Nycticebus ist diese
enorm und beim mannlichen Tier mit seinem starker
geneigten Becken noch grofRer als beim Weibchen
(vgl. Abb. 5.3.7). Hier scheint eine Einschrankung der
Hiftrotation durch das Ligamentum teres femoris
wahrscheinlich, welches den Gelenkkopf des Femur
mit dem Acetabulum verbindet.

Auch Saguinus abduziert das Femur mit
zunehmender Streckung im Hiftgelenk, hat aber
auch schon zu Beginn der Kontaktphase eine abdu-
zierte Haltung, weil die seitwarts gerichteten
Undulationen des Rumpfes nur geringfiigig sind und
das Femur folglich beim AuffuBen am Rumpf
vorbeigefliihrt werden muss. Gleiches gilt auch fir
Microcebus. Saimiri kann aufgrund seiner gestreckte-
ren Beinhaltung und des geringeren Bewegungs-
umfanges im Hiftgelenk seine Hinterextremitdten
nahezu parasagittal fuhren.
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Hypothese zum Grundmusterzustand
der Primaten

Plesiomorphe Merkmale im Grundmuster der Prima-
ten sind die Beibehaltung des mechanischen Prinzips
des Pantographen, bei dem die drei propulsiven Ele-
mente so zueinander gewinkelt sind, dass das proxi-
male und das distale Element parallel gefiihrt wer-
den. Die funktionelle Beinldnge ist vorn und hinten
gleich, die proximalen Drehpunkte liegen auf gleicher
Hohe und durch eine gleiche Winkelbewegung wird
vorn und hinten die gleiche Schrittlange erreicht. Der
Bewegungsumfang der Extremitdten, gemessen als
Gesamtwinkelbewegung ist nicht groRer oder kleiner
als bei Vertretern der AufRengruppen.

Ebenfalls als plesiomorphes Prinzip anzunehmen
ist die Auffulposition der Hinterextremitat sowohl in
ihrer Geometrie als auch in ihrer relativen Invarianz
gegeniiber dem AbfuBwinkel. Die Kinematik der
Extremitdaten innerhalb der Gangart Schritt ist
weitgehend unabhangig von der Geschwindigkeit.
Auch im Grad der Nachgiebigkeit der Extremitaten,
gemessen an der Amplitude der Anderung der
funktionellen Beinldnge gleichen die hier untersuch-
ten Primaten den Vertretern der Aullengruppen Tu-
paia, Rattus und Monodelphis.

Veranderungen gegeniber dem Grundmuster
der Theria sind in der Kinematik der Vorderextremi-
tat zu finden. Nur Microcebus hat diesbeziglich die
gleiche Merkmalsauspragung wie Rattus und Mono-
delphis. Bei Eulemur, Nycticebus, Saguinus und Sai-
miri andert sich die Beingeometrie der Vorder-
extremitat. Der Humerus wird Uber die Vertikale
hinaus protrahiert und die Proportionen zwischen
den drei propulsiven Elementen verandern sich so,
dass die Scapula relativ kiirzer wird zugunsten des
Radius bei den Strepsirhini und zugunsten des Hume-
rus bei den Platyrrhini. Nur bei Eulemur und dem
weiblichen Nycticebus hat diese Veranderung aber
Auswirkungen auf die Gesamtwinkelbewegung der
VordergliedmaRe, die im Falle von Eulemur so grof3
wird wie diejenige von Tupaia. LARSON (1998) und
LARSON ET AL. (2000) haben diese groRere Protraktion
des Humerus als typisches Merkmal der Primaten be-
schrieben. Fiir das Grundmuster der Primaten ist es
als abgeleitetes Bewegungsprinzip anzunehmen,
wenn der letzte gemeinsame Vorfahre groBer war als
Microcebus. Dass die damit korrelierten Proportions-
veranderungen innerhalb der Vorderextremitdt bei
Eulemur und Nycticebus anders sind als bei Saguinus
und Saimiri kénnte ein Indiz fir eine parallele
Entwicklung in beiden Gruppen sein.

In der Positionierung der Kontaktelemente sind
das Umgreifen des Substrates durch den FuR und die
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Opponierbarkeit des Hallux schon lange als abgelei-
tete Merkmale der Primaten ausgewiesen (MARTIN
1968).

Die Bewegungsprinzipien der Adduktion und Ab-
duktion der Extremitdten sind als plesiomorph fir
das Grundmuster der Primaten nachgewiesen. Sie
bleiben innerhalb der Strepsirhini grundsatzlich
erhalten. Innerhalb der Anthropoidea dndert sich die
Mobilitdt der Schulter und aktive mediolaterale
Bewegungen im Schultergelenk I6sen den plesio-
morphen Modus der Armabduktion erzeugt durch die
Abduktion und Innenrotation der Scapula ab (ScHmIDT
& KRAUSE IM DRUCK).

Paradigmen zum adaptiven Wert

Da eine relativ grofRere Schrittlange erzeugt durch
eine relativ gréere Winkelbewegung der Extremita-
ten nicht zum Grundmuster der Primaten gehoren
und auch nicht konvergent bei denjenigen arboriko-
len Marsupialia entstanden sind, die wie Primaten
Greifextremitaten besitzen, sind die bisherigen Para-
digmen zum adaptiven Wert dieser Bewegungsprin-
zipien fir die arboreal quadrupede Fortbewegung zu
Uberdenken.

In der Zusammenschau von Fulfallmuster, Bein-
geometrie und den Langenverhiltnissen der Extre-
mitaten zueinander und gegeniiber dem Rumpf wird
deutlich, dass sich die Veranderungen der Kinematik
der propulsiven Elemente der Vorderextremitdt bei
den Primaten nicht notwendigerweise als spezifische
Anpassungen an die arboreal quadrupede Fortbewe-
gung darstellen. Die einheitliche AuffuRposition der
Hinterextremitdt weist dieser eine offensichtliche
Rolle als mechanische und/oder neuronale StellgroRe
zu, die auch bei zunehmender Extremitatenldange
nicht verandert wird.

In Verbindung mit dem diagonalen Fuf3fallmus-
ter erzwingt die Beibehaltung dieser Positionierung
folglich eine craniale Verschiebung des Bewegungs-
raumes der Vorderextremitdt mit zunehmender
KorpergréRe sowohl bei den Strepsirhini als auch bei
den Anthropoidea als Konsequenz der starken posi-
tiven Allometrie der Hinterbeinldnge (Abb. 5.3.23).

Eine einheitliche AuffuBposition der Vorder-
extremitat, die bei Sdugetieren als zentrales Bewe-
gungsprinzip der mechanischen Selbststabilitat der
quadrupeden Bewegung gilt, muss zugunsten der
Verlangerung der HintergliedmaRen aufgegeben
werden. Hierin wird deutlich, dass die mechanischen
Anforderungen anderer Bewegungsweisen und ihre
Erflllung durch Anpassung der Langenverhaltnisse
der GliedmalRen auch die Bewegungsprinzipien der
quadrupeden Fortbewegung verandern.

Verlangerung der Hinterextremitat
veradndert die Beingeometrie nicht
aber
der AuffuBpunkt rickt weiter nach cranial

|

Bewegungsprinzipien zur
Vermeidung von Interferenz sind substratabhangig

¥ N

Verschiebung des
Bewegungsraumes
der Vorderextremitat
(arboreale Quadrupedie)

"overstriding"
(terrestrische Quadrupedie)

N

Abb. 5.3.23: Veranderung der Bewegungsraume der Extremitaten
als Konsequenz der positiven Allometrie der Hinterextremitat.

Die Verlangerung der GliedmaRen gegenliber dem
Rumpf bei den Platyrrhini und Catarrhini ist bei
zunehmendem Gewicht nicht langer mit der stark
flektierten Beinhaltung vereinbar (BIEWENER 1983A,
BIEWENER 1990). Der hoéhere Grad der Streckung
konnte schon zum Grundmuster der Anthropoidea
gehoren, deren letzter gemeinsamer Vorfahre
vermutlich groRer war als derjenige der Primates und
auch derjenige der Strepsirhini. Eine starkere Stre-
ckung der Extremitaten reduziert nicht nur die Belas-
tung der Gelenke durch grofle Momente sondern
verhindert vor allem, dass sich die Extremitaten einer
Korperseite in ihren Bewegungsabldufen gegenseitig
behindern.
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Kraftwirkung der
Extremitaten,
Nachgiebigkeit und
Balance

Jede Extremitat Ubertragt wahrend ihrer Kontakt-
phase eine Kraft auf das Substrat, die sowohl aus der
auf den Korper wirkenden Schwerkraft als auch aus
muskuldrer Arbeit resultiert. Die Kraft kann in drei
Komponenten zerlegt werden: die Vertikalkraft ist als
Teilmenge der Gewichtskraft die gréSte Komponente
und wirkt in dorsoventraler Richtung. Die Longitudi-
nalkraft wirkt in oder gegen die Bewegungsrichtung
und die mediolaterale Kraft ist seitwdrts nach innen
oder auBen gerichtet. Die von der Extremitat
Ubertragenen Krafte wirken als Bodenreaktionskrafte
mit gleichem Betrag in entgegengesetzter Richtung
auf den Rumpf zuriick; tragen, beschleunigen und
bremsen ihn.

Wie diese Krafte Einfluss nehmen auf Balance
und Nachgiebigkeit mochte ich zuerst in einem Ex-
kurs Gber die allgemeinen Grundlagen dieser Zusam-
menhange darstellen, bevor ich die diesbeziiglichen
Bewegungsprinzipien bei Primaten und anderen
Sdugetieren vergleiche.

Allgemeine Grundlagen zur Beziehung
zwischen Kriften, Nachgiebigkeit und
Balance

Funktionelle Differenzierung zwischen Vorder-
und Hinterextremitaten

Anders als in ihrer Kinematik, in der sich Vorder- und
Hinterextremitdten in symmetrischen Gangarten
gleich verhalten (gleiche Frequenz, Schrittlange und
Winkelbewegung), besteht in der Erzeugung und
Ubertragung von Kriften eine funktionelle Differ-
enzierung. Sowohl die maximalen Vertikalkrafte als
auch die bremsenden und beschleunigenden Impulse
sind vorn und hinten unterschiedlich grof3. So ist hier
eine Aufgabenteilung zwischen Vorder- und Hinter-
extremitat zu beobachten, die darin besteht, dass die
VordergliedmalRen die groRere Rolle bei der
Erzeugung bremsender Impulse Gbernehmen, wah-
rend die HintergliedmalRen den Rumpf beschleunigen
(MANTER 1938, JAYES & ALEXANDER 1978, KIMURA ET AL.
1979, BIEWENER 19838, 2003, PANDY ET AL. 1988, DEMES
ET AL. 1994).
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Einflussfaktoren auf die GroBe und die zeitliche
Veranderung der Krafte

Die GroRe der (bertragenen Krafte ist nicht konstant
wahrend des Kontaktes sondern wachst zunachst bis
zu einem Maximum um dann wieder auf ein Mini-
mum zu fallen. Der zeitliche Verlauf dieser Kraftande-
rung und die jeweilige GroRe der Maximalkrafte han-
gen von einer Vielzahl von Faktoren ab. Geschwindig-
keit und Gangart, Lage des Kérperschwerpunktes, die
zeitliche Koordination der Kontaktphasen aller
GliedmaRen und schlielRlich die funktionelle Steifig-
keit der Extremitdten beeinflussen die Kraftibertra-
gung auf das Substrat (MANTER 1938, GRAY 1944, Ca-
VAGNA ET AL. 1977, ALEXANDER 1977, 1982, MCMAHON ET
AL. 1987, DEMES ET AL. 1994, BIEWENER 2003).

Funktionelle Steifigkeit ist eine Eigenschaft der
Extremitaten, die nur aus dem Feder-Masse-Modell
erklarbar ist (BLICKHAN 1989, MCMAHON & CHENG 1990,
FARLEY ET AL. 1993, BIEWENER & DALEY 2007). Sie be-
schreibt das Verhéltnis von Kraftanderung zur
Langendnderung einer Feder. In der Anwendung auf
das Bein errechnet sich die funktionelle Steifigkeit
aus dem Quotienten zwischen maximaler Vertikal-
kraft und der Verkiirzung der funktionellen Beinlange
in der Zeit zwischen dem Auffullen und dem Moment
maximaler Kraftlibertragung (DALEY & BIEWENER 2006).
Die funktionelle Steifigkeit ist abhangig von der
Kinematik und von der mechanischen Steifigkeit des
Beines selbst. Letztere wiederum ist das Ergebnis iso-
metrischer Arbeit der gelenkstabilisierenden Musku-
latur.

Studien zur bipeden Fortbewegung haben haufig
berichtet, dass die mechanische Steifigkeit offenbar
eine Konstante ist, die sich geschwindigkeits-
unabhéngig verhalt (McMAHON & CHENG 1990, FARLEY
ET AL. 1993, ROBERTS ET AL. 1997). Sie ist aber zwischen
Arten verschieden und im Vergleich quadrupeder
Lauftieren wurde eine gréRenabhangige Zunahme
der mechanischen Steifigkeit ermittelt (FARLEY ET AL.
1993). Anpassungen der funktionellen Steifigkeit
innerhalb einer Art erfolgen deshalb vor allem durch
Anpassungen der Kinematik, wobei der AuffuBwinkel
der Extremitdt die zentrale Rolle spielt. Mathe-
matische Simulationen von Bein- oder Korper-
modellen vor allem in schnellen Gangarten haben
nun nachgewiesen, dass die funktionelle Steifigkeit
der Extremitdten bei quadrupeden und bipeden
Saugetieren, beim Menschen und bei Végeln eine
KenngroBe der dynamischen Selbst-Stabilitat ist
(ALEXANDER & VERNON 1975, CAVAGNA ET AL. 1988,
BLICKHAN 1989, MCMAHON & CHENG 1990, FARLEY ET AL.
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1993, SEYFARTH ET AL. 2002, HERR ET AL. 2002, SEYFARTH ET
AL. 2003, DALEY & BIEWENER 2006, DALEY ET AL. 2006).

Die enge Beziehung zwischen dem Auffullwinkel
einer Extremitdt und der dynamischen Selbststabili-
tat der Bewegung erklart schliefRlich die limitierte
interspezifische Variation dieses kinematischen
Parameters bei vielen Sdugetieren und bei Végeln,
sowie seine exakte Justierung am Ende der
Vorschwingphase (GATESY & BIEWENER 1991, SEYFARTH
ET AL. 2003, DALEY & BIEWENER 2006, FISCHER & BLICKHAN
2006, BLICKHAN ET AL. 2007). Die erzwungene Ande-
rung des AuffuBwinkels der Vorderextremitidt bei
groRBeren Primaten kann also unmittelbare Aus-
wirkungen auf die dynamische Selbststabilitat haben.
Vom Menschen ist auch bekannt, dass die mechani-
sche Steifigkeit des Beines reguliert werden kann.
Beim Hupfen und Laufen auf nachgiebigem Substrat
wird sie erhéht, um die vertikalen Oszillationen des
Korperschwerpunktes konstant zu halten (FARLEY ET
AL. 1991, FERRIS &. FARLEY 1997, FERRIS ET AL. 1998).

Aus diesen theoretischen Betrachtungen erge-
ben sich fir die arboreal quadrupede Fortbewegung
der Primaten zwei Schlussfolgerungen: Eine nachgie-
bige Bewegung mit reduzierten Maximalkraften
verhindert Substratschwingungen. Sie wird erreicht
durch eine moglichst geringe funktionelle Steifigkeit
der Extremitaten (ScHMITT 1999). Ein nachgiebiges
Substrat erfordert jedoch eine hohere funktionelle
Steifigkeit zur Reduktion der vertikalen Oszillationen
des Rumpfes und damit zur Gewdhrleistung einer
stabilen Achsenlage.

Bisherige Studien zur
Merkmalsverteilung zwischen
Primaten und anderen Séugetieren

Funktionelle Differenzierung zwischen Vorder-
und Hinterextremitaten

Bei der Mehrzahl der Sdugetiere, unabhangig von ih-
rer KorpergroRe, ist die Vertikalkraft der Vorder-
extremitat groRer, weil diese, bedingt durch ihre
groRBere Nahe zum Korperschwerpunkt, auch den
groReren Anteil der Gewichtskraft tragt. Ausgepragt
ist diese ungleiche Verteilung vor allem bei groRen
Tieren, kleinere Sdugetiere Ubertragen mit ihren
Vorderextremitdten nur geringfligig groRere Krafte in
symmetrischen Gangarten (JAYES & ALEXANDER 1978,
BIEWENER 19838, BIEWENER ET AL. 1983, PANDY ET AL.
1988, SCHMIDT & FISCHER EINGEREICHT).

Bei vielen Primaten ist dies jedoch nicht der Fall,
hier Gberwiegt haufiger die maximale Vertikalkraft
der Hinterextremitat sowohl in symmetrischen als

auch in synchronen Gangarten (KIMURA ET AL. 1979,
ROLLINSON & MARTIN 1981, REYNOLDS 1985A, DEMES ET AL.
1994, SCHMITT 1999, FRANZ ET AL. 2005, SCHMIDT 20058,
HANNA ET AL. 2006). Uber die biomechanische Ursache
dieses Phanomens wurde vielfach diskutiert, ebenso
wie Uber den moglichen adaptiven Wert dieses Merk-
mals fiir die quadrupede Fortbewegung der Prima-
ten.

Nahe liegend war zunéachst die Vermutung, der
Korperschwerpunkt der Primaten ldge verglichen mit
anderen Saugetieren weiter caudal und ndher am
Drehpunkt der Hinterextremitdt (ROLLINSON & MARTIN
1981). Bei quadrupeden Primaten trifft dies jedoch
wahrscheinlich nicht zu, obwohl Messungen der
tatsachlichen Schwerpunktlage weitgehend fehlen
(VILENSKY & LARSON 1989, RAICHLEN ET AL. 2009). REY-
NOLDS (19858) schlug vor, dass die Ursache fiir die be-
sondere Kraftverteilung eine dynamische Gewichts-
verlagerung ist, erzeugt durch ein Drehmoment um
das Hiiftgelenk.
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Abb. 5.3.24: Mechanismus des posterioren Gewichtstransfers bei
Primaten durch die AuffuBposition der Hinterextremitat nahe des
Kérperschwerpunktes (KSP) und Erzeugung eines Drehmomentes
um das Huftgelenk.

Auch wenn Reynolds in einigen Details seiner Hypo-
these wohl irrte, indem er die Ursache fir den
Gewichtstransfer in einer verdanderten Kinematik und
Muskelaktivierung bei Primaten sah, ist der Grundge-
danke doch bis heute die plausibelste Hypothese.
Nicht Kinematik und Muskelaktivierung sind gegen-
Uber anderen Saugetieren verschieden (SCHMIDT
2005A, LARSON & STERN 2009), sondern die Hinter-
extremitat, die hier als Hebelarm fungiert, ist langer
und ihr Kontaktpunkt mit dem Substrat ist im
Moment der Gewichtsiibernahme ndher an der
Korperschwerpunkt geriickt (Abb. 5.3.24) (ScHmiDT
2008, RAICHLEN ET AL. 2009). Auch die starkere Neigung
der Beckenachse bei Primaten beglinstigt diese
Anndherung. Die horizontale Hebelwirkung der
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Hinterextremitat ist folglich gréBer durch die Summe
dieser Faktoren. Bei den Atelidae und Hominidae
wird der Effekt jedoch durch zusatzliche Muskel-
aktivierung erhoht, weshalb diese Primaten ihre
VordergliedmaRen stdrker entlasten (DEMES ET AL
1994, LARSON & STERN 2009).

Die Fahigkeit des dynamischen Gewichtstrans-
fers zwischen Vorder- und Hinterextremitaten wurde
auch fir Hunde berichtet (LEe ET AL. 1999), die im Trab
die auf den Vorderextremitdten lastende Gewichts-
kraft reduzieren, um die Torsionsmomente um die
Querachse des Rumpfes zu mindern. Das von der
Hinterextremitdt erzeugte Drehmoment ist ausrei-
chend fir die Balance der Koérperldangsachse, aber der
FuBpunkt reicht nicht so nahe an den Schwerpunkt
des Korpers heran, dass die Hinterextremitat auch
den groReren Anteil der Gewichtskraft tragen
kénnte.

Unterschiede zwischen arborealer und
terrestrischer Quadrupedie

Studien zum Einfluss des Substrates auf die Kraftwir-
kung der Extremitaten gibt es auRerhalb der Prima-
ten flir Monodelphis domestica (LAMMERS & BIKNEVI-
clus 2004), Caluromys philander (SCHMITT & LEMELIN
2002) und Rattus norvegicus (SCHMIDT & FISCHER EIN-
GEREICHT). Alle diese Arten reduzieren beim Laufen
auf schmalem Substrat ihre maximalen Substrat-
reaktionskrafte und erreichen dadurch eine groRere
Nachgiebigkeit. Auch bei einer Reihe von Primaten ist
dieser Substrateinfluss auf die GroRe der Krafte
nachgewiesen (SCHMITT 1994, 1999, SCHMITT & HANNA
2004, FRANZ ET AL. 2005).

Die Reduktion der Maximalkrafte geschieht bei
Primaten durch eine Verlangerung der Kontaktphase,
wodurch der Kraftimpuls auf einen langeren Zeit-
raum verteilt werden kann. Oft geht dies mit einer
starkeren Gesamtflexion der Extremitdten einher, so
dass deren Steifigkeit durch eine hohere Nachgiebig-
keit der Kinematik auf arborealem Substrat niedriger
ist (SCHMITT 1994, 1999, FRANZ ET AL. 2005, SCHMIDT &
FISCHER EINGEREICHT).

Ergebnisse der vorliegenden Arbeit
und Vergleich

Veranderungen der Kraftkomponenten iiber
die Zeit

Die Veranderung der jeweiligen Kraftkomponenten

Uber die Zeit sind fir Microcebus, Nycticebus, Sagui-
nus und Saimiri in Abbildung 5.3.25 dargestellt. Fir
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die drei groReren Arten war die Messung der Krafte
einzelner Extremitdten moglich, fir Microcebus ist
dagegen die Summe der Krafte aller Extremitaten zu-
sammen mit dem zugehorigen Fuffallmuster zu se-
hen. Bei Eulemur fulvus habe ich selbst keine
Kraftmessungen durchgefiihrt. Fiir den Vergleich be-
ziehe ich mich auf die Arbeiten von CARLSON ET AL.
(2005) und FRANZ ET AL. (2005).

Im zeitlichen Verlauf aller Kraftkomponenten
gibt es keine grofRen Unterschiede zwischen Nyctice-
bus, Saguinus und Saimiri. Die groRte Ahnlichkeit be-
steht, wie schon bei der Beingeometrie, an der
Hinterextremitat. Die Unterschiede vorn liegen im
Zeitpunkt der maximalen Vertikalkraft, den Saguinus
sehr frih im Verlauf der Kontaktphase und Nyctice-
bus erst spiter erreicht. Der Ubergang vom bremsen-
den zum beschleunigenden Impuls ist davon aber
unabhdngig und erscheint bei allen drei Arten etwa
zur Mitte der Kontaktphase. An der Hinterextremitat
tritt das Maximum der Vertikalkraft bei allen Arten
schon im ersten Drittel der Kontaktphase auf. Auch
die Krafte in der Ebene der Bewegungsrichtung ha-
ben nur kurzzeitig eine bremsende Wirkung und keh-
ren sich schon frih in beschleunigende Krafte um.

Am auffalligsten sind die Unterschiede zwischen
den Arten in der summierten Wirkung der Krafte ei-
nes ipsilateralen Beinpaares. Der Diagonalitatswert (=
die zeitliche Uberlappung der Kontaktphasen) hat
hier einen groBen Einfluss auf den gemeinsamen
KraftstoR eines Extremitdtenpaares. Nycticebus pyg-
maeus unterscheidet sich von allen anderen Arten
darin, dass die Kraftimpulse der gleichseitigen Vor-
der- und Hinterextremitat so exakt aufeinander abge-
stimmt sind, dass sie zu einem einzigen Impuls ver-
schmelzen. Auch die Longitudinalkraft beider
Extremitat addiert sich zu einem einzigen zunachst
bremsenden und spater beschleunigenden Impuls. So
gleicht die Krafterzeugung dieses Beinpaares in ihrem
Zeitverlauf der typischen Kraftwirkung eines
Einzelbeines. Inwiefern auch andere Loridae einen
solch ungewodhnlich hohen Grad der Koordination
des Kraft-Zeit-Verlaufs ~ von Vorder- und
Hinterextremitdt haben, ist nicht bekannt.

Die Summe aller Krafte, die am Beispiel von
Microcebus illustriert ist, zeigt, dass die summierten
Kraftimpulse aller Extremitdten keine konstante
Vertikalkraft hervorbringen, sondern dass diese oszil-
liert. Die Maxima treten dann auf, wenn alle vier
Extremitdten gleichzeitig Substratkontakt haben. Die
Minima erscheinen jedoch nicht in der Mitte sondern
zu Beginn der Zweistiitz-Phasen. Auf den Einfluss die-
ser Kraftoszillationen auf den Koérperschwerpunkt
gehe ich im nachsten Abschnitt ndher ein.
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Abb. 5.3.25: Anderung der Kraft iiber die Zeit. Kraftwirkung der Einzelextremititen und eines ipsilateralen Beinpaares bei
Nycticebus, Saguinus und Saimiri. Summe der Kraftwirkungen aller Extremitaten bei Microcebus.
Schwarz: Vertikalkraft, Rot: Longitudinalkraft, Griin: Transversalkraft.

Differentielle Steifigkeit und Selbststabilitat

An der Vorderextremitat fallt der Zeitpunkt der maxi-
malen Vertikalkraft in der Regel mit dem Zeitpunkt
der maximalen Beinflexion zusammen. Das Vorder-
bein verhilt sich deshalb wie eine lineare Feder, bei
der die Steifigkeit symmetrisch auf alle ,Gelenke”
verteilt ist. Die Hinterextremitat folgt diesem Bewe-
gungsprinzip nicht, hier erscheint die maximale Kraft-
Ubertragung im ersten Drittel der Kontaktphase,
wahrend die maximale Flexion des Beines erst spater
auftritt. Die Hinterextremitdt hat deshalb nicht nur
eine groRere funktionelle Steifigkeit gegeniiber der
Vorderextremitat, sondern darliber hinaus auch eine
differenzielle Steifigkeit ihrer intrinsischen Gelenke.
Dies ist beispielsweise auch von der menschlichen
Hinterextremitat bekannt, bei der die Steifigkeit des

Sprunggelenks groBer ist als diejenige des Kniege-
lenks (FARLEY ET AL. 1991).

SEYFARTH ET AL. (2001) haben in einer Simulation
eines dreisegmentigen Beinmodells gezeigt, dass
differenzielle Steifigkeit der Gelenke in Verbindung
mit asymmetrischen Beinproportionen eine zusatzli-
che Strategie der Stabilisierung der Fortbewegung
sein kann. Selbst wenn die Bewegungsgeschwindig-
keit bei der arboreal quadrupede Fortbewegung
geringer ist und dadurch die Moglichkeiten der
neuronalen Kontrolle fiir die Kompensation von
Stérungen groRer sind, bleiben mechanische Strate-
gien der dynamischen Selbststabilitat wichtig. Diese
wirken im Moment des Auftreffens auf ein Hindernis,
erst dann erfolgt die Nachregulierung tiber neuronale
Regelkreise (BIEWENER & DALEY 2007). Die Hinter-
extremitat der Primaten, die in ihren Proportionen, in
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ihrer Kinematik und in ihrer groReren und differen-
ziellen Steifigkeit den Anforderungen dieser Selbst-
stabilitat weiterhin folgt, scheint diese Rolle bei der
Fortbewegung maRgeblich zu erfillen.

Substratreaktionskrafte und Nachgiebigkeit

Aus dem Vergleich der Anderung der funktionellen
Beinldange ergab sich bereits, dass die Nachgiebigkeit
der Kinematik der Vorderextremitdt bei allen hier
verglichenen Primaten grofer ist gegeniber der
Hinterextremitat (vgl. Abb. 5.3.16). Auch wenn die
funktionelle Beinlange im Verhaltnis zur anatomi-
schen Lange zwischen den Arten unterschiedlich ist,
ist die jeweilige Amplitude der Langenanderung
artiibergreifend ahnlich. Die Hinterextremitat ist bei
Saguinus und Nycticebus etwas weniger nachgiebig
als die der anderen drei Primaten.

Die GrolRe der maximalen Vertikalkraft ist meist un-
terschiedlich zwischen Vorder- und Hinterextremitat
(Tab. 5.3.4) und ergibt zusammen mit der unter-
schiedlichen Nachgiebigkeit der Kinematik eine Diffe-
renz in der funktionellen Steifigkeit der Gliedmalien.
Bei Eulemur und Saimiri sind die auf der Vorder-
extremitat lastenden Krafte meist kleiner, wahrend
die Anderung der funktionellen Beinlinge groRer ist
im Vergleich zur Hinterextremitdt; deren Vorder-
gliedmalen sind also besonders nachgiebig.

Bei Saguinus und Microcebus sind die Maximal-
krafte vorn und hinten ausgeglichener. Hier ist es nur
die groRere Amplitude der Beinldangenadnderung, die
den Vorderextremititen eine etwas groRere
Nachgiebigkeit gegenliber den Hinterextremitdten
verleiht.

Tabelle 5.3.4: Kréfte [% KG ] und Impulse [% KG/s]. Deskriptive Statistik.

Microcebus murinus

Nycticebus pygmaeus

n MW + SD Min - Max n MW = SD Min - Max
Vertikalkraft Max VE 10 68,0 +18 47,0 - 107 5 74,0 *4,0 70,0-79,0
HE 12 65050 56,0-76 6 61,0+6,0 51,0-69,0
Propulsivkraft Max  VE 10 08xf1,2 25-2,5 4 57 %0,5 51-64
HE 12 11,9+3,4 4,7 - 18,2 6 83+39 -0,1-12,0
Bremskraft Max VE 9 -12,9 +3,6 -18,0--7,3 5 -91+26 -12,6 --58
HE 12 -3,4 3,5 -12,0- 2,0 6 -36+22 -81--09
vertikaler Impuls VE 10 7,512,3 4,5-11,2 3 204+10 19,6-21,8
HE 12 7,0 £2,1 2,1-9,8 6 24,0t94 9,4 - 39,9
propulsiver Impuls VE 10 0,0 £0,0 0,0 - 0,0 3 0,4 £0,0 0,3-0,4
HE 12 0,8+05 0,0-1,8 6 22+1,4 0,0-4,2
bremsender Impuls  VE 9 1,1+04 0,7-1,8 4 1,6 +0,9 0,8-2,9
HE 12 02+03 00-1,2 6 07+15 0,3-3,9
Nettoimpuls x VE 9 -1,1+04 -18--0,7 4 -19+10 -31--04
HE 12 0,6 t0,7 -12-1,8 6 1,4+26 -39-4,2
Saguinus oedipus Saimiri sciureus
n MW = SD Min - Max n MW + SD Min - Max
Vertikalkraft Max VE 34 69,0+8,0 53,0-85,0 23 52,0 £ 19 33,0 - 89,0
HE 33 71,0+ 12 43,0 -97,0 24 71,0 £ 15 50,0 - 109
Propulsivkraft Max VE 34 66 ©36 -1,2-154 23 45+t1,4 2,7 - 8,0
HE 32 95+50 -09-26,1 24 10,0 + 3,1 4,7 - 18,2
Bremskraft Max VE 33 -14,1 +8,0 -354 --3,7 23 -56,1 +31 -87,3--5,0
HE 33 -134+78 -357-1,8 24 -10,9 £5,2 -27,6 --3,9
vertikaler Impuls VE 33 99+14 7,5-13,4 7 92+ 35 20 -150
HE 33 9,2+1,5 6,4 -12,2 14 17,1 + 4,2 7,4 - 24,3
propulsiver Impuls  VE 34 0,3+0,3 0.0~-1.0 7 05 +0,2 02 -4.8
HE 33 0,6 £04 0,0 -1,8 14 1,51+0,8 0,0 -2,5
bremsender Impuls VE 33 0,8 *0,7 0.8~ 2,7 7 0,8 +0,2 0.5-11
HE 33 0,5t0,6 0,0-2,1 14 0,7 £0,3 0,2 -1,2
Nettoimpuls x VE 33 -1,1+0,6 -0,15--2,9 7 -03+03 -0,6-0,3
HE 33 1,1 +0,5 0,41-2,8 14 08+09 -1,0-24

’

’

’
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Nycticebus hat unter den fiinf Arten sowohl die
groRte maximale Vertikalkraft als auch den grofSten
vertikalen Impuls. Da dies nicht in der Kinematik be-
grindet ist, haben die Vorderextremititen offen-
sichtlich eine groRere mechanische Steifigkeit, was
auch auf andere Arten der Loridae zuzutreffen
scheint (ISHIDA ET AL. 1990, SCHMITT & LEMELIN 2004).
Das weibliche Tier in meiner Studie, das eine
nachgiebigere Beinbewegung zeigte, libertragt noch
groRere Krafte auf das Substrat (88% der Gewichts-
kraft). Dieser Befund hat zunachst Uberrascht, weil
aufgrund des spezifischen Bewegungsverhaltens der
Loridae im Freiland eine gegenteilige Erwartung im
Sinne einer besonders grofRen Nachgiebigkeit nahe
lag. Aus dem beim Menschen beobachteten Zusam-
menhang zwischen Beinsteifigkeit und Substrat-
nachgiebigkeit (FERRIS & FARLEY 1998) lasst sich jedoch
eine Erklarung hierfur ableiten. Gerade die steiferen
Extremitdten befdhigen die Loridae, sich nicht nur auf
potenziell sondern auch auf tatsachlich nachgiebigen
Substraten sicher zu bewegen, ohne dass sich die
Substratschwingungen nachteilig auf die horizontale
Translation des Rumpfes auswirken. Die besonderen
physiologischen Eigenschaften ihrer Muskulatur,
namlich groRe Krafterzeugung bei ausdauernde
Kontraktionsfahigkeit (s. S. 44-45), erlaubt diesen
Primaten die Aufrechterhaltung einer groéReren
mechanischen Beinsteifigkeit.

Maximale Vertikalkraft
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Substratreaktionskrafte und Balance

Fiir die zweite Anforderung des arborealen Substra-
tes, die Balance, sind vor allem die seitwarts gerichte-
ten Krafte entscheidend. Der zeitliche Verlauf dieser
Krafte zeigt schon das Resultat der Balancierfahigkeit
der Primaten und ihre primare Abhangigkeit von der
Greiffahigkeit der Autopodien (Abb. 5.3.25).

Greifextremitdten erzeugen Drehmomente um
die Ldngsachse des Substrates und kompensieren da-
durch Drehmomente, die aus seitlichen Verlagerun-
gen des Korperschwerpunktes resultieren (CARTMILL
1985, PREUSCHOFT ET AL. 1995, PREUSCHOFT 2002). Im Er-
gebnis sind dadurch die mediolateralen Krafte gering.

Bei Nycticebus wird der Effekt kraftiger
Greifextremitdten besonders deutlich, die Mediolate-
ralkrafte sind kaum von Null verschieden. Auch bei
Eulemur fulvus und Lemur catta sind die seitwarts ge-
richteten Krafte sowohl in ihren Maxima als auch in
ihren Impulsen sehr gering und zudem stets niedriger
als die entsprechenden Krafte bei der Fortbewegung
auf flachem Substrat (CARLSON ET AL. 2005). Treten
sichtbare Krafte auf, so sind diese Uberwiegend nach
medial gerichtet. Nur am Ende der Kontaktphase der
Hinterextremitdt erscheint oftmals ein kurzer latera-
ler Impuls.

Vertikaler Impuls
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Abb. 5.3.26: Geschwindigkeitsabhangige Verdanderungen der maximalen Vertikalkraft und des vertikalen Impulses.
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Wahrscheinlich als Folge des ungleichmaRigen
Krallendruckes oszillieren bei Saguinus die medio-
lateralen und die longitudinalen Krafte am Beginn der
Kontaktphase sehr stark. In gewissem Umfang
beeintrachtigen Krallen offenbar eine kontinuierliche
und gerichtete Kraftlibertragung.

Sdugetiere ohne Greifextremitdten, wie Rattus
und Monodelphis, haben weitaus groBere Kraftim-
pulse in seitliche Richtung auf arborealem Substrat
(LAMMERS & BIKNEVICIUS 2004, SCHMIDT & FISCHER EINGE-
REICHT). SCHMIDT & FISCHER (EINGEREICHT) berichten, dass
Ratten auf schmalem Substrat selbst in symmetri-
schen Gangarten recht schnell sind. Die Reduktion
der Maximalkrafte geschieht nur durch eine
nachgiebigere Kinematik, nicht aber durch Verlange-
rung der Kontaktzeiten. Da den Ratten mit den
Greifextremitaten auch die Fahigkeit der Balance
durch die Ubertragung von Torsionsmomenten fehlt,
missen sie sich auf die dynamische Stabilitat bei
héherer Geschwindigkeit verlassen.

Einfluss von Gangart und Geschwindigkeit

Alle funf Arten Gbertragen im Mittel etwa 70 Prozent
ihrer Gewichtskraft auf eine Extremitdt wahrend der
Kontaktphase im Schritt. Beim Wechsel zu schnelle-
ren Gangarten kann dieser Betrag aber Uber die Ge-
wichtskraft hinaus wachsen (Eulemur: VE - 143%, HE -
137% aus FRANZ ET AL. 2005; Saguinus: VE - 160%, HE -
130%; Saimiri: VE - 88%, HE - 102%). Auch innerhalb
einer Gangart erhoht sich die maximale Vertikalkraft
mit zunehmender Geschwindigkeit, der vertikale Im-
puls nimmt jedoch ab, was vor allem auf die Verkdr-
zung der Kontaktphasendauer zuriickgeht (Abb.
5.3.26). Die Kinematik andert sich jedoch kaum, so
dass schliefllich die Steifigkeit bei hoherer Laufge-
schwindigkeit gréRer wird.

Die Lastverteilung zwischen Vorder- und
Hinterextremitaten

Die Dominanz der Hinterextremitat beim Tragen des
Korpergewichtes gilt seit langem als eine Besonder-
heit der Primaten gegeniiber anderen Saugetieren
(KIMURA ET AL. 1979, ROLLINSON & MARTIN 1981, DEMES ET
AL. 1994). Dass diese Gewichtsverteilung nicht nur
aus der Position des statischen Korperschwerpunktes
erklarbar ist, sondern dass dem auch ein dynami-
scher Mechanismus zugrunde liegen muss, ist wegen
der unterschiedlichen Auspragung des Bewegungs-
prinzips bei Primaten wahrscheinlich.

Die entscheidende Rolle in diesem Mechanismus
spielen die Greifextremitaten. lhre spezifische Fahig-
keit, die Hinterextremitdt fest mit dem Substrat zu
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verankern, erklart sowohl die Unterschiede bei
Primaten wie auch die konvergente Entwicklung ei-
ner posterioren Gewichtsverlagerung bei arborealen
Marsupialia (SCHMITT & LEMELIN 2002, KLINGE 2005).

Im Vergleich der Primaten mit anderen kleinen
Saugetieren einschliefllich der mit Greifextremitaten
ausgestatteten Marsupialia werden die Einflisse der
Autopodien, der Beinldangen aber auch der Kérperge-
stalt auf die Lastverteilung zwischen Vorder- und
Hinterextremitaten sichtbar. In Abbildung 5.3.27
habe ich die Befunde von Microcebus, Nycticebus, Sa-
guinus und Saimiri den bereits vorhandenen Daten
fir andere Primaten und Vertreter der Marsupialia
und Rodentia hinzugefiigt. Fiir eine Rekonstruktion
des Merkmalszustandes im Grundmuster der Theria
ist die Vergleichsbasis fiir symmetrische Gangarten
nur gering. Fiir Tupaia und weitere Rodentia (Tamias
striatus, Spermophilus tridecemlineatus, Sciuridae)
gibt es Beobachtungen zur Kinetik in asymmetrischen
Gangarten (BIEWENER 19838, WITTE ET AL. 2002). Beim
Galopp sind die Vertikalkrafte der Vorderextremita-
ten bei Tupaia und bei Vertreten der Sciuridae stets
groRer als diejenigen der Hinterextremitaten.

Der Vergleich der Gewichtsverteilung in sym-
metrischen Gangarten (Abb. 5.3.27) zeigt nun, dass
ein Gewichtstransfer auf die Hinterextremitat nur bei
denjenigen Arten stattfindet, die Greifextremitdten
ausgebildet haben. Aber nicht alle Primaten mit
Greifextremitdaten nutzen dieses Bewegungsprinzip
bei der quadrupeden Fortbewegung.

Der Mausmaki mit seinen relativ kurzen Hinter-
gliedmallen verteilt sein Gewicht etwa gleich zwi-
schen Vorder- und Hinterbeinen. In  manchen
Laufzyklen liberwiegt die Vertikalkraft vorn, in ande-
ren hinten. So ergibt sich eine ahnliche Kraftvertei-
lung wie bei Rattus norvegicus wahrend der
Fortbewegung auf schmalem Substrat (SCHMIDT & FI-
SCHER EINGEREICHT). Bei Monodelphis, dessen Bein-
bewegung derjenigen von Microcebus am Ahnlichs-
ten ist, bleibt eine ausgeprdgte funktionelle
Differenzierung zwischen Vorder- und
HintergliedmalRen auch auf arborealem Substrat
bestehen (LAMMERS & BIKNEVICIUS 2004).

Bei den Lemuridae beglinstigen die langen
Hinterbeine die posteriore Gewichtsverlagerung
merklich, wobei schon geringfiigige Unterschiede in
den GliedmaRenproportionen Auswirkungen auf die
Gewichtsverteilung haben koénnen. So tragt Lemur
catta mit seinem niedrigeren Intermembralindex
schon deutlich mehr Gewicht auf den Hinterbeinen
(FRANZ ET AL. 2005). Durch die kraftige Oberschenkel-
muskulatur und den langen Schwanz ist auch eine
relativ caudalere Position des Kérperschwerpunktes
bei den Lemuridae wahrscheinlich. Gleiches gilt wohl
auch flr Cheirogaleus, der einen deutlich langeren
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Schwanz besitzt als Microcebus. Die saisonalen
Variationen der Fetteinlagerungen im Schwanz haben
zudem einen merklichen Einfluss auf die Lage des
Korperschwerpunktes (YOUNG ET AL. 2007).

Auch bei den Loridae, die trotz kraftiger Greif-
fuBe stets mehr Gewichtskraft Uber die Vorder-
extremitdten auf das Substrat Ubertragen (ISHIDA ET
AL. 1990, ScHmMITT & LEMELIN 2004), mag die
Korpergestalt der primére Grund dafir sein. Der feh-
lende Schwanz und die relativ geringere Masse der
Hinterbeinmuskulatur gegeniiber springenden For-
men macht eine cranialere Lage des Korperschwer-
punktes wahrscheinlich. Dennoch ist bei den Arten
dieser Familie die Fahigkeit zur dynamischen
Gewichtsverlagerung vorhanden und wird fiir andere
Bewegungsweisen ausgiebig genutzt. Das Ausle-
gerverhalten bei der Uberbriickung von Liicken im
Substrat oder die Aufrichtung des Rumpfes beim
Ergreifen von Beutetieren sind Beispiele hierfir.
Offenbar hat eine solche Gewichtsverlagerung nur
fir die quadrupede Fortbewegung dieser Tiere kei-
nen spezifischen Vorteil.

Bei den Krallenaffen sind es wiederum die kurzen
Hinterbeine relativ zur Rumpflinge, die hier die
Fahigkeit der dynamischen Gewichtsverlagerung ein-
schranken (ScHMITT 20038, HANNA ET AL. 2006). Hinzu
kommt die eingeschrankte Greifkraft der hinteren
Autopodien.

Cebidae, Meerkatzen und Makaken haben lange
Beine gegeniiber dem Rumpf. Auch wenn durch die
zunehmende Extension der GliedmaBen der
AuffuBwinkel der Hinterextremitat kleiner wird, rei-
chen die Hinterbeine immer noch so weit nach vorn,
dass sie eine giinstige Hebelwirkung auf den Korper-
schwerpunkt erzielen. Gleiches gilt im Ubrigen auch
fiir die Menschenaffen (DEMES ET AL. 1994, RAICHLEN ET
AL. 2009). Bei den terrestrischen Cercopithecinae
Erythrocebus und Papio kdonnte dagegen die relative
Verkirzung der Hinterbeine gegeniiber den Vorder-
beinen das ausgeglichene Verhiltnis der Vertikal-
krafte vorn und hinten erklaren.

VE / HE Vorderextremitat Hinterextremitat
Monodelphis domestica 1,29 ]
Caluromys philander 0,78 |
Trichosurus vulpecula 0,57 |
Rattus norvegicus 1,05 |
Galea musteloides* 1,67 |
Microcebus murinus 1,05 |
Cheirogaleus medius 0,77 |
Eulemur fulvus 0,69 ]
Lemur catta 0,51 |
Loris tardigradus 1,22 ]
Nycticebus coucang 1,35 |
Nycticebus pygmaeus 1,23 |
Callithrix jacchus 1,34 |
Saguinus oedipus 0,97 |
Cebus apella '
Saimiri sciureus 0,73 |
Ateles geoffroyi* 0,56
Chlorocebus aethiops* 070 |
Macaca mulatta* 0,89 |
Erythrocebus patas* 1,00 ]
Papio anubis* 1,10 ]
Pongo pygmaeus* 0,81 ]
Pan troglodytes* 0,79 ]
*terrestrisches Substrat [T T 1T 7 L L e e e e
100 50 0 50 100

maximale Vertikalkraft [% K&rpergewicht]

Abb. 5.3.27: Gewichtsverteilung zwischen Vorder- und Hinterextremitét in symmetrischen Gangarten bei Primaten, Rodentia und
Marsupialia. Referenzen: KiMURA ET AL. 1979, ISHIDA ET AL. 1990, DeMES ET AL. 1994, ScHMITT & LEMELIN 2002, WITTE ET AL. 2002, LAMMERS &
BIKNEVICIUS 2004, SCHMITT & LEMELIN 2004, CARLSON ET AL. 2005, FRANZ ET AL. 2005, KLINGE 2005, HANNA ET AL. 2006, fett: eigene Daten.
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Einfluss des Substrates auf die
Kraftiibertragung der Extremitédten

Im Unterschied zur Fortbewegung auf dem Boden
Ubertragen die Extremitdten auf schmalem Substrat
stets geringere Krafte (ScHMITT 1994, 1999, SCHMITT &
HANNA 2004, FRANZ ET AL. 2005). Dies wurde nicht nur
fir Primaten mehrfach dokumentiert, sondern auch
bei Monodelphis und Rattus beobachtet (LAMMERS &
BIKNEVICIUS 2004, SCHMIDT & FISCHER EINGEREICHT). Oft
geht dies mit einer stdrkeren Gesamtflexion der
Extremitdten einher, so dass deren Steifigkeit durch
eine hohere Nachgiebigkeit der Kinematik auf
arborealem Substrat niedriger ist (ScHmITT 1994,
1999, FRANZ ET AL. 2005). Die Reduktion der Maximal-
krafte geschieht auerdem durch eine Verlangerung
der Kontaktphase, wodurch der Kraftimpuls auf einen
langeren Zeitraum verteilt werden kann.
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Abb. 5.3.22: Saguinus oedipus. Maximale Vertikalkraft der Vorder-
und Hinterextremitat bei der Fortbewegung auf arborealem und
terrestrischem Substrat.

Bei anthropoiden Primaten ist der Effekt an der
Vorderextremitat meist deutlicher sichtbar (ScHMITT
1994, 1999, ScHMITT & HANNA 2004), wihrend
Beobachtungen strepsirhiner Arten kein einheitliches
Prinzip zeigen. Bei Cheirogaleus medius nehmen die
Krafte vorn auf terrestrischem Substrat ab (SCHMITT &
HANNA 2004) und FRANZ ET AL. (2005) berichten, dass
sich bei Lemur catta Kinematik und Kraftlbertragung

116

der Hinterextremitat stdrker in Abhadngigkeit vom
Substrat verdndern.

Unter den von mir untersuchten Primaten, habe
ich die Substrateinfliisse auf die Kraftwirkungen der
Extremitdten nur bei Saguinus betrachtet. Eine
signifikante Veranderung der Maximalkrafte in
Abhdngigkeit vom Substrat ist hier nicht festzustellen
(Abb. 5.3.28). Die Bewegungsprinzipien der Nach-
giebigkeit werden auf dem terrestrischen Substrat
beibehalten. Auf flachem Substrat bevorzugen
Lisztaffen jedoch schnelle und asymmetrische Gang-
arten, die dann auch mit hdheren Substratreakti-
onskraften verbunden sind. Ein Vorteil der lang-
samen symmetrischen Fortbewegung auf schmalem
Substrat  besteht in der Minimierung von
Substratschwingungen, die ja rickwirkend auf den
Korper die Stabilitdit der Rumpfachsen beeintrachti-
gen konnen (DEMES ET AL. 1990).

Hypothese zum Grundmusterzustand
der Primaten

Plesiomorphe Bewegungsprinzipien im Hinblick auf
die Kraftwirkung der Extremitdten im Grundmuster
der Primaten sind die Dominanz der Hinterextremitat
bei der Beschleunigung des Rumpfes und die
Mechanismen der groReren Nachgiebigkeit bei der
Fortbewegung auf schmalem Substrat.

Die Beobachtungen an Monodelphis und Rattus
zeigen, dass die Reduktion der Maximalkrafte bei
arboreal quadrupeder Fortbewegung durch eine star-
kere Flexion der Extremitdaten moglich ist (LAMMERS &
BIKNEVICIUS 2004, SCHMIDT & FISCHER EINGEREICHT). Eine
Zunahme der Kontaktphasendauer wurde nur bei
Monodelphis beobachtet, konnte hier aber nicht
unabhdngig Einfluss der Geschwindigkeit beurteilt
werden. Microcebus hat keine groRere Kontakt-
phasendauer bei der Fortbewegung auf schmalem
Substrat im Vergleich zu Tupaia und Rattus.

Gegeniliber diesen Plesiomorphien sind alle
Eigenschaften der Kinetik, die unmittelbar mit der
Greiffahigkeit der Extremitdaten verbunden sind, als
abgeleitete Merkmale fir das Grundmuster der
Primaten anzunehmen. Dazu gehort das Potential ei-
nen groleren Anteil des Korpergewichtes auf die
Hinterextremitat zu Gbertragen, aber nicht unbedingt
die systematische Nutzung dieses Potentials fur die
arboreal quadrupede Fortbewegung.

Die Reduktion der mediolateralen Krafte als
Bewegungsprinzip der Balance ist ebenfalls mit der
Eigenschaft der Greifextremitiaten verbunden
Torsionsmomente zu generieren und somit
wahrscheinlich ein abgeleitetes Bewegungsprinzip
der Primaten.
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Paradigmen zum adaptiven Wert

Uber den adaptiven Vorteil der posterioren
Gewichtsverlagerung fiir die arboreal quadrupede
Fortbewegung der Primaten wurde ausgiebig disku-
tiert. REYNOLDS (1985A) nahm an, dass die damit
verbundene Entlastung der Vordergliedmallen deren
Mobilitdt beglinstigt. Ein enger Zusammenhang zwi-
schen der Mobilitdat der Vordergliedmalle, insbeson-
dere der Schulter, und dem Grad ihrer Entlastung bei
der Fortbewegung besteht vor allem bei den Atelidae
und Hominidae, seltener jedoch bei primar
quadrupeden Formen (DEMES ET AL. 1994, FRANZ ET AL.
2005, SCHMIDT 20058, LARSON & STERN 2009). Beson-
ders in synchronen Gangarten, in denen die
Vorderextremitat durch groRere Krafte starkerer
Belastung unterliegt, erfolgt keine zunehmende
Entlastung durch einen posterioren Gewichtstransfer
(FRANZ ET AL. 2005, HANNA ET AL. 2006). Gerade die Lori-
dae, die unter allen Strepsirhini die wohl grofite
Mobilitdt der Schulter aufweisen und zudem die
Fahigkeit der dynamischen Gewichtsverlagerung in
hohem MaRe haben, nutzen diese Fahigkeit nicht flr
die quadrupede Lokomotion.

CARTMILL ET AL. (2002) schlugen deshalb vor, dass
der Gewichtstransfer gerade dann maximal ist, wenn
die Vorderextremitat auf ein noch unbekanntes Sub-
strat aufgesetzt wird. Dadurch ware die Sicherheit er-
hoht, denn sollte der Auffullort instabil sein, kdnnte
das Vorderbein seine Position noch dndern. Selbst
wenn eine solche Verhaltensreaktion in Anbetracht
der Bewegungsgeschwindigkeit nicht sehr wahr-
scheinlich ist und auch noch nicht beobachtet wurde,
spiegelt sich hierin doch die unterschiedliche Bedeu-
tung der Extremitdten fur die dynamische Selbst-
stabilitat der Bewegung wieder.

Eine Schwache in beiden Erklarungsansatzen ist
jedoch die fehlende Berlicksichtigung der zeitlichen
Abfolge der Merkmalstransformationen in der Evolu-
tion der Primaten, in der sich die Kinematik der
Vorderextremitat erst mit zunehmender KorpergroRRe
verdanderte. Die grofRe Variation der Merkmalsauspra-
gung ebenso wie ihre Bedingtheit durch die
Korpergestalt, lassen folglich ebenso die Schluss-
folgerung zu, dass dieses Merkmal bei der quadru-
peden Fortbewegung zundchst nur als evolutives
Beiprodukt erscheint (RAICHLEN ET AL. 2009).

Viele Primaten, auch kleine Arten wie Microce-
bus, Galago und Nycticebus, nutzen das Potential ih-
rer Greifextremitaten fir eine posteriore Gewichts-
verlagerung vor allem bei idiomotorischen Aktivi-
tdten wie dem Beutefang oder dem Aufsammeln
pflanzlicher Nahrung in den terminalen Asten der
Baume (vgl. Abb. 3.6). Schon NAPIER (1967) hatte auf

die Bedeutung der aufrechten Korperposition fir
viele Verhaltensweisen der Primaten hingewiesen. So
konnte die Fahigkeit zur posterioren Gewichts-
verlagerung primar die Aufrichtung des Korpers bei
idiomotorischen Verhaltensweisen beglinstigt haben.

Erst innerhalb der Anthropoidea wurde mit der
Mobilisierung des Schultergelenkes eine Entlastung
der Vorderextremitdt bei der quadrupeden Lokomo-
tion tatsachlich notwendig, weshalb die Atelidae und
Hominidae diese Fahigkeit durch zuséatzliche Muskel-
rekrutierung verstarken (LARSON & STERN 2009). Fiir
arboreal quadrupede Primaten besteht diese
Notwendigkeit nicht. Gleiches gilt fur die arborealen
Didelphidae und Phalangeridae, die mit dem Erwerb
von Greifextremitdaten auch das Potential fiir den
posterioren Gewichtstransfer konvergent zu den
Primaten erworben haben wund fir &hnliche
Verhaltensweisen beim Sammeln von Nahrung auf
schmalen Substraten nutzen (RASMUSSEN 1990, LEME-
LIN 1999, SCHMITT & LEMELIN 2002, LEMELIN ET AL. 2003,
RASMUSSEN & SussMAN 2007). Caluromys philander hat
zudem relativ langere HintergliedmaRen als andere
Vertreter der Didelphidae ohne GreiffiiRe.

Kraftwirkung der
Extremitaten und ihr
Einfluss auf die
Bewegungen des Rumpfes

Bei der quadrupeden Fortbewegung erzeugt jede
Extremitat fur sich einen periodischen Kraftimpuls,
durch den sich der Kérperschwerpunkt auf- und ab-
warts und nach caudal und cranial bewegt. Wie aus
diesen singuldren Kraftimpulsen eine kontinuierliche
Vorwartsbewegung des Rumpfes und eine nahezu
horizontale Fiihrung des Korperschwerpunktes er-
zeugt werden kann, hdngt von der zeitlichen
Koordination der GliedmafRen und ihrer jeweiligen
Kraftlbertragung ab (MANTER 1938, CAVAGNA ET AL.
1977).

Die Summe aller Kréfte, die gleichzeitig von den
jeweils in Kontakt befindlichen Extremitaten auf das
Substrat Ubertragen werden, bestimmt also die
Bewegung des Rumpfes. Die Geschwindigkeit der
horizontalen Translation in Bewegungsrichtung ist
abhangig von den bremsenden und beschleunigen-
den Kraftimpulsen der GliedmaRen.

Da die Kraftwirkungen der Extremitaten auf den
Rumpf einen groRen Einfluss auf die Stabilitdt der
Bewegung haben und deshalb fur die Fortbewegung
auf einem nachgiebigen und diskontinuierlichen Sub-
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strat besonders wichtig sind, mochte ich auch diesen
Aspekt in die Betrachtung der Bewegungsprinzipien
der arboreal quadrupeden Fortbewegung aufneh-
men. Eine allgemeine Erklarung dieser Zusammen-
hédnge sei auch hier der Darstellung meiner Befunde
vorangestellt, die nur in diesem Kontext interpretiert
werden kénnen.

Einfluss der Substratreaktionskrdifte
auf die Bewegung des Kérperschwer-
punktes

Die vertikalen Oszillationen des Kdrperschwerpunk-
tes entstehen in Abhdngigkeit von der zeitlichen
Koordination der Gliedmaen und ihrer maximalen
Kraftlibertragung. Eine Aufwartsbeschleunigung des
Koérperschwerpunktes entsteht immer dann, wenn
die Summe der Vertikalkrdfte aller in Kontakt
befindlichen Beine das Korpergewicht Gberschreitet.
Eine Abwartsbeschleunigung findet dementspre-
chend dann statt, wenn die Summe aller Vertikal-
krafte geringer ist als das Korpergewicht. Die Ampli-
tude der vertikalen Oszillationen hat schlieflich Ein-
fluss auf den Energiezustand des Koérperschwerpunk-
tes.

Zum Zeitpunkt maximaler Vertikalkrafte ist auch
die potentielle Energie des Schwerpunktes maximal.
Seine kinetische Energie ist aber dann am grofSten,
wenn die Summe der Beschleunigungskrafte ihr
Maximum erreicht. Sind diese beiden Maxima
zueinander phasenverschoben, kann sich der Kérper-
schwerpunkt wie ein mechanisches Pendel verhalten
und aus dem Austausch zwischen Lageenergie und
Bewegungsenergie Energie zuriickgewinnen (CAVAGNA
ETAL. 1976, CAVAGNA ET AL. 1977).

GroRe Oszillationen beglinstigen den Austausch.
Sie entstehen dann, wenn die funktionelle Steifigkeit
der Extremitdten groR ist. Dieses Bewegungsprinzip
gilt als charakteristisch fir langsame Gangarten wie
den Schritt (CAVAGNA ET AL. 1977, BLICKHAN & FuLL 1987,
GRIFFIN ET AL. 2004, BIEWENER 2003). Typisch fir
schnelle Gangarten ist dagegen, dass potentielle und
kinetische Energie in Phase oszillieren und ein
Energieliberschuss in elastischen Elementen gespei-
chert und spéater aus diesen zuriickgewonnen wird
(CAVAGNA ET AL. 1977, ALEXANDER 1980, HEGLUND ET AL.
1982, MINETTI ET AL. 1999). Lange Zeit wurden diese
Mechanismen energetischer Optimierung als zwei
diskrete  Bewegungsprinzipien verstanden, die
gangartspezifisch seien und zwei grundlegend
verschiedene Beinmechaniken (Inverses Pendel oder
Masse-Feder) voraussetzen (CAVAGNA ET AL. 1977,
REILLY & BIKNEVICIUS 2003, GRIFFIN ET AL. 2004, HOYT ET AL.
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2006). Einige Autoren sehen diese Mechanismen so-
gar als geeignetere Parameter fir Gangartdefinitio-
nen, da ihre mechanische Relevanz fiir die Bewegung
eines Tieres groRer erscheint gegenliber den
kinematischen Eigenschaften, die den Definitionen
von Gangarten traditionell zugrunde liegen (REILLY &
BIKNEVICIUS 2003, BIKNEVICIUS & REILLY 2006, HOYT ET AL.
2006, HORNER & BIKNEVICIUS 2010).

Ein unmittelbarer Zusammenhang zwischen
kinematischen Gangarten und den Energieoszillatio-
nen des Rumpfes besteht bei der bipeden Fortbewe-
gung der Vogel und des Menschen (CAVAGNA ET AL.
1976, HEGLUND ET AL. 1982, ROBERTS ET AL. 1997, DON-
ELAN ET AL. 2002), weil bei der Bipedie die Gangart nur
von einem Parameter (,duty factor”) und nicht von
zweien (Diagonalitat und ,duty factor”) bestimmt
wird. Die Dynamik des Korperschwerpunktes bei der
bipeden Fortbewegung ist deshalb weit mehr von der
Mechanik des Einzelbeines abhéngig (FEDAK ET AL.
1982, MCMAHON ET AL. 1987, DALEY & BIEWENER 2006).

Fir die Uberwiegende Mehrzahl quadrupeder
Wirbeltiere und sogar Arthropoden gibt es stattdes-
sen keine zwei diskreten Prinzipien fiir die Mechanik
des Beines und die Energetik des Kérperschwerpunk-
tes. Vielmehr bestimmen Geschwindigkeit, funktio-
nelle Steifigkeit der GliedmalRen und die zeitliche
Koordination der Kontaktphasen {iber die Phasen-
beziehung zwischen potentieller und kinetischer
Energie des Korperschwerpunktes und die Ampli-
tuden der Energieoszillationen (BLICKHAN & FuLL 1987,
FARLEY & KO 1997, PARCHMAN ET AL. 2003, AHN ET AL.
2004, BIEWENER 2006, USHERWOOD ET AL. 2007, BISHOP ET
AL. 2008). Die mechanischen Voraussetzungen dafir
sind im Masse-Feder-Bein gegeben (GEYER ET AL. 2006,
BIEWENER & DALEY 2007).

Bisherige Studien zur
Merkmalsverteilung zwischen
Primaten und anderen Sdugetieren

Der Umfang, in welchem Energie aus der Phasenver-
schiebung zwischen Epor und Egy zurlickgewonnen
wird, liegt bei groReren Lauftieren wie Hunden, Scha-
fen oder Pferde maximal zwischen 30% und 50% der
erforderlichen Energiemenge fir die Bewegung des
Korperschwerpunktes wahrend eines Schrittzyklus (=
,% recovery”) und nimmt mit zunehmender
Geschwindigkeit deutlich ab (CAVAGNA ET AL. 1977, M-
NETTI ET AL. 1999). GRIFFIN ET AL. (2004) haben bei Hun-
den Werte von bis zu 70% berechnet.

Kleinere Sdugetiere sind in diesen Betrachtun-
gen aber wenig bericksichtigt. Nur fir Monodelphis
domestica (PARCHMAN ET AL. 2003) und das Frettchen
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(Mustela putorius f. furo, HORNER & BIKNEVICIUS 2010)
gibt es Befunde, weshalb eine Hypothese zum Zu-
stand dieses Merkmals im Grundmuster der Theria
nur sehr schwach begriindet sein kann. Gemeinsam
ist beiden Arten der geringe Umfang der zuriick-
gewonnenen Energiemenge, der bei Monodelphis
kaum groRer ist als 10% und bei Mustela zwischen
10% und 20% schwankt.

Uber das Erkldrungsprimat der Energieoptimie-
rung lokomotorischer Anpassungen wurden andere
Anpassungsnotwendigkeiten in den vertikalen Bewe-
gungen des Kérperschwerpunktes bisher noch oft au-
RBer Acht gelassen. Geringe vertikale Oszillationen be-
glinstigen die Stabilisierung der Rumpfachse bei der
Fortbewegung auf unebenem Terrain, weshalb klei-
nere Tiere auf die Vorteile der Energierlickgewinnung
aus Vertikalbewegungen des Korperschwerpunktes
wohl weitgehend verzichten zugunsten einer mog-
lichst horizontalen Rumpftrajektorie (PARCHMAN ET AL.
2003, USHERWOOD ET AL. 2007, BisHOP ET AL. 2008, HOR-
NER & BIKNEVICIUS 2010). Um vertikalen Oszillationen
so gering wie moglich zu halten, werden die Kontakt-
phasen der GliedmaRen und das Erscheinen ihrer
jeweiligen Maximalkrafte zeitlich so aufeinander
abgestimmt, dass die Summe aller Vertikalkrafte
stets nahezu konstant ist. Bei der Schleichbewegung
der Katzen hat man erst kirzlich beobachtet, dass
diese zeitliche Abstimmung in einer Anpassung des
Diagonalitatswertes besteht: die aus dem Austausch
zwischen  Bewegungsenergie und Lageenergie
gewonnene Energiemenge nimmt in dem Umfang ab,
wie die zeitliche Uberlappung der Kontaktphasen der
Extremitdten einer Korperseite zunimmt (BISHOP ET AL.
2008).

Obwohl die vertikalen Bewegungen des Korper-
schwerpunktes besonders kritisch fir die Stabilisie-
rung der Rumpfachse bei der Fortbewegung auf
diskontinuierlichem Substrat sind, gibt es fir Prima-
ten bislang nur einen einzigen Befund zum Einfluss
der Kraftimpulse der Extremitaten auf die Bewegung
und Energetik des Rumpfes. Cavagna et al. (1977) ha-
ben in ihrer vergleichenden Untersuchung dieser Me-
chanismen auch eine Makaken-Art (Macaca speciosa,
3,6 kg) betrachtet und fanden hier nur minimale
Vertikalbewegungen des Koérperschwerpunktes. Im
Schritt betrug die Amplitude der Oszillationen nur
etwa 1 cm und erhdhte sich auch beim Rennen auf
kaum mehr als 2 cm. Die aus der Phasenverschiebung
zwischen Epor und Eyy zuriickgewonnene Energie-
menge betrug in symmetrischen Gangarten maximal
30% und schon bei einer Geschwindigkeit von 1,5
m/s lag der Wert nur noch bei 10%.

Ergebnisse der vorliegenden Arbeit
und Vergleich

Bei den kleinen arboreal quadrupeden Primaten er-
reicht die Amplitude der vertikalen Oszillationen des
Korperschwerpunktes nicht anndhernd die
GroRenordnung, die fiir gréRere Sdugetiere berichtet
wurde, sondern bleibt weit darunter (> 1 mm). Die
potentielle Energie des Korperschwerpunktes ist bei
allen Arten um ein vielfaches kleiner als seine kineti-
sche Energie (Abb. 5.3.29), weshalb auch der Umfang
der Rickgewinnung von Energie trotz bestehender
Phasenverschiebung zwischen Epqr und Eyy relativ ge-
ring. Die Amplitude der Anderung der potentiellen
Energie wahrend eines Schrittzyklus liegt nur bei
etwa 2,5% - 5% derjenigen der kinetischen Energie.

Dennoch unterscheiden sich die Arten im Um-
fang ihrer Energieriickgewinnung (Abb. 5.3.30), wo-
bei der Betrag bei Nycticebus am gréRten und bei Sai-
miri am geringsten ist. Mit Ausnahme von Saimiri ist
eine grolRe Abhangigkeit von der Geschwindigkeit zu
sehen, welche die Unterschiede zwischen den Arten
zunachst geringer erscheinen lasst.

Die oben beschriebene Beziehung zur zeitlichen
Koordination der Kontaktphasen der Extremitaten ist
ebenfalls sichtbar, aber auch hier bleiben Unter-
schiede zwischen den Arten bei jeweils gleichem
Diagonalitatswert bestehen.

Ursachlich fur diese Unterschiede ist nicht das
Verhaltnis der Amplituden zwischen potentieller und
kinetischer Energie sondern die GroRe dieser
Amplituden selbst. Bei Saguinus und Saimiri sind die
Amplituden der Anderung der kinetischen Energie
um das 3fache hoéher gegeniiber Microcebus und
Nycticebus. Dieser Unterschied ist sehr wahrschein-
lich das Resultat der unterschiedlichen Kraftevertei-
lung zwischen Vorder- und Hinterextremitaten. Verti-
kale Bewegungsenergie kann in horizontale Bewe-
gungsenergie lberfiihrt werden, wenn der resultie-
rende Vektor aus vertikaler und longitudinaler
Kraftkomponente in Bewegungsrichtung weist
(CAVAGNA ET AL. 1977). Da der bremsende Impuls der
Hinterextremitat klein ist, ist diese Voraussetzung
hinten meist schon im ersten Drittel der Kontakt-
phase erfillt (Abb. 5.3.31).

Je grofer nun die Vertikalkraft der Hinter-
extremitat ist, umso grofer ist auch die Wirkung ihrer
Schubkraft auf den Korper. Tragt dagegen die
Vorderextremitdat einen groferen Anteil der Ge-
wichtskraft, ist ihre Schubwirkung auf den Korper
aufgrund des geringeren beschleunigenden Impulses
kleiner. Die Krafteverteilung zwischen Vorder- und
Hinterextremitaten hat also mafigeblichen Einfluss
auf die Bewegungsenergie des Korperschwerpunktes.
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Microcebus 6,58 % recovery (Fr = 0,025)
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Abb. 5.3.29: Oszillationen der kinetischen und potentiellen Energie des Kérperschwerpunktes wahrend eines Schrittes.

Mit der groBeren Vertikalkraft der Vorderextremitat
erhdlt sich Nycticebus die Moglichkeit der
Energieriickgewinnung aus der Phasenverschiebung
zwischen Epor und Egy. Inwiefern dies nur ein
Nebeneffekt anderer Anpassungsnotwendigkeiten
ist, kann aufgrund der noch geringen Vergleichs-
moglichkeiten zwischen Arten nicht entschieden
werden. Loridae zeichnen sich durch eine niedrige
Stoffwechselrate  und eine ,energiesparende”
Lebensweise aus (s.S. 44 - 45), so dass die Energie-
rickgewinnung aus der Energetik des Korper-
schwerpunktes fiir sie nicht unvorteilhaft ist. Mit der
durchschnittlich langsameren Bewegungsgeschwin-
digkeit wird dieser Effekt noch verstarkt. Durch den
Gewichtstransfer auf die Hinterextremitdten vor
allem bei Saimiri verschwindet die Moglichkeit der
Energieeinsparung.  Stattdessen  verleiht  der
posteriore Gewichtstransfer denjenigen Primaten,
die ihn nutzen, eine groRere Schubkraft fir die
Hinterextremitdt und eine erhebliche Zunahme der
Bewegungsenergie ihres Korperschwer-punktes. Der
Umfang des ,rear-drive” (KIMURA ET AL. 1979) oder
»hind limb drive” (DEMES ET AL. 1994), also der Schub-
kraft der Hinterextremitat, wird folglich nicht nur
durch das Verhdltnis der bremsenden und
beschleunigenden Impulse sondern auch durch das
der vertikalen Krafte bestimmt.
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Abb. 5.3.30: Energierlickgewinnung (,% recovery”) aus Oszilla-
tionen der potentiellen und kinetischen Energie des Kdrperschwer-
punktes. Einfluss der Geschwindigkeit und der Diagonalitat.
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Vektor der resultierenden

/ Kraft: Fyert + Flong

Abb. 5.3.31: Richtung der resultierenden Substratreaktionskraft wiahrend der Kontaktphasen eines gleichseitigen Beinpaares
in Relation zur Kinematik der Extremitaten am Beispiel von Saimiri sciureus.

Hypothese zum Grundmusterzustand
der Primaten

Sollte sich der Zusammenhang zwischen dem Ver-
haltnis der Kradfte zwischen Vorder- und Hinterglied-
maflen und dem Umfang der Energierlickgewinnung
aus den Energieoszillationen des Kérperschwerpunk-
tes auch bei anderen Arten zeigen, so bestiinde hier
ein Einfluss der KoérpergréRe resultierend aus den
sich dndernden Gliedmalenproportionen. Der letzte
gemeinsame Vorfahre der Primaten hatte aufgrund
seiner GreiffliBe sicher die Fahigkeit des posterioren
Gewichtstransfers. Waren aber die Hintergliedmalen
relativ kurz gegenliber der Rumpflange, wurde diese
Fahigkeit moglicherweise nicht systematisch fir die
Fortbewegung genutzt, so wie es bei Microcebus zu
beobachten ist. Ob Microcebus nun mehr oder weni-
ger Energie aus den vertikalen Oszillationen seines
Korperschwerpunktes zurlick gewinnt als andere
kleine Saugetiere, ist nicht zu beantworten. Das mini-
male AusmaR der vertikalen Bewegungen des
Kérperschwerpunktes erfillt sicher die Anforderun-
gen des arborealen Substrates an die Nachgiebigkeit,
aber ob hier ein Unterschied zur Fortbewegung klei-
ner Tiere auf terrestrischem Substrat besteht, ist
ebenfalls unbekannt.

Vergleich der
Bewegungsprinzipien -
Zusammenfassung

Gangarten und FufSfallmuster

Das diagonale FuRfallmuster ist eine Autapomorphie
der Primaten. Es ersetzt jedoch nicht die plesio-
morphen Gangarten sondern kommt als weitere
Anpassungsmoglichkeit an die Anforderungen des
Substrates hinzu. Tupaia, Rattus und Monodelphis
nutzen ein diagonales Fuf¥fallmuster nicht. Gemein-
sam ist allen Arten die Praferenz fiur eine zeitliche
Kopplung der Kontaktphasen eines diagonalen
Beinpaares.

Schrittldnge und Schrittfrequenz

Erst groRere Strepsirhini und Haplorhini haben
gegenlber anderen Sdugetieren relativ langere Glied-
malen, weshalb eine dadurch bedingte Erhéhung der
Schrittlange nur dann zum Grundmuster der Prima-
ten gehoren wirde, wenn der letzte gemeinsame
Vorfahre ein Gewicht von mehr als 400 - 500 g ge-
habt hatte. Die relativ grofSten Schrittldngen haben
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Nycticebus und Tupaia, gefolgt von Saimiri und Eule-
mur. Microcebus hat dagegen eine geringere Schritt-
lange als zwei der drei Aullengruppenvertreter. Die
Lange der GliedmaRen hat keinen direkten Einfluss
auf die GroRe der relativen Schrittlange.

Im Hinblick auf die Schrittfrequenz verhalten
sich Microcebus und auch Saguinus ahnlich wie die
Vertreter der AuRengruppen. Hier ist ein grofRer Ein-
fluss der KorpergroRe sichtbar, der sich aus der
zunehmenden Masse der Greifmuskulatur bei grofie-
ren Primaten erklart (PREUSCHOFT ET AL. 1998). Die
Limitierung der Schrittfrequenz durch die Massetrag-
heit der Extremitdten gehort ebenso wie die groRere
Schrittlange nur dann zum Grundmuster der Prima-
ten, wenn der letzte gemeinsame Vorfahre der
Primaten groRer war als Microcebus und Saguinus.

Winkelbewegung und Beingeometrie
der Extremitdten

Plesiomorphe Merkmale im Grundmuster der Prima-
ten sind die Beibehaltung des mechanischen Prinzips
des Pantographen, bei dem das proximale und das
distale propulsive Element parallel gefihrt werden.
Die funktionelle Beinldnge ist vorn und hinten gleich,
die proximalen Drehpunkte liegen auf gleicher Hohe
und durch eine gleiche Winkelbewegung wird vorn
und hinten die gleiche Schrittlange erreicht. Der
Bewegungsumfang der Extremitdten, gemessen als
Gesamtwinkelbewegung ist nicht grofRer oder kleiner
als bei Vertretern der AulRengruppen.

Ebenfalls als plesiomorph anzunehmen ist die
AuffulBposition der Hinterextremitdt sowohl in ihrer
Geometrie als auch in ihrer relativen Invarianz gegen-
Uber dem AbfuBwinkel. Auch im Grad der Nach-
giebigkeit der Extremitaten gleichen die hier unter-
suchten Primaten den Vertretern der AuRengruppen
Tupaia, Rattus und Monodelphis.

Veranderungen gegeniber dem Grundmuster
der Theria sind in der Kinematik der Vorderextremi-
tat zu finden. Nur Microcebus hat diesbeziiglich die
gleiche Beingeometrie wie Rattus und Monodelphis.
Bei Eulemur, Nycticebus, Saguinus und Saimiri wird
der Humerus wird Uber die Vertikale hinaus protra-
hiert. Diese Veranderung der Kinematik korreliert mit
einer Veranderung der Proportionen zwischen den
drei propulsiven Elementen. Die Scapula wird relativ
kirzer zugunsten des Radius bei den Strepsirhini und
zugunsten des Humerus bei den Platyrrhini. Nur bei
Eulemur und dem weiblichen Nycticebus hat diese
Veranderung  aber  Auswirkungen auf die
Gesamtwinkelbewegung der VordergliedmalRe. Fir
das Grundmuster der Primaten ist dieses Merkmal als
abgeleitetes Bewegungsprinzip anzunehmen, wenn
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der letzte gemeinsame Vorfahre groRer war als
Microcebus. Dass die damit korrelierten Proportions-
verdnderungen innerhalb der Vorderextremitat bei
Eulemur und Nycticebus anders sind als bei Saguinus
und Saimiri kdnnte ein Indiz fir eine parallele
Entwicklung in beiden Gruppen sein.

Bei Neuwelt- und Altweltaffen nimmt die
Winkelbewegung der Extremitaten mit zunehmender
KorpergroRe und Beinldnge sogar weiter ab (VILENSKY
& GANKIEWICZ 19904, B, SCHMITT 1994, LARSON ET AL.
2000, 2001, PoLk 2002, LARNEY & LARSON 2004).
Stattdessen kommt es in diesen Gruppen zu einer
starker gestreckten Beingeometrie.

GroRere Strepsirhini behalten ihre flektierten
Extremitaten aber mit zunehmender KoérpergroRe bei
und das hat Konsequenzen fiir die Bewegungsraume
der Extremitdten, wenn die Gliedmalen an Ldnge zu-
nehmen. Der Auffufort der Hinterextremitat ver-
schiebt sich bezogen auf den Rumpf weiter nach
vorn. Bedingt durch das diagonale Fuffallmuster
kdme es zu einer Uberlappung mit dem Bewegungs-
raum der Vorderextremitdt, wenn dieser nicht nach
cranial ausweichen wirde. Deshalb haben vor allem
die Strepsirhini eine so groRe Protraktion der
Vorderextremitat (LARSON ET AL. 2000).

Wieder erscheinen alle diese korrelativen
Veranderungen der Beingeometrie nur bei grofReren
Arten, aber nicht bei Microcebus.

Substratreaktionskrdifte

Plesiomorphe Bewegungsprinzipien im Hinblick auf
die Kraftwirkung der Extremitdten im Grundmuster
der Primaten sind die Dominanz der Hinterextremitat
bei der Beschleunigung des Rumpfes und die
Mechanismen der groBeren Nachgiebigkeit bei der
Fortbewegung auf schmalem Substrat.

Gegeniliber diesen Plesiomorphien sind alle
Eigenschaften der Kinetik, die unmittelbar mit der
Greiffdhigkeit der Extremitdten verbunden sind, als
abgeleitete Merkmale fir das Grundmuster der
Primaten anzunehmen. Dazu gehort das Potential ei-
nen grofReren Anteil des Korpergewichtes auf die
Hinterextremitat zu Ubertragen und die Reduktion
der mediolateralen Krafte als Bewegungsprinzip der
Balance.

Durch die zeitliche Koordination der Kraftim-
pulse der Extremitdten werden vertikale Oszillatio-
nen des Korperschwerpunktes vermieden. Diejenigen
Primaten, die einen groReren Anteil ihrer Gewichts-
kraft auf die Hinterextremitaten lGbertragen, kénnen
dadurch die Schubwirkung dieser Extremitat auf den
Korperschwerpunkt verstarken.



Arboreale Quadrupedie - Vergleich der Bewegungsprinzipien

Fazit

Die spezifischen Anforderungen der arboreal quadru-
peden Fortbewegungsweise an ihre Bewegungs-
prinzipien sind Nachgiebigkeit und Balance. Die
Anforderung der Nachgiebigkeit gehort aber schon
zum Grundmuster der Theria, deren letzter gemein-
samer Vorfahre klein war. Das Substrat seiner
Fortbewegung war deshalb permanent diskonti-
nuierlich und unibersichtlich. Die Anforderung der
Balance ist eine Spezifitat der arboreal quadrupeden
Fortbewegungsweise und deshalb eine neue
Anforderung im Grundmuster der Primaten.

Um die Bewegungsprinzipien der arboreal quadrupe-
den Fortbewegung, die diese Anforderungen erfillen,
im Grundmuster der Primaten zu rekonstruieren,
habe ich in diesem Kapitel Gangarten und
FuRfallmuster, Schrittlange und Schrittfrequenz, die
Kinematik und die Kraftwirkungen der Extremitaten
vergleichend dargestellt und die gegenseitigen
Bedingtheiten zwischen diesen Prinzipien wie auch
ihre Beeinflussung durch die Korperproportionen
erortert.

Der Vergleich zeigte in der Mehrzahl der Bewegungs-
prinzipien eine Abhdngigkeit von der Korpergrolie.
Auf phylogenetische Effekte konnen die Besonderhei-
ten der Loridae zurlickgefuihrt werden. Zwischen den
groBeren Arten gibt es Gemeinsamkeiten in zahlrei-
chen Einzelmerkmalen, die bei dem kleinen Microce-
bus nicht in Erscheinung treten. Dieser unterscheidet
sich von den Vertretern der AuRengruppen nur durch
die Nutzung eines diagonalen FuRfallmusters und das
Potential des posterioren Gewichtstransfers. Genau
diese Bewegungsprinzipien gewahrleisten Balance
bei der Lokomotion und bei der Idiomotion auf
schmalem Substrat.

Aus dem Vergleich der Bewegungsprinzipien resul-
tieren zwei mogliche Hypothesen fiir das Grund-
muster der Primaten, die ich im folgenden Kapitel
diskutieren und im Hinblick auf ihre Wahrscheinlich-
keit gegeneinander abwagen werde. War der letzte
gemeinsame Vorfahre der Primaten so grofl wie
Microcebus, dann sind die gemeinsamen Merkmale
der groBeren Strepsirhini und Anthropoidea als Ho-
moplasien zu verstehen. War der letzte gemeinsame
Vorfahre der Primaten aber so grofl wie Eulemur
oder Saimiri, dann kénnen die gemeinsamen Merk-
male der Strepsirhini und Anthropoidea auch
Homologien sein. Microcebus und die anderen Arten
der Cheirogaleidae, die mit Microcebus die plesio-
morphen Bewegungsprinzipien teilen, miissten diese

sekundar wieder angenommen haben. Dies ist nicht
unwahrscheinlich und wurde schon fiir andere
Saugetierarten berichtet (z.B. Procavia capensis, Fi-
scher 1994). Den sekundar verzwergten Callitrichidae
gelang die Rickkehr zu den plesiomorphen
Bewegungsprinzipien jedoch nicht in gleichem Um-
fang und auch die sekundar kleinen Nycticebus pyg-
maeus und Loris tardigradus gleichen in den Prinzi-
pien ihrer Lokomotion den gréReren Vertretern der
Familie.
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Das Grundmuster der Bewegungsprinzipien

Die Rekonstruktion des Grundmusters struktureller
und funktioneller Merkmale der arboreal quadrupe-
den Fortbewegung der Primaten gibt ein differenzier-
tes Bild Uber die historische Reihenfolge von
Merkmalstransformationen, welches nach dem Prin-
zip des Aktualismus aus dem Vergleich rezenter Arten
ermittelt werden kann. Nur wenn der Auswahl der
zum Vergleich herangezogenen Arten eine phylo-
genetische Hypothese zugrunde liegt, kann die
Richtung der Merkmalstransformationen ermittelt
werden und urspriingliche und abgeleitete Merkmale
sind voneinander unterscheidbar. Erst dann kann ein
adaptives Szenario zur Evolution der betrachteten
Merkmale mehr sein als ,telling adaptive stories”,
was Goulb & LEWONTIN (1979) zur Recht als
Adaptionismus kritisierten.

Der Vergleich der Korperproportionen und
Bewegungsprinzipien der Primaten mit Vertretern
anderer Saugetiergruppen, welche die zum Grund-
muster der Theria gehérenden Proportionen und
Prinzipien als plesiomorphe Elemente ihrer Bewe-
gungsweisen beibehalten haben, zeigt fiir eine Reihe
vermeintlich typischer Merkmale der Primaten-
fortbewegung, dass diese plesiomorph im Grundmus-
ter der Gruppe sind. Diejenigen Merkmale, in denen
sich viele Primaten tatsachlich vom Grundmuster der
Theria, Plazentalia und Euarchonta unterscheiden,
sind abhangig von der KoérpergroRBe. Ob diese Merk-
male als abgeleitet fiir das Grundmuster der Prima-
ten angenommen werden koénnen, ist von den
Hypothesen zur GroéRe des letzten gemeinsamen
Vorfahren bestimmt.

Im Folgenden werden die plesiomorphen und
autapomorphen Bewegungsprinzipien der arboreal
quadrupeden Fortbewegung im Grundmuster der
Primaten abgeleitet. Zwei alternative Hypothesen
hinsichtlich der KorpergroRe des letzten gemeinsa-
men Vorfahren werden entwickelt. Mit Blick auf die
von der GroRe bestimmten Anpassungsnotwen-
digkeiten wdage ich die Wahrscheinlichkeit beider
Hypothesen gegeneinander ab und diskutiere die
Konsequenzen, die sich aus dem jeweiligen Grund-
muster fir die Evolution des Bewegungssystems
innerhalb der Primaten ergeben haben kénnten.
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Das Verhaltnis zwischen
KorpergrolRe und Substrat:
plesiomorphe und
autapomorphe
Anforderungen an das
Bewegungssystem

Ich habe dargelegt, dass die arboreal quadrupede
Fortbewegung, die als abgeleitete Bewegungsweise
fir das Grundmuster der Primaten angenommen
werden kann, spezifische Anforderungen an das
Bewegungssystem und die Bewegungsprinzipien
stellt. Diese Anforderungen resultieren aus der
KorpergroRe und ihrem Verhaltnis zum Substrat der
Fortbewegung. Das Substrat der arboreal quadrupe-
den Lokomotion ist diskontinuierlich und uniber-
sichtlich, instabil und nachgiebig und sein Durch-
messer ist kleiner als der Rumpfdurchmesser des
Tieres, das sich auf diesem Substrat bewegt.

Die daraus resultierenden Anforderungen an die
Bewegung sind Nachgiebigkeit und Balance. Nach-
giebigkeit gewahrleistet eine Stabilitat der Rumpf-
achse in der Ebene der Bewegungsrichtung, Balance

stabilisiert den Rumpf {ber einer schmalen
Kontaktflache.
Nachgiebigkeit

Die Stabilitdit der Korperachsen ist ein generelles
Problem kleiner Tiere, denn fur diese ist kaum ein
Substrat kontinuierlich, Gbersichtlich und stabil (JEN-
KINS 1994, FIscHER 1994, 1998). Trift die
Vorderextremitat auf ein Hindernis, wiirde der
Vorderrumpf gegeniber dem Hinterteil abgesenkt
oder angehoben werden und Torsionsmomente um
die Querachse des Rumpfes kdénnten die Korperlage
destabilisieren. Torsionsmomente um die Querachse
treten zudem regelmaRig beim Abbremsen oder Be-
schleunigen der Bewegung auf und sind auch fir gro-
Bere quadrupede Sdugetiere relevant, da deren
Korpergewicht ungleicher zwischen Vorder- und
Hinterextremitaten verteilt ist (GRAY 1968, LEE ET AL.
1999). Die Bewegungsprinzipien im Grundmuster der
Theria, deren letzter gemeinsamer Vorfahre wahr-
scheinlich nicht groRer war als eine Maus oder eine
Ratte (JENKINS & PARRINGTON 1976, BRAMBLE & JENKINS
1989), konnen als Anpassung an die Stabilisierung
des Rumpfes verstanden werden (FisCHER 1994, 1998,
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FISCHER & WITTE 1998). Je nachgiebiger die Bewegung
ist, umso geringer sind die KraftstoRe, die Torsions-
momente um die Rumpfachsen erzeugen.

Die Bewegungsprinzipien der Nachgiebigkeit
umfassen eine Beingeometrie, die wie ein StoRdamp-
fer funktioniert und Héhenunterschiede im Substrat
ausgleicht. Kleine Theria haben Mechanismen der
mechanischen Selbststabilitdt, durch welche die
GliedmaRen stabile zyklische Bewegungsabldufe aus-
fihren konnen auch ohne umfangliche neuronale
Steuerung und Regelung (WAGNER & BLICKHAN 1989,
FISCHER & BLICKHAN 2006). Die Bewegungsprinzipien
der Nachgiebigkeit im Grundmuster der Theria sind
dynamische Prinzipien. Sie erlauben nicht nur eine
schnelle Fortbewegung unter dem Einfluss perma-
nenter externer Storungen, sie bendtigen auch eine
gewisse Bewegungsgeschwindigkeit. Je schneller ein
kleines Saugetier lauft, umso stabiler ist die horizon-
tale FUhrung seines Rumpfes.

Die Fortbewegung des letzten gemeinsamen
Vorfahren der Primaten unterlag den selben Anforde-
rungen der Nachgiebigkeit, unabhéangig davon ob die
urspriingliche Kérpermasse 100 g oder 1000 g war,
denn diese Anforderungen erstrecken sich auf ein
GroRenspektrum, dessen obere Grenze bei 2 - 3 kg
liegt (FISCHER ET AL. 2002, WITTE ET AL 2002).
Nachgiebigkeit ist eine plesiomorphe Anforderung an
das Bewegungssystem und die Bewegungsprinzipien
im Grundmuster der Primaten.

Balance

Die Limitierung der Spurweite durch ein schmales
Substrat erfordert die Stabilisierung der Rumpfachse
in der Transversalebene quer zur Ebene der Bewe-
gungsrichtung.  Torsionsmomente, welche die
Schwerkraft um die Langsachse des Rumpfes erzeugt,
missen reduziert oder sogar kompensiert werden.
Die Torsionsmomente sind umso groler, je weiter
der Kérperschwerpunkt vom Substrat entfernt ist.

Der Ausgleich dieser Torsionsmomente ge-
schieht durch Balance. Mit der Entstehung der arbo-
real quadrupeden Fortbewegung in der Stammlinie
der Primaten wurde die Balance gegeniiber seitwarts
gerichteten Torsionsmomenten eine neue - eine
abgeleitete - Anforderung an das Bewegungssystem
und die Bewegungsprinzipien im Grundmuster der
Primaten. Das morphologische Korrelat dieser neuen
Anforderung sind die Greifextremitdten (CARTMILL
1972, 1974, 1985, PREUSCHOFT ET AL. 1995, PREUSCHOFT
2002, WITTE ET AL. 2002).

Plesiomorphe
Bewegungsprinzipien im
Grundmuster der
Primaten

Die gemeinsamen Merkmale der Primaten, Scanden-
tia, Rodentia und Marsupialia sind plesiomorphe
Eigenschaften im Grundmuster der Primaten. In den
Korperproportionen sind diese im Verhaltnis der
GliedmaRenlangen zueinander zu finden und in den
Proportionen der propulsiven Elemente der Hinterex-
tremitat.

Ein erstes plesiomorphes Bewegungsprinzip ist
das grundsatzlich symmetrische Verhalten der Vor-
der- und Hinterextremitdten in symmetrischen
Gangarten. Diese Symmetrie besteht in der Gleich-
heit der funktionellen Beinldngen, Drehpunkthohen,
Winkelbewegungen und Schrittlangen aller Gliedma-
Ren.

Weitgehend unabhingig von der Linge der
GliedmaRen im Verhaltnis zur Kérpermasse sind die
Schrittlange und die Winkelbewegung der Extremita-
ten. In dem hier betrachteten GrofRenspektrum sind
diese Parameter auch nicht von der KorpergroRRe
beeinflusst. GroRe Winkelbewegungen der Extremi-
taten sind ein Bewegungsprinzip, welches Nach-
giebigkeit gewadhrleistet. Der Korperschwerpunkt
kann in geringem Abstand zum Substrat gefiihrt
werden, und schwerkraftinduzierte Torsionsmo-
mente um die Rumpfachsen bleiben gering. GroR ist
dabei die Amplitude der Anderung der funktionellen
Beinldange. Auch in diesem Parameter unterscheiden
sich die hier untersuchten Primaten nicht von den
Vertretern der AuRengruppen.

Eine weitere Gemeinsamkeit der Primaten,
Scandentia und Marsupialia ist die enge zeitliche
Kopplung der Extremitdten eines diagonalen Bein-
paares. Die diagonale Kopplung, die im Trab am
hochsten ist, hatten schon GRray (1944, 1968) und
HILDEBRAND (1985) als Prinzip der Stabilisierung der
Rumpfachsen erklart. Der Trab gilt deshalb als die
stabilste unter den symmetrischen Gangarten. Bei
der Fortbewegung auf schmalem Substrat bleibt die
diagonale Kopplung vorteilhaft, weil die gleichzeitig
in Kontakt befindlichen Greifextremitdten Torsions-
momente um beide Richtungen der Substratachse
erzeugen konnen und dadurch die Rumpfposition
Gber dem Substrat ausbalancieren.

Ebenfalls plesiomorph im Grundmuster der
Primaten sind die Beingeometrie der Hinterextremi-
tat, ihre Auffulposition und ihre dominierende Rolle
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bei der Beschleunigung des Rumpfes. Die Einheitlich-
keit jedes dieser Merkmale in verschiedenen
GrolRgruppen der Theria und ihre stete Koinzidenz
machen einen korrelativen Zusammenhang wahr-
scheinlich. Beingeometrie, Auffulposition und
Antrieb bilden deshalb sehr wahrscheinlich einen
Merkmalskomplex, der nur als Komplex einen adapti-
ven Wert hat. Dieser Wert wird mutmaRlich gemin-
dert, wenn ein Bestandteil des Komplexes sich veran-
dert.

WAGNER & SCHWENK (2000) haben fiir einen sol-
chen Komplex den Begriff der evolutiondr stabilen
Konfiguration (,evolutionary stable configuration”
ESC) gepragt. Die Funktion des Komplexes erzeugt
Uber die Mechanismen der internen Selektion
phénotypische Stabilitdt (MAYNARD SMITH ET AL. 1985,
WAGNER & SCHWENK 2000, SCHWENK & WAGNER 2001).
An der Hinterextremitat der Theria ist phanotypische
Stabilitat sichtbar in den Proportionen der propulsi-
ven Elemente zueinander (SCHMIDT & FISCHER 2009).

Wie eine entsprechende Stabilitat auf der Ebene
eines Bewegungsprinzips erzeugt wird, ist aber nur
unter Einbeziehung der neuronalen Steuerung zu
verstehen. Denkbar ist, dass die Positionierung einer
Extremitdt im Moment des AuffulRens als internale
Reprasentation eines Sollwertschemas zentral abge-
legt ist. Die exakte Justierung erfolgt tiber einen Ab-
gleich von Sollwert und Istwert kurz vor und nach
dem AuffuBen (BIEWENER & DALEY 2007, XIANG ET AL.
2007). Ein solches Sollwertschema kann der stabilisie-
renden Selektion unterliegen. In diesem Zusammen-
hang interessant erscheint die Beobachtung, dass bei
Katzen nach einer Lasion der lokomotorischen Zent-
ren im Mittelhirn (Nucleus cuneiformis) die Koordina-
tion der Hinterbeingeometrie nicht mehr funktio-
nierte und die Tiere zwar noch gehen aber nicht
mehr rennen konnten (SHIK & ORLOvskY 1976). Ich
mochte diese Thematik hier nicht vertiefen, sondern
nur darauf hinweisen, dass auch Bewegungsprinzi-
pien stabilisierender Selektion unterliegen kénnen
und dass daraus Limitierungen fir die evolutive
Verdnderbarkeit resultieren kdnnen.

Zum Grundmuster der Primaten gehort als
plesiomorphes Bewegungsprinzip, dass die
Hinterextremitat durch ihre einheitliche AuffuBposi-
tion und die Proportionen ihrer Elemente den Regeln
der selbststabilen Translation folgt (SEYFARTH ET AL
2001, FISCHER & BLICKHAN 2006, BLICKHAN ET AL. 2007).
Die Einhaltung dieser Regeln scheint fir die Erfillung
der Antriebsfunktion besonders wichtig zu sein.
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Autapomorphe
Bewegungsprinzipien im
Grundmuster der
Primaten

Die Unterschiede zwischen den Primaten und den
Vertretern der Scandentia, Rodentia und Marsupialia
sind abgeleitete Merkmale im Grundmuster der
Primaten. Unter diesen Merkmalen sind das diago-
nale FuRfallmuster und das Potential des posterioren
Gewichtstransfers die einzigen Bewegungsprinzipien,
die alle fiinf von mir untersuchten Primaten gemein-
sam haben und in denen sie sich von den AufRengrup-
penvertretern unterscheiden. Weitere Merkmale wie
die reduzierte Schrittfrequenz, die veradnderte
Beingeometrie der Vorderextremitdt und die relative
Verlangerung der GliedmaRen gegenilber der Kérper-
groRe teilen nur die grofReren Arten unter Ausschluss
von Microcebus murinus.

Fufdfallmuster, posteriorer Gewichts-
transfer und Greifextremitdten

Das diagonale FuRfallmuster, bei dem eine Hinter-
extremitat zeitlich vor der gegenseitigen Vorder-
extremitat aufgesetzt wird, und die Fahigkeit, einen
groBeren Anteil des Korpergewichtes auf die
Hinterextremitaten zu Ubertragen, sind Bewegungs-
prinzipien, die nur bei Sdugetieren vorkommen, die
GreiffiBe haben. Die Wahrscheinlichkeit eines
korrelativen Zusammenhanges zwischen diesen drei
Merkmalen ist hoch, da diese - und nur diese
Merkmale konvergent bei arborikolen Marsupialia
und hier sogar mehrfach parallel entstanden sind
(CARTMILL 1972, RASMUSSEN 1990, WHITE 1990, SCHMITT
& LEMELIN 2002, LEMELIN ET AL. 2003, RASMUSSEN &
SUSSMAN 2007).

Die Hypothese, dass auch die protrahierte
Vorderextremitdt zu diesem Merkmalskomplex ge-
hort (LARSON ET AL. 2000, SCHMITT & LEMELIN 2002, Le-
MELIN & SCHMITT 2007), bestatigt sich nicht, wenn man
die Platzierung der Hand in Relation zum Kopf
betrachtet. Caluromys philander und Trichosurus
vulpecula - beides Vertreter mit GreiffiiRen aber aus
verschiedenen GroRgruppen der Marsupialia (std-
amerikanische Didelphimorphia und australische
Phalangeroidea) - platzieren ihre Hand unmittelbar
unter dem Auge, eine Auffullposition, die zum
Grundmuster der Theria gehort. Microcebus und
auch der groRere Cheirogaleus medius aus der Fami-
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lie der Cheirogaleidae positionieren ihre Hand in ge-
nau der gleichen Weise (LEMELIN & SCHMITT 2007).

Greifextremitaten, diagonales FulRfallmuster und
der posteriore Gewichtstransfer sind wahrscheinlich
ebenso eine evolutiondr stabile Konfiguration wie die
Positionierung und Proportionierung der Hinter-
extremitat. Dieser Komplex ist jedoch eine Auta-
pomorphie der Primates und sein adaptiver Wert ist
in den Anpassungsnotwendigkeiten der arboreal
quadrupeden Fortbewegung zu suchen.

Durch die Kombination dieser drei Merkmale
wird die Vorderextremitat zum Zeitpunkt ihres Auffu-
Rens entlastet. Trifft diese auf ein Hindernis oder auf
einen instabilen AuffuBort, dann ist der KraftstoR, der
aus diesem Kontakt auf den Rumpf zuriickwirkt, rela-
tiv klein und die nachteilige Wirkung dieser Stérung
auf die Stabilitat der Rumpfachsen wird gemindert.
Das Gewicht wird um die Querachse des Rumpfes
balanciert, dhnlich wie LEe ET AL. (1999) dies fur den
Trab der Hunde beschrieben haben. Aber erst durch
die Positionierung der Hinterextremitat in unmittel-
barer Ndhe des Kérperschwerpunktes und durch die
stabile Verankerung der Extremitat mit dem Substrat
kann das fiir die Balance erforderliche Drehmoment
soweit erhoht werden, dass Primaten mehr als die
Halfte ihrer Gewichtskraft auf die Hinterextremitat
verlagern kénnen.

Die Annahme von ReynoOLDs (19858), die Entlas-
tung der Vorderextremitat ware als Anpassung an die
erhdhte Mobilitat der Vorderextremitat der Primaten
zu erklaren, berlicksichtigt die historische Reihen-
folge der Merkmalstransformationen nicht. Der Grad
der Entlastung korreliert erst innerhalb der
Anthropoidea mit dem Grad der Mobilitat der Schul-
ter (DEMES ET AL. 1994, LARSON & STERN 2009).

Primaten haben mit diesem Merkmalskomplex
vielmehr ein zusatzliches Bewegungsprinzip der
mechanischen Selbststabilitdt entwickelt. Gerade fiir
kleine Arten ist dies vorteilhaft. Sie haben eine hohe
Schrittfrequenz, eine hohe Bewegungsgeschwindig-
keit und kdnnen den jeweils nachsten Auffullort der
Vordergliedmaflen nicht antizipieren. CARTMILL ET AL.
(2000) haben den adaptiven Vorteil dieses Merkmals-
komplexes ahnlich interpretiert, nur nahmen sie an,
die Vorderextremitat konne den Kontakt mit der pro-
spektiven Storung vermeiden. Diese Annahme reflek-
tiert die Vorstellung der Dominanz der neuronalen
Intelligenz gegenliber der mechanischen Intelligenz.
Die Bedeutung mechanischer Intelligenz fiir die
Lokomotion findet erst in den letzten Jahren zuneh-
mend Beachtung (IIDA & PreiFER 2004, AsamA 2006,
FISCHER & BLICKHAN 2006, BLICKHAN ET AL. 2007) und ihre
Rolle in der Evolution des Bewegungssystems wird
neu zu Uberdenken sein.

Schrittfrequenz, Gliedmafienléinge und
Beingeometrie der Vorderextremitdt

Fir das Grundmuster der Primaten sind nun zwei
Merkmalskomplexe identifiziert, die sich als evolutio-
nar stabile Konfigurationen darstellen. Positionie-
rung, Proportionierung und Antriebsfunktion der
Hinterextremitat bilden den plesiomorphe Komplex.
Greifextremitaten, diagonales Ful¥fallmuster und
posteriorer Gewichtstransfer bilden den autapo-
morphen Komplex. Ihr adaptiver Vorteil fir die arbo-
real quadrupede Fortbewegung besteht unabhangig
davon, ob der letzte gemeinsame Vorfahre der
Primaten 100 g, 500 g oder 1000 g schwer gewesen
ist.

Die Reduktion der Schrittfrequenz, die tberpro-
portionale Zunahme der GliedmalRenldnge und die
Veranderung der Beingeometrie sind demgegeniiber
strukturelle und funktionelle Merkmale, in denen
sich grofere Primaten von kleinen Arten unter-
scheiden. Die Zugehorigkeit dieser Merkmale zum
Grundmuster der Primaten ist abhangig davon,
welche KorpergréRe fiir das Grundmuster anzuneh-
men ist. Die GroRengrenze, bei welcher diese Merk-
male in Erscheinung treten, liegt bei 400 - 500 g
Kérpermasse.

Hypothese A:

Der letzte gemeinsame Vorfahre der
Primaten war gréfSer als 400 - 500 g.

Diese Hypothese wird durch die Rekonstruktion der
urspriingliche KérpergroRe mit der von SOLIGO & MAR-
TIN (2006) verwendeten Methode gestiitzt (vgl. S. 30-
31), welche die KérpergréRe im Grundmuster zweier
Taxa aus deren Mittelwert bestimmt. War der letzte
gemeinsame Vorfahre der Primaten gréRer als 400 -
500 g, dann gehoren die Reduktion der Schrittfre-
quenz, die (U(berproportionale Verlangerung der
Extremitdten und die veranderte Beingeometrie der
Vorderextremitdt zum Grundmuster der Primaten.

Betrachtet man diese drei Merkmale als Entita-
ten, die jede fir sich eine unabhangig evolvierbare
Einheit darstellen, dann wére die Annahme einer
parallelen Entwicklung der drei Merkmale innerhalb
der Strepsirhini bei den Lemuriformes und Lorisifor-
mes und bei den Anthropoidea eine weniger spar-
same Hypothese gegeniber der Annahme, diese
Merkmale gehorten zum Grundmuster der Primaten
und waren bei den Cheirogaleidae reduziert.
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Das Grundmuster der Primaten wirde dann auch
dem in der Einleitung geschilderten Typus entspre-
chen, in welchem jedem Einzelmerkmal auch ein
eigener adaptiver Wert zugewiesen werden muss,
um die gleichzeitige Entstehung aller Merkmale zu
erklaren. Gleichzeitig ist nachzuweisen, dass der
adaptive Wert dieser Autapomorphien den adaptiven
Wert derjenigen Merkmale Uberwiegt, die zum
Grundmuster der Primates und ihres Schwesterta-
xons gehoren. Dieser Nachweis wurde weder in der
bisherigen Behandlung der Einzelmerkmale erbracht,
noch gab es in der vorliegenden Studie liberzeugende
Hinweise darauf. Stattdessen verlieren groRere
Primaten durch die Reduktion der Schrittfrequenz
und die verdnderte Beingeometrie der Vorder-
extremitat zwei fur die dynamische Selbststabilitat
wichtige Bewegungsprinzipien.

Hypothese B:

Der letzte gemeinsame Vorfahre der
Primaten war kleiner als 400 - 500 g.

Diese Hypothese wird durch die Rekonstruktion der
urspriinglichen KorpergroBe auf phylogenetischer
Grundlage und unter Anwendung der Methode der
sparsamen Transformation gestitzt (vgl. S. 30-31).
War der letzte gemeinsame Vorfahre der Primaten
nicht groRer als 400 - 500 g, dann gehoren die Reduk-
tion der Schrittfrequenz, die (iberproportionale
Verlangerung der Extremitdten und die verdanderte
Beingeometrie nicht zum Grundmuster der Primaten.
lhre parallele Entwicklung innerhalb der Strepsirhini
und der Anthropoidea bedarf einer Erklarung.

Unter allen rezenten Primaten fehlen die
genannten Merkmale nur den Cheirogaleidae. Die se-
kundar kleinen Callitrichidae haben ebenfalls eine
relativ hohe Schrittfrequenz aber die AuffuBposition
der Vorderextremitdt von Saguinus oedipus gleicht
derjenigen von Saimiri sciureus. Im Unterschied zu
den anderen Familien der Neu- und Altweltaffen ha-
ben die Callitrichidae sehr flektierte Extremitdten
ebenso wie die Strepsirhini. Die Riickkehr zu einer
flektierten Beingeometrie wurde schon fiir sekundar
verzwergte Arten anderer Sdugetiergruppen berich-
tet (z.B. Tragulus javanicus, Procavia capensis, FISCHER
1994, FIsCHER ET AL. 2002). Haufiger bleiben allerdings
die Beingeometrien der groReren Vorfahren erhal-
ten, wie dies am Beispiel der Felidae und der
Hunderassen zu sehen ist (WAYNE 1986, DAY & JAYNE
2007, FISCHER PERSONL. MITTEILUNG) und moglicher-
weise auch fiir fossile Zwergformen der Proboscidea,
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Cervidae oder Rhinocerotidae angenommen werden
kann.

Im Vergleich der groReren Primaten wird deut-
lich, dass zwischen der Schrittfrequenz einerseits und
der GliedmaRenldange und Kinematik andererseits
kein unmittelbarer korrelativer Zusammenhang be-
steht. PREUSCHOFT ET AL. (1998) haben die Reduktion
der Schrittfrequenz bei groeren Primaten auf das
Uberproportionale Wachstum der Greifmuskulatur
zuriickgefiihrt. Die positive Allometrie der Muskel-
masse ist darin begriindet, dass die Torsionsmo-
mente, die von den Greifextremitaten ausgeglichen
werden missen, in vierter Potenz gegeniber der Kor-
pergroRe wachsen.

Die Reduktion der Schrittfrequenz ist damit eine
Folge der Allometrie der Massetragheiten der
GliedmaRen, also eine unvermeidbare Folge des
Besitzes von Greifextremitaten. Damit ist nicht aus-
geschlossen, dass eine reduzierte Frequenz auch
einen adaptiven Wert hat. GroRere Primaten nutzen
die veranderten Massetragheiten ihrer Extremitdten
vorteilhaft fir die Fortbewegung auf schmalem Sub-
strat. Die niedrigere Frequenz mindert Substrat-
schwingungen (DEMES ET AL. 1990). Nur ist die
Reduktion der Schrittfrequenz keine evolutiondre An-
passung an diesen Vorteil, sondern eine Exaptation
(GouLp & VRBA 1982).

Reduzierte Schrittfrequenz limitiert nun die Ge-
schwindigkeit quadrupeder Fortbewegung und Sprin-
gen wird die bevorzugte alternative Bewegungs-
weise, wenn eine rapide Ortsverdanderung notig ist.
Springen unterliegt anderen Anpassungsnotwen-
digkeiten und beinhaltet andere Bewegungsprinzi-
pien. Die positive Allometrie der Hinterextremitat
und ihre Verlangerung gegeniiber der Vorder-
extremitdt sind strukturelle Anpassungen an die
Bewegungsprinzipien des Springens (NAPIER & WALKER
1967, JUNGER 1979, 1985, DEMES & GUNTHER 1989).
Besonders ausgepragt sind diese Anpassungen bei
den Strepsirhini und hier korrelieren sie mit der
Beingeometrie der Vorderextremitat. Diejenigen Ar-
ten mit den langsten Hinterbeinen, haben auch den
groten AuffuBwinkel des Humerus (LARSON 1998).

Dieser Zusammenhang ist nur als Folge einer
Limitierung erklarbar. Die einheitliche AuffuBposition
der Hinterextremitat wird auch bei zunehmender
Extremitdtenlange nicht verandert. In Verbindung mit
dem diagonalen FuRfallmuster erzwingt die Beibehal-
tung dieser Positionierung eine craniale Verschie-
bung des Bewegungsraumes der Vorderextremitat
mit zunehmender KorpergroRe als Konsequenz der
starken positiven Allometrie der Hinterbeinldange. Die
einheitliche AuffuBposition der Vorderextremitat, die
bei Sdugetieren als zentrales Bewegungsprinzip der
mechanischen Selbststabilitdt der quadrupeden
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Bewegung gilt (FIscHER & BLICKHAN 2006), muss
zugunsten der Verldngerung der HintergliedmaRen
aufgegeben werden.

War der letzte gemeinsame Vorfahre der Prima-
ten nicht groBer als die rezenten Cheirogaleidae,
dann gehdéren zum Grundmuster der Primaten nur
diejenigen Merkmalskomplexe, fir die ein adaptiver
Wert fur die quadrupede Fortbewegung auf schma-
lem Substrat nachgewiesen werden konnte: Nach-
giebigkeit wird durch plesiomorphe Bewegungs-
prinzipien erreicht und mit dem Erwerb der Greif-
extremitdten kamen Bewegungsprinzipien der
Balance hinzu.

AbschlieRende
Schlussfolgerungen

Die Methode der sparsamen Transformation und die
Behandlung der strukturellen und funktionellen
Merkmale des Bewegungssystems als einzelne
unabhangig evolvierbare Charaktere ist fur die
Rekonstruktion eines Grundmusters der Bewegungs-
prinzipien nicht die geeignete Methode. Vielmehr
haben die Ausfiihrungen dieser Arbeit vielfach die
gegenseitigen  Bedingtheiten der Bewegungs-
prinzipien deutlich gemacht und erklart. Die
Wechselbeziehungen zwischen den einzelnen Prinzi-
pien, ihre Beeinflussung durch die Koérpergestalt und
die darin liegenden Kausalitaten sprechen gegen die
Behandlung dieser Merkmale als unabhéangig
evolvierbare Einheiten, die auf ein phylogenetisches
System aufgetragen werden kdnnen, um daraus ein
Grundmuster zu rekonstruieren.

War der letzte gemeinsame Vorfahre der Prima-
ten klein, dann sind die Homoplasien bei gréf3eren
Vertretern der Strepsirhini und Anthropoidea als
Folge allometrischer Anpassungsnotwendigkeit bei
gleichzeitig  limitierten  Anpassungsmoglichkeiten
erklarbar. Die Limitierung resultiert aus zwei
evolutiondr stabilen Konfigurationen im Grundmus-
ter der Primaten und der Notwendigkeit ihrer
Beibehaltung auch bei zunehmender KérpergroRe.

Die Cheirogaleidae wiaren folglich die einzigen
Primaten, welche die zwei adaptiven Merkmalskom-
plexe aus dem Grundmuster der Primaten Gbernom-
men haben, aber klein genug sind, um nicht von den
aus diesen Komplexen resultierenden Limitierungen
flr weitere Evolutionsprozesse betroffen zu sein.
Diese Limitierungen treten erst mit zunehmender
KorpergroRe in Erscheinung und initiieren evolutive
Veranderungen zur Umgehung der Limitierungen.
MAYNARD SMITH ET AL. (1985) haben der Notwendigkeit
Limitierungen zu umgehen, sogar eine bedeutendere

Rolle in der Evolution zugesprochen als der
Notwendigkeit der evolutiven Anpassung an sich
verdandernde Bedingungen der dufleren Umwelt.

Bezogen auf die Evolution des Bewegungssys-
tems der Primaten war der Verlust der Bewegungs-
prinzipien fir die dynamische Selbststabilitdt der
VordergliedmaBe sehr wahrscheinlich ein wichtiger
Initiator fir die Verdnderung der Regelung und
Steuerung dieser Extremitdt. GRAND (1984) hat darauf
verwiesen, dass mit zunehmender GroRe die
Diskontinuitdt des arborikolen Lebensraumes
zunimmt und dies wurde insbesondere fir die
Anthropoidea relevant, die ein breiteres GroéRen-
spektrum umfassen als die rezenten Strepsirhini. Der
Verlust der plesiomorphen Regelmechanismen
eroffnete hier neue Méglichkeiten der Steuerung, die
nicht nur fir die Evolution lokomotorischer
Bewegungsweisen, sondern auch fir die Idiomotion
entscheidend waren. Zu nennen sei hier die Hand-
Auge-Koordination und die Entwicklung mono-
synaptischer cortikospinaler Bahnen fiir die Kontrolle
der Muskulatur des Unterarmes und der Finger
zusammen mit der Individualisierung der Finger-
bewegungen (NAPIER 1960, BisHOP 1962, FAGOT &
VAUCLAIR 1991, MACNEILAGE 1991, BORTOFF & STRICK
1993, MAIER ET AL. 2002, LEMON ET AL. 2004).

VILENSKY (1989) und VILENSKY & LARSON (1989) ha-
ben die Dominanz der cortikalen Bewegungskontrolle
auch als Erklarung fiir das diagonale FuRfallmuster
vorgeschlagen. Allerdings ist nur von catarrhinen
Primaten der Einfluss cortikaler Ldsionen auf die
Koordination der Extremitatenbewegung bekannt
(EIDELBERG ET AL. 1981, VILENSKY ET AL. 1992, COURTINE ET
AL. 2005).

Auch die ,,Emanzipation” des Humerus von der
Positionierung der Scapula durch eine aktive
mediolaterale Mobilitdt im Schultergelenk kann dem
groReren Einfluss supraspinaler Kontrolle zugeschrie-
ben werden (SCHMIDT & SCHILLING 2007). Erst dadurch
wurde die Entwicklung suspensorischer Lokomotions-
weisen moglich, die bei den Atelidae und Hominoi-
dea schliefRlich zu tiefgreifenden Veranderungen der
Korpergestalt und des Bewegungssystems beigetra-
gen haben.

Die vorliegende Arbeit hat mit der Rekonstruk-
tion des Grundmusters der Bewegungsprinzipien der
arboreal quadrupeden Fortbewegung eine Voraus-
setzung geschaffen, die historische Reihenfolge
evolutiver Transformationen innerhalb der Primaten
nachzuvollziehen und ihre Kausalitdten zu erklaren.
Ein Typus, der die Querschnittssumme der
Unterschiede zwischen Primaten und anderen
Saugetieren abbildet, kann dies nicht leisten. Fir ein
umfassendes Verstdandnis der Evolution des
Bewegungssystems der Primaten sollten zukiinftig
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aber nicht nur die Einflisse lokomotorischer Verhal-
tens- und Bewegungsweisen auf diesen Evolutions-
prozess bericksichtigt werden. Idiomotion nimmt
nicht nur bei Primaten sondern bei Saugetieren im
Allgemeinen den liberwiegenden Anteil der taglichen
Aktivitdtsphasen ein. lhrer Bedeutung fir die
Evolution der Bewegungssystems wurde bisher zu
wenig Beachtung geschenkt. Mit dieser Arbeit habe
ich die Vorteile eines evolutionsmorphologischen
Ansatzes gegeniliber einem typologischen Ansatz
deutlich gemacht. In einem evolutionsmorphologi-
schen Ansatz sind die Beziehungen zwischen dem
Bewegungssystem und den Bewegungen erst durch
die Integration der verschiedenen Ebenen strukturel-
ler und funktioneller Anpassungen verstehbar. Ein
solcher Ansatz kann deshalb anleitendes Beispiel fir
zuklnftige Studien zum Grundmuster der Bewe-
gungsprinzipien anderer lokomotorischer und idio-
motorischer Bewegungsweisen sein.
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Zusammenfassung

Grundlagen fir eine
evolutionsmorphologische
Analyse des
Bewegungssystems
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Die Interaktionen zwischen Bewegungssystem
und Bewegung sind nicht als Zwei-Komponen-
ten-Systeme aus jeweils einem Form-Funktions-
komplex und einer biologischen Rolle versteh-
bar, in welchen es nur jeweils eine zu entschlus-
selnde Ebene der evolutiven Anpassung gibt.
Das Bewegungssystem erfdhrt eine strukturelle
Anpassung an die Bewegungsprinzipien und
diese wiederum sind funktionell an die Bewe-
gungsweisen anpassbar. Erst diese haben eine
eigentliche biologische Rolle in der Interaktion
mit mechanisch-physikalischen Faktoren der
Umwelt. Die Verhaltensweisen und ihr ethologi-
scher Kontext bilden eine den Bewegungsweisen
Ubergeordnete Ebene biologischer Rollen.
Strukturelle und funktionelle Anpassungen des
Bewegungssystems daran sind nicht aus Kor-
relationen zu entschlisseln, sondern nur Gber
eine detaillierte Analyse von Form-Funktions-
beziehungen auf der Ebene der Bewegungs-
prinzipen und Bewegungsweisen.

Ein zuverlassig begriindetes System von Ver-
wandtschaftsbeziehungen ist die notwendige
Voraussetzung fiir die Rekonstruktion von
Evolutionsprozessen, da nur vor dem Hinter-
grund der Phylogenie Aussagen Uber die Rich-
tung und die historische Reihenfolge von
Merkmalstransformationen maoglich sind. Dies
gilt insbesondere dann, wenn die Evolution ei-
nes Merkmalskomplexes wie das Bewegungssys-
tem betrachtet werden soll, bei dem die Vielzahl
von Homoplasien in verschiedenen Gruppen der
Mammalia auf eine gewisse Limitierung
struktureller Variabilitdt hinweist. Die Subtilitat
struktureller Anpassung ist auch im Falle der
Primaten ein wichtiger Grund fiir die zu
beobachtende Diversitat der Bewegungsweisen.
Sie bildet die Basis fur ein hohes Mal an funktio-
neller Anpassung, die in der Wechselbeziehung
von Bewegungsprinzipien und Bewegungswei-
sen stattfindet.

Phylogenie und das
Grundmuster der
Primaten

1. Das Phylogenetische System der Primaten ist in
weiten Teilen gut begriindet, aber die Stellung
der Cheirogaleidae im System der Strepsirhini
und die Schwestergruppenbeziehungen inner-
halb der Euarchonta sind nach wie vor nicht ge-
|6st. Diese Kontroversen sind fiir die Rekonstruk-
tion der urspriinglichen KorpergroRe der Prima-
ten relevant.

2. Der stereoskopische Gesichtsinn und die
Greifextremitdten sind abgeleitete Merkmale
der Primaten und spielen traditionell eine zent-
rale Rolle in der Entwicklung von Hypothesen zu
Habitat, Fortbewegung und Erndhrungsweise
des letzten gemeinsamen Vorfahren. So war der
ethologische Kontext des Bewegungsverhaltens
die Fortbewegung und Nahrungssuche in den
terminalen Asten und Zweigen des arborikolen
Lebensraumes. In diesem Kontext entstand die
arboreal quadrupede Fortbewegung, die als
abgeleitetes Merkmal fur das Grundmuster der
Primaten anzunehmen ist.

Anpassungsnotwendig-
keiten der
Bewegungsweisen

1. Primaten zeichnen sich durch ein umfangliches
Repertoire lokomotorischer und idiomotorischer
Bewegungsweisen aus. Die KoérpergrofRe und ihr
Verhéltnis zu den Dimensionen des Substrates
bestimmen wesentlich iber die Anpassungsnot-
wendigkeiten der Lokomotion. Lokomotorische
Bewegungsweisen unterscheiden sich in der
Strenge dieser Anpassungsnotwendigkeiten. So
erfordern Springen und Hangeln sehr spezifische
Bewegungsprinzipien, die haufig erst durch
Anpassungen auf struktureller Ebene mdglich
werden.

2. Die arboreal quadrupede Fortbewegung bend-
tigt gegeniliber der terrestrischen Quadrupedie
Bewegungsprinzipien, die dem  geringen
Durchmesser, der Diskontinuitdt und Instabilitat
des Substrates Rechnung tragen. Balance und
Nachgiebigkeit sind die Anpassungsnotwen-
digkeiten dieser Bewegungsweise.
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Anforderungen an die
Bewegungsprinzipien

1. Dynamische Stabilitdt durch Nachgiebigkeit ist
eine generelle Anforderung, welche die quadru-
pede Fortbewegung an die Bewegungsprinzipien
kleiner Tiere stellt. Die Anforderung der Nach-
giebigkeit gehort aber schon zum Grundmuster
der Theria, deren letzter gemeinsamer Vorfahre
klein war. Das Substrat seiner Fortbewegung
war deshalb permanent diskontinuierlich und
uniibersichtlich. Die Anforderungen eines
solchen Substrates sind deshalb plesiomorph im
Grundmuster der Primaten.

2. Balance ist eine neue Anforderung, welche die
arboreal quadrupede Fortbewegung an die
Bewegungsprinzipien der Primaten stellt. Sie ist
vor allem dann erforderlich, wenn sich ein Tier
langsam bewegt oder sogar auf schmalem Sub-
strat verweilt. Beides kennzeichnet die
Verhaltensweisen vieler Primaten bei der Nah-
rungssuche (CARTMILL 1972, GRAND 1972, 1984,
MARTIN 1972, DUNBAR & BADAM 2000).

Notwendigkeit der
Rekonstruktion eines
Grundmusters der
Bewegungsprinzipien

1. Aus dem Vergleich vermeintlich typischer Prima-
ten mit vermeintlich typischen Vertretern ande-
rer Sdugetiergruppen ist ein Typus der
Angepasstheit der Primaten an die arboreal
quadrupede Fortbewegung hervorgegangen, der
die Querschnittssumme der Merkmalsaus-
pragungen diesbeziiglich untersuchter Arten
reprasentiert. Der Typus kontrastiert die
Unterschiede zwischen Primaten und den zu
einem artifiziellen Taxon zusammengefassten
,Nicht-Primaten”. Die gedachten Transforma-
tionsrichtungen basieren nicht auf einer phylo-
genetischen Hypothese und deshalb dirfen
diese Merkmale nicht als Autapomorphien der
Primaten missverstanden werden.

2. Mit Ausnahme der in diskreten Zustanden
vorliegenden Merkmale (Gangarten, FuRfallmus-
ter, Verteilung der Gewichtskraft zwischen Vor-
der- und HintergliedmalRen), ist der Grund-
musterzustand fiir diese mehrheitlich als Re-

lativitditen erscheinenden Eigenschaften der
Fortbewegung ungeklart. Gerade in diesen Fal-
len, der relativen GréfRe von Schrittlangen, Fre-
guenzen, Bewegungsumfangen oder Kraften,
kann eine typologisch orientierte Auswahl von
Arten zu erheblichen Fehlinterpretationen von
Transformationsereignissen fiihren, weil diese
Merkmale von der KorpergroRe der Tiere beein-
flusst sind. Vergleicht man hier groRere Vertre-
ter aus zwei verschiedenen Taxa, so beinhalten
die Differenzen zwischen ihnen stets die
groRenbedingten evolutiven Verdanderungen
beider Gruppen.

GrolRenabhangige
Veranderungen der
Korperproportionen

Korperproportionen sind Ausdruck der struktu-
rellen Anpassung des Bewegungssystems an die
groRenbedingten Anforderungen der Bewe-
gungsprinzipien. Dabei ist das Mal} der Veran-
derbarkeit nicht auf allen Ebenen gleich. Die
Langen der GliedmalRen zueinander oder im
Verhaltnis zu KorpergroRe und Rumpfliange
variieren mehr als die relativen Langen der
propulsiven Elemente innerhalb einer Extremi-
tat. Strukturelle Anpassung findet also vor allem
in den intermembralen Proportionen statt.

Die Einbeziehung aller drei propulsiven Ele-
mente der Extremitdten in die Betrachtung der
intramembralen Proportionen eroffnet eine
neue Sichtweise auf die Anpassbarkeit der Glied-
malen. Intramembrale Proportionen sind
gruppeniibergreifend  dhnlicher als inter-
membrale Proportionen. Dies gilt vor allem fir
die Hinterextremitdt, deren Gliederung sehr
grundlegenden biomechanischen Anforderun-
gen an die quadrupede Fortbewegung (z.B.
Selbststabilitat der Translation) folgt. Stabilisie-
rende Selektion in der Evolution der Theria und
Plazentalia hat die Verdnderbarkeit dieser
Proportionen limitiert. Die KGrpergroRRe hat dar-
auf keinen Einfluss.
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Vergleich der
Bewegungsprinzipien der
arboreal quadrupeden
Fortbewegung

Das Grundmuster der
Bewegungsprinzipien der
arboreal quadrupeden
Fortbewegung
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Die GroRenabhangigkeit der Korperproportio-
nen reflektiert die GroéRenabhangigkeit der
Bewegungsprinzipien. Die Auswahl der Arten fiir
die Rekonstruktion ihres Grundmusters erfor-
dert deshalb nicht nur eine phylogenetische
Begriindung, sondern muss sich auch an Zu-
satzannahmen hinsichtlich der urspriinglichen
KorpergroRe orientieren. Vertreter der Aullen-
gruppen sollen die Bewegungsprinzipien aus
dem Grundmuster der Theria beibehalten ha-
ben, ein Kriterium, das auf die Mehrzahl rezen-
ter kleiner Saugetiere bis zu einer GroRe von
etwa 2 - 3 kg zutrifft.

Gangarten und FuBfallmuster, Schrittlange und
Schrittfrequenz, die Kinematik und die Kraft-
wirkungen der Extremititen wurden verglei-
chend dargestellt und die gegenseitigen
Bedingtheiten zwischen diesen Prinzipien und
ihre Beeinflussung durch die Korperproportio-
nen wurden erértert.

Der Vergleich zeigte in der Mehrzahl der Bewe-
gungsprinzipien eine Abhangigkeit von der
KorpergroRe. Zwischen den gréReren Arten gibt
es Gemeinsamkeiten in zahlreichen Einzel-
merkmalen, die bei dem kleinen Microcebus
nicht in Erscheinung treten. Dieser unterschei-
det sich von den Vertretern der AufRengruppen
nur durch die Nutzung eines diagonalen
FuBfallmusters und durch das Potential des
posterioren Gewichtstransfers. Genau diese
Bewegungsprinzipien gewdhrleisten Balance bei
der Lokomotion und bei der Idiomotion auf
schmalem Substrat.

Aus dem Vergleich der Bewegungsprinzipien re-
sultieren zwei mogliche Hypothesen fir das
Grundmuster der Primaten: War der letzte
gemeinsame Vorfahre der Primaten so grof3 wie
Eulemur oder Saimiri, dann konnen die
gemeinsamen Merkmale der Strepsirhini und
Anthropoidea als homolog interpretiert und als
Autapomorphien fir das Grundmuster der
Primaten angenommen werden. War der letzte
gemeinsame Vorfahre der Primaten aber nur so
groR wie Microcebus, dann sind die gemeinsa-
men Merkmale der groReren Strepsirhini und
Anthropoidea als Homoplasien zu verstehen.

Die Methode der sparsamen Transformation
und die Behandlung der strukturellen und
funktionellen Merkmale des Bewegungssystems
als einzelne unabhangig evolvierbare Charaktere
ist fur die Rekonstruktion eines Grundmusters
der Bewegungsprinzipien nicht die geeignete
Methode. Die Wechselbeziehungen zwischen
den einzelnen Prinzipien, ihre Beeinflussung
durch die Korpergestalt und die darin liegenden
Kausalitdten sprechen gegen die Behandlung
dieser Merkmale als unabhangig evolvierbare
Einheiten, die auf ein phylogenetisches System
aufgetragen werden konnen, um daraus ein
Grundmuster zu rekonstruieren.

Die Hypothese, dass der letzte gemeinsame Vor-
fahre kleiner war als 400 - 500 g gilt deshalb als
wahrscheinlicher. Sie erkldart die Homoplasien
bei grofReren Vertretern der Strepsirhini und
Anthropoidea als Folge allometrischer Anpass-
ungsnotwendigkeit bei gleichzeitig limitierten
Anpassungsmoglichkeiten erklarbar. Die Limi-
tierung resultiert aus zwei evolutionar stabilen
Konfigurationen im Grundmuster der Primaten
und der Notwendigkeit ihrer Beibehaltung auch
bei zunehmender KorpergréRe. Die Chei-
rogaleidae waren folglich die einzigen Primaten,
welche die zwei adaptiven Merkmalskomplexe
aus dem Grundmuster der Primaten Uber-
nommen haben, aber klein genug sind, um nicht
von den aus diesen Komplexen resultierenden
Limitierungen fir weitere Evolutionsprozesse
betroffen zu sein.

Plesiomorphe Bewegungsprinzipien
im Grundmuster der Primaten sind:

das symmetrische Verhalten der Vorder- und
Hinterextremitdten in symmetrischen Gangarten
im Hinblick auf die Gleichheit der funktionellen
Beinlangen, Drehpunkthéhen, Winkelbewegun-
gen und Schrittlangen aller GliedmaRen
Schrittlange und Winkelbewegung sind nicht
groBer oder kleiner als bei Vertretern der
Aulengruppen
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o die enge zeitliche Kopplung der Extremitaten ei-
nes diagonalen Beinpaares als Prinzip der
Stabilisierung der Rumpfachsen

o Beingeometrie der Hinterextremitdt, ihre
AuffuBposition und ihre dominierende Rolle bei
der Beschleunigung des Rumpfes bilden eine
evolutiondr stabilen Konfiguration (Wagner &
Schwenk 2000) und haben nur gemeinsam einen
adaptiven Wert.

Autapomorphe Bewegungsprinzipien
im Grundmuster der Primaten sind:

o Das diagonale FuRfallmuster, bei dem eine Hin-
terextremitat zeitlich vor der gegenseitigen
Vorderextremitat aufgesetzt wird, und die Fahig-
keit, einen gréReren Anteil des Kérpergewichtes
auf die Hinterextremitaten zu Ubertragen, sind
Bewegungsprinzipien, die nur bei Sdugetieren
vorkommen, die GreiffiiBe haben. Diese Bewe-
gungsprinzipien bilden gemeinsam mit den
Greifextremitdten ebenfalls eine evolutionar
stabile Konfiguration, die abgeleitet ist im
Grundmuster der Primaten. lhr adaptiver Vorteil
fir die arboreal quadrupede Fortbewegung ist
durch die konvergente Entwicklung eben dieses
Merkmalskomplexes in mehreren Gruppen der
Marsupialia belegt.
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Anhang

Morphometrie: Primates
Taxon n Masse* Rumpf Scapula Humerus Radius CarpoMc
(g1 [alle LingenmaBe in mm]

Daubentoniidae
Daubentonia madagasc. 2 2500%* 234 45 89 89 32

Cheirogaleidae

Cheirogaleus major 1 283 s 25 43 41 S
Microcebus murinus 4 110%* 81 15 23 23 9
Microcebus myoxinus 1 40%* 38 10 14 15 7
Microcebus rufus 3 70* 61 12 20 23 ==
Lemuridae
Eulemur albifrons 1 2250* - 43 84 88 e
Eulemur collaris 2 2250%* 239 44 84 91 34
Eulemur coronatus 2 1250 204 35 69 76 25
Eulemur fulvus 4 2145 260 44 80 85 30
Eulemur macaco 3 2450%* 232 40 84 88 34
Eulemur mongoz 2 1500%* 200 38 73 75 24
Hapalemur griseus 3 830 162 27 57 62 -
Lemur catta 3 270% 256 44 87 93 33
Varecia variegata 4 3500%* 322 54 105 102 43
Lepilemuridae
Lepilemur leucopus 2 580* 146 29 46 48 18
Lepilemur mustelinus 1 620%* 185 34 64 75 29
Lepilemur ruficaudatus 1 800* 166 29 50 52 23
Galagonidae
Galago alleni 2 314%* 114 23 43 45 18
Galago demidoff 2 an* 67 14 25 29 10
Galago senegalensis 2 550 100 25 36 39 15
Otolemur crassicaudatus 4 1110% 151 32 55 59 21
Otolemur garnetti 1 725% 158 36 59 66 21
Loridae
Arctocebus aureus 2 210* 157 22 61 59 14
Loris tardigradus 3 223 134 22 63 71 13
Nycticebus coucang 8 679 215 34 73 73 25
Nycticebus pygmaeus 1 385 131 28 54 61 16
Perodicticus potto 6 1250%* 194 35 78 76 27
Callitrichidae
Callimico goeldii 2 500* 149 30 55 50 23
Callithrix argentata 3 240 135 23 50 42 19
Callithrix geoffroyi il 250% 128 23 48 43 19
Callithrix jacchus 4 481 143 27 49 43 20
Cebuella pygmaea 2 130% 81 18 34 31 12
Leontopithecus rosalia 2 550 142 27 53 55 29
Saguinus fuscicollis 1 200 113 18 45 36 17
Saguinus imperator 2 500 163 25 53 44 21
Saguinus labiatus 1 667 185 29 57 51 -—-
Saguinus midas 2 450%* 138 25 49 46 19
Saguinus oedipus 5 410%* 139 24 47 40 19
Aotidae
Aotus nigriceps 2 B25* . 29 65 64 e
Aotus trivirgatus 2 800 217 35 76 68 28
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Anhang

Morphometrie: Primates
Taxon Femur Tibia TarsoMt IMI Sca:Hum:Rad Fem:Tib:TmT
[alle LingenmaBe in mm]
Daubentoniidae
Daubentonia madagasc. 127 118 62 0,73 20:40: 40 41 :39:20
Cheirogaleidae
Cheirogaleus major 60 58 32 0,73 23:39: 38 40:39: 21
Microcebus murinus 33 34 21 0,69 24 : 38 : 38 38:38:24
Microcebus myoxinus 19 24 12 0,72 26 : 36 : 38 34 :44 : 22
Microcebus rufus 27 31 19 072 22 :36:42 36:40: 24
Lemuridae
Eulemur albifrons 123 115 50 0,75 20:39:41 43 :40: 17
Eulemur collaris 124 115 55 0,74 20 :38:42 42:39:19
Eulemur coronatus 104 101 51 0,70 20 :38:42 41:39:20
Eulemur fulvus 121 113 54 0,73 21:38:41 42 :39:19
Eulemur macaco 121 113 63 0,71 18 : 40 : 42 41 :38:21
Eulemur mongoz 102 96 54 0,74 20 :40 : 40 40 :38: 22
Hapalemur griseus 94 88 45 0,64 18 : 40 : 42 41 :39: 20
Lemur catta 134 120 61 0,71 20 :38:42 43 :38:19
Varecia variegata 145 130 79 0,74 21:40: 39 41 :37 : 22
Lepilemuridae
Lepilemur leucopus 84 75 35 0,63 24 :37 : 39 43:39:18
Lepilemur mustelinus 110 100 54 0,66 20:37 :43 42 :38:20
Lepilemur ruficaudatus 87 75 45 0,63 22 :38:40 42 : 36 : 22
Galagonidae
Galago alleni 74 65 33 0,64 20:39:41 43 :38:19
Galago demidoff 36 40 B3 0,62 20:37:43 33:37:30
Galago senegalensis 76 67 44 0.53 25:36: 39 40 : 36 : 24
Otolemur crassicaudatus 89 85 60 0,62 22 :38:40 38:36:26
Otolemur garnetti 88 81 58 0,71 22:37:31 38:36:26
Loridae
Arctocebus aureus 70 62 23 0,92 15:43 :42 45 :40: 15
Loris tardigradus 68 68 27 0,96 14 : 40 : 46 42 :42 : 16
Nycticebus coucang 86 83 38 0,87 19:41:40 42 :40: 18
Nycticebus pygmaeus 65 62 29 092 20:38:42 42 :40: 18
Perodicticus potto 20 86 33 p80 19 : 41 : 40 43 :41:16
Callitrichidae
Callimico goeldii 78 76 47 0,67 22 :41:37 39:38:23
Callithrix argentata 61 59 37 0,73 20 :43: 37 39:38:23
Callithrix geoffroyi 59 60 38 0,73 20 :42: 38 38:38:24
Callithrix jacchus 61 63 40 0,73 23:41:36 37:38:25
Cebuella pygmaea 39 40 25 0,80 22 :41: 37 37:38:25
Leontopithecus rosalia 62 67 47 0,77 20:39:41 35:38:27
Saguinus fuscicollis 45 45 34 0,80 18 : 45 : 36 36:36: 28
Saguinus imperator 68 63 40 0,71 20 :43: 37 40 : 47 : 23
Saguinus labiatus 74 77 e 21:42:37 s
Saguinus midas 65 62 37 0,73 21:41: 38 40 :38: 22
Saguinus oedipus 58 61 42 0,69 22 :42: 36 36:38:26
Aotidae
Aotus nigriceps 89 49 49 0,71 18 : 41 : 41 40 :38: 22
Aotus trivirgatus 96 52 52 0,75 20:42:38 40 :38: 22
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Anhang

Morphometrie: Primates
Taxon n Masse* Rumpf Scapula Humerus Radius  CarpoMc
[g] [alle LingenmaBe in mm]

Cebidae
Cebus albifrons 1 1615 171 41 104 97 36
Cebus apella 4 2500% o 54 111 105 s
Cebus capucinus 1 1300* 189 46 100 94 37
Saimiri sciureus | 708 189 29 68 62 23

Pitheciidae
Cacajao calvus 2 3450* 355 57 136 120 58
Cacajao melanocephalus 3 3000* e 54 124 111 ---
Callicebus moloch 3 800* 204 30 70 60 23
Chiropotes satanas 1 3000* 258 46 111 92 35
Pithecia irrorata 4 2500%* s 46 119 103 ——
Pithecis monachus 1 1500 151 28 78 67 30
Pithecia pithecia 2 1400 235 40 100 95 33

Atelidae
Alouatta seniculus 1 6000* 307 57 152 130 45
Lagothrix lagotricha 1 6000* 299 63 174 143 53

Cercopithecinae
Cercopithecus cephus 1 2900% 226 41 97 100 34
Cercopithecus diana 2 4800 315 53 119 116 43
Cercopithecus hamlyni 1 3680 309 55 116 125 44
Cercopithecus mona 1 2750%* 259 44 107 104 39
Chlorocebus aethiops 4 5500% — 67 145 159 40
Erythrocebus patas 3 5500* --- 80 143 155 50
Lophocebus albigena 2 5600% e 63 128 138 52
Macaca fascicularis 1 2500%* --= 50 99 99 -
Macaca mulatta 3 9000* 322 74 155 144 55
Macaca nemestrina 1 14500%* s 86 189 183 68
Macaca nigra 2 4500 298 66 144 150 50
Macaca sylvanus 2 7513 326 74 144 140 57
Miopithecus talapoin 1 820%* 184 32 76 75 28
Papio cynocephalus 1 22790 364 114 200 213 71
Papio hamadryas 3 23500 419 122 215 222 78
Theropithecus gelada 2 20400 392 120 202 221 66

Colobinae
Colobus guereza 1 9800 439 76 158 155 67
Colobus polykomos 1 9000* 387 65 145 139 59
Nasalis larvatus 4 7700% 391 58 186 194 70
Piliocolobus badius 2 6250 387 58 151 156 57
Piliocolobus pennantii X 7000 379 56 144 141 54
Presbytis melalophos 2 6300 387 60 140 152 60
Pygathrix nemaeus 4 8000 378 55 188 200 70
Trachypithecus obscura 1 6000 355 54 137 137 54
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Morphometrie: Primates
Taxon Femur Tibia TarsoMt IMI Sca:Hum:Rad Fem:Tib:TmT
[alle LingenmaBe in mm]

Cebidae
Cebus albifrons 123 65 36 0,76 17 : 43 : 40 41:39:20
Cebus apella 119 65 38 0,84 20:41:39 43 :37:20
Cebus capucinus 114 69 34 0,80 19 :42: 39 B9 :38: 23
Saimiri sciureus 82 52 27 0,74 18 : 43 : 39 38:38:24

Pitheciidae
Cacajao calvus 135 77 42 0,84 18 : 44 : 38 43 :36: 21
Cacajao melanocephalus 133 78 43 0,80 19 : 43 : 38 42 : 37 1 21
Callicebus moloch 81 46 26 0,74 19 :43: 38 42 : 37 : 21
Chiropotes satanas 117 64 36 0,79 18 : 45 : 37 43 :37: 20
Pithecia irrorata 129 65 40 0,79 17 : 44 : 39 43 :38:19
Pithecis monachus 90 60 30 0,72 16 : 45 : 39 38:37:25
Pithecia pithecia 124 64 38 0,73 17 : 43 : 40 42 :38:20

Atelidae
Alouatta seniculus 147 80 43 0,86 17 : 45 : 38 43 :37:20
Lagothrix lagotricha 152 84 45 0,93 17 : 45 : 38 42 : 37 : 21

Cercopithecinae
Cercopithecus cephus 113 56 32 0,84 17 : 41 : 42 40 : 40 : 20
Cercopithecus diana 138 77 44 0,80 18 : 41 : 40 40 : 38 : 22
Cercopithecus hamlyni 141 78 45 0,81 19:: 39'% 42 40:39:21
Cercopithecus mona 125 68 37 0,79 17 : 42 : 41 40 :39:21
Chlorocebus aethiops 140 75 38 1,00 18 :39: 43 42 :38: 20
Erythrocebus patas 155 83 45 0,99 21 :38:41 38:41:21
Lophocebus albigena 160 86 =5 8 0,79 19:39:42 41 :39:20
Macaca fascicularis 102 103 == e 20:40:40  mmmmmmmmeeee-
Macaca mulatta 161 102 49 0,85 20 :41:39 40 : 37 : 23
Macaca nemestrina 187 107 57 0,91 19 :41:40 42 1 37 : 21
Macaca nigra 143 88 43 0,93 18 : 40 : 42 40 : 37 : 23
Macaca sylvanus 156 88 49 0,84 21:40: 39 42 : 37 : 21
Miopithecus talapoin 85 47 27 0,83 17 : 42 : 41 40 : 38 : 22
Papio cynocephalus 198 127 61 0,98 22 :38:40 40 : 37 : 23
Papio hamadryas 214 132 64 0,98 22 :38:40 40 :37:23
Theropithecus gelada 217 124 64 1,00 22 :37 :41 31:40: 23

Colobinae
Colobus guereza 187 107 62 0,77 20 : 40 : 40 42 : 37 : 21
Colobus polykomos 184 104 51 0,73 19 :41:40 B9 :39;: 22
Nasalis larvatus 195 122 62 0,84 14 : 42 : 44 40 : 37 : 23
Piliocolobus badius 166 104 55 0,81 16 : 41 : 43 40 : 37': 23
Piliocolobus pennantii 168 99 49 0,76 16 : 42 : 42 40 : 38 : 22
Presbytis melalophos 182 106 57 0,73 17 : 40 : 43 40 :38: 22
Pygathrix nemaeus 187 114 60 0,87 12 : 42 : 46 41 : 37 : 22
Trachypithecus obscura 155 90 45 0,78 16 : 42 : 42 41 : 37 :22
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Morphometrie: Scandentia & Rodentia
Taxon n Masse* Rumpf Scapula Humerus Radius  CarpoMc
[g] [alle LdingenmaBe in mm]
Tupaiidae
Tupaia glis 5 200 105 22 30 27 12
Tupaia tana i | 230 111 25 34 33 14
Tupaia minor 1 80 74 17 23 24 10
Taxon n Masse* Rumpf Scapula Humerus Radius CarpoMc
[g] [alle LdingenmaBe in mm]
Castoridae
Castor fiber 2 20000* === 84 86 92 =
Caviidae
Cavia porcellus 1 500%* 153 35 37 30 15
Galea musteloides 2 400 162 Z7 32 23 12
Cricetidae
Apodemus flavicollis i 34 56 12 15 14 7
Arvicola terrestris 1 71 77 16 18 16 Z
Lemmus lemmus i 60 68 14 17 17 5
Mesocricetus auratus 1 120%* 83 20 24 21 8
Microtus arvalis 1 21 54 1l 12 1) 4
Ondatra zibethicus 1 1300%* --- 36 39 40 ---
Gliridae
Glis glis 2 123 81 15 22 21 10
Muscardinus avellanarius 1 15 26 8 11 13 4
Muridae
Acomys minous 1 70 62 16 17 15 b
Mus musculus 1 50 60 12 12 v | 4
Rattus norvegicus 3 350 123 24 27 25 12
Sciuridae
Atlantoxerus getulus i 350 a i I 24 32 27 13
Callosciurus notatus 1 220% 112 25 35 30 S
Callosciurus prevosti 2 250% 130 27 41 36 it
Cynomys ludovicianus 1 900%* 130 26 38 31 20
Ratufa indica 1 1500% 200 39 65 51 22
Sciurus carolinensis 1 550 141 29 42 41 15
Sciurus vulgaris = 400%* 137 27 42 39 16
Spermophilus citellus 1 200%* 112 21 27 23 13
Spermophilus lateralis 2 250 107 24 30 26 ---
Tamias sibiricus 1 108 81 17 23 21 10
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Morphometrie:

Scandentia & Rodentia

Taxon Femur Tibia TarsoMt IMI Sca:Hum:Rad Fem:Tib:TmT
[alle LingenmaBe in mm]
Tupaiidae
Tupaia glis 37 37 25 0,80 28 : 38 : 34 87 : B7 : 26
Tupaia tana 45 47 31 0,75 27:37: 36 37:38:25
Tupaia minor 29 30 20 0,77 27 : 38 :35 37:38:25
Taxon Femur Tibia TarsoMt IMI Sca:Hum:Rad Fem:Tib:TmT
[alle LingenmaBe in mm]
Castoridae
Castor fiber 108 134 9L = =mmes 32,: 33 %35 32:40: 28
Caviidae
Cavia porcellus 44 43 24 1,05 34 :36:30 39:39:22
Galea musteloides 36 44 30 0,85 33:39:28 33:40: 27
Cricetidae
Apodemus flavicollis 20 24 17 0,79 29:36:35 32:40: 28
Arvicola terrestris 20 23 14 1,01 32:37:31 35:40: 25
Lemmus lemmus 19 25 11 0,97 30:34:36 35:45:20
Mesocricetus auratus 28 27 12 1,08 31:36:33 42 : 41 : 17
Microtus arvalis 14 18 9 0,93 32.:35: 33 34 :44: 22
Ondatra zibethicus 44 65 39 0 -e--- 32:34:34 30:44: 26
Gliridae
Glis glis 29 30 15 0,92 26 :38: 36 39:40: 21
Muscardinus avellanarius 13 16 10 0,92 26 :34:40 34:42: 24
Muridae
Acomys minous 20 24 13 0,93 34 :35:31 835:42:23
Mus musculus 16 18 10 0,92 34 :34: 32 36:40: 24
Rattus norvegicus 34 41 31, 0,83 32.: 836z 32 32:39:29
Sciuridae
Atlantoxerus getulus 42 46 28 0,82 29:39:32 36:39:25
Callosciurus notatus 43 46 = e 28:39:33
Callosciurus prevosti 49 54 e e 26 .39 : 35
Cynomys ludovicianus 40 40 26 1,08 27 :40: 33 38:38:25
Ratufa indica 78 79 52 0,85 25:42:33 37:38:25
Sciurus carolinensis 55 62 38 0,82 26 :38: 36 35:40: 25
Sciurus vulgaris 56 61 38 0,80 25:39: 36 36 :39:25
Spermophilus citellus 34 35 21 - 30:38:32 38:39:23
Spermophilus lateralis 38 39 24 0,92 3 38z 32 38:39:23
Tamias sibiricus 39 33 22 0,76 28 :38: 34 41 :35:23
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Morphometrie: Marsupialia
Taxon n Masse* Rumpf Scapula Humerus Radius  CarpoMc
[g] [alle LdingenmaBe in mm]
Didelphidae
Caluromys philander 2 300%* --- 20 24 27 11
Chironectes minimus 1 400 132 31 41 38 20
Didelphis marsupialis 1 1500%* 193 47 61 56 22
Didelphis virginiana 2 4270 251 58 65 63 27
Marmosa robinsoni 2 86 67 17 22 21 7
Monodelphis domestica i 77 82 18 22 22 7
Philander opossum il 800 155 34 44 44 18
Dasyuridae
Dasyuroides byrnei d 158 84 21 26 30 10
Paramelidae
Isoodon obesulus 1 600* 135 il 34 28 14
Phalangeridae
Spilocuscus maculatus 1 5500%* 335 54 95 95 29
Trichosurus vulpecula 3 2500%* 230 45 60 70 22
Vombatidae
Lasiorhinus latifrons 1 22000%* 500 102 110 105 38
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Morphometrie: Marsupialia
Taxon Femur Tibia TarsoMt IMI Sca:Hum:Rad Fem:Tib:TmT
[alle LingenmaBe in mm]
Didelphidae
Caluromys philander 33 39 17 0,92 28 :34: 38 37 :44:19
Chironectes minimus 48 50 25 1,06 28 :37:35 39:41: 20
Didelphis marsupialis 72 75 33 1,03 29:37:34 40 :42: 18
Didelphis virginiana 83 78 35 1,09 31:35:34 42 : 40 : 18
Marmosa robinsoni 25 27 11 1,06 28 : 37 : 35 40 :43:17
Monodelphis domestica 27 27 13 1,03 30:8351% 35 40 :40: 20
Philander opossum 54 60 25 101 28 :36:36 39:43:18
Dasyuridae
Dasyuroides byrnei 31 39 26 0,91 27 : 34 : 39 32:41:27
Paramelidae
Isoodon obesulus 47 47 25 0,90 38i: 37 & 30 39:39:22
Phalangeridae
Spilocuscus maculatus 116 102 44 1,04 22:39: 39 44 : 39 : 17
Trichosurus vulpecula 83 81 35 0,99 26 :34:40 42 :40: 18
Vombatidae
Lasiorhinus latifrons 140 109 52 1,18 32:35:33 47 : 36 : 17
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Morphometrie: Carnivora
Taxon n Masse* Rumpf Scapula Humerus Radius  CarpoMc
[kg] [alle LdingenmaBe in mm]

Felidae
Acionyx jubatus i 60,0%* - 177 243 243 -—-
Felis concolor il 60,0%* -—-- 154 216 172 ---
Felis geoffroyi 1 2 5% -—-- 59 84 71 36
Felis lybica f. catus 2 5.0% 315 81 118 116 57
Felis manul 2 4,5% 312 76 il i 98 41
Felis margarita i 3,0% s 62 102 91 e
Felis nigripes 2 2,5 242 58 89 81 35
Felis planiceps i 2.5 266 58 82 73 38
Felis sylvestris 2 3.3 i 69 102 100 —
Lynx caracal 2 6,4 425 90 134 119 63
Lynx lynx 2 19.8 e 118 175 167 ca
Lynx rufus il 13,0%* -—-- 96 141 128 -
Neofelis nebulosa i 19,0% 458 g5 143 110 57
Panthera pardus 2 50.0% 685 167 217 180 97
Uncia uncia 1 50,0%* = 156 204 175 s

Mustelidae
Gulo gulo 2 7,6 S 80 127 102 s
Lutra lutra i 10,0% - 70 87 59 37
Martes foina 2 1,4 241 37 63 48 27
Martes martes 2 1,8 -—-- 41 74 56 36
Meles meles 3 11,2 360 90 107 88 42
Mustela erminea 1 0.5 127 18 S 21 14
Mustela eversmanni 1 1,0% -—-- 29 42 33 23
Mustela nivalis 1 0,05%* 93 13 20 14 10
Mustela putorius 4 0,7 211 28 41 31 19

Procyonidae
Nasua nasua 3l 6,0% 272 67 93 74 ---
Potos flavus 3 2,0 256 43 82 67 32
Procyon lotor 1 6,8 ---- 64 97 100 -

Viverridae
Arctitis binturong i 9,0%* i 86 155 118 s
Genetta genetta 1 .5 241 45 67 57 23
Genetta tigrina i 1,6 270 53 76 64 27
Paradoxurus hermaphrod. 1 3.5% 273 57 86 63 32
Viverricula indica il 2,5% -—-- 49 63 56 31
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Morphometrie: Carnivora

Taxon Femur Tibia TarsoMt IMI Sca:Hum:Rad Fem:Tib:TmT

[alle LdingenmaBe in mm]

Felidae
Acionyx jubatus 269 262 177 ----- 26 : 37 :37 38:37:25
Felis concolor 259 226 149 ----- 28 :40: 32 40 : 36 : 24
Felis geoffroyi 95 91 64 1,00 28 :39:33 38:36:26
Felis lybica f. catus 130 141 94 1,02 26z 37 : 37 36 :39 : 25
Felis manul 115 118 69 1,08 27:39:34 38:39:23
Felis margarita 109 107 71 e 24 : 40 : 36 38:37 125
Felis nigripes 94 95 67 1,03 25:39: 36 37:37:26
Felis planiceps 89 99 65 0,99 27 :38: 35 35:39:26
Felis sylvestris 113 115 89 0 ----- 25 38 37 36 :36:28
Lynx caracal 157 157 106 0,97 26 :39:35 37 : 37 25
Lynx lynx 212 209 134 ----- 26: 38 : 36 38:38:24
Lynx rufus 165 155 102 ----- 26 :39:35 39:37:24
Neofelis nebulosa 163 147 98 0,99 27 141 : 32 40 : 36 : 24
Panthera pardus 244 216 145 1,09 30:38:32 40 : 36 : 24
Uncia uncia 230 223 138 2 s 29:38:33 89:38:23
Mustelidae
Gulo gulo 136 126 98 = === 26 :41:33 38:35:27
Lutra lutra 88 94 69 1,01 32:40: 28 35:37:28
Martes foina 72 73 47 0,91 25:43:32 38:38:24
Martes martes 82 86 55 0,93 24 :43:33 37:38:25
Meles meles 114 101 63 1,18 32:38:30 41 :36:23
Mustela erminea 33 34 24 0,92 27 144 : 29 36:38:26
Mustela eversmanni 47 48 23 1,07 28 :40 : 32 40 :41:19
Mustela nivalis 21 22 15 0,98 27 143 : 30 36:38:26
Mustela putorius 41 46 33 0,99 28:41:31 34:38:28

Procyonidae

Nasua nasua 108 93 5,  eee-- 28 : 40 : 32 42 :36: 22
Potos flavus 90 88 56 0,96 22:43:35 38:38:24
Procyon lotor 117 121 64  ----- 2537 : 38 39:40: 21
Viverridae
Arctitis binturong 156 136 7B s 24 : 43 : 33 42 : 37 : 21
Genetta genetta 75 81 55 0,91 27 :39: 34 36 :38:26
Genetta tigrina 87 87 57 0,95 27 :39: 34 38:38:24
Paradoxurus hermaphrod. 93 90 63 0,97 28 :42:31 38 :87 : 25
Viverricula indica 81 82 59 0,89 29 :38:33 36 :37:27
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Anhang

Metrische Gangparameter:

Deskriptive Statistik

Microcebus murinus

0,30 - 1,43 m/s Mittelwert + SD Min - Max
Schrittdauer [s] VE 0,19+0,05 0,11-0,31
HE 0,19+0,05 0,11-0,35
Frequenz [1/s] VE 545+ 1,32 3,19-8,82
HE 5,56 +1,25 2,83-38,33
Schrittldnge [m] VE 0,13+0,02 0,07-0,18
HE 0,13+0,02 0,08-0,17
Kontaktphasendauer [s] VE 0,11+0,03 0,05-0,20
HE 0,12+ 0,04 0,06-0,24
Kontaktphasenweg [m] VE 0,07+0,01 0,04-0,09
HE 0,08 +0,01 0,05-0,10
Duty factor [%] VE 53+ 5 42 - 67
HE 60 £ 6 47 - 74
Vorschwingphasendauer [s] VE 0,09 + 0,02 0,06 -0,13
HE 0,07 £0,02 0,05-0,15
Eulemur fulvus
0,44 - 1,30 m/s Mittelwert * SD Min - Max
Schrittdauer [s] VE 0,86+0,18 0,49-1,26
HE 0,85%+0,12 0,48-1,10
Frequenz [1/s] VE 1,22+0,27 0,79-2,04
HE 1,20+ 0,20 0,91-2,08
Schrittldnge [m] VE 0,58+0,09 0,37-0,94
HE 0,51 +0,04 0,44-0,64
Kontaktphasendauer [s] VE G514 0,13 0.21-0856
HE 0,57 +0,10 0,28-0,84
Kontaktphasenweg [m] VE 0,34+0,05 0,23-0,46
HE 0,28+ 0,05 0,14-0,43
Duty factor [%] VE 60 t 10 29 -85
HE 67 £ 6 50 - 79
Vorschwingphasendauer [s]* VE 0,35+ 0,12 0,13-0,63
HE 0,28 +0,06 0,16 -0,44
Nycticebus pygmaeus
0,14 - 0,61 m/s Mittelwert + SD Min - Max
Schrittdauer [s] VE 0,88+0,21 0,52-1,50
HE 0,90+ 0,23 0,53-1,59
Frequenz [1/s] VE 1,20+ 0,28 0,66-1,93
HE 1,18+ 0,29 0,63-1,87
Schrittldnge [m] VE 0,26 £0,03 0,19-0,32
HE 0,26 +0,04 0,18-0,32
Kontaktphasendauer [s]* VE 052+8,15 0,26-086
HE 0,48 +0,15 0,24-0,83
Kontaktphasenweg [m] VE 0,15+001 0,11~0,18
HE 0,14+0,01 0,10-0,17
Duty factor [%] VE 59+ 6 45 -70
HE 53 = 7 39 - 83
Vorschwingphasendauer [s]* VE 0,36 £ 0,09 0,23 - 0,64
HE 0,42+0,11 0,28-0,86
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Anhang

Metrische Gangparameter: Deskriptive Statistik Primaten
Saguinus oedipus Haufigkelt [%o]
45
0,40 - 0,87 m/s Mittelwert = SD Min - Max 40 H VE
H HE
Schrittdauer [s] VE 0,38+0,04 0,27-0,49 354
HE 0,39 +0,04 0,28-0,51 30
Frequenz [1/s] VE 2,6910,28 2,06-3,70 25
HE 2,61+0,27 1,97 -3,57 il
Schrittlange [m] VE 0,25+0,03 0,18-0,32 -
HE 0,26 0,03 0,19-0,35 5
104
Kontaktphasendauer [s] VE 0,22+0,03 0,15-0,32
HE 0,22 +0,03 0,14-0,31 51 i i
Kontaktphasenweg [m] VE 0,14+0,01 0,10-0,17 0- X y T y " T - T = '
HE 015+ 002 041-019 04 05 06 07 08 09 1,0 1,1 1.2
v [m/s
Duty factor [%] VE 57 X 4 51 -68 s
HE 56+ 5 43 - 67
Vorschwingphasendauer [s] VE 0,16 +0,02 0,12-0,23
HE 0,17 +0,02 0,13-0,25
Saimiri sciureus Haufigkeit [%]
25
0,26 - 1,00 m/s Mittelwert + SD Min - Max m VE
204 W HE
Schrittdauer [s] VE 0,67+0,12 0,34-0,96
HE 0,67 +0,07 0,55-0,89
Frequenz [1/s] VE 1,55+0,33 1,04-2,94 151
HE 1,51 +0,15 1,12-1,81
Schrittlange [m] VE 0,32+0,04 0,24-0,42 e
HE 0,32 +0,03 0,25-0,39
Kontaktphasendauer [s] VE 0,39*+0,09 0,18-0,62 51
HE 0,43+0,06 0,33-0,61
04
+ A
ot peeessrame ] \H/'E g'éf - 8'8? 8’3 ) g'ig 0,25 035 045 0,55 0,65 0,75 0,85 0,95
Duty factor [%] VE 58 t 4 51 - 69 ISl
HE 64 + 4 58 - 72

Vorschwingphasendauer [s]* VE 0,28 £ 0,03 0,16 - 0,34
HE 0,24 +0,02 0,20-0,29
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Metrische Gangparameter:

Deskriptive Statistik

Monodelphis domestica

0,50-1,11 m/s Mittelwert £ SD Min - Max
Schrittdauer [s] VE 0,20+0,03 0,14-0,25
HE 0,21 +0,02 0,17-0,25
Frequenz [1/s] VE 5,21+0,92 3,95-7,14
HE 4,91 +0,53 4,05-6,00
Schrittldnge [m] VE 0,14+0,01 0,12-0,16
HE 0,15+0,02 0,11-0,18
Kontaktphasendauer [s] VE 0,08+0,02 0,05-0,13
HE 0,09 +0,03 0,05-0,14
Kontaktphasenweg [m] VE 0,06 +0,01 0,05-0,07
HE 0,06 +0,01 0,04 -0,09
Duty factor [%] VE 41+ 5 31-50
HE 44 + 8 29 =57
Vorschwingphasendauer [s] VE 0,12+ 0,01 0,09 -0,15
HE 0,11+0,01 0,09-0,13
Rattus norvegicus
0,29 - 0,66 m/s Mittelwert  SD Min - Max
Schrittdauer [s] VE 0,27+0,04 0,20-0,41
HE 0,26 +0,04 0,21-0,43
Frequenz [1/s] VE 3,78+ 0,48 2,46 -5,00
HE 3,87 0,47 2,34 -4,84
Schrittlange [m] VE 0,14+0,01 0,10-0,17
HE 0,14+0,01 0,09-0,17
Kontaktphasendauer [s] VE 0,16+004 0,12-029
HE 0,16 +0,03 0,11-0,30
Kontaktphasenweg [m] VE 0,08+0,01 0,06-0,11
HE 0,08 +0,01 0,06-0,11
Duty factor [%] VE 61 £ 5 48 - 73
HE 60 £ 5 48 - 73
Vorschwingphasendauer [s] VE 0,11+ 0,01 0,08-0,14
HE 0,10+ 0,02 0,08-0,17
Tupaia glis
0,62 -1,12 m/s Mittelwert + SD Min - Max
Schrittdauer [s] VE 0,22+0,02 0,19-0,26
HE 0,22 +0,03 0,17-0,27
Frequenz [1/s] VE 4,51+0,47 3,85-5,36
HE 4,62+ 0,55 3,66 -6,00
Schrittldnge [m] VE 0,19+0,02 0,13-0,23
HE 0,19+0,02 0,14-0,22
Kontaktphasendauer [s] VE 0,10+ 0,02 0,07-0,14
HE 0,11 +0,02 0,07-0,17
Kontaktphasenweg [m] VE 0,08+ 0,01 0,05-0,09
HE 0,09 +0,01 0,07-0,12
Duty factor [%] VE 45+ 5 35 - 54
HE 50 + 6 40 - 63
Vorschwingphasendauer [s] VE 0,12+ 0,01 0,10-0,14
HE 0,11 +0,01 0,09-0,13
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Anhang

Metrische Gangparameter:

Regression gegen die Geschwindigkeit

Einfluss der Geschwindigkeit auf zeitliche und réumliche Gangparameter

o - Anstieg
b - Schnittpunkt mit Y,

Frequenz

Microcebus
Eulemur
Nycticebus
Saguinus
Saimiri

Schrittlange

Microcebus
Eulemur
Nycticebus
Saguinus
Saimiri

Kontaktphase
Dauer

Microcebus
Eulemur
Nycticebus
Saguinus
Saimiri

Weg

Microcebus
Eulemur
Nycticebus
Saguinus
Saimiri

Vorschw.phase
Dauer

Microcebus
Eulemur
Nycticebus
Saguinus
Saimiri

Weg
Microcebus
Eulemur
Nycticebus
Saguinus
Saimiri

Vorderextremitat Hinterextremitat
n o b F-Wert r2 n o b F-Wert r2
109 4,61 2,14 518,15% 0,83 118 4,99 1,92 873,70 0,88
90 1,19 0,38 92,54 0,51 92 -2,07 2,96 929,10 0,91
45 2,63 0,36 454,86 0,91 60 2,52 0,40 429,25 0,88
110 2,31 1,19 165,84 0,61 110 1,91 1,38 152,08 0,58
61 2,09 0,50 464,53 0,89 80 1,58 0,73 502,46 0,87
109 0,07 0,08 221,58 0,67 118 0,07 0,08 313,25 0,73
90 0,20 0,44 12,58 0,13 92 0,19 0,39 101,08 0,53
45 0,22 0,19 68,64 0,61 60 0,28 0,17 93,56 0,62
110 0,11 0,17 21,38 0,17 110 0,18 0,15 85,22 0,44
61 0,21 0,22 96,82 0,62 80 0,33 0,16 491,61 0,86
109 -0,12 0,19 331,09 0,76 118 -0,14 0,22 493,41 0,81
90 -0,62 0,95 127,86 0,59 92 -0,57 0,92 144,55 0,62
45 -1,19 0,90 96,11 0,69 60 -1,10 0,82 90,30 0,61
110 -0,30 0,41 355,40 0,77 110 -0,24 0,38 518,39 0,83
61 -0,57 0,68 299,66 0,84 80 -0,70 0,77 467,36 0,86
109 0,02 0,05 42,48 0,28 118 0,02 0,06 45,92 0,28
90 -0,04 0,37 1,33 0,01 92 -0,22 0,42 47,95 0,35
45 0,07 0,13 12,26 0,22 60 0,06 0,12 15,38 0,21
110 0,00 0,14 0,02 0,00 110 0,00 0,14 0,27 0,00
61 0,07 0,15 29,17 0,33 80 0,10 0,16 60,49 0,44
109 -0,05 0,12 144,02 0,57 118 -0,05 0,11 93,83 0,45
90 -0,09 0,41 1,49 0,02 92 -0,23 0,42 39,14 0,30
45 -0,63 0,56 46,95 0,52 60 -0,76 0,66 75,76 0,57
110 -0,03 0,18 3,41 0,03 110 0,00 0,17 0,10 0,00
61 -0,17 0,36 81,06 0,58 80 -0,04 0,25 2,64 0,03
109 0,01 0,06 4,55 0,04 118 0,02 0,06 37,04 0,24
90 0,05 0,34 1,83 0,02 92 0,28 0,20 175,02 0,66
45 0,20 0,18 33,77 0,44 60 0,30 0,15 142,78 0,71
110 0,17 0,13 110,47 0,51 110 0,18 0,13 176,49 0,62
61 0,17 0,23 79,01 0,57 80 0,29 0,17 349,04 0,82

*fett - Signifikanzniveau p > 0.05
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Anhang

Kinematik: Regression gegen die Geschwindigkeit und die Schrittlange

Propulsive Elemente der Vorderextremitat -
Regression kinematischer Parameter gegen Geschwindigkeit und Schrittldnge

o - Anstieg . . . . -
b - Schnittpunkt mit Y, Geschwindigkeit Schrittlédnge
1 - AuffuBwinkel

2 - AbfuBwinkel

n o b F-Wert r2 n o b F-Wert r2
Scapula Auf ?
Microcebus 60 9,7 35,3 8,18 0,12 60 49,1 35,7 0,96 0,02
Eulemur 39 2,0 43,2 0,24 0,01 39 6,4 40,8 0,59 0,02
Nycticebus 59 -6,8 50,7 1,62 0,03 40 -44,5 59,6 2,47 0,06
Saimiri 79 -16,4 49,1 12,26 0,14 26 -116,4 76,9 20,23 0,46
Humerus Auf
Microcebus 60 18,4 65,2 15,76 0,21 60 186,9 54,1 7,44 0,11
Eulemur 58 2,8 124,3 0,08 0,00 55 78,5 79,6 25,03 0,32
Nycticebus 59 11,1 92,7 2,36 0,04 40 126,9 61,9 11,09 0,23
Saimiri 89 17,1 88,7 7,10 0,08 30 100,0 65,6 5,27 0,16
Radius Auf
Microcebus 60 8,6 1,1 4,04 0,07 60 74,3 -2,5 1,48 0,02
Eulemur 10 7,8 20,2 1,34 0,14 10 7,2 21,2 0,15 0,02
Nycticebus 60 -17,9 36,7 9,42 0,14 40 -29,9 38,2 0,62 0,02
Saimiri 77 -11,6 43,0 6,71 0,08 26 -20,0 42,3 0,27 0,01
Scapula Ab ?
Microcebus 60 2,0 86,1 0,38 0,01 60 76,0 77,8 2,85 0,05
Eulemur 39 0,7 84,1 0,01 0,00 38 48,2 56,6 14,94 0,29
Nycticebus 60 16,4 91,0 11,12 0,16 41 62,0 80,1 6,30 0,14
Saimiri 81 3,0 83,6 0,52 0,01 46 32,8 74,5 2,69 0,06
Humerus Ab
Microcebus 60 8,3 -12,2 4,33 0,07 60 98,5 -19,1 3,07 0,05
Eulemur 62 -21,1 22,4 9,22 0,13 61 -66,2 48,5 34,53 0,37
Nycticebus 72 -11,5 14,5 5,15 0,07 43 -0,9 10,1 0,00 0,00
Saimiri 98 -8,8 29,8 5,00 0,04 53 -5,1 27,4 0,07 0,00
Radius Ab
Microcebus 60 0,3 107,5 0,01 0,00 60 -3,1 108,1 0,01 0,00
Eulemur 12 0,5 129,7 0,00 0,00 12 -6,3 134,3 0,03 0,00
Nycticebus 68 5,8 99,7 0,94 0,01 43 98,7 75,8 10,16 0,20
Saimiri 85 0,1 108,7 0,00 0,00 44 71,2 85,8 7,68 0,15

*fett - Signifikanzniveau p > 0.05
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Anhang

Kinematik: Regression gegen die Geschwindigkeit und die Schrittlange

Propulsive Elemente der Hinterextremitét -

Regression kinematischer Parameter gegen Geschwindigkeit und Schrittldnge

o - Anstieg

b - Schnittpunkt mit Y,
1 - AuffuBwinkel

2 - AbfuBwinkel

Femur Auf !

Microcebus
Eulemur
Nycticebus
Saimiri

Tibia Auf

Microcebus
Nycticebus
Saimiri

TarsoMt Auf

Microcebus
Nycticebus
Saimiri

Femur Ab 2

Microcebus
Eulemur
Nycticebus
Saimiri

Tibia Ab
Microcebus

Nycticebus
Saimiri

TarsoMt Ab

Microcebus
Nycticebus
Saimiri

Geschwindigkeit Schrittldnge

n o b F-Wert r? n o b F-Wert r?

51 16,8 -11,9 29,79 0,38 49 230,3 -32,4 19,42 0,29
23 -10,7 7,3 5,69 0,21 21 3,7 -0,9 0,22 0,01
61 23,1 -2,5 12,21 0,17 51 110,1 -24,3 27,01 0,36
75 -9,0 37,0 3,95 0,05 61 27,9 25,9 2,89 0,05
51 16,1 74,3 15,23 0,24 49 222,4 53,9 11,22 0,19
60 -22,2 100,2 24,46 0,30 50 -32,6 102,3 2,82 0,06
74 -3 106,7 0,76 0,01 47 1,4 104,5 0,01 0,00
51 8,7 9,6 3,51 0,07 49 112,9 0,2 2,41 0,05
59 -19,0 34,8 12,72 0,18 48 -61,0 44,9 8,11 0,15
53 4,0 35,4 0,24 0,00 26 -2,8 38,6 0,01 0,00
58 8,8 69,0 2,39 0,04 56 139,1 55,2 2,13 0,04
25 -6,7 116,9 0,31 0,01 25 -9,3 117,8 0,14 0,01
57 32,5 78,8 2,71 0,05 49 365,6 -7,2 56,01 0,54
76 62,9 46,0 80,18 0,52 70 107,3 43,2 30,52 0,31
58 18,3 4,0 34,63 0,38 56 309,5 -27,3 35,72 0,40
64 -0,9 36,9 0,03 0,00 50 20,5 31,8 0,99 0,02
75 -12,7 29,5 13,78 0,16 72 -5,0 26,2 0,21 0,00
54 5,7 105,1 1,80 0,03 53 102,6 94,6 2,04 0,04
56 5,6 78,1 0,51 0,01 45 46,7 67,5 2,25 0,05
59 40,8 69,7 60,55 0,52 28 77,9 63,8 7,82 0,23

*fett - Signifikanzniveau p > 0.05
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Anhang

Kinematik: Regression gegen die Geschwindigkeit und die Schrittlange

Gelenke der Vorderextremitat -
Regression kinematischer Parameter gegen Geschwindigkeit und Schrittldnge

o - Anstieg . . . . .
b - Schnittpunkt mit Y, Geschwindigkeit Schrittldnge
1 - AuffuBwinkel

2 - AbfuBwinkel

3 - Amplitude Kontakt o b F-Wert r2 n o b F-Wert r2
Schulter Auf!
Microcebus 60 28,1 100,5 45,04 0,44 60 235,9 89,8 10,98 0,16
Eulemur 32 7,8 161,6 0,65 0,02 30 78,1 123,2 20,30 0,42
Nycticebus 57 4,3 143,2 0,26 0,00 38 86,0 120,3 3,74 0,09
Saimiri 80 3,4 136,1 0,21 0,00 26 -31,4 147,6 0,41 0,02
Ellbogen Auf
Microcebus 60 26,4 66,4 28,00 0,33 60 271,8 49,9 12,50 0,18
Eulemur 10 57,2 110,9 5,28 0,40 10 109,5 81,1 2,30 0,22
Nycticebus 56 -3,5 127,7 0,10 0,00 38 109,1 96,1 3,33 0,08
Saimiri 79 -14,4 141,3 4,83 0,06 25 97,5 102,1 1,71 0,07

Schulter Ab 2

Microcebus 60 10,4 73,9 12,58 0,18 60  174,5 58,7 20,41 0,26
Eulemur 36 -13,2  103,1 1,57 0,04 36 -22,3  107,0 15,111 0,03
Nycticebus 60 1,3 106,4 0,03 0,00 40 61,7 90,4 2,81 0,07
Saimiri 80 -6,8 114,55 1,19 0,02 45 29,3  101,8 1,01 0,02
Ellbogen Ab

Microcebus 60 8,6 95,2 4,38 0,07 60 95,5 89,0 2,68 0,04
Eulemur 12 -354  154,8 3,51 0,26 12 -79,5  183,6 2,05 0,17
Nycticebus 62 -3,1 113,0 0,11 0,00 40 91,9 87,0 3,85 0,09
Saimiri 81 3,8  131,0 0,40 0,00 42 50,3  116,9 3,34 0,08

Schulter Am ?

Microcebus 60 10,5 42,2 5,66 0,09 60 89,7 38,0 2,01 0,03
Eulemur 31 25,5 63,1 2,81 0,09 30 105,2 20,2 11,68 0,29
Nycticebus 30 9,4 39,8 0,40 0,01 24 66,6 23,6 0,85 0,04
Saimiri 37 6,7 38,0 0,35 0,01 13 -40,7 52,7 0,45 0,04
Ellbogen Am

Microcebus 60  -11,1 48,7 7,23 0,11 60 -44,0 46,7 0,53 0,01
Eulemur 9 87,4 12,7 2,91 0,29 9 1771 -39,2 1,34 0,16
Nycticebus 46 10,1 30,1 0,59 0,01 29 1486 -7,3 5,30 0,16
Saimiri 57 20,1 15,9 16,61 0,24 20 93,8 -4,6 6,14 0,25

*fett - Signifikanzniveau p > 0.05
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Anhang

Kinematik: Regression gegen die Geschwindigkeit und die Schrittlange

Gelenke der Hinterextremitéat -
Regression kinematischer Parameter gegen Geschwindigkeit und Schrittldnge

o - Anstieg

b - Schnittpunkt mit Y,
1 - AuffuBwinkel

2 - AbfuBwinkel

3 - Amplitude Kontakt

Knie Auf*

Microcebus
Nycticebus
Saimiri

Sprung Auf

Microcebus
Nycticebus
Saimiri

Knie Ab 2

Microcebus
Nycticebus
Saimiri

Sprung Ab
Microcebus

Nycticebus
Saimiri

Knie Am ?

Microcebus
Nycticebus
Saimiri

Sprung Am
Microcebus

Nycticebus
Saimiri

Geschwindigkeit Schrittlénge

n o b F-Wert 2 n o b F-Wert r?

51 33,0 62,5 101,89% 0,68 49 452,7 21,5 51,71 0,52
59 -3,6 99,1 0,30 0,01 48 67,5 80,5 9,10 0,17
74 27,6 97,8 2,92 0,04 47 16,2 135,3 0,63 0,01
51 22,0 85,8 23,14 0,32 49 283,7 61,4 13,32 0,22
57 -41,4 135,5 42,49 0,44 48 -97,7 148,2 10,63 0,19
55 43,9 107,9 6,50 0,11 28 -12,2 129,9 0,02 0,00
58 27,1 73,0 15,48 0,22 56 448,6 27,9 52,16 0,23
60 36,6 113,6 2,87 0,05 50 388,7 24,1 56,42 0,54
75 12,0 115,2 0,60 0,01 66 100,8 70,2 11,66 0,15
54 24,0 108,8 20,71 0,28 53 428,4 64,9 23,68 0,32
61 6,5 114,1 0,54 0,01 49 43,9 104,6 1,42 0,03
60 -11,7 131,41 0,88 0,01 23 66,7 107,9 0,38 0,02
50 2,9 27,6 0,41 0,01 48 50,7 22,1 0,56 0,01
42 11,5 40,7 0,42 0,01 37 235,3 -16,7 27,08 0,44
47 -0,8 35,7 0,01 0,00 22 -7,0 34,9 0,04 0,00
47 8,7 31,4 2,30 0,05 46 157,1 15,1 2,96 0,06
51 -13,1 41,3 3,25 0,06 40 24,9 30,7 0,64 0,02
44 7,2 49,3 0,32 0,01 21 -41,0 57,0 0,43 0,02

*fett - Signifikanzniveau p > 0.05
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