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1. Einleitung

1.1 Fortbewegung

Die meisten Tiere interagieren mechanisch mit ihrer Umwelt in einer Geschwindigkeit und
Komplexitit, wie sie anderen Vielzellern verschlossen bleiben. Ermoglicht wird dies durch
zwei einzigartige Gewebetypen der Eumetazoa: Muskeln, welche unter Verbrauch chemi-
scher Energie mechanische Krifte generieren und Nerven, welche Informationen aus der
Umwelt und dem Korperinnern in elektrische Signale umwandeln und bei Eintritt
bestimmter Konditionen die Muskulatur aktivieren.

Eine der grundlegendsten und bedeutendsten mechanischen Funktionen, welche Muskeln
Tieren bieten, ist die Fortbewegung, die Fiahigkeit, den eigenen Korper aus eigenem
Antrieb relativ zum umgebenden Raum zu bewegen. Die Fihigkeit des aktiven Eigentrans-
ports ermoglicht es einem Lebewesen, sich zu Orten vorteilhafter Umweltbedingungen
hin- und von Orten unvorteilhafter Umweltbedingungen weg zu bewegen. Es eroffnet sich
hierdurch ein breites Spektrum an Moglichkeiten z.B. zum ErschlieBen von Nahrungs-
quellen und Lebensrdumen, zum Schutz vor Fressfeinden und dem Auffinden von
Paarungspartnern.

Diese Féhigkeit ist jedoch materiell und energetisch sehr aufwiandig. Die Organsysteme,
welche sie zur Verfligung stellen, machen den grofiten Anteil der Korpermasse vieler Tiere
aus (Tulloh 1964, Gunn 1987) und ihr Bedarf an Stoffwechselenergie kann bei hoher
Aktivitdt den aller anderen Organe zusammen um das 50-100-Fache tibertreffen (Kammer
& Heinrich 1978, Klinke et al. 2005). Aus diesem Grund besitzen Tiere nicht nur ein
weites Spektrum von Anpassungen an hohe Bewegungsleistungen, sondern auch an Mog-
lichkeiten, die energetischen Kosten fiir diese Leistungen in Grenzen zu halten. Bezogen
auf die terrestrische Fortbewegung sind diese Anpassungen insbesondere fiir groBere
Sdugetiere (> 5 kg) kennzeichnend, die deshalb mehrheitlich als Lauftiere bezeichnet
werden (vgl. Alexander & Jayes 1983, Stein & Casinos 1997).

Die Funktion jedes Apparates ist gekennzeichnet durch seine Struktur, welche eine
begrenzte Anzahl an Freiheitsgraden ermoglicht, und die Betriebsweise dieser Struktur.
Die strukturellen Anpassungen des Bewegungsapparates groflerer Sdugetiere an eine effi-
ziente Fortbewegung waren und sind das Ziel einer Vielzahl von Studien (z.B. Alexander
1988, Witte et al. 1995a & b, Alexander et al. 1991, Alexander 2002, Biewener 1998,
Preedy & Colborne 2001, Payne et al. 2005, Biewener 2006).
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Wie sich am Beispiel der verschiedenen Gangarten von vierfiiBigen Lauftieren zeigt,
konnen in verschiedenen Geschwindigkeiten recht unterschiedliche Bewegungsmuster des-
selben Muskel-Knochen-Systems die Okonomie entscheidend beeinflussen (z.B. Hoyt &
Taylor 1981, Farley & Taylor 1991, Witte et al. 1995a & b, Alexander 2002b, Wickler et
al. 2003, Ruina et al. 2005, Srinivasan & Ruina 2006).

Gangarten stellen unterschiedliche mechanische Betriebsweisen dar, mit denen ein und
derselbe Bewegungsapparat fiir dieselbe Funktion — Fortbewegung — unterschiedlich ge-
nutzt werden kann. In jeder Gangart der grofleren Sdugetiere gibt es z.B. einen Bereich der
optimalen Schrittfrequenz, in dem wesentlich weniger metabolische Energie bendtigt wird
als bei Nutzung einer hoheren oder niedrigeren Frequenz der Beinbewegungen (Zarrugh &
Radcliffe 1978, Hoyt & Taylor 1981, Witte et al. 1995 a & b, Wickler et al. 2003). Auch
die Reihenfolge und zeitliche Abstimmung der Beinbewegungen haben Einfluss auf die
Energetik (Kiguchi et al. 2002, Griffin et al. 2004, Usherwood et al. 2007).

Uber die morphologischen Anpassungen hinaus ermdglichen es somit auch Anpassungen
der Betriebsweise, die Leistung des Bewegungsapparats fiir bestimmte Aufgaben zu
Okonomisieren. In der vorliegenden Arbeit sollen die Moglichkeiten derartiger
kinematischer Anpassungen, also energetisch optimierter Bewegungsweisen des Bewe-

gungsapparates, bei vierfiifigen Lauftieren tiefergehend analysiert werden.

1.2 Mechanik des Gehens

Die grundlegende Mechanik des Gehens wurde vornehmlich am bipeden Gang des
Menschen erforscht, besitzt aber Allgemeingiiltigkeit fiir die Mehrheit der groferen
Wirbeltiere, unabhingig ob sich diese auf zwei oder vier Beinen fortbewegen (vgl. z.B.
Cavagna et al. 1977, Heglund et al. 1982, Fedak et al. 1982, Usherwood et al. 2008).
Gehende Gangarten werden durch zwei Merkmale gekennzeichnet. Zum einen liegt der
Zeitanteil des Bodenkontakts jedes Beins an der Dauer des gesamten Bewegungszyklus
jeweils liber 50 %. Da in symmetrischen Gangarten die Beine eines Extremitdtenpaares
immer exakt in Antiphase zueinander bewegt werden, liberschneiden sich bei Kontakt-
zeiten von >50 % die Bodenkontaktphasen beider Beine. Zwischen den Schwungphasen, in
denen ein Bein den Korperstamm stiitzt und das andere vorschwingt (Monopodalphasen),
kommt es somit zu einer gemeinsamen Stiitzphase (Bipodalphase).

Ein weiteres Kennzeichen gehender Gangarten ist die Form der vertikalen Bewegung der

proximalen Extremitdtensegmente und folglich des getragenen Korperstammes. Diese
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erreichen ihre hochste Position in der Mitte der Monopodalphasen, wenn das oder die
Standbeine senkrecht unter dem Korper stehen, und ihre niedrigste Position in den
Bipodalphasen, wenn die Beine maximal geneigt sind.

Beim Gehen auf relativ gestreckten Beinen bewegt sich ein Standbein wie ein umgekehrtes
Pendel und das proximale Extremititenglied wird in einem Kreisbogen um das distale
Extremitdtenende herum rotiert. Da das die Korperlast tragende Standbein seine Linge
kaum verdndert, muss nur 6konomisch vorteilhafte Haltearbeit von der Muskulatur ver-
richtet werden. Durch den sdulenartigen Bau der Beine groBerer Sdugetiere, wird die Last
sogar grof3tenteils passiv von den tlibereinander liegenden Knochen getragen, so dass fast
keine Muskelarbeit notig ist. Diese Art des Gehens stellt deshalb die von allen groferen
Saugetieren bevorzugte Form der terrestrischen Lokomotion in niederen Geschwindig-
keiten dar und soll Gegenstand dieser Arbeit sein.

Trotz dieser Vorteile verbraucht auch diese Lokomotionsform noch relativ viel Energie
(Passmore & Durnin 1955, Lee 1979, Alexander 2002b, Steudel-Numbers 2003, Weyand
et al. 2010). Uber die Faktoren, welche den energetischen Aufwand bestimmen und damit
die grundlegende Mechanik des Gehens gab es bisher unterschiedliche Meinungen.
Saunders et al. (1953) gehen davon aus, dass die vertikale Bewegungskomponente beim
Gehen auf gestreckten Standbeinen, welche keinerlei direkten Nutzen fiir die horizontale
Fortbewegung hat, den grofSten Kostenfaktor darstellt. Sie schlagen eine Reihe von
Ausgleichsbewegungen vor, welche die vertikale Bewegungskomponente und damit ent-
sprechend die notwendige metabolische Energie minimieren kénnen.

Eine Reihe von Studien haben allerdings ergeben, dass einige dieser Ausgleichs-
bewegungen wie z.B. die Beugung der Standbeine (Abb. 1-1) in der Monopodalphase die
vertikale Bewegung des Korperschwerpunkts zwar verringern, aber nicht die Energie-
kosten. Im Gegenteil erhohen diese sich bis auf das Vierfache im Vergleich zum Gehen auf
gestreckten Standbeinen (Gordon et al. 2003, Carey & Crompton 2005, Ortega & Farley
2005, Gordon et al. 2009) und werden deshalb im bipeden Gang des Menschen nicht
angewendet. Auch andere vorgeschlagene Bewegungen zur Minimierung der vertikalen
Oszillationen, wie frontale und horizontale Beckenrotation, werden ebenfalls nicht oder

nur in duBBerst geringem Mal eingesetzt (Gard & Childress 1997, Kerrigan et al. 2001).
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Abb. 1-1: Mechanik des Gehens auf gebeugten Standbeinen (aus Kuo 2007). In der Einbein-
standphase (ss = single stand) wird die Bodenreaktionskraft durch einen langen Hebelarm (r)
multipliziert, was hohe Muoskelkrafte der Kniestrecker erfordert. In den Zweibeinstandphasen (ds =
double support) wird das nachgestellte Bein bestandig unter Last gestreckt (positive Arbeit, F1) und
das vorangestellte unter Last gebeugt (negative Arbeit F2). Beides kostet Muskelenergie.

Im Gegensatz zur Theorie von Saunders et al. (1953) gehen Cavagna und Mitarbeiter
(Cavagna et al. 1963, Cavagna & Margaria 1966, Cavagna & Kaneko 1977, Cavagna et al.
1977) davon aus, dass die Beine beim Gehen auf gestreckten Standbeinen auch energetisch
wie inverse Pendel funktionieren. Sie tragen das Kdrpergewicht hauptséachlich passiv und
die resultierenden Vertikalschwingungen filhren zu einem stindigen Wechsel von
potentieller und kinetischer Energie. Dabei verliert der Korper wéhrend des Abschwungs
in der zweiten Hélfte der Einbein- oder Monopodalphase an Hohe (potentielle Energie)
und gewinnt dadurch an Geschwindigkeit (kinetische Energie) (Abb. 1-2). In der Zwei-
bein- oder Bipodalphase wird die Richtung des Kdrperschwerpunktes umgelenkt, worauf-
hin dieser in der folgenden Monopodalphase wieder aufwérts geschwungen wird. Kine-
tische Energie wird dadurch wieder in potentielle Energie umgewandelt. Energie wird vor

allem durch Reibung in den Gelenken und dem Muskel-Sehnen-Komplex zerstreut.

Monopodalphase Bipodalphase Monopodalphase

nicht-dissipativ

Abb. 1-2: Modell der Vertikalbewegung des Korperschwerpunkts beim Gehen (nach Cavagna et al.
1976). Die Bodenreaktionskrafte (blaue Pfeile) wirken stets senkrecht zur Bewegungsrichtung des
Koérperschwerpunkts (schwarze Pfeile). Daher wird keine Arbeit verrichtet.
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Die Vorstellung der effektiven Energieumwandlung des inversen Pendelmechanismus hat
teilweise sogar zu der Auffassung gefiihrt, ein hoher Betrag an fluktuierender Energie wire
vorteilhaft fiir die energetische Effizienz der gehenden Fortbewegung bei Zwei- und
Vierbeinern (Cavagna et al. 2002, Griffin et al. 2004).

Neuere Studien (Donelan et al. 2002a und b, Kuo 2002, Kuo 2005, Ruina et al. 2005, Kuo
2007) besagen hingegen, dass sich ein Bein energetisch gesehen nur in den Einbein-
standphasen (Monopodalphasen) wie ein inverses Pendel verhélt und die Gewichtslast
durch die gestreckte Haltung weitestgehend passiv trigt (Abb. 1-3). In den Zweibeinstand-
phasen (Bipodalphasen) muss der Korperschwerpunkt von der Kreisbewegung um ein
Standbein auf den ndchsten Kreisbogen umgelenkt werden. Durch die Position des
vorangestellten Standbeines, welches nicht mehr senkrecht zur Bewegungsrichtung des
Korperschwerpunkts steht, kommt es zu einer Kollision des Korperschwerpunkts mit dem
Boden. Das Bein verrichtet negative Arbeit und bremst den Korperschwerpunkt ab. Ein
Teil der kinetischen Energie geht dabei verloren und muss durch eine entsprechend starke
Beschleunigung (positive Arbeit) des nachgestellten Standbeins kompensiert werden.
Somit kommt es im Gegensatz zu den energetisch nahezu neutralen Monopodalphasen zu

einer Dissipation groferer Energiemengen in den Bipodalphasen (Abb. 1-4).

Abb. 1-3: Bewegung des Korperschwerpunktes und Wirkungsrichtungen der Bodenreaktionskrafte
beim Gehen auf gestreckten Standbeinen (nach Donelan et al. 2002a). Wahrend der Monopodal-
phasen steht das Standbein senkrecht zum Impuls des Korperschwerpunkts und tragt diesen
passiv. In den Bipodalphasen wird vom vorangestellten Standbein negative Arbeit (rot) verrichtet
und vom nachgestellten Standbein positive Arbeit (griin). Das Mal} der negativen Arbeit steigt mit
dem Winkel a.
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Monopodalphase Bipodalphase Monopodalphase

nicht-dissipativ dissipativ nicht-dissipativ

Abb. 1-4: Erganztes Modell der Mechanik der Schwerpunktbewegung beim Gehen. Die Boden-
reaktionskrafte (blaue Pfeile) wirken nur in den Monopodalphasen senkrecht zur Bewegungs-
richtung des Kdrperschwerpunkts (schwarze Pfeile). In den Bipodalphasen kommt es zu Kollision
des Korperschwerpunkts mit dem Untergrund und in der Folge wird von beiden Beinen Arbeit
verrichtet (roter und gruner Pfeil).

Die genannten Studien schaffen dadurch eine neue Verstindnisgrundlage der Mechanik

des Gehens, welche im Folgenden die Basis des Forschungsansatzes dieser Studie stellt:

@

(1D

(111

(Iv)

Der energetische Vorteil des Gehens auf gestreckten Standbeinen kommt allein
durch das passive Tragen des Korpergewichts in den Monopodalphasen
zustande. In den Bipodalphasen tragen die Beine den Korper energetisch
ungiinstig. Uber den Schrittzyklus hinweg tragen die Beine das Korpergewicht

also nicht mit konstanter Effizienz, sondern diese fluktuiert.

Die kollisionsbedingte Energiedissipation in den Bipodalphasen und deren

Kompensation ist der Hauptkostenfaktor beim Gehen.

Die vertikalen Oszillationen des Korperschwerpunkts bewirken Fluktuationen
der kinetischen Energie und der Gewichtskraft. Beide Werte sind maximal
wiahrend der niedrigsten Position des Korperschwerpunkts und maximieren
damit die kollisionsbedingten Energieverluste in den Bipodalphasen. Die
Vertikalschwingungen verursachen deshalb nicht direkt, aber in der Konse-

quenz hohe Kosten.

Eine Reduktion der kinetischen Energie und/oder der Gewichtskraft in den
Bipodalphasen reduziert auch die Energieverluste und kann die energetische

Effizienz der Fortbewegung optimieren.
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1.3 Moglichkeiten der Kollisionsreduktion

Die Kollisionsmechanik ist in einer Vielzahl weiterer biomechanischer Studien aufge-
griffen und bestdtigt worden (Hunter et al. 2010, Umberger 2010, Usherwood 2010, Zelik
& Kuo 2010, Yeom & Park 2011, Oh et al. 2012, Soo & Donelan 2012, Sousa et al. 2012,
Usherwood et al. 2012, Bertram & Hasaneini 2013, Park & Park 2013, Lee et al. 2013,
Huang & Kuo 2014) und findet Anwendung in der Orthopéddie und Medizintechnik (Doets
et al. 2009, Houdijk et al. 2009, Bregman et al. 2011, Zelik et al. 2011, Font-Llagunes et al.
2012, Segal et al. 2012) und der Robotik (Renjewski & Seyfarth 2012, Ijspeert 2014).
Diesen bisherigen Studien zufolge werden im bipeden Gang des Menschen kaum kinema-
tische Anpassungen zur Kollisionsverminderung angewendet, wiahrend dies bei vierfiif3i-
gen Sdugetieren nur in geringem Umfang untersucht ist (Usherwood et al. 2007, Lee et al.
2011, Lee & Biewener 2011). Unsere heutigen Erkenntnisse iiber Moglichkeiten der
Okonomisierung des Gehens durch Kollisionsreduktionen wurden daher zum GroBteil an-
hand technischer Tragehilfen gewonnen.

Spezielle Rucksécke, in welchen die Traglast federnd aufgehingt ist, kosten den Triger
beim Gehen weniger Energie, als wenn diese Zusatzlast starr mit seinem Korper verbunden
ist (Kuo 2005, Rome et al. 2005, Rome et al. 2006) (Abb. 1-5). Das Gewicht im Rucksack,
welches durch die vertikalen Bewegungen des tragenden Gehers in vertikale Oszillationen
versetzt wird, schwingt nicht synchron mit dem Trdger, sondern mit einem gewissen
Phasenversatz. Die Gewichtskraft (auf den Triager ausgeiibte Vertikalkraft) der Traglast
fluktuiert dadurch ebenfalls phasenversetzt zur Gewichtskraft des Trigers. Hierdurch wird
die Gewichtskraft des Rucksacks in den Bipodalphasen verringert, wodurch auch die
abbremsende Kraft bei der Kollision des vorangestellten Beins mit dem Boden abnimmit.
In der folgenden Monopodalphasen erhdht sich die Gewichtskraft entsprechend, kann dann
aber weitgehend energieneutral vom gestreckten Standbein getragen werden (Kuo 2005).
Bei einem ausreichenden Phasenversatz fithren die Relativbewegungen von Triger und
Traglast aulerdem zu einer Reduktion der vertikalen Auslenkungen des gemeinsamen
Schwerpunkts, der durch diese beiden Teilmassen gebildet wird. Die von den Beinen zu
generierenden Vertikalbeschleunigungen nehmen hierdurch ab (Rome et al. 2006).
Federnde Bambusstangen, die auf dhnliche Weise funktionieren, werden in Asien schon
seit Jahrhunderten zum komfortablen Tragen von Lasten genutzt (Kenntner 1969, Kram

1981).
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Abb. 1-5: Gehender Mensch mit Generator-Rucksack (aus Kuo 2005). Das an Federn aufgehangte
Gewicht wird durch die Vertikalbewegungen des gehenden Menschen in zeitlich verzdgerte
Vertikalschwingungen versetzt.

Den anhand der technischen Tragehilfen gewonnenen Erkenntnissen zufolge, konnen beim
gehenden Zweibeiner vertikale Bewegungen von Korperteilmassen relativ zueinander oder
relativ zu den proximalen Gliedern der tragenden Extremitéten die kollisionsbedingten
Energieverluste reduzieren, indem sie die Fluktuationen von Gewichtskraft und kinetischer

Energie des Korperschwerpunkts
1) insgesamt verringern (b in Abb. 1-6) oder

i1) deren Phasenverlauf derart verschieben, dass die nicht-dissipativen
Monopodalphasen belastet und die dissipativen Bipodalphasen entlastet werden (c

in Abb. 1-6).
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Abb. 1-6: Oszillation der Gewichtskraft oder der kinetischen Energie im Verlauf des Schrittzyklus.
Maximale Belastung der energetisch ungilinstigen bipodalen Standphasen (a) und Entlastung der
Bipodalphasen durch Reduktion (b) oder Phasenverschiebung (c) der Oszillationen.
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Im bipeden Gang des Menschen konnen diese Relativbewegungen ohne technische Hilfs-
mittel nicht genutzt werden. Eine Bewegung zwischen Rumpf und proximalen Bein-
gliedern (Femura) findet zwar statt, erfolgt aber mit einem Bewegungsrhythmus (Gard &
Childress 1996), der die kollisionsreduzierende Wirkung ausschlieft. Weitere Vertikal-
bewegungen relevanter Anteile der Korpermasse relativ zu den tragenden Extremitdten-
gliedern konnten durch die aufrechte Ausrichtung des Korperstamms limitiert sein, welche
diese nur iiber Stauchungen oder sehr starke Biegungen der Wirbelsdule ermoglicht.
Konnten die anatomischen Unterschiede vierfiifiger Sdugetiere eine Anwendung von
kollisionsvermindernden Relativbewegungen, dhnlich denen der technischen Tragehilfen,
ermoglichen?

Zu diesem Thema liegen, wie bereits erwdhnt, nur wenige Studien vor (Usherwood et al.
2007, Lee et al. 2011, Lee & Biewener 2011). Dabei sind die Ergebnisse von Usherwood
et al. (2007) sehr aufschlussreich. Diese untersuchten mit Hilfe eines Computermodells, in
Kombination mit Daten von Kraftmessplatten und kinematischen Vermessungen, die
Gangmechanik im Schritt von Hunden. Sie fanden Reduktionen der Fluktuationen von
potentieller und kinetischer Energie und infolge der kollisionsbedingten Energieverluste,
verursacht durch den Schrittrhythmus der Tiere. Nach diesen Ergebnissen wiirden
vierfiifige Séduger durch ein spezielles Muster der Beinbewegungen eine effektive
Verminderung der Vertikalbewegungen des Rumpfes und damit der Energiefluktuation
nutzen (b in Abb. 1-6).

Dies steht im Widerspruch zu Griffin et al. (2004), welche ebenfalls die Energetik des
Schritts von Hunden untersuchten. Dem klassischen Verstindnis der Gehmechanik
folgend, argumentieren diese, dass sich durch die Verminderung der umgewandelten
Energiebetrdge energetische Nachteile ergében.

Anhand von Messungen der Bodenreaktionskrifte leiten Lee et al. (2011) und Lee &
Biewener (2011) ab, dass Hunde und Ziegen im Schritt und Galopp (im Gegensatz zum
Trab) die Kollisionswinkel zwischen Extremititen und Substrat effektiv verringern. Sie
bestitigen die Kollisionsreduktion als bedeutende Anpassung zur Minimierung der
energetischen Kosten in diesen Gangarten. Ob und, wenn ja, welche Bewegungsabliufe
daran beteiligt sind, 14sst sich anhand der Bodenreaktionskrifte jedoch nicht klaren.

Die Frage, ob und vor allem wie VierfiilBer in der Gangart Schritt kinematische
Anpassungen zur Kollisionsvermeidung nutzen, ist demnach noch keinesfalls abschlieend

geklart. Die vorliegende Untersuchung soll hierzu einen Beitrag leisten.
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1.4 Ziel der Arbeit

Schon im 17 Jhdt. stellte Giovanni Borelli in seinem Werk De motu animalium die
Hypothese auf, dass sich Tiere auf eine Weise fortbewegen, die moglichst wenig Energie
bedarf.

Nahrungsenergie ist eine der grundlegendsten limitierenden Ressourcen fiir Organismen.
Energie, welche zur Fortbewegung verbraucht wird, kann nicht in den Aufbau und Erhalt
des eigenen Korpers oder in die Reproduktion investiert werden. Tiere z.B., die einen
hohen Anteil ihrer verfiigbaren Energie fiir die Fortbewegung verbrauchen, konnen schon
durch relativ geringe Einsparungen in diesem Bereich ihre Reproduktionsinvestition
bedeutend steigern (Alexander 1967, Ellison 2008).

Wie Ruina et al. (2005) und Srinivasan & Ruina (2006) anhand einfacher Computer-
modelle zeigen konnten, stellen Gehen und Rennen die energetisch optimalen Gangarten
fiir langsame bzw. schnellere terrestrische Fortbewegung auf zwei oder vier Beinen dar.
Dies belegt, dass die energetische Optimierung der grundlegende Faktor ist, welcher die
Betriebsweise des Bewegungsapparates der Lauftiere bestimmt und auch der Schliissel
zum Verstindnis der Fortbewegungsmechanik.

Die energetische Bedeutung der Kollisionen zwischen Beinen und Substrat bei der
gehenden Fortbewegung war bis vor etwas mehr als einem Jahrzehnt noch nicht bekannt
oder wurde zumindest stark unterschitzt. Die liberwiegende Mehrzahl an Studien, welche
diesen bedeutenden Faktor in dieser Zeit beriicksichtigt und bestétigt haben, konzentriert
sich auf Zweibeiner (siehe 1.3). In die Untersuchungen iiber die Anpassungen von
grofBeren Sdugetieren an eine energetisch effiziente Fortbewegung (siehe 1.1) wurden die
Substratkollisionen somit kaum einbezogen. Es muss aber davon ausgegangen werden,
dass vor allem vierfiiBige Lauftiere nicht nur anatomische, sondern auch kinematische
Anpassungen entwickelt haben, welche die Energieverluste durch die Kollisionen
vermindern kdnnen.

Die Ergebnisse von Usherwood et al. (2007) weisen darauf hin, dass der Rhythmus der
Beinbewegungen von vierfiifigen Sdugern in einer Form der Rumpfbewegung resultiert,
die eben dies realisieren kann. Die Anwendung und Effektivitit dieser und weiterer kine-
matischer Anpassungen zur Kollisionsvermeidung bei verschiedenen Arten von Séduge-
tieren sind noch zu untersuchen und zu bestétigen.

Vierfiiler haben durch das Vorhandensein zweier Extremititenpaare und die eher horizon-
tale Ausrichtung des Korperstamms theoretisch mehr Mdglichkeiten zur Umsetzung

vertikaler Relativbewegungen von Korperteilmassen als Zweibeiner. Pferde z.B. zeigen
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auffillige rhythmische Vertikalbewegungen von Kopf und Hals im Schritt (Gellman &
Bertram 2002a, 2002b, Dunbar et al. 2008). Derartige Relativbewegungen zwischen Kopf
und Rumpf konnten einen dhnlichen Einfluss auf die Beinkollisionen haben wie die
vertikalen Relativbewegungen zwischen Traglast und Rumpf des gehenden Menschen bei
der Benutzung der spezialisierten Tragvorrichtungen (s.o.).

Abbildung 1-7 skizziert simtliche hypothetisch denkbaren Relativbewegungen zwischen
gegeneinander beweglichen Korperteilmassen bei einem extrem vereinfachten Modell
eines vierfilfigen Lauftieres. Nur eine dieser Gegenbewegungen, die vertikale Rumpf-
bewegung aufgrund der phasenversetzten Beinbewegungen (a), ist bisher als Mittel zur
Kollisionsreduktion bekannt (Ndheres sieche 2.1.3). Andere wurden zwar bei verschiedenen
Vierbeinern beobachtet, wie die frontalen und horizontalen Rotationen der Extremititen-
giirtel (c und d, Néheres siche 2.1.4) oder die vertikalen Bewegungen des Pferdekopfes (e,
Naheres siehe 2.1.5), ihnen wird aber bisher kein Einfluss auf die Kollisionsmechanik

zugerechnet.

—
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Abb. 1-7: Hypothetische Médglichkeiten der kinematischen Kollisionsminderung durch sagittale
Relativbewegungen beim VierfiRer. Versetzte Bewegungen der Extremitatenpaare kénnten den
vorderen und hinteren Anteil der Rumpfmasse vertikal (a) und longitudinal (b) gegeneinander
bewegen. Der Korperstamm konnte vertikal (c) und longitudinal (d) in Relation zu den tragenden
Extremitatengliedern verschoben werden. Die gegen den Rumpf bewegliche Masse von Kopf und
Hals koénnte durch Halsbewegungen vertikal (d) oder longitudinal (e) gegen Rumpf und
Extremitaten bewegt werden.

&
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Die Auswirkungen von longitudinalen Relativbewegungen von Korperteilmassen (b, ¢ und
f) auf die Beinkollisionen sind bisher noch nie untersucht worden. Da diese aber die
Fluktuationen der kinetischen Energie des Tierkorpers zu beeinflussen vermdgen, konnten
sie dhnliche Effekte erzielen wie entsprechende Vertikalbewegungen. Auch hier bietet sich
fiir Vierfiiler durch die relativ schwere, bewegliche Teilmasse von Kopf und Hals, ebenso
wie durch die Wechselwirkungen zweier antreibender GliedmafBenpaare, ein weiteres

Spektrum an Moglichkeiten.

In der vorliegenden Studie soll zunichst eine Bestandsaufnahme erfolgen, welche Arten
vierfiiBiger Lauftiere ihr Achsenskelett (Kopf, Hals und Rumpf) in Abhéngigkeit von
welchen Extremitdtenbewegungen auf welche Art und Weise wihrend der Lokomotion im
Schritt bewegen. Diese Daten sollen dann in Hinblick auf ihre mechanische Bedeutung
analysiert werden. Im Fokus stehen dabei die als wirksame Technik zur Kollisions-
reduktion erkannten Relativbewegungen. Hierzu wird eine kinematische Analyse der
Bewegungen des Korperstamms von den beiden Lauftierspezies Hauspferd (Equus ferus
caballus) und Haushund Canis lupus familiaris) wéihrend der Fortbewegung im Schritt
durchgefiihrt, welche als Modelltiere dienen. Um abschitzen zu konnen, inwiefern die
Ergebnisse zoologisch generalisierbar sind, werden, mit einer reduzierten Methodik, die
Bewegungen von Korperstamm und Extremititen einer Reihe weiterer Spezies
quadrupeder Sdugetiere vermessen, um diese dann mit den Modelltieren zu vergleichen.

Die Auswahl der Modelltiere hat mehrere Griinde. GroBere Tiere zeigen im Allgemeinen
weitergehende Anpassungen an eine energiesparende Fortbewegungsweise als kleinere
(Alexander et al. 1981, Biewener et al. 1981, Pollock & Shadwick 1994, Preuschoft et al.
1994, Bennett & Taylor 1995). Dies mag daran liegen, dass, obwohl die Fortbewegung-
skosten relativ zum Kdorpergewicht bei groBBeren Tieren geringer sind (Tucker 1970, Taylor
1970, Tucker 1975, Taylor et al. 1982, Biewener 1989, Rome 1992) die prozentualen
Kosten fiir die Fortbewegung als Anteil der tiglich verfiigbaren Nahrungsenergie bei
groBeren Sdugern dennoch hoher liegen als bei kleineren (Garland 1983). Carnivoren legen
zudem téglich mehr als viermal so groBle Distanzen zuriick wie vergleichbar grofle
herbivore Sdugetiere (Garland 1983). Hunde und Pferde stellen somit unterschiedlich
groB3e, hochgradig 6konomische Langstreckenldufer dar. Zudem zeichnen Hunde sich, wie
alle Carnivoren, durch eine flexible Rumpfwirbelsdule aus, wihrend Pferde den typischen
steifen Rumpf der groBen Huftiere besitzen (Nickel et al. 1992, Halpert et al. 1987, Fischer
& Blickhan 2006). Dies verleiht diesen beiden Spezies und ihren Rumptfbewegungen
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Modellcharakter fiir die beiden bedeutendsten Gruppen von Lauftieren unter den Sdugern.
Anhand kinematischer Daten kdnnen Bewegungsmuster identifiziert, quantifiziert und auf
die grundlegende Dynamik geschlossen werden. Dennoch sind kinematische Vermes-
sungen als Methode zur Ermittlung der Dynamik und Energetik hochkomplexer Systeme,
wie dem Bewegungsapparat von Sdugetieren, limitiert. Um nicht auf die Beschreibung von
Bewegungen beschrinkt zu sein, ist es sinnvoll, sich komplexer Rechenoperationen zu
bedienen, welche mittels der Methode der inversen Dynamik die Mechanik vereinfachter
Mehrkorpermodelle simulieren kdnnen.

Somit werden die kinematischen Daten der Modelltiere im Hinblick auf mogliche
Relativbewegungen und deren kollisionsreduzierende Funktionen analysiert. Infolge
dessen werden mogliche mechanische Konsequenzen dieser Relativbewegungen diskutiert
und Hypothesen beziiglich des Einflusses dieser Bewegungen auf die Energetik der
Fortbewegung im Schritt formuliert. Da sich diese konkreten Annahmen erst aus der
Interpretation der Ergebnisse erarbeiten lassen, werden sie erst im Diskussionsteil der
Arbeit nach der jeweiligen Interpretation der zugrunde liegenden Daten présentiert.
AnschlieBend werden, auf Grundlage der kinematischen Daten, verschiedene Rechen-
modelle von VierfiiBern konstruiert, welche die entwickelten Hypothesen empirischen

iiberpriifen und die bestétigten Effekte quantifizieren sollen.
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2. Grundlagen

2.1 Der Schritt der quadrupeden Saugetiere

2.1.1 Energetische und o6kologische Bedeutung des Schritts

Der Schritt ist die grundlegende gehende Gangart der Tetrapoden und wird in unterschied-
licher Auspragung von allen landlebenden Sdugerspezies angewendet (Hildebrand 1976).
Es ist die Bewegungsform, die am haufigsten verwendet wird und in welcher die groBten
Strecken zuriickgelegt werden. Dies gilt nicht nur fiir Huftiere, die beim Grasen stindig auf
den Beinen sind (Boy & Duncan 1979, Duncan 1985, Boyd et al. 1988, Hogan et al. 1988,
Houpt & Houpt 1988, Ruckstuhl & Neuhaus 2002, Ramson & Cade 2009). Aktuelle
Studien belegen, dass selbst katzenartige Raubtiere wie Geparden und Pumas, welche ihre
Beutetiere durch kurzzeitige energetische Hochstleistungen zur Strecke bringen, insgesamt
mehr Energie fiir die langsame, aber dauerhafte Fortbewegung auf der Suche nach diesen
Tieren verbrauchen (Laundré 2014, Scantlebury et al. 2014, Williams et al. 2014).

Mechanische Hochstleistungen wie Jagd und Flucht mégen ein dominierender Faktor fiir
die anatomischen Anpassungen des Bewegungsapparates sein. Da die Fortbewegung im
Schritt aber die energetisch bedeutendste Korperfunktion fiir die meisten Lauftiere
darstellt, kann davon ausgegangen werden, dass diese Gangart kinematisch hochgradig
optimiert ist. Zumal diese Form der Anpassung, zumindest in grundlegender Form, auch

mit sehr unterschiedlichen Koérperbautypen von Vierfiilern anwendbar ist.

2.1.2 Beinbewegungen im Schritt

tripodal rechts vorn bipodal lateral rechts tripodal rechts hinten bipodal diagonal hl/vr

tripodal links vorn bipodal lateral links tripodal links hinten bipodal diagonal hr/vi

Abb. 2-1: Sequenz der unterschiedlichen Bodenkontaktphasen innerhalb eines Bewegungszyklus
im typischen Schritt der Saugetiere. Man beachte die namensgebende spiegelbildliche
Extremitatenstellung zu jeweils um eine halbe Phasendauer versetzten Zeitpunkten in
symmetrischen Gangarten. (aus Nickel et al. 1992, verandert)
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Bei dieser sog. symmetrischen Gangart bewegen sich die beiden kontralateralen Beine
eines Extremititenpaares stets in Antiphase zueinander. Bezogen auf den Zeitraum, den ein
kompletter Bewegungszyklus einnimmt, zeigen sie demnach einen Phasenversatz von
50 %. Im Schritt der Tetrapoden bewegen sich die Beine vom vorderen und hinteren
Beinpaar nicht synchron miteinander, wie im seltenen Rennpass, sondern mit einem
arttypischen Phasenversatz zueinander (Hildebrand 1966, 1967, 1976). Vorder- und
Hinter-hand gehen also in derselben Schrittfrequenz und halten dieselbe Schrittldnge ein,
aber sie gehen nicht im Gleichschritt.

Infolge dieser zeitlich versetzten Beinbewegungen ergibt sich der typische Viertakt der
FuBungen vierfiiBiger Sdugetiere, der sich z.B. im charakteristischen Gerédusch (,,Klipp-
Klapp Klipp-Klapp®) eines Pferdes in der Gangart Schritt duflert. Nach Hildebrand 1976
wird diese Gangart auch als Schritt mit lateraler Sequenz bezeichnet (,,lateral sequence
walking gait*), da die Bodenkontakte der Beine, angefangen von einem Hinterbein, in der
Abfolge Hinterbein => ipsilaterales Vorderbein = diagonales Hinterbein = ipsilaterales
Vorderbein auftreten (Abb. 2-1). Primaten weichen von diesem FuBungsmuster ab und
bewegen ihre Beine in einer diagonalen Sequenz (Hinterbein = diagonales Vorderbein =
ipsilaterales Hinterbein = diagonales Vorderbein) (Hildebrand 1967, Shapiro et al. 2001,
Schmitt & Hanna 2004, Schmidt 2005, Nyakatura & Heymann 2010).

Innerhalb der Gangart Schritt hat die Fortbewegungsgeschwindigkeit einen gewissen
Einfluss auf den Rhythmus der Extremitdtenbewegungen, nicht aber die Abfolge (Hilde-
brand 1965, 1968, wvan der Sluijs et al. 2010). Dies zeigt sich vor allem in extremen

Geschwindigkeiten, die an der Grenze zum Ubergang in eine andere Gangart liegen.

2.1.3 Rumpfbewegungen im Schritt

Der Korper wird im Schritt in einer Folge von Zweibein- und Dreibeinstiitzen getragen.
Die Vertikalbewegungen des Schulter- und Beckengiirtels verlaufen nicht synchron,
sondern mit einer Phasenverschiebung, die dem Versatz der Bewegungen von Hinter- und
Vorderbeinen entspricht (Abb. 2-2) (Alexander & Jayes 1978, Griffin et al. 2004,
Usherwood et al. 2007).
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Dauer des Schrittzyxklus [%]

Abb. 2-2: Bewegungsmuster des Korperstamms und Korperschwerpunkts (griin) bei
verschiedenen Phasenverschiebungen der Bewegungen der ipsilateralen Vorder- und Hinterbeine.
Vertikale Oszillation durch synchrones Heben und Senken eines Vorder- und Hinterbeins bei 0 und
50 %-igem Phasenversatz, sagittale Rotationsschwingungen durch alternierendes Heben und
Senken bei 25 %-igem Phasenversatz.

Anders als beim Zweibeiner fiihren die Beinbewegungen beim Vierfiiler nicht unbedingt
zu einer vertikalen Translationsbewegung des Korperstamms. Dies geschieht nur bei
Anwendung eines Zweitaktschritts mit synchronen Bewegungen eines Vorder- und eines
Hinterbeins (oben und unten in Abb. 2-2). Aus zeitlich versetzten Bewegungen von
Vorder- und Hinterbeinen (mittig in Abb. 2-2) resultiert ein Viertakt der Bodenkontakte,
und der Korperstamm wird in alternierende sagittale Rotationen (Drehschwingungen)
versetzt.

Sowohl Griffin et al. (2004) als auch Usherwood et al. (2007) berichten von einer
Reduktion der Vertikalbewegung des Korperschwerpunktes bei Hunden durch einen
Viertakt des FuBungen. Griffin et al. deuten die Umwandlung hoher Energiebetrige als
vorteilhaft und berichten, dass diese durch den Schrittrhythmus zwar verringert werden,
dank der nicht mittigen Lage des Korperschwerpunkts (sieche 2.2.4), jedoch nicht voll-
staindig zum Erliegen kommen. Dieser Logik folgend sollten Vierfiiler dennoch Schritt-
muster mit synchronen Bewegungen von Vorder- und Hinterbeinen bevorzugen, da hier
die Vertikalbewegung und damit die Betrdge der bestindig umgewandelten Energie
maximal wéren. Dennoch nutzten Landsduger in gehenden Gangarten generell keine

synchronen Bewegungsmuster ipsilateraler Extremititen (Hildebrand 1961, 1965, 1976).
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Das Ausmall des Phasenversatzes zwischen den Bewegungen von Hinter- und
gleichseitigem Vorderbein ist zwar in gewissem Malle von Umweltbedingungen wie z.B.
der Bodenbeschaffenheit abhdngig, aber insgesamt ein artspezifisches Charakteristikum.
Usherwood et al. (2007) berechnen im Gegensatz zu Griffin et al. anhand eines Computer-
modells Energieeinsparungen durch die Reduktion der Vertikalbewegungen des Korper-
schwerpunktes.

Uber diese Form der Rumpfbewegungen hinaus sind keine weiteren kinematischen Anpas-

sungen zur Kollisionsreduktion bei Vierfiilern bekannt.

2.1.4 Girtelrotationen im Schritt

Die Extremitdtengiirtel, als Ansatzstellen der proximalen Extremitdtenglieder (Femura
bzw. Schulterblitter) am Rumpf, zeigen bei Vierfiilern im Allgemeinen ein einheitliches
Bewegungsmuster bei der Fortbewegung. Wahrend der Protraktion des linken Beines
erfolgt eine horizontale Rotation von Becken bzw. Schultergiirtel im Uhrzeigersinn und
wihrend der Protraktion des rechten Beins gegen den Uhrzeigersinn (Abb. 2-3). Dies
wurde bereits bei Salamandern (Roos 1964, Frolich & Biewener 1992), Eidechsen (Daan
& Belterman 1968, Ritter 1992 und 1996, Reilly & Delancy 1997), Opossums (Jenkins
1971), Waschbiren, Katzen und Fiichsen (Jenkins & Camazine 1977), Pferden und
Hunden (Loscher 2002, Loscher & Niemitz 2006), kletternden Faultieren (Nyakatura &
Fischer 2010), strepsirrhinen und catarrhinen Primaten (Schmidt & Fischer 2000, Shapiro
et al. 2001, Schmidt 2005), krabbelnden Kleinkindern (Niemitz 2002) und biped gehenden
Erwachsenen (Kerrigan et al. 2001) beobachtet. Dieses generelle Bewegungsmuster der
Tetrapoden bewirkt in den meisten Fillen eine Steigerung der Schrittlinge.

Die Vorderbeine konnen longitudinale Relativbewegungen zwischen proximalen Bein-
gliedern und Rumpf zusidtzlich durch kranio-kaudale Translokationsbewegungen der
Schulterbldtter am Brustkorn entlang erreichen. Diese Bewegungen treten vor allem bei
aklavikuldren Sdugern auf (Eaton 1944, Hildebrand 1961, English 1978, Fischer 1994,
Boczek-Funke et al. 1996, Payne et al. 2004, Fischer & Blickhan 2006, Preuschoft et al.
2010).

Beide Bewegungsformen, die Giirtelrotationen und die Skapulartranslokationen leisten
einen, teilweise erheblichen, Beitrag zur Schrittlinge. Thre Auswirkungen auf die Sub-

stratkollisionen und die Energetik der Fortbewegung sind bisher nicht untersucht worden.
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Abb. 2-3: Horizontale Rotation des Schultergirtels bei einem Braunen Maki (links, aus Schmidt &
Fischer 2000) und des Beckengurtels bei einem Zwerglori (rechts, aus Shapiro et al. 2001).

Vertikale Relativbewegungen zwischen dem Rumpf und den proximalen Beingliedern
treten bei VierfiilBern in Form von frontalen Beckenrotationen (Schmidt 2005) und
vertikalen Translokationen der Schulterblitter (Eaton 1944, Hildebrand 1961, English
1978, Fischer 1994, Boczek-Funke et al. 1996) auf. Saunders et al. (1953) sprechen diesen
Bewegungen beim gehenden Menschen ein vermindernde Wirkung auf die Vertikalbe-
wegungen des Korperschwerpunkts zu, woraus auch eine Kollisionsreduktion resultieren
konnte. Aufgrund der spezifischen zeitlichen Abstimmung zwischen Becken- und
Beinbewegungen wird dies aber kaum umgesetzt (Gard & Childress 1997). Uber eine

entsprechende Funktion bei Vierfiilern ist bisher nichts bekannt.

2.1.5 Kopf- und Halsbewegungen im Schritt

Kopf und Hals stellen einen nicht unerheblichen Anteil der Masse des Korperstamms
vierfiiBiger Sdugetiere dar (siehe hierzu 2.2.3), welcher relativ unabhingig vom Rumpf und
den Extremititen bewegt werden kann.

Uber die mechanische Bedeutung lokomotionsbegleitender Kopfbewegungen ist bisher nur
wenig bekannt. Nach aktuellem Wissensstand stehen sie vornehmlich im Dienst der
visuellen und vestibuldren sensorischen Stabilisierung. Diese Funktion wird dem rhyth-
mischen Vor- und Zuriickschnellen des Kopfes relativ zum Korper bei gehenden Vogeln
(Abb. 2-4) (z.B. Dunlap & Mowrer 1930, Frost 1978, Davies & Green 1988, Troje & Frost
2000, Nyakatura & Andrada 2014) und den sagittalen Rotationen des Kopfes bei Primaten
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(Pozzo et al. 1990, Dunbar 2004, Dunbar et al. 2008) und Pferden (Dunbar et al. 2008)

zugeschrieben.

midstance right midstance left

Abb. 2-4: Lokomotionsbedingte Kopfbewegungen eines gehenden Vogels (aus Nyakatura &
Andrada 2014). Die Kopfbewegungen werden von den vertikalen Auslenkungen des Rumpfes
entkoppelt. Durch das Vorstolien in einer Phase (,thrust‘) des Bewegungszyklus legt der Kopf in
kurzer Zeit seine gesamte longitudinale Bewegungsstrecke zurtick und kann tber die verbleibende
Zeit (,hold“) unbewegt im Raum gehalten werden.

Nach Gellman & Bertram (2002a, 2002b) zeigen Pferde in allen Gangarten
charakteristische vertikale Relativbewegungen des Kopfes. Diese werden durch die
elastischen Eigenschaften des Langen Nackenbandes (Ligamentum nuchae) zu einem
GroBteil passiv aufrechterhalten. Sie berichten, in Ubereinstimmung mit den Daten von
Dunbar und Mitarbeitern (2008), von Relativbewegungen des Kopfes in Antiphase zu den
Vertikalbewegungen der Vorderhand (vgl. ,,poll* und ,,ear/lower lip* mit ,,withers* in Abb.
2-5). Zwar konnte dieser Bewegungsrhythmus als Lageausgleich des Kopfes im Raum
dienen, dann miissten sich die Amplituden der Auslenkungen von Vorderhand und Kopf
aber entsprechen. Die Bewegungen des Pferdekopfes sind aber derart stark, dass sich
dieser in jedem Schrittzyklus durchschnittlich 10 cm auf und ab bewegt (Gellman &
Bertram 2002b, Dunbar et al. 2008). Eine visuelle und vestibuldre Stabilisierung kann
hierdurch nicht erreicht werden. Im Gegenteil haben die lokomotionsbedingten
Kopfbewegungen der Pferde eher eine sensorische Destabilisierung zur Folge. Es muss

also von einer anderen Funktion oder einer Unvermeidbarkeit ausgegangen werden.
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Abb. 2-5; Vertikale Bewegungen von Kopf (links Poll, rechts Ear/Lower lip) und Widerrist (Withers)
im Schritt von Pferden (links aus Gellman & Bertram 2002b, rechts aus Dunbar et al. 2008).

Dunbar und Kollegen (2008) vermuten, dass die Aufwértsbewegung von Kopf und Hals in
der spiten Zweibeinstandphase der Vorderbeine beim Pferd mittels einer muskuldren
Verbindung (Musculus brachiocephalicus) das Anheben des nachgestellten Beines wéh-
rend des Eintritts in die Schwungphase unterstiitzt.

Auch wenn die Kopfbewegungen groftenteils passiv durch elastische Energiespeicherung
aufrechterhalten werden konnen, kann die Effizienz der Bewegung eines sehr leichten
Korperteils (die Masse des vornehmlich angehobenen Teils des equinen Vorderbeins distal
des Karpalgelenks betrdgt 0,6 % des Korpergewichts) durch das Anheben eines weitaus
schwereren Korperteils (Kopf und Hals wiegen zusammen 10 % des KG) (Buchner et al.
1997) in Frage gestellt werden. Eine Unterstiitzung der Anteversion der Vorderbeine als
Sekundarfunktion der Kopftbewegungen soll hier nicht ausgeschlossen werden. Als Primér-
funktion erscheint dies jedoch unwahrscheinlich.

Die Funktion der Kopfbewegung von Pferden im Schritt ist demzufolge noch nicht
erschopfend geklart, und liber dhnliche Bewegungen bei anderen gro3en Vierfiilern liegen
kaum Erkenntnisse vor. Kopf und Hals konnen durch eine relativ hohe Beweglichkeit
gegeniiber dem Rumpf von dessen Bewegungen zu einem gewissen Mal} entkoppelt
werden (vgl. Daten von Vogeln und Pferden) und zeigen, zumindest bei Vogeln und
Pferden, regelmiBige lokomotionsbedingte Bewegungen von hohem AusmaR. Somit liegt
es nicht fern, dieser Korperteilmasse eine besondere  Mdoglichkeit  zur
Kollisionsvermeidung anhand von Relativbewegungen zuzurechnen. Die kinematische

Analyse der Bewegungen von Kopf und Hals stellt somit einen bedeutenden Teil dieser

Arbeit dar.
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2.2 Funktionelle Anatomie des Bewegungsapparats

2.2.1 Anspriiche an die Bewegungsapparate von Pferd und Hund

Pferde und Hunde sind spezialisierte Lauftiere, die sowohl an hohe Endgeschwindigkeiten
(Flucht, Jagd) als auch energiesparende Ausdauerleistungen (Wanderung, Hetzjagd)
angepasst sind. Die unterschiedliche Erndhrungsweise beider Arten bedingt allerdings
funktionelle Anpassungen des Bewegungsapparates iiber die Lokomotionsfunktion hinaus.
Das Pferd muss als Weideginger einen GroBteil des Tages stehend verbringen (Feist &
McCullough 1976, Boyd et al. 1988) und trdgt dabei stindig eine relativ grof3e
Nahrungsmenge in seinem massiven Magen-Darm-Trakt (Nickel et al. 2004). Um diese
Eingeweidelast energetisch giinstig zu tragen, ist beim Pferd der Anteil passiver, sehnig-
ligamentoser Strukturen des Bewegungsapparates hoher als beim Hund (Nickel et al.
1992). Das hohere Mall an passiver Verspannung geht einher mit einem Verlust an

Beweglichkeit, der beim Raubtier Hund nicht zu finden ist.

2.2.2 Rumpf

Der Rumpf vereint den Hauptteil der Kérpermasse in sich. Zieht man auch die Muskulatur
der Schulter- und Hiiftgelenke ab, so entfallen nach Fedak et al. (1982) beim Hund 59 %
und beim Pferd 69 % (nach Buchner et al. 1997 beim Pferd 67 %) des Korpergewichts auf
den Rumpf. Die Beweglichkeit der Wirbelsdule von Pferd und Hund ist sehr unter-
schiedlich (Abb. 2-6). Wihrend Hunde eine hohe Flexibilitit des gesamten Korperstammes
aufweisen, ist diese bei Pferden im Rumpfbereich stark eingeschriankt (Slijper 1946, Nickel
et al 1992). Die maximale dorso-ventrale Flexion des Pferderumpfs wurde im Galopp
(Witte et al. 1995a, 1995b, Faber et al. 2000, 2001a, 2001b) und an isolierten Wirbelsédulen
in vitro (Townsend & Leach 1984) im Bereich zwischen Lendenwirbelsdule und Sakrum

festgestellt.

\
[
!

Abb. 2-6: Dorso-ventrale Beweglichkeit der Pferde- (links) und Hundewirbelsdule (rechts) in vitro.
(H = Halswirbel, B = Brustwirbel, L = Lendenwirbel (nach Slijper 1946, aus Nickel et al. 1992).
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2.2.3 Kopf-Hals-Einheit

Kopf und Hals zusammen machen beim Hund etwa 15 % (Fedak et al. 1982) und beim
Pferd zwischen 9 % (Buchner et al. 1997) und 12 % (Fedak et al. 1982) des Korper-
gewichts aus. Das elastische Nackenband (Lig. nuchae) verlauft beim Hund als einzelner
Strang vom Axis bis zu den Dornfortsdtzen der Thorakalwirbel (Abb. 2-7). Beim Pferd
setzt dieser Strang schon am Hinterhaupt an und wird von Faserziigen verstirkt, die am 2.
bis 7. Halswirbel ansetzen und sich zu einer Nackenplatte vereinigen. Diese strahlt in den
Nackenstrang ein und heftet ebenfalls an den Brustwirbeln an. Das Nackenband besteht zu
80 % aus Elastin (Minns et al. 1973, Wainwright et al. 1982) und hilt die angehobene
Position des Kopfes beim Pferd groBtenteils (Preuschoft & Fritz 1977, Dimery et al. 1985,
Alexander 1988) oder sogar komplett (Hildebrand & Goslow 2004) passiv aufrecht.

Abb. 2-7: Langes Nackenband beim Pferd (links), beim Hund (rechts) (aus Nickel et al. 1992).

2.2.4 Gliedmafen

Die GliedmaBlen der groferen Sdugetiere zeichnen sich durch eine senkrecht unter den
Korper gestreckte Stellung aus (Alexander & Jayes 1983, Nickel et al. 1992, Preuschoft et
al. 1994, Hildebrand & Goslow 2004, Fischer & Blickhan 2006). Dies bedingt im
Vergleich zu der seitlich abgespreizten Beinhaltung z.B. der Reptilien eine relativ kleine
Unterstiitzungsfliche und damit eine entsprechend geringere Stabilitit. Im Gegenzug
werden aber die Lastarme, iliber welche die Bodenrcaktionskrifte auf die Gelenke
einwirken, verkiirzt, was die Drehmomente entscheidend vermindert. Mit zunehmender
KorpergroBe sind bei allen Landsdugern die Extremitdtenknochen parallel zur Schwerkraft
orientiert.

Durch die pendelartige Bewegung der Beine in einem Kreisbogen um die proximalen
Extremititenglieder fithren die distalen Glieder die groBiten Bewegungen aus und sind
somit den stidrksten Beschleunigungen unterworfen. Bei allen spezialisierteren Lauftieren

hat deshalb eine Reduktion des distalen Extremitidtengewichts stattgefunden. Ermoglicht
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wird dies durch eine Proximalverlagerung der schweren Muskelbduche und die
Ubertragung der Krifte zum Bewegen der distalen Glieder durch lange, leichte Sehnen.
Hierdurch verlagert sich der Schwerpunkt der gesamten GliedmafBe proximal und die
Pendellidnge verkiirzt sich (Smith & Savage 1956, Hildebrand 1985, Preuschoft & Giinther
1994, Preuschoft 1994, Myers & Steudel 1997). Diese Extremitidtenumgestaltung ist beim
Pferd viel stdrker fortgeschritten als beim Hund, der noch {iiber fiinf- (Vorderbeine) bzw.
viergliedrige (Hinterbeine) Autopodien verfiigt, ebenso wie Tliber zwei parallele
Zeugopodienknochen (Abb. 2-8.

Bei den vierfiifigen Lauftieren tragen die Vorderbeine den grof3ten Teil der Gewichtslast
(bei Pferden 60 % nach Hoyt et al. 2000 und 57 % nach Merkens et al. 1993 und Witte et
al. 2004, bei Hunden 62 % nach Kriiger 1943 und Iwamoto & Tomita 1966 und zwischen
58 und 78 % nach Larché 1962 und 55 % und 65 % nach Lee et al. 1999 abhéngig von der
Hunderasse). Bei den meisten Sdugetieren und insbesondere Lauftieren wie Hunden und
Pferden sind die Schliisselbeine reduziert. Die Schulterblétter stehen schrig iiber den
Oberarmknochen und verlidngern so als aktiv bewegtes Glied der Knochensédule das
Vorderbein (Abb. 2-8). Sie sind allein tiber Muskeln mit dem Brustkorb verbunden, so dass
dieser in einem synsarkotischen Tragegurt zwischen den Vorderbeinen federnd aufgehdngt
ist. Die Schulterblétter konnen hierdurch entlang des Brustkorbes verschoben werden,
wodurch der Drehpunkt der rotierenden Vorderbeinbewegungen im oberen Teil der
Skapula (Kriiger 1939, Fischer et al. 1994, Schmidt & Fischer 2000, Fischer et al. 2002,
Fischer et al. 2006) zu liegen kommt. Die Vorderbeine erreichen so eine grofere
funktionelle Linge als die Hinterbeine (Nickel et al. 1992, Witte et al. 1995a, Payne et al.
2004). Ubereinstimmend mit der groBeren Linge der Vorderbeine ermittelten Witte et al.
(1995a) fiir die Vorderbeine von Pferden eine Eigenschwingungsfrequenz von 0,79 Hz
wihrend flir die Hinterbeine eine Frequenz von 0,94 Hz gemessen wurde.

Die Hinterbeine der meisten groflen Landsdugetiere tragen einen geringeren Anteil an der
Gewichtslast des gesamten Korpers (bei Pferden 40 % nach Hoyt et al. 2000 und 43 %
nach Merkens et al. 1993 und Witte et al. 2004, bei Hunden 38 % nach Kriiger 1943 und
Iwamoto & Tomita 1966 und zwischen 22 und 42 % nach Larché 1962 und 35 und 45 %
nach Lee et al. 1999) und generieren den Hauptanteil der Antriebskraft in allen Gangarten
(Demes et al. 1994, Back et al. 1995a,b, Lee et al. 1999, Loscher 2002, Witte et al. 2004).
Der Drehpunkt der Beinbewegungen liegt hier im Hiiftgelenk.
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Gepard Pferd
Acinonyx Equus

Abb. 2-8: Unterschiedliche Grade der Strahlenreduktion der Hinterbeine (aus Hildebrand & Goslow
2004) und synsarkotische Rumpfbefestigung an den Vorderbeinen beim Pferd (aus Preuschoft &
Christian 1999).

24



Methoden

3. Methoden

3.1 Orientierung der Abbildungen

Die Orientierung der abgebildeten Tierkorper in dieser Arbeit ist stets so gewahlt, dass die
optische Erfassung des Lesers von kranial nach kaudal der Leserichtung von links nach
rechts folgt. Anatomische Positionen und diesen zugeordnete Werte werden deshalb immer
von kranial nach kaudal angegeben, und Abbildungen von Tieren mit beschrifteten
anatomischen Markierungspositionen sind mit dem Vorderende nach links ausgerichtet. In
Abbildungen von Tieren in Bewegung ist die Bewegungsrichtung stets von links nach

rechts dargestellt, d. h. hier sind die Tiere mit dem Vorderende nach rechts gerichtet.

3.2 Kinematische Vermessung des Achsenskeletts

Die lokomotorischen Bewegungen der Vierfiiler wurden mit Hilfe der digitalen
Videokinematographie (motion capturing) vermessen. Hierflir wurden die laufenden Tiere
mit einer (2D-Aufnahmen) oder zwei (3D-Aufnahmen) digitalen Videokameras (Sharp
ViewcamZ) mit einer Auflésung von 720 x 576 Bildpunkten und einer PAL-
Standardbildrate von 25 Vollbildern pro Sekunde gefilmt. Mit Hilfe der Software Ariel
Performance Analysis System (APAS) wurden die 25 Vollbilder in 50 Halbbilder pro
Sekunde getrennt, was ebenfalls zu einer Halbierung der optischen Auflésung (360 x 288
Bildpunkte) fiihrte. Die rdumlichen Koordinaten der anatomischen Positionen des
Tierkdrpers auf dem Film wurden Bild fiir Bild erfasst. Aus den Anderungen der
rdumlichen Koordinaten iiber die Zeit wurden Auslenkungen, Geschwindigkeiten,
Beschleunigungen und Winkel zwischen verbindenden Geraden berechnet.

Die Koordinaten wurden mittels des digitalen Filter-Algorithmus der APAS-Software mit
einer Grenzfrequenz der Stufe 5 geglittet.

Von jedem Versuchstier wurden zehn komplette Bewegungszyklen zur Vermessung
ausgewdhlt, in denen das Tier die erfasste Laufstrecke in gleichméBiger Geschwindigkeit

durchquerte.
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3.2.1 Kinematische Vermessung der Modelltiere Pferd und Hund

Tab. 3-1: Individualdaten der untersuchten Pferde

Individuum Rasse Geschlecht StockmalB (m) Alter (a)
Dr. Doolittle Deutsches Reitpferd 3 1,62 8
Leroy Brandenburger Warmblut ) 1,69 12
Marco Friese a8 1,61 11
Nicodemus Traber g 1,62 10
Paris Holsteiner g 1,65 5
Ronja Haflinger Q 1,56 7
Tamina Merens-Pony Q 1,50 14
Uranus Deutsches Reitpferd a8 1,66 16

Tab. 3-2: Individualdaten der untersuchten Hunde

Individuum Rasse Geschlecht StockmaR (m) Alter (a)
AsOj Xoloitscuintle 3 0,52 1
Johanna Gordon Setter Q 0,58 7
Lara Schaferhund-Mischling Q 0,59 4
Luzi Labrador-Mischling Q 0,46 3
Mei Li Thai Dingo Q 0,55 2
Spike Retriever-Mischling 3 0,65 4

Tab. 3-3: Bezeichnungen und anatomische Positionen der Markierungen

Marker anatomische Position

kranial Os parietale
thorakal 1 Widerrist, Processus spinosus des 4. Thorakalwirbels
thorakal 2 Processus spinosus des 12.-13. Thorakalwirbels
lumbal 1 Processus spinosus des 18. (letzten) Thorakalwirbels
lumbal 2 Processus spinosus des 3.-4. Lumbalwirbels

sakral Os sacrum

kranial
kranial

thorakal2 lumbal2 B thorakal2  lumbal2

\"

\i 4’ \\\\\\\\\\\\\\\\\\;

R

Abb. 3-1: Markierungen auf Pferd und Hund (aus Nickel et al. 1992, verandert).
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Alle Pferde (Tab. 3-1) und Hunde (Tab. 3-2) wurden von Privatpersonen als Freizeit- und
Haustiere gehalten und nahmen mit Genehmigung ihrer Besitzer an den Versuchen teil.
Keines der Versuchstiere besal zum Zeitpunkt der Datenaufnahmen eine lokomotions-
relevante Beeintrachtigung des Bewegungsapparates. Die Probanden verfiigten alle iiber
einen mittelméBigen, ausgeglichenen Korperbau, der dem der entsprechenden Wildform
(Wildpferd und Wolf) in Proportionen und Dimensionen recht nahe kommt. In Gréf3e und
Form von der Wildform stark abweichende Rassen (z.B. Dackel, Kaltbliiter) wurden nicht
untersucht.

Die anatomischen Positionen von Interesse (Abb. 3-1) wurden mit kontrastreichen
Markierungen gekennzeichnet. Dazu wurden Halbkugeln aus Styropor, die mit einer
reflektierenden Folie versehen waren, mit Doppelklebeband auf die Haut der Tiere geklebt.
Anschliefend wurden die Versuchstiere an einer locker durchhdngenden Leine, welche am
Halfter bzw. dem Halsband befestigt war, iiber die Laufstrecke gefiihrt. Dabei wurde die
Wahl der individuellen Geschwindigkeit groftenteils den Tieren {iberlassen, nur das
Verfallen in eine andere Gangart aufler dem Schritt wurde unterbunden. Die Laufstrecke
wurde von zwei Kameras gleichzeitig aus verschiedenen Perspektiven gefilmt (Abb. 3-2)
und von zwei Scheinwerfern (HEDLER C12) aus der jeweiligen Richtung der Kameras
angestrahlt. Die reflektierenden Markierungen warfen das Licht der Scheinwerfer in
Richtung der Kameras zuriick und zeichneten sich als helle Flecken auf den Videobildern
ab. Die Positionen der Markierungen wurden anschlieend als zweidimensionale XY-
Koordinaten Bild fiir Bild auf den zwei Videofilmen mit Hilfe der automatischen
Markierungs-Verfolgungs-Funktion der APAS-Software bestimmt. Der von beiden Kame-
ras erfasste Raum wurde mit einem kubischen Kalibrierungsrahmen mit definierten Maflen
(24 Punkte, 8m?) geeicht und die Kamerabilder mittels eines kurzen, optischen Signals
zeitlich synchronisiert. Dadurch konnten von der Software aus den zweidimensionalen
XY-Koordinaten der beiden Bildsequenzen iiber das Verfahren der direkten linearen
Transformation (DLT-Algorithmus) die dreidimensionalen XYZ-Raumkoordinaten der
Markierungen errechnet werden. Diese Koordinaten wurden in Worksheet-Dateien (wk1)

exportiert, welche mit Tabellenkalkulationsprogrammen verarbeitet werden konnen.

27



Methoden

Y
x D
Z
8m
\// Ny
Ve
NS ,, <
Scheinwerfer 1 ' 5m ‘ Scheinwerfer 2
Kamera 1 Kamera 2

Abb. 3-2: Skizze (Aufsicht) der Versuchsanordnung bei den Videoaufnahmen der markierten Tiere.
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Abb. 3-3: Kamerabilder eines markierten Pferdes (Marco) und Hundes (Mei Li).

Pferde und Hunde sind die beiden Arten, die in dieser Studie unter Laborbedingungen
untersucht wurden. Die Anbringung von kontrastreichen Markierungen an ausgewihlten
anatomischen Positionen bietet gegeniiber der Ermittlung der Koordinaten unmarkierter
Korperteile eine hohere Genauigkeit und es konnen Positionen verfolgt werden, die sich
nicht durch natiirliche Form oder Farbung von der Umgebung abheben. Somit wurden bei
diesen beiden Arten insgesamt sechs Positionen je Tier kinematisch vermessen, im Gegen-
satz zu nur drei Positionen bei den anderen Arten von Versuchstieren. Aus diesem Grund
werden Pferde und Hunde als Modelltiere in dieser Arbeit betrachtet, deren Daten vor-
rangig zur Interpretation von mdglichen kinematischen Optimierungen herangezogen
werden. Die Messdaten der unmarkierten Versuchstiere werden vergleichend hinzuge-
zogen, um zu evaluieren, ob die an den Modelltieren ermittelten Erkenntnisse eine gewisse

Allgemeingiiltigkeit fiir vierfiiBige Lauftiere aufweisen.
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3.2.2 Kinematische Vermessung weiterer vierfuBiger Lauftiere

Tab. 3-4: Unmarkierte Versuchstiere fir die Vermessung der Kopf, Thorax- und
Sakralbewegungen.

Art Trivialname Individuen (n)
Acinonyx jubatus Gepard 3
Bos taurus indicus Zebu 3
Camelus bactrianus Trampeltier 4
Chrysocyon brachyurus Mahnenwolf 4
Connochaetes taurinus Streifengnu 5
Crocuta crocuta Tapfelhyane 4
Equus asinus Afrikanischer Esel 4
Equus quagga Steppenzebra 6
Erythrocebus patas Husarenaffe 3
Eudorcas thomsoni Thomson-Gazelle 4
Felis sylvestris catus Hauskatze 5
Giraffa camelopardalis Giraffe 4
Macaca nemestrina Schweinsaffe 4
Oryx leucoryx Arabische Oryxantilope 5
Panthera leo Lowe 4
Semnopithecus entellus Hanumanlangur 3
Tragelaphus strepsiceros Grofder Kudu 3

Zusitzlich zu den Modelltieren wurden die Bewegungen des Achsenskeletts von 17 weite-
ren Arten von Carnivoren, Ungulaten und Primaten vermessen. Bei diesen handelte es sich,
mit Ausnahme von Hauskatzen, um verschiedene Arten von Wildtieren (Tab. 3-4). An
diesen Tieren lieBen sich keine Markierungen befestigen und ihnen konnte keine Lauf-
richtung vorgeschrieben werden. Die Hauskatzen wurden in einer Privatwohnung, die
Wildtiere bei der Fortbewegung in ihren Gehegen im Zoologischen Garten Berlin und dem
Tierpark Friedrichsfelde gefilmt. Die Tiere liefen auf einem festen, ebenen Untergrund und
wurden im rechten Winkel zur Laufrichtung von Hand videographiert (Abb. 3-4).

Da mangels Markierungen die Bewegungen einzelner Rumpfabschnitte nicht exakt
nachverfolgt werden konnten, wurden bei diesen Tieren lediglich drei Positionen des
Achsenskeletts vermessen. Mit Hilfe der APAS-Software wurden eine gut nachzuver-
folgende Stelle des Neurokraniums (z.B. Ansatz des Gehorns, Ohroffnung, Auge etc.), des
vorderen Bereichs der Thorakalwirbelsdule (Widerrist) und des Beckens manuell auf
jedem Einzelbild der Videofilme bestimmt. Diese Positionen entsprechen weitgehend den
Markierungen kranial, thorakal 1 und sakral der Modelltiere und werden deshalb identisch
benannt, obwohl nur eine einzige Position der thorakalen Wirbelsdule vermessen wurde.

Zusétzlich wurde in jeder Laufsequenz die Position eines unbeweglichen Objekts im
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Aufnahmefeld (z.B. Stein oder Blatt im Gehege) erfasst, welches sich in moglichst gleicher
Entfernung zur Kamera befand wie das laufende Tier. Positionsédnderungen dieser
,2unbeweglichen* Objekte konnten allein durch die Bewegungen der in der Hand gehal-
tenen Kamera verursacht werden. In jedem Einzelbild wurde nun die Anderung der
Koordinaten dieses Fixpunkts im Vergleich zum Startbild von den Koordinaten der
Korperteile der Tiere abgezogen, um die iiberlagernden Kamerabewegungen aus den

Bewegungen der Tiere herauszurechnen.

Y
\—>x'~
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Kamera
Abb. 3-4: Skizze der Versuchsanordnung fiir die Videoaufnahmen der unmarkierten Tiere.

b~

Abb. 3-5: Kamerabilder der 2D-Datenaufnahmen eines Husarenaffen (Erythrocebus patas) und
einer Arabischen Oryxantilope (Oryx leucoryx). kra=kranial, tho 1=thorakal 1, sak=sakral,
SH=Schulterhéhe, FP=Fixpunkt

In den Gehegen der Tiere konnten auch keine MaBinstrumente positioniert werden, wo-
durch eine genaue Bestimmung der Raumdimensionen nicht méglich war. Zur Umrech-

nung der ermittelten Bewegungskoordinaten der Kamerabilder auf die realen Grofen-
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verhdltnisse wurden deshalb arttypische KorpermalBle nach Nowak (1999) verwendet. Die
angegebenen Werte fiir durchschnittliche Schulterh6hen oder Kopf-Rumpf-Langen wurden
fiir das Programm in eine virtuelle Eichgerade iibertragen, welche in ihrer Linge an die
entsprechenden Korpermalle der jeweiligen Versuchstiere angepasst wurde (Abb. 3-5). Die
so ermittelten Bewegungsdaten sind in ihren Dimensionen somit lediglich als Ndherung an
die realen lokomotorischen Bewegungen der Tiere zu betrachten, in ihren Relationen aber
recht exakt.

Die Genauigkeit der Bestimmung der Korperkoordinaten bei den unmarkierten Tieren ist
jedoch variabel. Bei Tieren mit kurzem Fell und natiirlichen Zeichnungen an den
relevanten Korperstellen liegt die Qualitit der Daten im Bereich derjenigen der markierten
Versuchstiere. Bei einigen Arten (z.B. Hauskatzen und Méhnenwolf) waren aufgrund des
langeren Fells im Schulterbereich die Koordinaten der Position thorakal I nur schwer
genau zu bestimmen.

Ein Teil der Filmsequenzen wurde im Rahmen eines praktischen Kurses an der Freien
Universitit Berlin erstellt. Diese wurden leider in ein komprimiertes Filmformat iiberfiihrt,
welches eine anschlieende Trennung der Halbbilder (siehe 3.2) unmdglich machte. In den
betreffenden Sequenzen halbiert sich demnach die Datenrate zur Ermittlung der
Korperpositionen der Tiere von 50 Hz auf 25 Hz.

Fiir die 2D-Aufnahmen ohne Markierung der Tiere wurden ebenfalls jeweils 10 vollstin-

dige Bewegungszyklen pro Individuum ausgewertet.

3.2.3 Kinematische Vermessung von Kopf und Hals

Auf dem Hals der Tiere wurden keine Markierungen angebracht und dessen Position
wurde auch in den Vermessungen ohne Markierungen nicht manuell bestimmt. Somit
wurden allein die Bewegungen des Kopfes vermessen und, im Folgenden wird bei Anga-
ben zur Bewegung auch immer nur vom Kopf gesprochen. Da der Kopf aber stets durch
den Hals bewegt wird, erfolgen Kopf- und Halsbewegungen immer miteinander. Bei der
mechanischen Interpretation der Bewegungen werden somit Kopf und Hals als eine

gekoppelte Kopf-Hals-Einheit betrachtet und auch so bezeichnet.
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3.2.4 Auswertung kinematischer Parameter

Der Begriff Bewegung fasst sdmtliche kinematischen Parameter (Auslenkung,
Geschwindigkeit und Beschleunigung) zusammen. Zur Abgrenzung einer reinen Ortsver-
anderung iiber die Zeit von anderen Bewegungsparametern (s.u.) wird diese im Folgenden
als Auslenkung bezeichnet.

Laufende Fortbewegung ist gekennzeichnet durch eine kontinuierliche, aber nicht
konstante Bewegung des Korperschwerpunkts auf der longitudinalen Raumachse. Eine
grafische Darstellung der Koordinaten auf der X-Achse zeichnet somit eine stufen- bzw.
wellenartig ansteigende Linie, welche kaum Aussagen iiber longitudinale Kréfte und
Relativbewegungen von Korperteilmassen zuldsst. Aus diesem Grund wurden stattdessen
die Geschwindigkeiten der Korperpositionen in der Fortbewegungsrichtung berechnet.
Diese zeigen longitudinale Bewegungen relativ zur Durchschnittsgeschwindigkeit des
Korpers an und haben somit den dquivalenten Aussagewert wie Auslenkungen fiir die
vertikale Raumachse.

Da die Korper der VierfiiBer wiahrend der Fortbewegung zyklische Bewegungen ausfiihren,
ergeben die grafischen Auftragungen der Bewegungsdaten iiber die Zeit stets mehr oder
weniger sinusoide Schwingungsverldufe. Die Ruhelagen dieser Schwingungsbewegungen
sind dabei bestindigen Anderungen unterworfen und stimmen nicht mit den Lagen in der
Ruheposition des Tieres iiberein. Somit sind die Amplituden als Abstand zwischen
Ruhelage und Maximalwert einer Kurve nicht exakt ermittelbar, weshalb die Spannweiten,
also die Abstinde zwischen maximalem und minimalem Wert, berechnet und angegeben
werden. Die Spannweite entspricht stets der doppelten Amplitude.

Die Lage der Scheitelpunkte von Kurven wird stets auf den zeitlichen Fortschritt des
Bewegungszyklus bezogen und in einer Prozentangabe dieser Zeit angegeben. Als
Startpunkt des Bewegungszyklus wurde dabei immer der initiale Bodenkontakt des rechten
Vorderbeins gewihlt. Dieser wurde als Zeitpunkt null (0 %) definiert und der darauf
folgende Bodenkontakt desselben Beins als Endzeitpunkt (100 %). Alle exemplarisch im
Ergebnisteil dargestellten Schwingungsverldufe zeigen exakt den Ausschnitt eines derartig

begrenzten Bewegungszyklus (0 — 100 %, siehe auch Abb. 3-7).
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3.3 Vermessung der Extremitatenbewegungen

Tab. 3-5: Versuchstiere fiir die Vermessung der Extremitatenbewegungen.

Art Trivialname Individuen (n)
Acinonyx jubatus Gepard 3
Bos taurus indicus Zebu
Camelus bactrianus Trampeltier
Camelus dromedarius Dromedar
Canis lupus dingo Dingo
Canis lupus familiaris Haushund
Capreolus capreolus Reh

Cercocebus torquatus
Cercopithecus hamlyni
Cervus elaphus
Chrysocyon brachyurus
Connochaetes taurinus
Crocuta crocuta
Diceros bicornis
Elephas maximus
Equus asinus

Equus ferus caballus
Equus quagga
Erythrocebus patas
Felis sylvestris catus
Eudorcas thomsoni
Giraffa camelopardalis
Hippopotamus amphibius

Homo sapiens sapiens (infant)

Lama glama

Lemur katta

Loxodonta africana
Macaca fuscata
Macaca nemestrina
Myocastor coypus
Orycteropus afer

Oryx leucoryx

Pan troglodytes
Panthera leo

Procyon lotor
Rupicapra rupicapra
Semnopithecus entellus
Sus scrofa

Tragelaphus strepsiceros
Ursus maritimus
Vombatus ursinus

Rotscheitelmangabe
Eulenmeerkatze
Rothirsch
Mahnenwolf
Streifengnu
Tapfelhyane
Spitzmaulnashorn
Asiatischer Elefant
Somali-Wildesel
Hauspferd
Steppenzebra
Husarenaffe
Hauskatze
Thomsongazelle
Giraffe

Flusspferd

Kleinkind (9-12 Monate)
Lama

Katta

Afrikanischer Elefant
Rotgesichtsmakak
Schweinsaffe

Nutria

Erdferkel

Arabische Oryxantilope
Schimpanse

Lowe

Waschbar

Géamse
Hanumanlangur
Wildschwein

Grofder Kudu

Eisbar
Nacktnasenwombat

WO PPOooOOOOPPOVOOOPPOPPROOPDPPPOOOOLOGOOORARDPDOOPPAOPPOOOPPOPDOP®
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Um die FuBungsrhythmen der untersuchten Pferde und Hunde in einen groferen
zoologischen Kontext zu stellen, wurde die zeitliche Abfolge der FuBBungen von 22 weite-
ren Arten an quadrupeden Sdugetieren im Schritt vermessen.

Hierzu wurden selbst angefertigte Filmaufnahmen aus zoologischen Gérten und (bei
Hauskatzen und Krabbelkindern) Privatwohnungen ebenso wie einige Sequenzen aus Tier-
dokumentationen ausgewertet. Die Versuchstiere bewegten sich dabei stets auf festem,
ebenem Untergrund. Fiir jedes Individuum wurden mindestens 6 komplette Schrittzyklen
zur Auswertung ausgewdhlt, die nicht in einer konstanten Sequenz gelaufen sein mussten.
Es wurde darauf geachtet, einen gewissen Bereich an moderaten Geschwindigkeiten zu
erfassen und dabei besonders langsame oder schnelle Schrittfolgen zu vermeiden. Da in
symmetrischen Gangarten wie dem Schritt die rechte und linke Korperseite phasenversetzt
identische Bewegungen ausfiihren, wurden die Daten fiir die rechts- und linksseitigen
Beinbewegungen gemittelt. Es ergibt sich daher eine minimale Datenmenge von n = 12
FuBungsereignissen je Individuum. Insgesamt liegen damit Daten iiber die Fulungsmuster
von 41 Spezies vor (2 Arten markierter Versuchstiere, 17 Arten unmarkierter Versuchs-
tiere, 22 weitere Arten). Die GliedmaBen der Tiere wurden nicht markiert und deren
Bewegungen auch nicht im selben Mafle kinematisch vermessen wie die verschiedenen
Anteile des Achsenskeletts. Dennoch ist die Ermittlung der GliedmaBenstellungen im
Bezug zu den Bodenreaktionskriften und die zeitliche Relation der Gliedmalenbewe-
gungen untereinander fiir diese Arbeit von immanenter Wichtigkeit. Diese Parameter

wurden durch die zeitliche Bestimmung der Bodenkontakte erfasst.

0% 50% 100%

Abb. 3-6: Zusammenhang der zeitlichen Verlaufs des Bodenkontakts eines Standbeins (schwarz)
mit dessen Stellung. Das Standbein nimmt in gehenden Gangarten stets die maximal
vorangestellte und maximal nachgestellte Position zu Beginn (0%) und zu Ende (100%) der
Bodenkontaktphase ein. In deren Mitte (50%) ist das Standbein vertikal ausgerichtet. Die
Prozentangaben entsprechen nicht den zeitlichen Anteilen des gesamten Schrittzyklus, wie sie im
Weiteren haufig (siehe Abb. 3-7) angegeben werden, sondern der Dauer des Bodenkontakts des
(hier) rechten Standbeins.
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Hierfiir wurden die Videoaufnahmen mittels der APAS-Software mit einer Zeitcodierung
versehen. Dadurch konnten die Zeitpunkte der Bodenkontakte auf '/so Sekunde genau
bestimmt werden. Die Zeitspanne vom initialen Bodenkontakt des rechten Vorderbeins bis
zum darauf folgenden Bodenkontakt desselben Autopodiums wurde fiir jeden Bewegungs-
zyklus bestimmt und als Dauer des Schrittzyklus definiert (Abb. 3-7). Die innerhalb dieses
Zeitintervalls erfolgten FuBungsereignisse wurden jeweils auf die Dauer des Schrittzyklus
bezogen und ihre zeitliche Lage wurde im Schritt als Prozentwert der Schrittdauer

angegeben.

0% 36% 50% 86% 100%
[ |

‘ 14% = — 14% ——

Abb. 3-7: Vermessung der Phasenverschiebung zwischen den Bewegungen des Hinterbeins und
des ipsilateralen Vorderbeins. Die rdumlichen Abstdande der Zahlenwerte auf der Zeitskala ent-
sprechen nicht den zeitlichen Abstanden der Bodenkontakte.

In den qualitativen Grafiken sind zur Orientierung die Bodenkontaktzeiten der Extremi-
taten mittels waagerechter Balken auf der X-Achse angegeben. Dabei wird nicht die
iibliche Form der Darstellung verwendet, in der die Bodenkontakte in schwarz und die
Schwungphasen in WeiB, fiir jedes Bein mit einem eigenen Balken, angegeben sind (Abb.
3-8). Stattdessen wurde eine verkiirzte, auf die vornehmlich interessierenden Bipodal-
phasen jedes Beinpaares fokussierte Darstellung gewéhlt. Hierbei werden allein die
Bipodalphasen angegeben. Jeder Schrittzyklus beginnt mit einer Bipodalphase der
Vorderbeine und beinhaltet stets zwei Bipodalphasen jedes Beinpaares, die alternierend
auftreten. Die Liicke zwischen schwarzem und darauf folgendem grauen Balken

kennzeichnet stets eine ipsilaterale Zweibeinstandphase
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Abb. 3-8: Allgemein gebrauchliche (jeweils oben, schwarze Balken = Bodenkontakt, weille Balken
= kein Bodenkontakt) und verkirzte Form (jeweils darunter, VB = Vorderbein, HB = Hinterbein, BP
= Bipodalphase) der Darstellung der Bodenkontaktzeiten eines Schrittzyklus in der lateralen
Gangsequenz der Sauger (oben) und der diagonalen Gangsequenz der Primaten (unten). Die
kurzen diagonalen Bipodalstandphasen zwischen den bipodalen Hinterbein- und Vorderbein-
standphasen exakt in der Mitte des Schrittzyklus sind hier nicht mit einem Bild gekennzeichnet.

3.4 Konstruktion der Computermodelle in Kooperation mit der

Technischen Universitat Berlin

Die Computersimulationen wurde in einer Kooperation mit dem Institut fiir Mechanik der
Technischen Universitdt Berlin durchgefiihrt. Hierfiir wurden anhand der kinematischen
Analyse der untersuchten VierfiiBer verschiedene Relativbewegungen identifiziert und fiir
diese eine kollisionsreduzierende Funktion begriindet. Diese Hypothesen, welche im
jeweiligen Diskussionsteil im Anschluss an die zugrundeliegenden Interpretationen
prasentiert werden, bildeten Grundlage und Aufgabenstellung fiir die Rechenmodelle,
welche den Einfluss der Relativbewegungen auf die Energetik tiberpriifen sollten.

Im Rahmen seiner Abschlussarbeit programmierte Herr Dipl.-Ing. Fiete Meyer unter der
Leitung von Herrn Prof. Dr.-Ing. Utz von Wagner und betreut von Frau Dr.-Ing. Kerstin
Kracht mehrere Computermodelle. Diese wurden in ihren virtuellen Dimensionen und

ihrer Kinematik gemif3 den Daten von Pferden in dieser Studie konstruiert, aufgrund ihres
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starken Abstraktionsgrades lassen sie jedoch auch die Ableitung von allgemeineren
Aussagen liber generalisierte vierfiiBige Lauftiere zu. Infolge der spezifischen mathemati-
schen Struktur der Modelle war eine Isolation einzelner Bewegungen und damit der
moglichen Effekte auf die Energetik nicht immer mdglich. Deshalb sollte iiber die Ausge-
staltung zweier Modelle mit unterschiedlichem Komplexititsgrad eine Trennung verschie-
dener Faktoren erreicht werden.

Im Folgenden werden grundlegende Parameter der Modelle dargestellt. Detailliertere
Angaben iiber die zugrundeliegende Modellierung und Betriebsweise sind Meyer (2010)

zu entnehmen.

3.4.1 Einfaches Modell

Im einfacheren Modell (Abb. 3-9) wird der Rumpf von einem Starrkdrper mit mittigem
Schwerpunkt gebildet und die massenlosen Beine sind von identischer Lange. Die auftre-
tenden Bodenreaktionskréfte wirken ausschlieBlich parallel zu den belasteten Extremititen
und verursachen keine Drehmomente an den Kontaktpunkten mit dem Rumpf (Extremi-
titengiirtel). Eine Ubertragung von Horizontalkriften ist {iber den Starrkorper nicht

moglich.

® Hifte
® Schwerpunkt
@® Schulter

Ys| Ve y
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Abb. 3-9: Rumpf (oben) und Kopf-Hals-Einheit (unten) des einfachen VierfulRermodells (aus Meyer
2010).
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Die dazugehorige Kopf-Hals-Einheit besteht aus zwei ebenfalls masselosen Stiben, die mit
threm proximalen Ende an einem gemeinsamen Drehpunkt (Schulter) befestigt sind und an
deren distalen Enden sich je eine punktférmige Masse befindet. Eine Feder mit definierter
Steifigkeit verbindet die Stébe derart, dass diese sich im Ruhezustand in der Horizontalen
befinden. Die Eigenschwingungsfrequenz der Feder gleicht der Frequenz der Vertikal-
schwingungen der Schulter.

In den MaBen fiir Langen, Gewicht und Bewegungen der Extremitdtengiirtel wurden
Rumpf- und Kopf-Hals-Modell dem Wallach Leroy aus der vorliegenden Arbeit angepasst,
welcher in einer vergleichenden Betrachtung der kinematischen Kennwerte in Qualitit und
Quantitét sehr typische und regelméfBige Bewegungsablidufe zeigte (siche Ergebnisse).

Die Bewegung des Modells wurde {iiber die Einwirkung von Kréften auf die
Extremitatengiirtel generiert. Beim Betrieb mit verschiedenen Phasenversétzen der Bewe-
gungen von Vorder- und Hinterbeinen wurde jeweils gemessen, welche Krifte notwendig
waren, um die natiirlichen Ausmalle der Bewegungen des Versuchspferdes zu erreichen.
Die Kopf-Hals-Einheit bewegte sich dabei stets in synchronen Vertikalbewegungen mit der
Hiifte. In einer weiteren Simulation wurde die Energetik des Rumpfes und der Kopf-Hals-

Einheit (mit tragenden Vorderbeinen) separat betrachtet.

3.4.2 Komplexes Modell

Fiir eine komplexere numerische Analyse vielfiltigerer Relativbewegungen zwischen
Korperteilmassen wurde, in Anlehnung an die Voriiberlegungen unter 1.3, ein erweitertes
Modell mit Hilfe des Softwarepakets MATLAB programmiert. Dessen Korperstamm besteht
aus drei gelenkig miteinander verbundenen Teilmassen (Abb. 3-10), der Kopf-Hals-Einheit
(hier ,,vordere Konsole*) und einem vorderen und hinteren Rumpfabschnitt, welche tiber
ein Hals-Rumpfgelenk (HRG) und ein zentrales Rumpfgelenk (ZRG) an der Stelle der
stiarksten doso-ventralen Flexibilitdt der thorakolumbalen Pferdewirbelsdule (siche 2.2.2)
miteinander artikulieren. Im zentralen Rumpfgelenk iibertrdgt und misst eine passive
Feder-Déampfer-Einheit Kréfte zwischen den verbundenen Rumpfteilmassen, wéihrend eine
aktive Feder-Dampfer-Aktuator-Einheit die vordere Konsole und den vorderen Rumpft-
anteil verbindet.

Die Dimensionen und Bewegungen des Modells wurden mittels einer detaillierteren
kinematischen Vermessung von 21 Markierungspunkten (Abb. 3-11) den GroBenverhélt-

nissen und Bewegungen des Pferdes Leroy angepasst. Zudem dienten diese Markierungen
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als Referenzpunkte im Regressionsmodells von Buchner et al. 1997, wodurch die Trig-

heitsmomente einzelner Korperteile ermittelt werden konnten.

Hinterer Rumpf- ~ Vorderer Rumpf-  Vordere Konsole (VK)
abschnitt (HR) abschnitt (VR) J;, my

J3, ms3 Jg, my

Schulter (S)

@ -

|

Abb. 3-10: Parameter des komplexen Modells eines Pferdes (aus Meyer 2010). HRG = Hals-
Rumpfgelenk, ZRG = zentrales Rumpfgelenk, DS = Feder-Dampfer-Einheit, LN = Langes
Nackenband.

Abb. 3-11: Wallach Leroy im Schritt mit 21 Markierungen fir die erweiterte kinematische
Vermessung zur Erstellung des komplexen Modells.

Die Erweiterung des komplexeren Pferdemodells im Vergleich zum einfacheren Modell
besteht demnach in der Implementierung pferdetypischer GroBen-, Massen- und Bewe-
gungsverhiltnisse sowie der Ubertragung von Kriften und Momenten zwischen vorderem
und hinterem Rumpfabschnitt. Aufgrund der spezifischen mathematischen Struktur des
Modells koénnen einzelne Faktoren und ihre Auswirkungen auf die Energetik nicht
verandert oder separat quantifiziert werden. Andererseits bietet dies den Vorteil der Erfas-
sung von Synergieeffekten, welche sich im Zusammenwirken einzelner Komponenten

ergeben konnen.
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4. Ergebnisse

4.1 Vertikale Bewegungen des Rumpfes

4.1.1 Vertikale Auslenkungen des Rumpfes

—e—thorakal 1 —e—thorakal 2 ——Ilumbal 1 —o—Ilumbal 2 —e—sakral

165 -

160

155

150 \ 1

Auslenkung (cm)
o
o
[&)]

Zeit (s)

Abb. 4-1: Vertikale Auslenkungen der verschiedenen Rumpfbereiche im Schritt eines Pferdes
(oben) und eines Hundes (unten). Schwarze Balken = Bipodalphasen der Vorderbeine, graue
Balken = Bipodalphasen der Hinterbeine.

Die vertikalen Auslenkungen der markierten Rumpfbereiche verlaufen bei beiden
Versuchstieren in sinusoiden Schwingungen von jeweils zwei vollstindigen Schwingungen
pro Schrittzyklus.

Diese verlaufen bei den verschiedenen Rumpfbereichen nicht in Phase, sondern zeigen
deutliche und regelmiBige Phasenverschiebung zueinander. Die Phasenverschiebungen
zwischen den einzelnen Markern nehmen dabei mit deren anatomischem Abstand auf dem

Tier zu. So ist die zeitliche Verzogerung der Vertikalschwingungen zwischen den Markern

40



Ergebnisse

thorakal 1 und sakral am hochsten, wodurch diese bei beiden Versuchstieren anndhernd in
Antiphase zueinander schwingen. Bei den Hunden ist die Verzégerung im Allgemeinen
etwas geringer als bei den Pferden. Die geringste zeitliche Verzogerung tritt jeweils
zwischen benachbarten Markern auf.

Die Spannweiten der Vertikalbewegung sind bei den Pferden im mittleren Bereich des
Rumpfes (thorakal 2 und lumbal I) am geringsten und im kaudalen Rumpfbereich (/lumbal
2 und sakral) am stirksten ausgeprigt. Bei den Hunden nehmen die Schwingungen des
mittleren Rumpfbereichs hingegen nicht eindeutig ab.

Die vier Bipodalstandphasen sind bei den Pferden in nahezu gleichen Abstdnden iiber den
Schrittzyklus verteilt, wihrend bei den Hunden zwischen Hinterbein- und darauf folgender
Vorderbeinstandphase deutlich kiirzere zeitliche Abstinde vorliegen als zwischen
Vorderbein- und anschlieBender Hinterbeinstandphase. Bei beiden Spezies treten in den
bipodalen Vorderbeinstandphasen jeweils die Minima von thorakal 1 und die Maxima von
sakral auf. Die Minima von sakral und die Maxima von thorakal 1 liegen jeweils in den

Bipodalphasen der Hinterbeine.
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Abb. 4-2: Vertikale Auslenkungen der Vorderhand (thorakal 1) und Hinterhand (sakral) eines
Streifengnus (oben), eines Gepards (mittig) und eines Husarenaffen (unten). Schwarze Balken =
Bipodalphasen der Vorderbeine, graue Balken = Bipodalphasen der Hinterbeine.

Die Verldufe der vertikalen Auslenkungen stimmen bei allen unmarkierten Versuchstieren
dahingehend mit den Modelltieren iiberein, dass die minimalen Positionen der Vorderhand
(thorakal 1) in den vorderen Bipodalstandphasen auftreten und die niedrigsten Positionen

der Hinterhand (sakral) in den hinteren Zweibeinstandphasen.
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Die Lage der Bipodalphasen zeigt bei den meisten Tieren keinen regelméfigen Viertakt,
wie anndhernd bei den Pferden, sondern dhnelt eher den Verhiltnissen bei den Hunden
(ndheres hierzu unter 4.4).

Die Vertikalschwingungen verlaufen bei allen untersuchten Tieren regelméBig, d.h. die
Maxima der Vertikalpositionen treten in gleichem Abstand zum vorherigen und
nachfolgenden Minimum auf. Bei gleichen Dauern und Abstdnden der Bipodalphasen, wie
sie anndhernd bei den Pferden auftreten, kommt es somit zu Vertikalbewegungen von
Vorderhand und Hinterhand in Antiphase. Die geringeren zeitlichen Abstinde zwischen
bipodaler Hinterbeinstandphase und entsprechender anschlieBender Vorderbeinstandphase,
wie sie fiir die meisten unmarkierten Versuchstiere ermittelt wurden, korrelieren mit einer
geringeren Phasenverzogerung zwischen den Vertikalschwingungen von Vorder- und

Hinterhand.
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Abb. 4-3: Spannweiten der vertikalen Auslenkungen der Rumpfbereiche der Pferde (oben) und

Hunde (unten).

Die verschiedenen Rumpfbereiche zeigen erhebliche quantitative Unterschiede in den

Vertikalbewegungen. Dabei bestehen erhebliche und regelmiBige Differenzen zwischen

den Pferden und Hunden.

Die minimale vertikale Bewegung tritt bei fast allen Pferden im Bereich des Markers

thorakal 2 auf (Ausnahme: bei Paris /lumbal 1) und nimmt von dort nach kranial und

kaudal zu. Die Zunahme der Amplitude verlduft beiderseits mit dhnlicher Steigung und

erreicht thr Maximum im Sakrum.

Die Vertikalbewegung des mittleren Thoraxbereichs betrdgt mit gemittelten 2,3 cm nur ein
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Drittel der Auslenkung des Beckens (6,8 cm) und zwei Drittel des vorderen Thorax (3,5
cm). Der senkrecht iiber den Hinterbeinen gelegene Rumpfbereich (sakral) wird im Schritt
der Pferde doppelt so stark vertikal bewegt wie der Bereich iiber den Vorderbeinen
(thorakal 1).

Das Auslenkungsprofil des Rumpfes der Hunde weicht betrdchtlich von dem der Pferde ab.
Vom nur gering ausgelenkten vorderen Thoraxbereich an nimmt die Spannweite der
Bewegung zu. Nach einem lokalen Maximum bei thorakal 2 sinkt die Auslenkung auf das
Minimum in der hinteren Lendenwirbelséule (lumbal 2) ab und steigt dann wieder abrupt
zum Sakrum (sakral) hin an.

Weiterhin ist das Auslenkungsprofil der Hunde variabler als das der Pferde. Bei zwei
Hunden (Luzi und Mei Li) kommt es zu einem allmdhlichen Anstieg von kranial nach
kaudal, ohne ein deutliches Minimum bei lumbal 2. Dennoch ist auch hier der sprunghafte
Anstieg der Auslenkung des Beckens festzustellen.

Ahnlich wie bei den Pferden, ist die Bewegung des hintersten Rumpfbereichs héher als die
des vordersten. Die Auslenkung von sakral liegt mit im Mittel ca. 2,7 cm um fast 60 %
hoher als die des vorderen Thorax (thorakal 1) mit 1,7 cm. Das Minimum im kaudalen
Abschnitt der Lumbalwirbelsdule liegt kaum niedriger als der Wert des kranialen

Thoraxbereichs.
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Abb. 4-4: Spannweiten der vertikalen Auslenkungen von Vorderhand (thorakal 1) und Hinterhand
(sakral) der unmarkierten Huftiere (oben), Raubtiere (unten links) und Primaten (unten rechts).

Die Spannweiten der Vertikalschwingungen zeigen bei den unmarkierten Versuchstieren
ein relativ einheitliches und taxonspezifisches Muster.

Genau wie bei den Modelltieren bewegen sich die thorakalen Rumpfregionen aller unter-
suchten Huftiere und Raubtiere geringer auf und ab als die jeweiligen sakralen Bereiche.
Bei den Raubtieren ist die Auslenkung der Hinterhand zwischen 25 % (Méhnenwolf, C.
brachyurus) und 57 % (Hyéne, C. crocuta) hoher als die der Vorderhand.
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Dieser relative Unterschied ist bei den Huftieren mit Werten zwischen 47 % (GroBer Kudu,
T. strepsiceros) und 83 % (Zebu, B. t. indicus) im Mittel noch hoher als bei den
Raubtieren. Dies gleicht den Verhéltnissen zwischen Pferden und Hunden, auch wenn
diese Arten beide eine fiir Huftiere und Raubtiere besonders starke Auslenkungsdifferenz
der beiden Rumpfbereiche zeigen.

Bei allen drei untersuchten Primatenspezies tritt diese Verhéltnisdifferenz der Vertikal-
bewegungen nicht auf. Wihrend die Auslenkungen von Thorax und Becken bei den
Husarenaffen (E. patas) und Makaken (M. nemestrina) jeweils von identischen Ausmaf3en

sind, wird die Hinterhand der Languren (S. entellus) sogar verhiltnismifig geringer

bewegt.
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Abb. 4-5: Vergleich der Phasenverschiebung zwischen dem ipsilateralem Vorder- und Hinterbein
mit der Phasenverschiebung der Vertikalauslenkungen von Vorderhand (thorakal 1) und
Hinterhand (sakral) bei den Pferden (oben) und Hunden (unten).
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Abb. 4-5 zeigt den Vergleich zwischen den relativen zeitlichen Verzogerungen der
Bodenkontakte von Vorder- und ipsilateralen Hinterbeinen (graue Balken) und den
Verzogerungen des Auftretens der vertikalen Maximal- und Minimalposition des vorderen
und hinteren Rumptbereichs (weille Balken).

Die relativen Zeitabstinde zwischen den Bodenkontakten der Vorder- und Hinterbeine
entsprechen bei den Pferden mit 24,0 % beinahe exakt den Zeitabstdnden der maximalen
und minimalen Auslenkungen des vorderen und hinteren Rumpfbereichs mit 24,6 %. Die
geringen Abweichungen treten bei den einzelnen Individuen in unterschiedliche
Richtungen auf. Insgesamt liegen die Werte fiir die Phasenverschiebung der Bein- und
Thorakalbewegungen zwischen 21 und 27 %.

Die Hunde zeigen insgesamt mit 15,8 % geringere Phasenverschiebungen zwischen den
Hinter- und Vorderbeinen als die Pferde. Die Verzdgerung der Vertikalbewegungen von
Thorax und Becken sind mit 17,7 % ebenfalls geringer als bei den Pferden, aber merklich
hoher als die FuBBungsphasen der Hunde. Damit liegt bei den Hunden eine sehr einheitlich
auftretende, wenn auch geringe Diskrepanz der Phasendifferenzen zwischen den
Bewegungen der Beine und der Rumpfanteile vor. Diese tritt in Ausmall und Ausrichtung

sehr einheitlich bei allen Hunden auf.

Zusammenfassung der vertikalen Auslenkungen

Die vertikalen Auslenkungen des Rumpfes zeigen grundlegende Charakteristika, die

fiir alle untersuchten Siuger kennzeichnend sind:

- Die vertikalen Auslenkungen der verschiedenen Rumpfbereiche verlaufen bei
allen Tieren asynchron, mit einer deutlichen zeitlichen Verzogerung zueinan-

der.

- Diese Phasenverschiebung ist zwischen den entgegengesetzten Rumpfenden

(thorakal 1 und sakral) am stiarksten ausgepragt.

- Die vertikalen Auslenkungen des vorderen und hinteren Rumpfbereichs ver-
laufen relativ synchron mit den Bewegungen der Vorder- bzw. Hinterbeine.
Beide Rumpfabschnitte erreichen ihre minimalen vertikalen Positionen jeweils
in den Bipodalphasen des tragenden Beinpaares und ihre maximalen

vertikalen Positionen stets in der Mitte der entsprechenden Monopodalphasen.
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In anderen Aspekten treten hingegen Unterschiede zwischen den verschiedenen Taxa

auf:

- Alle untersuchten Huftiere und Raubtiere zeigen geringere Vertikalbewe-
gungen des direkt iiber den Vorderbeinen gelegenen Rumpfbereichs (thorakal
I) im Vergleich zum direkt iiber den Hinterbeinen liegenden Bereich (sakral),

wihrend dies bei den Primaten nicht auftritt.

- Diese Auslenkungsdifferenz ist bei den Huftieren im Mittel stirker ausgeprigt

als bei den Raubtieren.

- Die Quantitit der Auslenkungen der zwischen thorakal 1 und sakral liegenden
Marker unterscheidet sich deutlich bei den Modelltieren. Wihrend bei den
Pferden ausgehend von den Rumpfenden eine gleichmiflige Abnahme der
Spannweiten hin zu einem Minimum bei thorakal 2 zu verzeichnen ist, liegt bei
den Hunden ein komplexeres Auslenkungsprofil vor, mit einem Minimum im

hinteren Bereich der Lendenwirbelsaule (lumbal 2).
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4.1.2 Vertikale Beschleunigungen des Rumpfes

Die Beschleunigungen sind jeweils an den Umkehrpunkten der Auslenkungen maximal.
Dadurch verlaufen beide Parameter iliber die Zeit proportional zueinander, allerdings mit
einem Phasenversatz. Um den Bezug zu den Schrittphasen leichter erfassen zu konnen,

werden die Beschleunigungsverldufe hier ebenfalls dargestellt.
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Abb. 4-6: Vertikale Beschleunigungen der Rumpfbereiche eines Pferdes (oben) und eines Hundes
(unten). Positive Werte kennzeichnen eine aufwarts gerichtete Beschleunigung, negative Werte
kennzeichnen eine abwarts gerichtete Beschleunigung. Schwarze Balken = bipodale
Vorderbeinstandphasen, graue Balken = bipodale Hinterbeinstandphasen.

Die auf den Rumpf der Pferde und Hunde einwirkenden Vertikalbeschleunigungen
verlaufen in Form zweier Schwingungen pro Schrittzyklus. Die verschiedenen Rumpf-
bereiche werden dabei nicht simultan, sondern asynchron beschleunigt.

Die senkrecht iiber den Vorderbeinen (thorakal 1) und Hinterbeinen (sakral) liegenden

Korperabschnitte werden in den Bipodalphasen des jeweils unterstiitzenden Beinpaares
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aufwirts beschleunigt. In den entsprechenden Monopodalphasen treten hingegen abwirts
gerichtete Beschleunigungen auf (negative Werte). Die zwischen diesen Randbereichen
des Rumpfes liegenden Korperteile zeigen von kaudal nach kranial verzogerte Verlaufe.

Die quantitativen Verhiltnisse der Beschleunigungsschwankungen zeigen sehr deutliche
Unterschiede zwischen den einzelnen Rumpfbereichen. Diese entsprechen bei beiden

Spezies den Verhiltnissen der vertikalen Auslenkungen (Abb. 4-3).

—e—thorakal 1 —o— sakral
600 -

400 -

200 -
L
O 9

-200 -

-400 -

'600 >

400 -

200

-200 -

Beschleunigung (cm/s?)

_400 B —————— C______________J

0 0,5 1

200 +

100 -
c,/./';‘\
0

-100 -

-200 -

Zeit (s)

Abb. 4-7: Vertikale Beschleunigungen der Vorderhand (thorakal 1) und Hinterhand (sakral) einer
Thomson-Gazelle (oben), eines Léwen (mittig) und eines Husarenaffen (unten). Schwarze Balken
= Bipodalphasen der Vorderbeine, graue Balken = Bipodalphasen der Hinterbeine.
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Die vertikalen Beschleunigungen von Vorder- und Hinterhand zeigen bei allen
unmarkierten Versuchstieren ein sehr einheitliches Bild, welches wiederum mit den

Verhiltnissen bei den Modelltieren libereinstimmt.
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Abb. 4-8: Verteilung der vertikalen Beschleunigungen der Rumpfanteile auf die Schrittphasen bei
den Pferden (oben) und Hunden (unten). Positive Werte kennzeichnen eine aufwérts gerichtete
Beschleunigung, negative Werte kennzeichnen eine abwarts gerichtete Beschleunigung.

Die Verteilungen der Vertikalbeschleunigungen, welche im Schritt auf die verschiedenen
Rumpfanteile einwirken, zeigen exakt umgekehrte Verhiltnisse zwischen den sich
entsprechenden  Schrittphasen der Vorder- und Hinterbeine. Ebenso liegen

entgegengesetzte Verhéltnisse zwischen den Mono- und Bipodalphasen eines Beinpaares
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vor. Dabei sind die mittleren Beschleunigungsbetriage in den Monopodalphasen aber stets
geringer als in den Bipodalphasen.

Der minimal bewegte und beschleunigte Marker thorakal 2 stellt bei den Pferden eine Art
Umkehrpunkt dar, auf den in keiner Schrittphase stirkere Nettobeschleunigungen
einwirken. Der kranial davon liegende Bereich wird wihrend des bipodalen Bodenkontakts
der Vorderbeine aufwirts und wihrend des monopodalen Bodenkontakts der Vorderbeine
abwirts beschleunigt. Der kaudal von thorakal 2 gelegene Rumptbereich wird hingegen in
den Zweibeinstandphasen der Hinterbeine aufwirts und in den Einbeinstandphasen der
Hinterbeine abwiérts beschleunigt.

Wie an den geringen Standardabweichungen zu erkennen ist, sind die
Vertikalbeschleunigungen des Rumpfes der einzelnen Pferde untereinander sehr homogen.

Auch bei den Hunden wirken wéhrend der ldngeren Monopodalphasen durchschnittlich pro
Zeiteinheit geringere Beschleunigungen auf den Rumpf ein. Den geringsten
Vertikalkriften unterliegt hier der kaudale Bereich der Lendenregion (/umbal 2). Kranial
davon liegende Rumpfabschnitte werden in den Bipodalphasen der Vorderbeine aufwirts
und wihrend der Monopodalphasen abwirts beschleunigt. Nur das Becken zeigt als kaudal
von [umbal 2 gelegener Anteil des Rumpfes von den Hinterbeinen geprigte vertikale

Beschleunigungen.

Zusammenfassung der vertikalen Beschleunigungen

Fiir alle untersuchten Vierfiiier gilt:

- Rumpfanteile werden am oberen Wendepunkt ihrer Vertikalschwingung ma-

ximal abwirts beschleunigt und am unteren Wendepunkt maximal aufwiérts.

- In den Bipodalphasen beschleunigen die Standbeine den senkrecht iiber ihnen
liegenden Rumpfbereich aufwirts, in den entsprechenden Monopodalphasen

wird dieser Rumpfbereich hingegen abwiirts beschleunigt.

- Rumpfanteile, die mit einer hoheren Spannweite vertikal ausgelenkt werden,

erfahren auch hohere Beschleunigungen.
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4.2 Longitudinale Bewegungen des Rumpfes

4.2.1 Longitudinale Geschwindigkeiten des Rumpfes
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Abb. 4-9: Longitudinale Geschwindigkeiten der Rumpfmarker eines Pferdes (oben) und eines
Hundes (unten). Schwarze Balken = bipodale Vorderbeinstandphasen, graue Balken = bipodale
Hinterbeinstandphasen.

Die Geschwindigkeiten der einzelnen Markierungen auf den Riimpfen der Pferde und
Hunde laufen in beiden Féllen synchron miteinander. Wéhrend allerdings bei den Hunden
zwel Schwingungszyklen in einem Schrittzyklus auftreten, zeigt sich bei den Pferden
regelméBig ein lokales Minimum, so dass man auch von vier Schwingungszyklen bei
diesen Tieren sprechen kann.

Bei beiden Spezies ist die Geschwindigkeit in Laufrichtung jeweils zu Beginn des
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Schrittes, wenn ein Vorderbein abfuflt, maximal und nimmt dann rapide iiber den Verlauf
der vorderen Bipodalphase hinweg ab. Am Ubergang zwischen vorderer
Zweibeinstandphase und lateraler Zweibeinstandphase liegt jeweils ein Minimum der
Geschwindigkeiten.

Bei den Pferden steigt nun die Geschwindigkeit steil an und erreicht zum Beginn der
hinteren Bipodalstandphase ein erneutes Maximum, um dann iiber diese Bipodalphase
hinweg abzufallen, mit einem lokalen Minimum zum Ende dieser Standphase.

Beim Hund hingegen steigt die Geschwindigkeit des Rumpfes nach dem Minimum in der
diagonalen = Zweibeinstandphase  langsamer und auch {iber die bipodale
Zweibeinstandphase hinweg noch an. Ohne ein lokales Minimum wird hier wieder, wie bei
den Pferden, ein Geschwindigkeitsmaximum zu Beginn der Vorderbeinbipodalstandphasen
erreicht.

Auffallig ist bei den Hunden, dass die vorderen Rumptbereiche geringeren Geschwin-

digkeitsschwankungen unterliegen als die hinteren.
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Abb. 4-10: Spannweiten der Geschwindigkeitsschwankungen der Vorder- und Hinterhand bei den
Pferden (oben) und Hunden (unten).

Die quantitative Auswertung der Geschwindigkeitsdanderungen der senkrecht iiber den
Vorder- bzw. Hinterbeinen liegenden Marker zeigt fiir beide Spezies geringere
Schwankungen der Longitudinalgeschwindigkeit fiir den vorderen Rumpfbereich. Diese
Differenz ist bei den Pferden mit einer um 20 % hdéheren Spannweite fiir das Sakrum viel
geringer ausgeprigt als bei den Hunden, wo die sakrale Geschwindigkeitsschwankung um

92 % erhoht ist.
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Da die Daten der Longitudinalgeschwindigkeiten und —beschleunigungen grundsétzlich
dhnliche Erkenntnisse iiber die antreibenden und abbremsenden Krifte, welche auf den
Rumpf einwirken, zulassen, wird auf eine vergleichende Darstellung der Longitudinal-

geschwindigkeiten der unmarkierten Tiere verzichtet.

Zusammenfassung der longitudinalen Geschwindigkeiten

- Die Geschwindigkeiten der verschiedenen Rumpfbereiche schwanken, syn-

chron miteinander, stark im Verlauf eines Schrittzyklus stark.

- Bei den Pferden tritt in jeder Bipodalstandphase ein Geschwindigkeits-
minimum auf, wobei der Geschwindigkeitsabfall wihrend der hinteren Zwei-

beinstandphasen geringer ist.

- Bei den Hunden treten nur innerhalb der vorderen Bipodalphasen Geschwin-
digkeitsminima auf, wiahrend die Geschwindigkeit in den hinteren Zweibein-

standphasen sogar noch ansteigt.

- Bei beiden Arten unterliegt der hintere Rumpfbereich stirkeren Geschwin-
digkeitsschwankungen als der vordere, wobei diese Differenz bei den Hunden

deutlich stirker ist.
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4.2.2 Longitudinale Beschleunigungen des Rumpfes
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Abb. 4-11: Longitudinale Beschleunigungen der Rumpfmarker eines Pferdes (oben) und eines
Hundes (unten). Positive Werte kennzeichnen eine vorwarts gerichtete Beschleunigung, negative
Werte kennzeichnen eine riickwarts gerichtete Beschleunigung. Schwarze Balken = bipodale
Vorderbeinstandphasen, graue Balken = bipodale Hinterbeinstandphasen.

Die Beschleunigungen in und entgegen der Laufrichtung korrelieren mit den
Geschwindigkeiten in der Hinsicht, dass maximale abbremsende Kréfte (Minima in Abb.
4-11) exakt zu den Zeitpunkten der steilsten Geschwindigkeitsabfille und Maxima
wihrend der steilsten Anstiege der Geschwindigkeiten (Abb. 4-9) auftreten. Bei beiden
Modelltieren kommt es zu zwei Schwingungszyklen der Beschleunigungen, wobei jedes
zweite Minimum schwicher ausgeprigt ist. Dieser Unterschied der Minima ist beim Hund
besonders stark.

Insgesamt verlaufen die Marker, wie auch bei den longitudinalen Geschwindigkeiten,

synchron miteinander.
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Maximale abbremsende Kréfte treten bei beiden Modelltieren widhrend der bipodalen
Vorderbeinstandphasen auf. In den bipodalen Hinterbeinstandphasen sind ebenfalls
abbremsende Beschleunigungsextrema zu verzeichnen. Diese sind bei beiden Arten
schwicher ausgeprégt als diejenigen in den Vorderbeinstandphasen. Beim Hund ist eher
von einem lokalen Minimum zu sprechen. Hier gehen die Beschleunigungen eher auf null
zuriick, als dass sie negative Betrdge (riickwirts gerichtete Beschleunigung) aufweisen.

Zu maximalen Beschleunigungen in Laufrichtung kommt es stets in den lateralen und
diagonalen Ubergangsphasen (zwischen bipodalen Vorderbein- und Hinterbeinstand-

phase).
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Abb. 4-12: Longitudinale Beschleunigungen der Vorderhand (thorakal 1) und Hinterhand (sakral)
eines GrofRen Kudus (oben), einer Thomson-Gazelle (zweite von oben), eines Geparden (zweite
von oben) und eines Husarenaffen (unten). Schwarze Balken = Bipodalphasen der Vorderbeine,
graue Balken = Bipodalphasen der Hinterbeine.
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Im Beschleunigungsverlauf entlang der longitudinalen Raumachse zeigt sich beim Grof3en

Kudu, ebenso wie beim Pferd und &dhnlich wie beim Hund, eine regelmifige

Vierfachschwingung. Bei allen anderen unmarkierten Tieren wurde eine regelmifige

Zweifachschwingung ohne lokale Minima gemessen. Die Lage des zweiten Minimums der

Beschleunigung in der Laufrichtung (maximales Abbremsen) ist beim Kudu mit der Lage

des kleineren Minimums beim Pferd und dem noch deutlich kleineren, lokalen Minimum

beim Hund identisch.

Zusammenfassung der Longitudinalbewegungen des Rumpfes

Wihrend bei beiden Modelltieren und den Groflien Kudus ein Viertakt der
Beschleunigungsschwankungen besteht, wurde bei allen anderen Versuchs-

tieren ein Zweitakt gemessen.

Bei allen Tieren wirken wiahrend der vorderen Bipodalphasen abbremsende

Krifte auf den Rumpf ein.

Bei den Tieren, bei denen eine Doppelschwingung der Beschleunigungen ge-
messen wurde, tritt ein zweites Beschleunigungsminimum innerhalb der hinte-

ren Zweibeinstandphasen auf, teils zu deren Ende hin verlagert.

Bei Pferden und noch deutlicher bei Hunden findet eine stirkere Abbremsung
des Rumpfes wihrend der Vorderbeinstandphasen als wihrend der jeweiligen

Hinterbeinstandphasen statt.
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4.3 Dorso-ventrale Flexionen des Rumpfes
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Abb. 4-13: Dorso-ventrale Flexionswinkel eines Pferdes (oben) und eines Hundes (unten).
Schwarze Balken = Bipodalphasen der Vorderbeine, graue Balken = Bipodalphasen der
Hinterbeine.

Die dorso-ventralen Flexionen des Rumpfes zeigen bei beiden Modelltieren fiir alle
Bereiche der Rumpfwirbelsdule zwei sinusoide Schwingungen je Schrittzyklus. Die
Biegungen und Streckungen verlaufen dabei fiir die meisten Bereiche in Phase
miteinander. Die geringen Verzogerungen zeigen weder eine intra- noch eine
interindividuelle RegelméBigkeit. Eine Ausnahme bildet hierbei die Thorakalwirbelséule
der Pferde, deren Beugungsrhythmus in den meisten Féllen dem der iibrigen Rumpfab-
schnitte entgegenlauft.

Die Lage der Maxima und Minima zeigen deutliche und regelmiflig auftretende
Unterschiede zwischen Pferden und Hunden. Diese wurden in Abb. 4-14 quantifiziert.
Aufgrund der Phasengleichheit der Biegungen einzelner Bereiche werden nur die

Gesamtflexionen des Rumpfes dargestellt.
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Abb. 4-14: Maximale und minimale dorsalkonvexe Rumpfbiegung der Pferde (oben) und Hunde
(unten) innerhalb eines Halbschrittes (Bodenkontakt des rechten Vorderbeins bis Bodenkontakts
des linken Vorderbeins). Vertikale Linien geben die gemittelten Schrittphasen an. (Die hier
abgebildeten seitlichen Markierungen auf dem Pferd wurden nicht in die Auswertung einbezogen.)
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Wie schon Abb. 4-13 gezeigt hat, sind die Flexionsverldufe der Rumpfwirbelsdule bei
Pferden und Hunden recht unterschiedlich.

Bei den Pferden tritt die maximale dorsalkonvexe Flexion (Maximum) der
Rumpfwirbelsdule in der ersten Hilfte der lateralen Zweibeinstandphase auf, zwischen
dem Autheben des nachgefiihrten Vorderbeins und dem Abfulen des vorangestellten
Hinterbeins. Das Minimum der dorsalkonvexen Flexion oder auch die maximale
dorsalkonkave Flexion des Rumpfes liegt meist zu Beginn der diagonalen Zweibein-
standphase wihrend des Ubergangs von der hinteren Bipodalstandphase zur vorderen
Bipodalstandphase. Das zeitliche Auftreten der minimalen Kriimmung des Pferderiickens
zeigt dabei eine groBere Variabilitit. So liegt das Minimum des Wallachs Marco noch in
der hinteren Zweibeinstandphase, obwohl sich dieses Tier im Rhythmus der FuBungen
kaum von den anderen Pferden unterscheidet. Die Stute Tamina hingegen zeigt eine

minimale Rumpfkriimmung erst gegen Ende der diagonalen Zweibeinstiitze.

Bei den Hunden ist die diagonale Zweibeinstandphase als Ubergang von der hinteren zur
vorderen Bipodalphase extrem kurz bis fehlend. Die laterale Zweibeinstiitze nimmt
hingegen im Durchschnitt einen grof3eren zeitlichen Anteil des Schrittzyklus ein (17 %) als
bei den Pferden (11 %).

Im Vergleich ist auch der Rhythmus der Rumpfbiegungen relativ zu den Extremitéten-
bewegungen deutlich verschoben. Eine minimale dorsale Kriimmung tritt hier gegen Ende
der vorderen Zweibeinstandphase auf. Zur maximalen Biegung kommt es hingegen zu
Beginn der hinteren Bipodalphase, kurz nachdem das vorgefiihrte Hinterbein abgesetzt
wurde.

Die Rumptbiegungen sind zudem bei den Hunden etwas uneinheitlicher. Wahrend vier der
sechs Probanden relativ einheitliche Werte zeigen, treten die Biegungsextrema bei der
Hiindin Mei Li deutlich frither und bei der Hiindin Luzi deutlich spéter im Schrittzyklus

auf.
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Die Spannweiten der Rumpfflexionen, d.h. das Winkelintervall zwischen der gréfiten und

der kleinsten (oder groBten anders gerichteten) Beugung, ist bei den Pferden mit Werten

zwischen 2 und 4° bei einem Mittelwert von 3,5° recht gering.

Bei den Hunden liegen die Biegungsreichweiten des Rumpfes zwischen 6 und 11°. Mit

durchschnittlich 9° ist die lokomotorische Flexion der thorakolumbalen Wirbelsiule somit

fast 2 /2-mal so grof3 wie bei den Pferden.
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Zusammenfassung der dorsoventralen Flexionen

Der Rumpf beider Modelltierarten unterliegt im Schritt lokomotorischen

Flexionen von zwei regelméfligen Beugungs-und Streckungszyklen.

Das Ausmal} der Beugungen ist beim Pferd recht gering und beim Hund um

ein Vielfaches (150 %) hoher.

Die Beugungen sind zeitlich mit den Extremititenbewegungen gekoppelt und
zeigen dennoch einen deutlichen Unterschied im Beugungsrhythmus zwischen

Pferden und Hunden.

Bei den Pferden tritt eine maximale dorsalkonvexe Beugung des Rumpfes in
den lateralen Ubergangsphasen statt, eine Streckung erfolgt in den diagonalen

Ubergangsphasen.

Die Rumpfwirbelsiiule der Hunde wird hingegen wihrend der hinteren Zwei-
beinstandphasen maximal gebeugt und in den vorderen Zweibeinstandphasen

maximal gestreckt.
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4.4 Extremitatenbewegungen

Tab. 4-1: Phasenverschiebungen der FuBungen vom Hinterbein zum ipsilateralen Vorderbein im

Schritt aller untersuchten VierfiiRer (n = 41).

Phasen- Phasen-
Art verschiebung (%) Art verschi:zﬁng (%)
Acinonyx jubatus 16,3+2,0 Giraffa camelopardalis 145+21
Bos taurus indicus 23,2+ 3,6 Hippopotamus amphibius 40,3+2,8
Camelus bactrianus 13,8 +1,0 Homo sapiens s. (infant) 37,8+3,0
Camelus dromedarius 16,1+£1,6 Lama glama 13,7+2,3
Canis lupus dingo 17,3+£1,3 Lemur katta 64,7+ 0,7
Canis lupus familiaris 15,8 +2,3 Loxodonta africana 15,8 +£2,3
Capreolus capreolus 32,3+1,3 Macaca fuscata 63,6 £2,5
Cercocebus torquatus 61,2+2,8 Macaca nemestrina 59,7122
Cercopithecus hamlyni 60,0£2,2 Myocastor coypus 15,7+2,3
Cervus elaphus 34, 7+44 Orycteropus afer 625115
Chrysocyon brachyurus 10,9+ 3,9 Oryx leucoryx 19,8+1,4
Connochaetes taurinus 13,7+£1,0 Pan troglodytes 59,8 £0,8
Crocuta crocuta 13,4+£1,0 Panthera leo 154 +1,5
Diceros bicornis 16,0 £ 3,5 Procyon lotor 15,3+ 21
Elephas maximus 16,0 £ 1,7 Rupicapra rupicapra 31,8121
Equus asinus 22,3+2,1 Semnopithecus entellus 61,9146
Equus ferus caballus 240+1,5 Sus scrofa 26,945
Equus quagga 216+1,5 Tragelaphus strepsiceros 30,1+4,1
Erythrocebus patas 64,9121 Ursus maritimus 18,7+1,2
Felis sylvestris catus 19,8 +2,0 Vombatus ursinus 20,8+25
Eudorcas thomsoni 15,6 £ 3,1
M (o gl
M
g
R
by 1
e
Do IHICR ¢ "
Wi | e W
™~ AR
r ﬁ“ (R
»;"a - A“" ﬁ‘g %&
™ | Ml s |
| | | | | | |
0 20 40 60 80 100

Phasenverschiebung (%)

Abb. 4-16: Phasenverschiebungen der FulRungen vom Hinterbein zum ipsilateralen Vorderbein im
Schritt aller untersuchten Vierfulier (grafische Darstellung von Tab. 4-1).
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Die FuBfolge der 41 untersuchten Arten von quadrupeden Sdugern zeigt eine relativ grof3e
Streuung, wobei allerdings einige FuBungsmuster gehiuft auftreten und andere generell
nicht vorkommen.

Alle Spezies zeigen einen deutlichen Phasenversatz der Beinbewegungen. Synchrone
Beinbewegungen (um 0 oder 50 % Phasenversatz) sind bei keiner Art festzustellen. Die
geringsten Phasenverzogerungen (geringste Differenz zu 0 bzw. 50 %) finden sich bei
Flusspferden, Makaken und Schimpansen mit knapp 10 % und Mé&hnenwdlfen mit 11 %.
Die Mehrheit der Lauftiere kumuliert im auch fiir Hunde typischen Bereich um 14 bis
18%. Dies gilt auch fiir einige der untersuchten Nicht-Lauftiere (Nutria, Waschbr).

Der Mittelwert der untersuchten Wildhunde (Dingos) liegt mit 17,3 % nahe bei dem der
Haushunde mit 15,8 %.

Im Ubergangsbereich zu den fiir Pferde typischen héheren Phasenverschiebungen von 20-
25 % finden sich auch die Wildpferde (Wildesel, Zebra), aber insgesamt deutlich weniger
Sdugerspezies. Der Bereich von 25 bis 35 % wird von einigen (meist waldbewohnenden
und kletternden) Paarhufern genutzt.

Das besondere FuBungsmuster der Tierprimaten fithrt dazu, dass diese als fast einzige
Sduger Phasendifferenzen zwischen den FuBungen von iiber 50% zeigen. Das Erdferkel
bildet hier eine Ausnahme und zeigt ein fiir Tierprimaten typisches FuBungsmuster.
Menschen benutzen dagegen in ihrer ontogenetisch bedingten VierfiiBerphase keine

primatentypische, sondern eine fiir Sdugetiere eher ungewohnliche FuB3folge.
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4.5 Vertikalbewegungen des Kopfes

Die Thorakalwirbelsdule ist als tragendes Element des Kragarms aus Hals und Kopf ein
wichtiger Bezugspunkt fiir dessen Bewegungen. Somit werden in den folgenden Kapiteln
iiber die Bewegungen des Kopfes diejenigen der Thorakalwirbelsdule stets vergleichend

dargestellt.

4.5.1 Vertikale Auslenkungen des Kopfes

Durch die nicht vorgegebene Laufgeschwindigkeit der Versuchstiere ergab sich anhand der
Vielzahl der Durchgéinge fiir jedes Tier ein relativ breites Spektrum an Schritt-
geschwindigkeiten. Da sich bei den Hunden eine Verdnderung der vertikalen Kopfaus-
lenkungen mit der Schrittfrequenz zeigte, wurden die Gangsequenzen fiir jedes dieser Tiere
in langsamere und schnellere Schritte geteilt und die Daten der Kopfbewegungen getrennt
gemittelt. Die mittlere Schrittfrequenz der langsameren Durchgénge lag bei 1,1 +£0,2 Hz,
die der schnelleren bei 1,5 + 0,3 Hz.
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Abb. 4-17: Vertikale Auslenkung von Kranium (kranial) und Thorax (thorakal 1) eines Pferdes
(oben) und im langsamen (mittig) und schnellen Schritt (unten) eines Hundes. Schwarze Balken =
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bipodale Vorderbeinstandphasen, graue Balken = bipodale Hinterbeinstandphasen.

Kopf und Thorax durchlaufen bei beiden Arten von Modelltieren jeweils zwei

Vertikalschwingungen pro Bewegungszyklus. Dabei sind die Phasenverhéltnisse dieser

Vertikalbewegungen je nach Art und Geschwindigkeit sehr verschieden.
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Die Pferde bewegen ihren Kopf stets in Antiphase zum Thorax, wobei die Auslenkungs-
amplitude des Kraniums deutlich hoher ist.

Die maximalen vertikalen Positionen des Kopfes treten somit stets in den bipodalen
Vorderbeinstandsphasen auf und die minimalen in den vorderen Monopodalphasen, exakt

wahrend der hinteren Zweibeinstiitzen.

Im langsamen Schritt bewegen sich Kopf und Brustkorb der Hunde hingegen in vertikaler
Richtung synchron miteinander und zeigen ungefihr gleich starke Auslenkungen. Kopf
und Brustkorb erreichen wihrend des Bodenkontakts beider Vorderbeine die niedrigste
Position und zwischen den vorderen Bipodalphasen die hochste.

Im schnellen Schritt der Hunde bleibt die thorakale Bewegung nahezu unveridndert zum
langsamen Schritt. Die Vertikalschwingung des Kopfes hingegen zeigt eine deutliche
Anderung in Phase und Amplitude. Eine deutlich phasenverschobene Kopfschwingung
fiihrt zu nahezu antiphasischen Vertikalbewegungen von Kranium und Thorax, dhnlich wie
bei den Pferden. Die minimalen vertikalen Positionen des Kopfes treten, aufgrund des
veranderten  Schrittrthythmus der Hunde, allerdings nicht in den hinteren
Zweibeinstandphasen auf. Insgesamt nimmt die Bewegungsamplitude mit der Phasen-

verschiebung in der schnelleren Fortbewegung der Hunde zu.
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Abb. 4-18: Vertikale Auslenkung von Kranium (kranial) und Thorax (thorakal) eines Streifengnus
(oben), eines Geparden (zweite von oben), einer Tipfelhyane (zweite von unten) und eines
Husarenaffen. Schwarze Balken = bipodale Vorderbeinstandphasen, graue Balken = bipodale
Hinterbeinstandphasen.
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Die vertikale Thorakalauslenkung gleicht sich bei allen untersuchten VierfiiBern. Die
entsprechende Kopfauslenkung zeigt jedoch starke Unterschiede in Qualitit und Quantitit,
die jeweils jener der Pferde oder Hunde (im langsamen Schritt) dhnelt.

Verschiedene Huftiere, wie z.B. das Streifengnu, bewegen den Kopf mit einer starken
Phasenverschiebung zum Thorax in der Vertikalen. Die meisten Raubtiere und alle
Primaten zeigen eine Kopfauslenkung, die der der Hunde im langsamen Schritt gleicht. Bei
einigen Raubtieren tritt zudem die hundetypische Verdnderung der Kopfbewegung mit
einer Erhdhung der Fortbewegungsgeschwindigkeit auf, wahrend die Tiipfelhyédne generell

antiphasische Kopfbewegungen zeigt.
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Abb. 4-19: Phasenverschiebung der Vertikalbewegungen von Kranium und Thorax der Pferde
(oben) und im langsamen (mittig) und schnellen (unten) Schritt der Hunde. Die rote Linie markiert
einen antiphasischen Schwingungsverlauf bei 25%.
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Das Phasenverhéltnis der Vertikalschwingungen von Kopf und Brustkorb zeigt bei den
Pferden eine deutliche zeitliche Verzogerung des Auftretens der maximalen und minimalen
vertikalen Position dieser Korperteile. Die Werte der verschiedenen Pferde liegen recht
einheitlich zwischen 20 und 30 % und bilden eine mittlere Phasenverschiebung von
25,5 %. Da beide Bewegungsverldufe in einer Doppelschwingung je Schrittzyklus vorlie-
gen, kennzeichnet eine Verzogerung von 25 % ein antiphasisches Schwingungsverhiltnis.
Kopf und Thorax der Pferde werden demnach in vertikaler Richtung bemerkenswert exakt

entgegengesetzt zueinander bewegt.

Im langsamen Schritt liegen bei den Hunden nur sehr geringe Phasenverschiebungen
zwischen den vertikalen Schwingungsverldufen von Kopf und Brustkorb vor. Die Zeit-
verzogerungen betragen lediglich zwischen 0 und 4 %, mit einem Mittel von 2 %. Die
Bewegungen laufen damit in Phase.

Ganz anders im schnellen Schritt. Hier treten Phasenverzogerungen zwischen 20 und 26 %
auf, mit einer mittleren Verschiebung um 23 %. Die Vertikalbewegungen von Kranium

und Thorax verlaufen daher im schnellen Schritt in Antiphase.

75



Ergebnisse

40 -

30 -

N

o
—{J—
—{ 1
—{ +H
H Hi

—{+H
—{+H

o

=)

®

2 10

£

?

5 o T T T T T T T T @ 1
2 B.t. C.bactrianus C. E.asinus E. E.thomsoni G. O.leucoryx T.
_8 indicus taurinus quagga camelopardalis strepsiceros
[0)

2

O

D40

(%)

>

c

)

n

© 30 -

<

o

@

0 EI] . ‘ ‘ ‘ ) ‘ ‘ ] — 0 5
A.jubatus C. C. C.crocuta F.s. P.leo E. M.neme- S.
brachy- brachy- catus patas  strina entellus

urus urus
(langsam)(schnell)

Abb. 4-20: Phasenverschiebung der Vertikalbewegungen von Kranium und Thorax der
unmarkierten Huftieren (oben), Raubtieren (unten links) und Primaten (unten rechts).

Die meisten Huftiere zeigen einen Rhythmus der Vertikalauslenkungen des Kopfes, wie er
auch fiir Pferde typisch ist. Bei diesen Arten (Zebu, Kamel, Gnu und Wildpferde) liegen
Phasenverzogerungen von 22 bis 24 % vor und damit antiphasische Vertikalschwingungen
von Kopf und Widerrist. Der Grofle Kudu dagegen bewegt diese beiden Korperteile in
Phase, wihrend bei Giraffen und Impalas eine Verzogerung von lediglich 10-12 % auftritt,
womit die Koptbewegungen genau zwischen Gleich- und Gegenbewegung zum Thorax
liegen.

Bei den Raubtieren zeichnet sich ein uneinheitliches Bild. Wéhrend bei den Mitgliedern
der Katzenfamilie minimale bis geringe Phasenverzogerungen auftreten, bewegt die
Tiipfelhydne ihren Kopf mit einer zeitlichen Verzogerung von gut 17 %. Bei den

Mihnenwdélfen zeigt sich, in Ubereinstimmung mit den Beschleunigungen, eine #hnliche
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Geschwindigkeitsabhingigkeit der Kopfbewegungen wie bei den Haushunden. Eine im
langsamen Schritt auftretende Gleichbewegung von Kopf und Brustwirbelsdule wird mit

Zunahme der Geschwindigkeit durch eine Gegenbewegung ersetzt.

Bkranial Othorakal 1
20 -

Dr. Leroy Nicodemus Ronja Uranus Pferd @
Doolittle Marco Paris Tamina

Auslenkung (cm)

Asoj Johanna Lara Luzi Mei Li Spike Hund @

Abb. 4-21: Mittlere Reichweiten der vertikalen Auslenkung von Kranium (kranial) und Thorax
(thorakal 1) der Pferde (oben) und Hunde (unten, schnelle und langsame Schritt
zusammengefasst).

Die Auslenkung der mittleren kranialen Vertikalbewegung iibertrifft bei beiden
Modelltieren die der entsprechenden Thorakalbewegung.
Das Ausmall der Kopfbewegungen liegt bei den Pferden zwischen dem 1,5-fachen

(Tamina) und dem 3,5fachen (Nicodemus) der Thoraxbewegungen und ist im Mittel damit
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2,5-mal so hoch. Auch bei den Hunden fibertrifft die Auslenkung des Kopfes im
Allgemeinen die des Thorax, wobei diese Differenz mit der im Mittel beider Geschwindig-
keiten 1,5-fachen Kopfbewegung geringer ausgeprigt ist als bei den Pferden.

Die Unterschiede zwischen langsamerem und schnellerem Schritt sind dabei gering und
werden hier nicht gesondert dargestellt. So ist die Thorakalauslenkung bei allen Individuen
mit der Zunahme der Schrittfrequenz erhoht. Die Amplitude der Kopfbewegung nimmt nur

bei einigen Individuen in der schnelleren Fortbewegung ebenfalls zu, bei anderen hingegen

sogar ab.
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Abb. 4-22: Mittlere Reichweiten der vertikalen Auslenkung von Kranium (kranial) und Thorax
(thorakal 1) bei den unmarkierten Huftieren (oben), Raubtieren (unten links) und Primaten (unten
rechts).
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Bei den verschiedenen Huftieren zeigt sich insgesamt ein heterogenes Bild der
quantitativen Verhéltnisse von Kopf- zu Thoraxbewegungen.

Die Vertikalbewegungen der beiden Wildpferdearten stimmen in Ausmall und Verhiltnis
weitgehend mit denen der Hauspferde iiberein. Ahnliches gilt fiir die Gnus, wihrend die
Kopfauslenkungen bei den Oryx-Antilopen nur gering iiber den thorakalen Auslenkungen
liegen.

Bei den Kamelen, Giraffen, Impalas und Kudus hingegen liegen umgekehrte quantitative
Relationen von Kopf- =zu Thoraxbewegungen vor. Die hohen thorakalen
Vertikalschwingungen iibertreffen hier diejenigen des Kraniums. Mit der 2,2-fachen
Auslenkung des Thorax ist dieses Verhiltnis bei den Kamelen am stdrksten ausgepragt.

Bei den Carnivoren und Primaten liegen insgesamt dhnliche Verhiltnisse vor. Bei allen
Arten liegt die Bewegungsamplitude des Kraniums eher geringfiigig hoher als die der
thorakalen Wirbelsdule. Bei den Husarenaffen und den Méahnenwolfen ist die hohere

Kopfbewegung mit dem knapp 2,5-fachen bzw. 3-fachen am stérksten.

Zusammenfassung der vertikalen Auslenkungen von Kopf und Thorax

- Die Verliufe der vertikalen Auslenkungen des Kopfes in Relation zur
tragenden Thorakalwirbelsiule, lassen sich in zwei grundlegende Muster
ordnen: i) Auslenkungen in Phase (Verzogerungen von 0 bis ca. 5 %) und ii)
Auslenkungen in Antiphase (Verzogerungen von 20 - 30 %).

- Diese Auslenkungsmuster werden von der Mehrheit der Vierfiiller angewen-

det, dazwischen liegende Verzogerungen (ca. 10 - 20 %) kommen seltener vor.

- Das Gros der Huftiere zeigt, wie das Modelltier Pferd, antiphasische Kopfaus-
lenkungen.

- Primaten und katzenartige Raubtiere verwenden meist phasengleiche Bewe-

gungsmuster.

- Bei hundeartigen Raubtieren zeigt sich eine Geschwindigkeitsabhingigkeit der
Kopfauslenkungen, d.h. phasengleiche Bewegungen im langsamen Schritt
gehen in antiphasische Bewegungen im schnelleren Schritt iiber.

- Bei der Anwendung antiphasischer Kopfbewegungen ist die Quantitiit der ab-
soluten Kopfauslenkungen in vielen Fillen, aber nicht immer, hoher als bei
phasengleichen Bewegungen von Kopf und Thorax.
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4.5.2 Vertikale Beschleunigungen des Kopfes
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Abb. 4-23: Vertikale Beschleunigungen von Kranium und Thorax eines Pferdes (oben) und im
langsamen (mittig) und schnellen (unten) Schritt eines Hundes. Positive Werte kennzeichnen eine
aufwarts gerichtete Beschleunigung, negative Werte kennzeichnen eine abwarts gerichtete Be-
schleunigung. Schwarze Balken = bipodale Vorderbeinstandphasen, graue Balken = bipodale
Hinterbeinstandphasen.
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Ebenso wie die vertikalen Auslenkungen verlaufen auch die vertikalen Beschleunigungen
von Kranium und Thorax bei Pferden und Hunden in Form von jeweils zwei sinusartigen
Schwingungen iiber einen Schrittzyklus hinweg, welche sich um den Nullpunkt herum
bewegen.

Bei den Pferden und den schneller gehenden Hunden zeigen sich deutlich hohere
Amplituden der Kopfbeschleunigungen, welche zudem in Antiphase zu denen des Thorax
verlaufen. Dabei tritt jeweils die maximale aufwérts gerichtete Beschleunigung des vorde-
ren Rumpfes und die maximale abwirts gerichtete Beschleunigung des Kopfes zusammen
innerhalb der bipodalen Vorderbeinstandphase auf.

Im langsamen Schritt der Hunde sind die Vertikalbeschleunigungen des Thorax insgesamt
von geringerer Amplitude als im schnellen Schritt. Die Beschleunigungen des Kopfes

gleichen hier denen des Thorax in Ausmaf} und Phase.
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Abb. 4-24: Verteilung der Vertikalbeschleunigungen des Thorax auf die Vorderbeinstandphasen
der Pferde (oben) im langsamen (mittig) und schnellen (unten) Schritt der Hunde. Positive Werte
kennzeichnen eine aufwarts gerichtete Beschleunigung, negative Werte kennzeichnen eine ab-
warts gerichtete Beschleunigung.
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Die durchschnittlichen Beschleunigungen des Thorax iiber die verschiedenen
Vorderbeinstandphasen hinweg gleichen sich bei allen Pferden und Hunden. In der
bipodalen Vorderbeinstandphase zeigen sich bei allen Individuen positive Werte, d.h. der
Thorax wird in dieser Phase aufwirts beschleunigt. In den monopodalen Standphasen
hingegen unterliegt der Thorax einer abwérts gerichteten Nettobeschleunigung.

Mit der Steigerung der Fortbewegungsgeschwindigkeit ist auch eine deutliche Steigerung

der Beschleunigungsbetrige bei den Hunden festzustellen.
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Abb. 4-25: Verteilung der Vertikalbeschleunigungen des Thorax auf die Vorderbeinstandphasen
verschiedener Huftiere (oben), Raubtiere (unten links) und Primaten (unten rechts). Positive Werte
kennzeichnen eine aufwarts gerichtete Beschleunigung, negative Werte kennzeichnen eine
abwarts gerichtete Beschleunigung.

Auch die unmarkierten Versuchstiere zeigen einheitlich positive Thorakalbeschleu-
nigungen, wihrend zwei Vorderbeine den Boden beriihren und negative (abwirts

gerichtete) Beschleunigungen, wenn nur ein Vorderbein den Vorderkorper stiitzt.
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Abb. 4-26: Verteilung der Vertikalbeschleunigungen des Kraniums auf die Vorderbeinstandphasen
der Pferde (oben) im langsamen (mittig) und schnellen (unten) Schritt der Hunde.. Positive Werte
kennzeichnen eine aufwarts gerichtete Beschleunigung, negative Werte kennzeichnen eine
abwarts gerichtete Beschleunigung.
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Entsprechend den Beschleunigungsverldaufen (Abb. 4-23) dndern sich die Geschwindig-
keiten von Kranium und Thorax bei Pferden und den Hunden im schnelleren Schritt entge-
gengesetzt zueinander. Somit unterliegt der Kopf in den Bipodalphasen der Vorderbeine
abwirts gerichteten Beschleunigungen und in den Monopodalphasen aufwirts gerichteten.
Auch diese Werte sind unter den Pferden sehr einheitlich.

Wenn sich die Hunde langsamer in der Gangart Schritt fortbewegen, sind die Werte der
mittleren Beschleunigungen des Kraniums mit denen des Thorax (Abb. 4-24) nahezu
identisch. Einheitlich treten in den Einbeinstandphasen abwirts gerichtete Kopfbeschleuni-

gungen auf und aufwirts gerichtete in den Zweibeinstandphasen.
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Abb. 4-27: Verteilung der Vertikalbeschleunigungen des Kraniums auf die Vorderbeinstandphasen
verschiedener Huftiere (oben), Raubtiere (unten links) und Primaten (unten rechts). Positive Werte
kennzeichnen eine aufwarts gerichtete Beschleunigung, negative Werte kennzeichnen eine
abwarts gerichtete Beschleunigung.
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Bei den kranialen Beschleunigungen der Wildtiere zeigt sich ein uneinheitliches Bild. Mit
Ausnahme der GroB3en Kudus sind fiir alle Huftiere Kopfbeschleunigungen dhnlich denen
der Pferde wund der Hunde im schnellen Gang zu verzeichnen, mit
Aufwirtsbeschleunigungen in den Monopodalphasen und umgekehrt. Bei den
Wildpferden, den Gnus und den Oryx sind diese Bewegungen deutlich ausgeprdgt und
gleichen qualitativ und quantitativ denen der Pferde.

Bei den Kamelen, vor allem aber Giraffen und Impalas, sind die Unterschiede zwischen
den Standphasen sehr schwach ausgeprdgt. Die Kudus zeigen dagegen Beschleunigungen
des Kopfes, die denen des Thorax gleichen, so wie sie auch bei den langsam gehenden
Hunden vorkommen (Abb. 4-23 und 4-26).

Bei den Carnivoren liegen mehrheitlich und bei den Primaten durchweg
Beschleunigungsverhéltnisse des Kopfes dhnlich denen bei den langsamen gehenden
Hunden vor. Die Hydnen dagegen weisen wiederum die ,,pferdetypischen®
Abwirtsbeschleunigungen in den Bipodalstandphasen der Vorderbeine auf. Bei den
Mihnenwolfen, fir die (wie fiir die Haushunde) zwei verschiedene Geschwindigkeiten
analysiert werden konnten, treten, ganz dhnlich wie bei den Hunden, unterschiedliche
Beschleunigungen in der langsameren und schnelleren Fortbewegung im Schritt auf.
Wihrend sich bei der langsamen Fortbewegung keine vertikalen Nettobeschleunigungen
innerhalb der verschiedenen Vorderbeinstandphasen zeigen, so kommt es im schnelleren
Schritt zu starken Kopfbeschleunigungen nach dem ,,pferdetypischen Muster. Hohe
Abwirtsbeschleunigungen in den Bipodalphasen wechseln sich ab mit etwas geringeren

Aufwirtsbeschleunigungen in den Monopodalphasen.

Zusammenfassung der vertikalen Beschleunigungen von Kopf und Thorax

- Die Vertikalbeschleunigungen des Kopfes verlaufen, wie die Vertikalaus-
lenkungen, bei den meisten Tieren entweder in Phase mit dem Thorax oder in

Antiphase zu diesem.

- Bei phasengleichen Beschleunigungen treten wihrend der bipodalen Vorder-
beinstandphasen aufwirts gerichtete Nettobeschleunigungen auf, bei antipha-

sischen hingegen abwiirts gerichtete Nettobeschleunigungen.

- Die zoologische Verteilung der Beschleunigungsmuster gleicht dem der Verti-

kalauslenkungen.
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4.6 Longitudinalbewegungen des Kopfes

4.6.1 Longitudinale Geschwindigkeiten des Kopfes
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Abb. 4-28: Longitudinale Geschwindigkeit von Kranium und Thorax eines Pferdes (oben) und im
schnellen (mittig) und langsamen (unten) Schritt eines Hundes. Schwarze Balken = bipodale
Vorderbeinstandphasen, graue Balken = bipodale Hinterbeinstandphasen.
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Kranium und Thorax zeigen Geschwindigkeitsverldufe in der Fortbewegungsrichtung in
Form von jeweils zwei sinusoiden Schwingungen pro Schrittzyklus.

Die Geschwindigkeitsschwankungen des Kopfes weisen beim Pferd erheblich groBere
Amplituden auf und laufen in Antiphase zu denen der Brustwirbelsdule. Wenn beide
Vorderbeine in Bodenkontakt stehen, befindet sich die Kopfgeschwindigkeit jeweils im
Anstieg bis zu einem Maximum zu Beginn der vorderen Einbeinstandphase, an deren Ende
der Kopf auch sein Geschwindigkeitsminimum erreicht. Der Thorax dagegen hat zum
Ende dieser Einbeinstandphase hin, kurz bevor das filhrende Vorderbein abfulit, seine
Hochstgeschwindigkeit inne und verlangsamt sich {iber die Zweibeinstandphase bis hin
zum Minimum in der frithen darauf folgenden Einbeinstandphase.

Bei den Hunden ist der Geschwindigkeitsverlauf des Thorax minimal zu dem der Pferde
verschoben, so dass dieser stets erst innerhalb der vorderen Bipodalphase am schnellsten
ist. Dies bleibt in beiden untersuchten Geschwindigkeiten konstant. Die Kopfgeschwin-
digkeit verlduft im langsameren Schritt synchron mit der des vorderen Rumptbereichs und

zeigt im schnelleren Schritt eine miBige Nachverzogerung zum Thorax.

Da wiederum die Longitudinalgeschwindigkeiten und —beschleunigungen &hnliche
Schliisse zulassen, wird auf die Darstellung weiterer Verldufe longitudinaler Kopf-
geschwindigkeiten unmarkierter Tiere an dieser Stelle verzichtet und ein Vergleich von

Modelltieren und weiteren Versuchstieren bei den Beschleunigungen angestellt.
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4.6.2 Longitudinale Beschleunigungen des Kopfes
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Abb. 4-29: Longitudinale Beschleunigung von Kranium und Thorax eines Pferdes (oben) und im
schnellen (mittig) und langsamen (unten) Schritt eines Hundes. Schwarze Balken = bipodale
Vorderbeinstandphasen, graue Balken = bipodale Hinterbeinstandphasen. Positive Werte
kennzeichnen eine aufwarts gerichtete Beschleunigung, negative Werte kennzeichnen eine ab-
warts gerichtete Beschleunigung.
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Die longitudinalen Beschleunigungen des Kopfes verlaufen in jeweils zwei vollstindigen
Schwingungszyklen pro Bewegungszyklus.

Die Thorakalbeschleunigungen sind bei Pferd und Hund, unabhéngig von der Schritt-
geschwindigkeit der &hnlich.

Im Schritt des Pferdes sind die Oszillationen der Beschleunigungen des Kopfes im
Vergleich zu denen des Thorax sehr hoch und verlaufen in Antiphase zu diesen. Die
Kopfbeschleunigung ist stets in den Bipodalphasen der Vorderbeine maximal positiv und
entsprechend negativ in deren Einbeinstandphasen.

Beim langsamer gehenden Hund sind die Kopfbeschleunigungen, genau wie die
Geschwindigkeiten, in Phase und Amplitude denen des Thorax nahezu identisch. Hier
zeigt sich ein lokales Minimum fiir beide Beschleunigungsverldufe wihrend der maxi-
malen vorwirts gerichteten Beschleunigung in der hinteren Bipodalphase.

Im schnelleren Schritt ist eine Phasenverschiebung des kranialen Beschleunigungsverlaufs
beim Hund zu beobachten, welcher allerdings nur recht gering ist. Deutlich geringer als die

zu beobachtende Phasenverschiebung der entsprechenden Vertikalbeschleunigung.
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Abb. 4-30: Longitudinale Beschleunigung von Kranium und Thorax einer Thomson-Gazelle (oben),
eines Geparden (mittig) und eines Husarenaffen (unten). Positive Werte kennzeichnen eine Be-
schleunigung in Laufrichtung, negative Werte kennzeichnen eine Beschleunigung entgegen der
Laufrichtung. Schwarze Balken = bipodale Vorderbeinstandphasen, graue Balken = bipodale
Hinterbeinstandphasen.

Auch die Longitudinalbeschleunigungen des Kopfes der unmarkierten Versuchstiere sind
generell in zwei Typen einzuteilen: die ,,pferdetypischen, also antiphasischen und mit
hoheren Spannweiten als derjenigen des Thorax, und die ,.hundetypischen” (wenn man
hierbei nur den langsameren Schritt der Hunde zugrunde legt), welche in Phase und

Amplitude mit denen des Thorax weitgehend {ibereinstimmen.
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Abb. 4-31: Phasenverschiebung der Longitudinalbeschleunigungen von Kranium und Thorax der
Pferde (oben) und im langsamen (mittig) und schnellen (unten) Schritt der Hunde.

Die Beschleunigungsverldufe von Kopf und Brustwirbelsdule in der Fortbewegungs-
richtung zeigen einen deutlichen und nahezu einheitlichen Unterschied zwischen Pferden

und Hunden.
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Die Pferde zeigen mit einer mittleren Phasenverschiebung von 25 % ein perfekt
antiphasisches Schwingungsverhiltnis. Die Mittelwerte der Individuen schwanken dabei
zwischen 21 (Ronja) und 29,5 % (Uranus).

Im langsamen Schritt kommt es bei den Hunden nur zu minimalen Phasenverschiebungen
in den Geschwindigkeitsverldufen von Kopf und Rumpf.

Im schnellen Schritt dndert sich bei der Halfte der Hunde daran nichts. Zwei Individuen
(Luzi und Spike) zeigen jedoch eine miBige Asynchronitit der longitudinalen
Geschwindigkeitsverldufe mit Verzogerungen um 10 %. Bei einem einzigen Tier (Spike)
kommt es in der hoheren Fortbewegungsgeschwindigkeit zu einer hoheren Phasen-
verschiebung der Beschleunigungen zwischen Kopf und Rumpf entlang der Laufrichtungs-
achse.

Die Anderung des Kopfbewegungsmusters (hin zum ,,pferdetypischen*) mit der Zunahme
der Schrittgeschwindigkeit, die in vertikaler Richtung bei allen Hunden zu verzeichnen ist,

tritt demnach in longitudinaler Richtung nur vereinzelt bei den Hunden auf.
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Abb. 4-32: Phasenverschiebung der Longitudinalbeschleunigungen von Kranium und Thorax
verschiedener Huftiere (oben), Raubtiere (unten links) und Primaten (unten rechts).

Die Longitudinalbeschleunigungen der unmarkierten Huftiere lassen sich wiederum
entweder dem ,,pferdetypischen* oder dem ,,hundetypischen* zuordnen.

Im Schritt der Huftiere werden mit einer einzigen Ausnahme (Streifengnu) Kopf und
Thorax mit einer hohen Phasenverzdgerung zueinander beschleunigt. Mit Werten zwischen
18 % (Oryx) und 23 % (Zebra) liegt diese Phasenverschiebung nahe an der perfekten
Gegenschwingung von 25 %.

Bei den Raubtieren und Affen werden die beiden Korperteile durchweg in Synchronitét
miteinander entlang der longitudinalen Achse beschleunigt. Auch die Mdahnenwdlfe zeigen
hier keine Verdnderung zwischen der langsameren und schnelleren Fortbewegung in der

Gangart Schritt.
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Omonopodal @bipodal
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Abb.  4-33:  Verteilung der thorakalen Longitudinalbeschleunigungen  auf  die
Vorderbeinschrittphasen der Pferde (oben) und im langsamen (mittig) und schellen (unten) Schritt
der Hunde. Positive Werte kennzeichnen eine aufwarts gerichtete Beschleunigung, negative Werte
kennzeichnen eine abwarts gerichtete Beschleunigung.
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Die Verteilung der thorakalen Beschleunigungen auf der Laufrichtungsachse zeigt starke
Unterschiede zwischen Pferden und Hunden.

Bei den Pferden sind die Verhidltnisse sehr einheitlich. Hier treten in den
Monopodalphasen der Vorderbeine stets Nettobeschleunigungen in Laufrichtung auf,
wohingegen in den bipodalen Phasen der Thorax insgesamt nach Riickwérts beschleunigt
wird.

Bei den Hunden dhneln die Verhéltnisse im langsameren Schritt denen der Pferde, die vor-
und riickwirts gerichteten Beschleunigungen gleichen sich aber derartig aus, dass nur sehr
geringe Nettobeschleunigungen wéhrend der Vorderbeinstandphasen auf den Thorax
ausgelibt werden.

Mit hoherer Geschwindigkeit kehrt sich das Verhédltnis um. Nun wird der Rumpf wihrend
der bipodalen Vorderbeinstandphasen vornehmlich vorwirts getrieben und wéhrend der

vorderen Einbeinstandphasen im Mittel abgebremst.
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Abb. 4-34: Verteilung der  thorakalen Longitudinalbeschleunigungen auf  die
Vorderbeinschrittphasen der unmarkierten Huftiere (oben), Raubtiere (unten links) und Primaten
(unten rechts).

Bis auf die Kamele zeigen sich bei allen Huftieren klare und einheitliche Verteilungen der
Thorakalbeschleunigungen innerhalb der verschiedenen Vorderbeinstandphasen, die den
bei den Pferden gefundenen entsprechen.

Ahnlich gestaltet sich dies fiir die untersuchten Affen, bei denen der vordere Rumpf
zwischen den vorderen Zweibeinstiitzen vorangetriecben und wihrend der vorderen
Einbeinstandphasen abgebremst wird.

Wihrend bei den Geparden ,,pferdetypische® Nettobeschleunigungen auftreten, ist bei den
ibrigen Raubtieren das ,hundetypische® Muster aus indifferenten bis entgegengesetzten

Beschleunigungen zu verzeichnen.
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Abb. 4-35: Verteilung der kranialen Longitudinalbeschleunigungen auf die Vorderbeinschrittphasen
der Pferde (oben) und im langsamen (mittig) und schnellen (unten) Schritt der Hunde.

Die gemittelten Werte der Longitudinalbeschleunigungen des Kopfes in den verschiedenen

Vorderbeinstandphasen zeigen ein homogenes Bild bei den Pferden. Bei allen Individuen
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wird der Kopf liber die monopodale Standphase hinweg mehr abgebremst als beschleunigt

und in der bipodalen Vorderbeinstandphase dagegen stark nach vorn beschleunigt.

Bei den Hunden herrscht ein sehr uneinheitliches Bild der vor- und riickwérts gerichteten
Beschleunigungen in den verschiedenen Vorderbeinstandphasen. Im langsamen Schritt
liegen die Nettobeschleunigungen sowohl iiber die Einbein- als auch die Zweibeinstand-
phasen hinweg eher um Null herum. Nur bei zwei Individuen treten eindeutige positive
und negative Betrdge auf. Wéhrend die Hiindin ,Lara*“ ein ,pferdetypisches Be-
schleunigungsmuster aufweist, liegen die Verhéltnisse beim Riiden ,,Raphael genau
entgegengesetzt.

Im schnellen Schritt déndern sich die Nettobeschleunigungen des Kopfes bei den meisten
Hunden kaum. Ein Individuen (Spike) hingegen =zeigt im schnellen Schritt, in
Ubereinstimmung mit den Phasenverschiebungen (Abb. 4-31), ein Beschleunigungsmuster

ahnlich wie das der Pferde.
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Abb. 4-36: Verteilung der kranialen Longitudinalbeschleunigungen auf die Vorderbeinschrittphasen
der unmarkierten Huftiere (oben), Raubtiere (unten links) und Primaten (unten rechts).

Mit Ausnahme von Kamel und Gnu sind fiir die Huftiere die schon bei den Hauspferden
beobachteten Kopfbeschleunigungen zu verzeichnen, mit Vorwértsbeschleunigungen in
den Bipodal- und Riickwértsbeschleunigungen in den Monopodalphasen. Wihrend bei den
Trampeltieren kaum Nettobeschleunigungen festzustellen sind, liegen die Verhéltnisse
beim Zebu und Gnu andersherum. Wenngleich auch hier die hohen Standardabweichungen
eine gewisse UnregelméBigkeit dieser Beschleunigungsverhéltnisse kennzeichnen.

Bei den Raubtieren und Affen wird der Kopf dagegen eher in der vorderen
Zweibeinstandphase abgebremst und in der Monopodalphase beschleunigt. Dies trifft

wiederum auf die Hauskatze und den Lowen nicht zu.
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Zusammenfassung der Longitudinalbeschleuniqungen von Kopf und Thorax

Bei Huftieren und Primaten treten Nettoabbremsungen des Thorax wihrend

der vorderen Bipodalstandphasen auf.

Bei Raubtieren ist dies uneinheitlich, teils sind kaum Nettobeschleunigungen
zu verzeichnen, teils sogar positive Beschleunigungen wihrend der bipodalen

Vorderbeinstandphasen.

Wiederum lisst sich ein ,,pferdetypisches® (antiphasisches) und ein ,,hunde-
typisches* (phasengleiches) Muster der Relativbewegungen von Kopf zum

Thorax festzustellen.

Dies dndert sich bei den Hunden mit einer Zunahme der Geschwindigkeit im

Schritt nur in Ausnahmefillen.

Antiphasische Longitudinalbeschleunigungen treten bei der Mehrheit der

Huftiere sowie wenigen Raubtieren auf.
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4.7 Ergebnisse der Modellsimulationen

4.7.1 Energetik
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Abb. 4-37: Energiebedarf des einfacheren (oben) und komplexeren (unten) Vierflif3ermodells in
Abhéangigkeit vom Phasenversatz der Bewegungen von Vorder- und Hinterbeinen im Schritt. Der
metabolische Energieaufwand ist in Relation zur minimal bendtigten Energie (Em, min) dargestellt. as
= verschiedene Dampfungsgrade im zentralen Rumpfgelenk

Die Simulationen des Schrittes mit Phasenversidtzen der Beinbewegungen von 0 - 50 %
zeigen bei beiden Modellen einen deutlichen Einfluss des Schrittphasenversatzes auf den
Energiebedarf der Beinbewegungen.

Die Differenz zwischen minimalem und maximalem Energiebedarf betrdgt beim
einfacheren Modell 12,5 % und beim komplexeren Modell sogar 35 %. Der energetisch
optimale und pessimale Phasenversatz liegen bei beiden Modellen in einem &hnlichen
Bereich, stimmen jedoch nicht exakt iiberein. Beim einfacheren Vierfiilermodell wird die
geringste Energie bei einer Verzogerung der Beinbewegungen von 22 % erreicht, bei der
Simulation des komplexeren Modells schon bei 17 %. Die maximalen Energiebetrige

treten bei beiden Rechenmodellen bei einem um genau 25 % erhohten Phasenversatz (47
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bzw. 42 %) auf.

Trennt man das einfachere Modell in seine in Abb. 3-9 dargestellten Teilkomponenten auf,
so konnen diese separate Simulationen durchlaufen. Die Phasenverzogerung des Kopf-
Hals-Modells geben dann die Phasenverschiebung der Vertikalschwingungen der beiden
Punktmassen von Kopf und Gegengewicht zur Schulter an.

Es ergeben sich in beiden Fillen relative Energiebedarfskurven, welche mit derjenigen fiir

das Gesamtmodell (Abb. 4-37 oben) identisch sind.

4.7.2 Kraftubertragung
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Abb. 4-38: Im zentralen Rumpfgelenk (ZRG) ubertragene Longitudinalkrafte im Schritt des
komplexen Modells mit einem pferdetypischen Phasenversatz (22 %). Gestrichelte Linien geben
die Grenzen der Standphasen an, rote Linien markieren die kinematisch ermittelten Zeitpunkte
maximaler Rumpfkrimmungen, griine Linien die minimalen Rumpfkrimmungen des Pferdes Leroy.

Im zentralen Rumpfgelenk des komplexen Modells, welches sich nach den Vorgaben des
Modelltieres mit einem Phasenversatz von 22 % bewegt, werden abwechselnd Zug- und
Druckkréfte iibertragen. Der Kraftverlauf wechselt viermal in einem Schrittzyklus die
Wirkungsrichtung und entspricht sich in der ersten und zweiten Hilfte des Schrittzyklus.
Uber die gesamten lateralen Bipodalphasen hinweg (13-30 % und 63-80 %), wihrend des
Abschwungs der Hinterhand und des Aufschwungs der Vorderhand, werden erhebliche
Druckkrifte zwischen diesen ausgetauscht. In den diagonalen Bipodalphase (40-50 % und
90-100 %), wihrend des Abschwungs der Vorderhand und des Aufschwungs der
Hinterhand, werden im ZRG hingegen Zugkréfte von bis zu einem kN iibertragen.
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Wihrend der tripodalen (ipsilateralen bipodalen) Standphasen (0-13 % und 30-40 %), in
denen eine Hand vom Aufschwung in den Abschwung iibergeht und die andere umgekehrt,
kommt es jeweils zu einem Wechsel der Kraftwirkungsrichtungen.

Der maximale Druck im Rumpfgelenk wird bei ca. 22 % (und 72 %) erreicht, was in etwa
dem Zeitpunkt der maximalen dorsalkonvexen Rumpfkriimmung des Wallachs Leroy mit
19 % (und 69 %) entspricht (Abb. 4-14). Die maximale Streckung erreicht der Rumpf bei
ca. 43 % (und 93 %), also erst kurz nach den Peaks der Zugkraft (36 und 86 %), die
schlagartig nach Eintritt in die Zugphase auftreten.
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5. Diskussion

5.1 Vertikalbewegungen des Rumpfes

Die Daten iiber die Vertikalauslenkungen des Rumpfes bestétigen ein einheitliches Grund-
muster der Vertikalbewegungen bei allen 19 kinematisch vermessenen Arten von Lauftie-
ren. Die verschiedenen Anteile des Rumpfes erreichen ihre hochste Position jeweils in der
Mitte der Einbeinstandphase des tragenden Beinpaares und ihre niedrigste Position in der
Mitte der Zweibeinstandphasen. Dies sind grundlegende Kennzeichen der Fortbewegung in
gehenden Gangarten mittels gestreckter Standbeine, die nach dem Prinzip von inversen
Pendeln funktionieren, wie sie allgemein von Sdugern (Cavagna et al. 1977, Heglund et al.
1982, Preuschoft et al. 1994, Witte et al. 1995a, Minetti et al. 1999, Griffin et al. 2004, Day
& Jayne 2007, Usherwood et al. 2007) und Vogeln (Cavagna et al. 1977, Heglund et al.
1982, Griffin & Kram 2000, Usherwood et al. 2008, Nudds et al. 2010), aber auch
Reptilien- (Farley & Ko 1997, Willey et al. 2004, Reilly et al. 2006) und
Amphibienspezies (Ahn et al. 2004, Reilly et al. 2006) angewendet werden.

Die Bewegungen einzelner, longitudinal aufeinander folgender Rumpfabschnitte erfolgen
dabei weder synchron miteinander, noch mit gleicher Amplitude. Dies stellt einen
grundlegenden Unterschied zur Rumpfkinematik von Zweibeinern dar. Bei gehenden
Menschen werden sémtliche {ibereinander liegenden Wirbelsdaulenabschnitte durch das tra-
gende Beinpaar synchron gehoben und gesenkt (Hirasaki et al. 1999, Syczewska et al.
1999). Auch der Rumpf von Vogeln verbleibt wahrend der terrestrischen Fortbewegung in
sich steif und wird nicht rotiert (Verstappen et al. 2000, Nyakatura et al. 2012). Die zwei
Beinpaare, welche den Rumpf der Vierfiiler an zwei Enden unterstiitzen, konnen diese
Rumpfbereiche entweder durch synchrone Aktivitit jeweils eines Vorder- und Hinterbeins
in synchrone Vertikalbewegungen versetzen oder durch phasenverschobene Bewegungs-
zyklen der Beine in asynchrone Vertikalbewegungen. Die vorderen und hinteren Rumpft-
bereiche, die direkt iiber den Vorder- bzw. Hinterbeinen liegen, bewegen sich synchron mit
dem jeweiligen Beinpaar. Die zeitliche Verzogerung der Auslenkungen von Thorax und
Becken entspricht dabei fast exakt der Verzogerung der FuBungen von Vorder- und
Hinterbeinen (Abb. 4-5).

Die theoretischen Uberlegungen iiber den Zusammenhang von Extremitiiten- und Rumpf-
bewegungen bei VierfiiBern von Alexander und Jayes 1978 konnten somit nach den

Untersuchungen von Griffin et al 2004 und Usherwood et al. 2007 an Hunden erstmals an
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einer Vielfalt von vierfiiBigen Sdugern bestétigt werden.

Das vertikale Auslenkungsprofil des Rumpfes (Abb. 4-3) siecht bei Pferden und Hunden
interessanterweise recht unterschiedlich aus. Sie zeigen sowohl Ahnlichkeiten mit der zu
erwartenden Rumpfrotation (Abb. 2-2) wie auch Abweichungen von diesem Bewegungs-
muster. Es ist davon auszugehen, dass mehrere Faktoren an der vertikalen Gesamt-
bewegung des Rumpfes beteiligt sind, die im Folgenden isoliert werden sollen, um ihren

Einfluss zu identifizieren.

5.1.1 Asymmetrie der Vertikalbewegungen

Gemeinsam ist den Rumpfbewegungen der Modelltiere Pferd und Hund und denen aller
anderen Arten aklavikuldrer VierfiiBer, dass der direkt iiber den Vorderbeinen liegende
Marker thorakal 1 geringer vertikal ausgelenkt wird als der senkrecht iiber den Hinter-
beinen angebrachte Marker sakral (Abb. 4-3 und 4-4). Andere Studien konnen diesen
kinematischen Befund zumindest fiir Pferde bestdtigen (Janura et al. 2010, Nauwelaerts &
Clayton 2010). Die hohere Vertikalauslenkung der Hinterhand kann somit als ein
grundlegendes Charakteristikum der Mehrheit der vierfiilBigen Lauftiere angesehen
werden, wobei sich die Frage stellt, weshalb die untersuchten Primatenarten als geschlos-
sene Gruppe dieses kinematische Merkmal nicht teilen.

Gleichsam gestreckte Beine gleicher Lange fiihren bei identischen Schrittlingen zu
identischen Vertikalamplituden der proximalen Gelenke. Da sich die Amplituden der
getragenen Rumpfanteile aber offensichtlich unterscheiden und sich die Schrittlingen
beider Beinpaare in symmetrischen Gangarten dennoch immer exakt entsprechen miissen,
muss entweder (i) die Streckung der Standbeine unterschiedlich stark verringert werden,
(i) missen die Beine unterschiedlich lang sein, und/oder (iii) die Quantitit der
Vertikalbewegungen der senkrecht iiber den Beinen liegenden Rumpfanteile (im Ggs. zur

Qualitit, s.o.) entspricht nicht denen der proximalen Beinglieder.

5.1.1.a Theoretische Vertikalauslenkungen

Um sich deren Ursache zu ndhern, wodurch Vorder- und Hinterbeine so unterschiedlich
starke Auf- und Abbewegungen des getragenen Korperstammes verursachen, soll zunichst
berechnet werden, wie hoch die zu erwartenden Vertikalbewegungen fiir Thorax und
Becken bei komplett rigiden Standbeinen ldgen und in welchem Verhiltnis die realen

Bewegungen der Tiere dazu stehen. Mit Hilfe der gemessenen mittleren Widerristhohe
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lasst sich anhand der Lagebeziehung der Positionen in einer anatomischen Zeichnung
(Abb. 5-1) die Lage der Drehpunkte von Vorder- und Hinterbeinen bei den untersuchten
Pferden und Hunden ndherungsweise bestimmen. Daten aus anatomischen Vermessungen
(z.B. Buchner et al. 1997, Hildebrand 1952) scheinen hierfiir weniger geeignet, da stets die
Léngen aller Knochenelemente addiert werden. Dies lésst interspezifische Vergleiche der
Beinldngen zu, ist aber aufgrund der unterschiedlichen Winkelung von Vorder- und
Hintergliedmallen in Hinsicht auf deren funktionelle Linge wenig aussagefahig.

Es ergeben sich aus der hier gewihlten Messmethode anatomische Léngen der
Vorderbeine, die beim Pferd um 12,4 % und beim Hund um 8,4 % iiber denen der
entsprechenden Hinterbeine liegen (Tab. 5-1). Aus den Bein- (r) und Schrittlingen (s) ldsst
sich die vertikale Auslenkung (a) der proximalen Extremititenenden berechnen, welche die
proximalen Glieder der Vorder- und Hinterbeine der Pferde und Hunde beschreiben
miissten, wenn die Beine iiber die Standphasen hinweg vollstindig steif gehalten wiirden

(Abb. 5-2).
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Abb. 5-1: Lage des Widerrists und der Drehpunkte von Vorder- und Hinterbeinen bei Pferd und
Hund (aus Nickel et al. 1992, verandert).

Es gilt:
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. Gegenkathete

sinqg =——=——

Hypothenuse
a=180°-p -y

Abb. 5-2: Geometrie der Standbeinbewegungen. a = Spreizwinkel, p = virtueller Drehpunkt, p’ und
p” = translozierte reelle Drehpunkte, r = funktionelle Beinlange, ba = anatomische Beinlange, bv =
Beinverlangerung durch longitudinale Distanz, t = Translokationsstrecke/longitudinale Distanz, s =
Schrittlange, a = vertikale Auslenkung, ¢ = rechte Winkel. Durch die sagittale Verschiebung des
reellen Drehpunkts (p’ — p”) entsteht ein virtueller Drehpunkt (p) und die Beinlange wird funktionell
verlangert (bv).

Tab. 5-1: Gemessene KorpermalRe und Bewegungsstrecken [cm] der untersuchten Pferde und
Hunde, die aus den Bein- und Schrittlangen berechneten (theoretischen) Vertikalbewegungen von
thorakal 1 und sakral und die anhand der tatsédchlichen Vertikalbewegungen errechneten
funktionellen Beinlangen.

Parameter Pferd Hund
gemessen
Stockmal 162 58
Vorderbeinlange (anatomisch) 149 54
Hinterbeinlange (anatomisch) 133 50
Halbschrittlange 94 38
Vertikalbewegung thorakal 1 3,5 1,7
Vertikalbewegung sakral 6,8 2,7
berechnet
Vertikalbewegung thorakal 1 7,6 2,8
Vertikalbewegung sakral 8,6 3,0
Vorderbeinlange (funktionell) 317 97
Hinterbeinlange (funktionell) 166 68
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Die aus den Bein- und Schrittlingen errechneten theoretischen vertikalen Auslenkungen
der proximalen Extremitidtenglieder und damit des vorderen Thoraxbereichs (thorakal 1)
und des Beckens (sakral) sind bei Pferden und Hunden jeweils fiir die Vorderbeine
niedriger als fiir die Hinterbeine, da lingere Beine zum Erreichen derselben Schrittlinge
einen geringeren Spreizwinkel (o) bendtigen als kiirzere.

Die berechneten theoretischen Werte liegen mit 7,6 cm und 8,6 cm fiir die Vorder- und
Hinterbeine der Pferde und entsprechend 2,8 cm und 3 cm fiir die Hunde jeweils deutlich
tiber den gemessenen Bewegungen des Thorax und des Beckens. Die tatsidchlichen verti-
kalen Auslenkungen von Vorder- und Hinterhand unterschreiten damit die theoretischen
bei den Pferden um 54 % (Vorderhand) und 21 % (Hinterhand) und den Hunden um 39 %
und 11 %.

5.1.1.b Kompressionen der Standbeine

Griffin et al. beobachteten 2004 bei Hunden im Schritt ebenfalls geringere vertikale
Rumpfbewegungen, als es die Bein- und Schrittlingen der Tiere theoretisch erwarten
lieBen. Die Auslenkungen des Thorax lagen hier jedoch um 3,4 % und die des Beckens um
4,6 % unter den theoretischen Werten. Diese im Vergleich zum Erwartungswert starker
reduzierten Vertikalbewegungen des Beckens im Schritt von Hunden widersprechen den in
dieser Arbeit erzielten Resultaten iiber die bei allen VierfiilBern, mit Ausnahme der
Primaten, stiarkeren Beckenbewegungen fundamental.

Die Autoren nennen als mdgliche Erkldarung fiir die verringerten Vertikalbewegungen
Kompressionen der Standbeine unter der Einwirkung von Vertikalkrédften und beziehen
sich dabei auf Lee & Farley (1998), die derartige Stauchungen der Beine beim gehenden
Menschen beobachteten.

Konnten unterschiedlich starke Kompressionen der Vorder- und Hinterbeine die Ursache
fiir die asymmetrischen Vertikalauslenkungen von Vorder- und Hinterhand im Schritt der
VierfiiBBer sein?

Nach Lee & Farley (1998) findet eine Reduktion der Vertikalauslenkung des Korper-
schwerpunkts gehender Menschen durch zwei Faktoren statt. Zum einen durch die Wande-
rung des Punkts des Bodenkontakts (,,point of ground contact®) des Standbeins durch die
Nutzung der Lange des menschlichen FuB3es anhand des nacheinander folgenden Absetzens
von Ferse und Ballen. Weiterhin werden die Standbeine beim Gehen durch die

Bodenreaktionskréfte, in Abhingigkeit von der Geschwindigkeit um 2 - 9 cm komprimiert.
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Diese Verkiirzungen, deren Maxima jeweils mittig in den Standphasen auftreten, sollen die
Vertikalbewegungen des Korperschwerpunkts um einen entsprechenden Betrag reduzieren.
Die elastische Stauchung des Beins in der ersten Hélfte der Standphase bewirkt dabei eine
Energiespeicherung, welche in der zweiten Hélfte der Standphase in einer Streckung
zuriickgewonnen wird und einen Beitrag zum Vortrieb leistet.

Da alle untersuchten Lauftiere eine digitigrade Extremitdtenstellung aufweisen, ist die
longitudinale Ausdehnung der Bodenkontaktfldche relativ gering, womit der erste von Lee
& Farley genannte Faktor zumindest nur eingeschrinkt anwendbar wire. Auch scheint
zumindest die Mehrheit der Huftiere, bei denen die Stellung der Bodenkontaktfliche der
Autopodien zum Zeitpunkt des Auffullens deutlich zu beobachten ist, die Hufe plan
aufzusetzen und nicht in einer Abfolge von der Hinter- zur Vorderkante. Die klaren
Einzelklange, welchen die Hufe von Pferden auf harterem Boden erzeugen, bestitigen dies,
da ansonsten jeder Hufkontakt zwei schnell aufeinander folgende Schldge erzeugen
musste.

Die Kompression der Standbeine als weiterer moglicher Faktor zur Reduktion der
Vertikalauslenkungen des Korperstamms kann zumindest fiir ein Pferd mit Hilfe der
detaillierteren kinematischen Daten berechnet werden (Abb. 5-3). Die Lénge des rechten
Hinterbeins wird durch die Abstinde zwischen den Markierungen auf dem rechten
Femurkopf und dem rechten Hinterhuf des Tieres bestimmt. Die Lage der Skapula ist
aufgrund von deren Verschiebbarkeit unter der Haut durch Dermalmarkierungen nicht
zuverldssig zu bestimmen (Fischer & Blickhan 2006). Aus diesem Grund wurde zur
Bestimmung einer moglichen Léngendnderung des rechten Vorderbeins die Strecke
zwischen Humeruskopf und rechtem Vorderhuf errechnet. Dies stellt lediglich eine
Behelfsrechnung dar, da aber die Bewegung innerhalb des Schultergelenks (Glenohumeral-
gelenk) von vierfiifigen Sdugetieren vergleichsweise gering ist (Whitehead & Larson
1994, Schmidt & Fischer 2000, Fischer et al. 2002), kann die Lédngendnderung zwischen
Humeruskopf und Vorderhuf als zuverldssiger Indikator fiir eine mogliche Léngenverén-

derung des gesamten Vorderbeins angesehen werden.
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Abb. 5-3: Markierungen zur Berechnung der Beinlange beim Wallach Leroy.
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Abb. 5-4: Lange des rechten Vorderbeins (oben, nur von Humerus bis Huf) und Hinterbeins (unten,
Femur bis Huf) in vier Schritten des Pferdes Leroy. Schwarze Balken = bipodale Vorderbeinstand-
phasen, graue Balken = bipodale Hinterbeinstandphasen, waagerechte Pfeile = Standphase des
jeweiligen Beins, gestrichelte vertikale Linien = Mitte der jeweiligen Standphase und damit
senkrechte Position des Beins.
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Zur Vereinfachung der Darstellung wurden vier Schrittzyklen mit identischer Zyklendauer
ausgewdhlt (Abb. 5-4). Diese zeigen, dass es jeweils zu einer Stauchung des Beins kurz
nach dem AuffuBlen (gekennzeichnet durch den schwarzen bzw. grauen Balken) kommt.
Beim Vorderbein zu Beginn des Schrittzyklus und beim Hinterbein bei etwa einer Sekunde
nach Beginn des Zyklus. Dies fithrt zu Verkiirzungen der Beine im Vergleich zu deren
Linge zu Beginn der Standphasen von 3,8 cm fiir das Vorder- und 2,8 cm fiir das
Hinterbein. Diese Verkiirzungsphasen sind jedoch bei beiden Beinen nur von sehr kurzer
Dauer und gefolgt von anschlieBenden Streckungsphasen, so dass bereits zum Ende der
jeweiligen Bipodalstandphasen hin wiederum etwa die Ausgangslingen der Beine erreicht
sind. Zum Zeitpunkt der senkrechten Beinstellung, wahrend der maximalen vertikalen
Positionen von Vorder- bzw. Hinterhand, ist das Hinterbein lediglich um 0,3 cm im
Vergleich zur Liange beim Auffulungszeitpunkt verkiirzt, das Vorderbein hingegen sogar
um 3,9 cm lénger.

Weder die Quantitdt noch die Qualitit der Beinkompressionen ist demnach geeignet, um
die asymmetrischen Spannweiten der Vertikalauslenkungen von Vorder- und Hinterhand
beim Pferd zu erkldren.

Auch ein Beitrag zum Antrieb anhand einer elastischen Energiespeicherung durch die
Stauchung der Beine, wie sie Lee & Farley (1998) fiir gehende Menschen berichten,
scheint bei Pferden in niederfrequenten Gangarten wie dem Schritt angesichts dieser Daten
fraglich. Die elastische Verformung, welche z.B. fiir das rechte Vorderbein ca. 0,1 s nach
Beginn des Schrittzyklus ihr Maximum erreicht (Abb. 5-4), miisste sich, um einen Beitrag
zum Vortrieb zu leisten, erst gegen Ende der zweiten Halfte der Standphase (zwischen 0,42
und 0,82 s) in einer Streckung entladen. Eine derart niedrige Eigenschwingungsfrequenz
der Streckschwingung der Vorderbeine kann hier nicht bestétigt werden und wiirde den
Einsatz elastischer Energiespeicherung in rennenden Gangarten wie Trab und Galopp
verhindern. Die Schrittfrequenz von Pferden im Galopp z.B. betrdgt 2 - 3 Hz (Deuel et al.
1986, Leach 1987, Parsons et al. 2008, Moro et al. 2013). Bei einem relativen Zeitanteil
des Bodenkontakts (duty factor) von ca. 24 %, wie er nach Leach (1987) im Galopp von
Rennpferden fiir die Vorderbeine auftritt, betrdgt die Dauer einer Stauchung und
anschlieBenden elastischen Streckung nur 0,096 s. Es erscheint unwahrscheinlich, dass das
Bein eines Lauftieres eine elastische Speicherung und Riickgewinnung von Energie in
Schwingungszyklen leisten kann, welche sich um einen Faktor von anndhernd 10
unterscheiden (0,096 s zu 0,82 s im Galopp und Schritt).

Da weder die Wanderung des Bodenkontaktpunkts noch die Beinstauchung die deutlich
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geringere Vertikalauslenkung der Hinterhand beim Pferd oder Hund erkldren kann, muss

nach anderen Einflussfaktoren gesucht werden.

5.1.1.c Relativbewegungen der proximalen Extremitatenglieder

Saunders et al. nannten 1953 mehrere kinematische Methoden, um die Vertikalbewe-
gungen beim Gehen auf gestreckten Standbeinen zu reduzieren. Diese wurden angesichts
der seit den 1960er Jahren (Cavagna et al. 1963) autkommenden Ansicht, die Vertikal-
bewegung wire kein Nachteil fiir die Fortbewegung (siehe 1.2), hinsichtlich ihrer mecha-
nischen Bedeutung eher vernachlissigt.

Die in Betracht kommenden Faktoren basieren auf longitudinalen und vertikalen Relativ-
bewegungen der proximalen Glieder kontralateraler Extremitaten (Skapulae bzw. Femur-
kopfe) zueinander. Diese konnen durch 1) eine longitudinale Distanz in den Bipodalphasen
und ii) eine vertikale Distanz in den Monopodalphasen die Vertikalbewegungen der
proximalen Extremititenglieder und damit des getragenen Anteils des Kdorperstammes

reduzieren (Abb. 5-5).

Abb. 5-5: Reduktion der vertikalen Auslenkungen der proximalen Extremitatenglieder durch die
Erzeugung einer longitudinalen Distanz zwischen diesen in den Bipodalphasen (a = schematische
Seitenansicht und b = schematische Aufsicht einer Bipodalphase) und eine vertikale Distanz in den
Monopodalphasen (c = Seitenansicht einer Monopodalphase). Erzeugung einer longitudinalen
Distanz zwischen den Schulterblattern (unten links, Pferd in Aufsicht) und einer vertikalen Distanz
zwischen den Oberschenkelkdpfen (unten rechts, Pferd in Hinteransicht)
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Saunders und Mitarbeiter beschreiben (1953) Rotationsbewegungen des menschlichen
Beckengiirtels um die vertikale Achse, welche in der bipodalen Standphase eine longitu-
dinale Distanz zwischen den proximalen Femurkdpfen erzeugt. Diese Distanz wird zur
Schrittlinge addiert, wodurch der Spreizwinkel der Beine unter Beibehaltung der
Schrittlinge reduziert werden kann, was in der Folge auch die vertikale Auslenkung
vermindert. Alternierende Neigungen des Beckens um die longitudinale Achse hingegen
senken den Kdorperstamm wihrend der monopodalen Standphase ab, wenn der Femurkopf

seine maximale Hohe erreicht.

Relativbewegungen zwischen den Femurkopfen

Durch die Anatomie der Hiiftgelenke ist die absolute Distanz der Femurkdpfe zueinander
unverdnderlich und die Distanz entlang verschiedener Raumachsen nur durch Rotationen
des Beckens zu erreichen. Beckenrotationen welche dies leisten kdnnten scheinen eine
grundlegende kinematische Eigenschaft von Tetrapoden in symmetrischen Gangarten zu
sein (siche 2.1.4).

Ob und in welchem Ausmal} Pferde diese Bewegungen einsetzen, kann wiederum aus den
detaillierteren Daten fiir das Pferd Leroy abgeschitzt werden, da hier Markierungen an den
Hiiftgelenken angebracht wurden (Femur in Abb. 5-3). Der longitudinale Abstand des
Hiiftmarkers zum Sakralmarker zum Zeitpunkt des Auffulens des linken und rechten
Hinterbeins gibt Aufschluss iiber die longitudinale Distanz, welche durch die entsprechen-
de pelvikale Rotationsbewegung erzeugt wird. Der Sakralmarker zeigt dabei keine
longitudinalen Relativbewegungen zum Rest des Rumpfes und kann somit als Drehpunkt
der Beckenrotation identifiziert werden. Ist das rechte Vorderbein in der hinteren
Zweibeinstandphase vorangestellt, so liegt der Femurkopf relativ zum Sakralmarker im
Mittel um 6,3 + 0,8 cm weiter kranial, als wenn das linke Hinterbein in der Bipodalphase
fithrt. Dadurch wird eine entsprechende longitudinale Distanz zwischen den Femura in der
Zweibeinstandphase erzeugt. Wird dieser Wert in Relation zur Widerristhohe des Pferdes
gesetzt und auf die mittlere GroB3e der Pferde in dieser Studie umgerechnet, so ergibt sich
ndherungsweise eine sagittale Distanz von 6 cm fiir die Pferde dieser Studie.

Anhand der in Abb. 5-2 dargestellten geometrischen Beziehungen ist es mdglich, die
Auswirkungen einer funktionellen Beinverldngerung durch das Addieren einer
longitudinalen Distanz zwischen den proximalen Beinenden zu berechnen. Es ergibt sich
hiernach durch die horizontalen Beckenrotationen mit dem Ergebnis einer sagittalen

Distanz von 6 cm zwischen den Femura in den Bipodalphasen der Hinterbeine eine
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funktionelle Verlingerung der Hinterbeine der Pferde um 9 cm (entspricht ca. 7 % der
anatomischen Beinldnge). Dies fiithrt zu einer Reduktion der Vertikalbewegung des
Beckens von 0,6 cm und trigt damit !/3 zur Gesamtreduktion der Sakralbewegung von
1,8 cm (8,6 cm auf 6,8 cm) bei.

Beim gehenden Menschen erreicht die Horizontalrotation des Beckens nur einen Beitrag
von 12 % zur beobachteten Differenz zwischen erwarteter und gemessener Auslenkung des
Korperschwerpunkts (Kerrigan et al. 2001). Eine horizontale Beckenrotation ohne
Drehung des gesamten Korpers ist beim Vierfiller nur durch entsprechende seitliche
Wirbelsdulenbiegungen zu erreichen und dem Pferd aufgrund der geringen Flexibilitit der
Rumpfwirbelsdule, auch in der Lateralen (Slijper 1946, Townsend & Leach 1984, Loscher
& Niemitz 2006), nur in eingeschrinktem Malle mdglich. Dennoch scheint diese Bewe-
gung einen wichtigen Beitrag zur Fortbewegung zu leisten.

Zur Berechnung der Beckenrotation der Hunde stehen keine Daten tiber die longitudinalen
Bewegungen von Beckenmarkern im Schritt zur Verfiigung. Eine Untersuchung der late-
ralen Wirbelsdulenbewegungen von Hunden (Loscher 2002) ergab aber, dass sich das
Sakrum zwischen den FuBungen der Hinterbeine um einen Winkel von 13 % 4° in der

Horizontalebene dreht (Abb. 5-6).

e

Abb. 5-6: Skizze der Beckenrotation (Aufsicht) um den linken Femurkopf durch Lateralflexion der
Lendenwirbelsdule beim Hund. t = Translokationsstrecke/longitudinale Distanz, a =
Rotationswinkel des Beckens (aus Loscher 2002).

Wird der transversale Abstand der Femurkdpfe eines der Hunde von 12,5 cm (Loscher
2002) auf die durchschnittliche Grof3e der Hunde in dieser Studie umgerechnet, so ist grob
gendhert von einer Beckenbreite von 15 cm auszugehen. Es errechnet sich daraus eine
longitudinale Distanz der proximalen Hinterbeinglieder in der Bipodalphase von 3,4 cm.
Dies wiirde eine funktionelle Steigerung der Hinterbeinldnge um 5,4 cm (10 %) bewirken

und damit bei gegebener Schrittlinge (Tab. 5-1) eine Verminderung der vertikalen
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Beckenbewegung um 0,3 cm. Obwohl die Hunde sehr viel stirkere Lumbalflexionen
zeigen, ist die longitudinale Distanz in der hinteren Zweibeinstandphase im Verhiltnis
kaum groBer als bei den Pferden. Dies liegt daran, dass die maximale seitliche
Rumpfflexion und die damit verbundene Beckenrotation bereits vor dem Auffullen des
Hinterbeins auftritt und sich in der hinteren Bipodalphase bereits verringert hat (Loscher
2002). Dieses zeitliche Muster der Beckenbewegungen wurde auch bei anderen Tetra-
poden beobachtet (Ritter 1996, Reilly & Delancey 1997). Somit scheint der Rhythmus der
Beckenrotationen um die vertikale Achse beim Hund nicht optimal zur funktionellen
Beinverlangerung. Dennoch wiirde nach der vorliegenden, stark gendherten Rechnung die
horizontale Beckenrotation die Reduktion der Vertikalamplitude fiir die Hinterhand der
Hunde komplett erkldren (siehe Tab. 5-1). Mangels Daten iiber die Bewegungen der
Femurkopfe von Hunden kann die Neigung des caninen Beckens um die longitudinale

Achse leider nicht berechnet werden.

Die Auswirkungen der Beckenrotationen um die vertikale Achse auf die funktionelle
Hinterbeinldnge geniigen hingegen bei den Pferden nicht, um die geringen vertikalen
Auslenkungen dieses Extremitdtengiirtels im Schritt hervorzurufen.

Die zweite Form der Beckenrotation, die Neigung in der Frontalebene, kann wiederum
beim Pferd Leroy mittels der vertikalen Abstéinde der Hiiftmarker aus den vorhandenen
Daten berechnet werden. Zwischen der maximalen vertikalen Position der Hiiftmarker der
Stand- und Schwungbeine besteht jeweils in der Mitte der Stand- und Schwungbeinphasen
eine Hohendifferenz (Abb. 5-7), welche im Mittel 3,0 £ 0,8 cm betridgt. Die
Vertikalbewegungen des in der Medianebene liegenden Sakralmarkers werden dadurch um
die Hélfte dieses Betrages, also um 1,5 cm, vermindert.

Beide Rotationsbewegungen des Beckens zusammen um die longitudinale und die verti-
kale Achse gleichen entsprechend diesen Anndherungsrechnungen beim Pferd ca. 2,1 cm
der vertikalen Beckenauslenkung aus, die damit bei 6,5 cm liegt, was der gemessenen

Bewegung von 6,8 cm sehr nahe kommt.
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Sakrum
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Abb. 5-7: Hinteres Beinpaar eines Pferdes in Ansicht von posterior in der rechten hinteren
Monopodalphase. Die Héhendifferenz zwischen dem rechten und dem linken Huftgelenk belegt
eine Beckenneigung in dieser Phase.

Angesichts der Schiatzung von Berechnungsgrundlagen wie den Beinldngen anhand des
Vergleichs der Probanden mit anatomischen Zeichnungen und den Umrechnungen von
Messwerten der Individuen anderer Studien ist von einer recht geringen Genauigkeit der
getitigten Niherungsrechnungen auszugehen. Dennoch treffen die berechneten Erwar-
tungswerte fiir die vertikale Beckenauslenkung mit 0,3 cm (Hunde) und 6,5 cm (Pferde)
die gemessenen Bewegungen mit 0,3 cm 6,8 cm fiir die Hunde und Pferde erstaunlich
genau.

Ob bei den Hunden keine frontalen Beckenneigungen auftreten oder diese ebenso wie beim
gehenden Menschen (Gard & Childess 1997) aufgrund der zeitlichen Abstimmung mit den
Beinbewegungen nicht zum Ausgleich der Vertikalbewegungen des Beckens beitragen,
bleibt vorerst ungeklart. Aufgrund dhnlicher horizontaler Beckenbewegungen von Men-
schen und Hunden, die einen Ausgleich der Vertikalbewegungen limitieren (s.0.) ist
letzteres zumindest nicht unwahrscheinlich.

Dennoch ist insgesamt von einer Anwendung von Beckenrotationen in (mindestens) einer
Ebene beim Hund und in zwei Ebenen beim Pferd auszugehen, welche zur Verminderung
der vertikalen Bewegungen der Hinterhand beitragen kdnnen und damit zur Reduktion der

Hinterbeinkollisionen mit dem Substrat.
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Relativbewequngen zwischen den Schulterblattern

Der schmalere Bau des Thorax der Lauftiere und der damit verbundene geringere trans-
versale Abstand der proximalen Vorderbeinglieder diirfte eine effektive Erzeugung longi-
tudinaler oder vertikaler Distanzen durch Thorakalrotationen einschrinken. Die Verschieb-
barkeit der Schulterblitter am Brustkorb entlang konnte dennoch eine Beinverlingerung
auch ohne Rotationen des Thorax bewirken. Die gemessenen vertikalen Thorakal-
bewegungen liegen mit 3,5 cm bei den Pferden und 1,7 cm bei den Hunden weit unter den
errechneten Werten fiir die theoretischen Schulterblattbewegungen von 7,6 cm und 2,8 cm
(Tab. 5-1). Dies legt eine noch effektivere Nutzung bewegungsausgleichender Funktionen
der Vorderbeine nahe, als dies bei den Hinterbeinen der Fall ist.

Die flexiblere, synsarkotische Befestigung der Vorderbeine aklavikuldrer Sduger ermog-
licht es, die Schulterblétter kranio-kaudal am Brustkorb entlang gleiten zu lassen (siche
2.1.4). Eine solche Bewegung wurde auch bei Griinen Meerkatzen (Cercopithecus
aethiops) beobachtet (Whitehead & Larson 1994), bei der Mehrzahl an anderen klavikula-
ren Sdugern jedoch nicht (Jenkins 1974b, Schilling & Fischer 1999, Schmidt & Fischer
2000, Schmitt 2005). Der virtuelle Drehpunkt fiir die Pendelbewegung der Vorderbeine
wiirde durch die longitudinale Translokation der Schulterblitter im oberen Bereich der
Skapulae oder sogar noch dariiber liegen und den Vorderbeinen eine groflere effektive
Lange verleihen als den Hinterbeinen. Leider lassen sich die unter der Haut liegenden
Skapulaverschiebungen nur schlecht durch duferliche Markierungspunkte messen (Fischer
& Blickhan 2006). Die funktionelle Linge der Vorderbeine miisste entsprechend der
Reduktion der Vertikalbewegungen um 54 % beim Pferd unglaubliche 317 cm betragen
und damit um 113 % iiber der anatomischen Vorderbeinldnge liegen. Beim Hund miisste
entsprechend der 39 %-igen Verringerung der thorakalen Bewegung die funktionelle
Linge der SchultergliedmaBBen mit 97 cm die anatomische Lidnge um 80 % {ibertreffen
(Tab. 5-1). Um dies allein durch eine kranio-kaudale Schulterblattverschiebung zu
erreichen, miisste die Verschiebungsstrecke (t in Abb. 5-2) entlang der Rippen beim Pferd
50 cm und beim Hund 15 cm betragen. Dies scheint anatomisch kaum moglich, wodurch
eine ergidnzende Rolle der vertikalen Relativbewegung zwischen Thorax und Skapulae,
wie sie die seitlichen Beckenneigungen zwischen Becken und Femurkdpfen bewirken,
anzunehmen ist.

Eaton (1944) und Hildebrand (1961) benennen iiber die longitudinalen Schulterblatt-
bewegungen hinaus auch deren dorso-ventrale Translation relativ zum Thorax, quantifi-

zieren diese aber nicht. English (1978) und Boczek-Funke et al. (1996) untersuchten die
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Schulterblattbewegungen schreitender Katzen in Relation zum Thorax und fanden eine
Kombination aus longitudinaler und vertikaler Translokation der Skapulae. Wiahrend der
Schwungphase des Vorderbeins gleitet das Schulterblatt entlang des Thorax von kaudal
nach kranial und wahrend der Standphase in umgekehrter Richtung. Gleichzeitig erreicht
die dorsale Skapulakante in der Mitte der Standphase ihre hochste Position relativ zum
Thorax und in der Mitte der Schwungphase ihre niedrigste. Fischer beschreibt 1994 eine
abwirts gerichtete translatorische Bewegung des Schulterblatts bei Klippschliefern
(Procavia capensis) in der spaten Standphase und bestdtigt damit zumindest einen Teil
dieser Bewegung auch bei anderen vierfiiligen Saugetieren.

Eine entsprechende Vertikalbewegung scheint anatomisch bei Pferden und Hunden
moglich und wiirde die grofe funktionelle Verlingerung der Vorderbeine plausibel
machen. Die flexible Aufhingung des Rumpfes zwischen den Vorderbeinen konnte
demnach genutzt werden, um die vertikale Auslenkung der Vorderhand effektiv zu
reduzieren, dhnlich wie es die frontalen Beckenrotationen fiir die Hinterhand leisten.

In der ersten Hélfte der Vorderbeinstandphase, wihrend sich das proximale Glied des
Standbeins in Form eines inversen Pendels vorwérts und aufwirts bewegt (Abb. 5-8),
findet zusédtzlich eine Kaudal- und Dorsaltranslation des Schulterblatts relativ zum Thorax
statt. Der Brustkorb wird hierdurch weiter longitudinal und weniger vertikal bewegt, als
dies bei einem am Rumpf fixierten Drehpunkt des Vorderbeins bei gleicher Schrittlinge
der Fall wire. In der zweiten Hilfte der Standbeinphase, wenn sich das Schulterblatt des
Vorderbeins (absolut) vorwérts und abwirts bewegt, gleitet das Schulterblatt weiterhin
nach kaudal am Thorax entlang und dabei auch abwirts, wodurch der Brustkorb weniger
stark abgesenkt wird. In der anschlieBenden Schwungphase des Vorderbeins wird das
Schulterblatt in der Longitudinalen wieder in seine kraniale Ausgangsposition gebracht.
Eine zuerst abwirts und anschlieBend wieder aufwérts gerichtete Riickholbewegung (wie
dargestellt) wiirde hier die Nutzung potentieller Energie zum Vorschwingen des

Vorderbeins in Form eines Pendelschwungs ermoglichen.

ilabeatin

Abb. 5-8: Schematische Darstellung der kreisenden Relativbewegung des Schulterblattes am
Brustkorb im Schritt eines Pferdes durch die Kombination aus kranio-kaudaler und dorso-ventraler
Translokation.
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Wihrend die dorsale Kante eines Schulterblatts somit eine komplette Kreis- oder Ovoid-
bewegung beschreibt, wird der Brustkorb zweimal gehoben und gesenkt, da er sowohl in
der Standphase als auch in der Schwungphase des Vorderbeins (nun durch das ipsilaterale
Vorderbein) gehoben wird. Die Auftragung der Vertikalauslenkungen des Brustkorbs und
der dorsalen Schulterblattkannte relativ zum Brustkorb {iber die Zeit ergibt demnach
sinusartige Schwingungen, wobei der Brustkorb die doppelte Schwingungsfrequenz im

Vergleich zum Schulterblatt aufweist (Abb. 5-9).
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Abb. 5-9: Vertikalauslenkung von zwei Markern (Marker 2 und 3) auf dem Schulterblatt einer Katze
relativ zum Dornfortsatz des 4. Thorakalwirbels und die absolute Vertikalauslenkung dieses
Wirbels (Ref Th4) im Schritt. Die Stand- und Schwungphasen des betreffenden Vorderbeins in
schwarz und weil} (aus Boczek-Funke et al. 1996).

h .

Abb. 5-10: Skapulabewegung in der Standphase des rechten Vorderbeins eines Léwen (l.o. nach
r.u.). Der weilte Punkt markiert die dorsale Skapulakante, die vertikale Linie markiert die
horizontale Position der dorsalen Skapulakante zu Beginn der Standphase, die horizontale Linie
markiert die vertikale Position der Thorakalwirbelsaule. (aus ,Stolze Lowen im Kampf‘ ARD 2013)
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Die Schulterblattbewegung eines Lowen (Panthera leo) ist in der Standphase des
Vorderbeins, wenn die Skapula iiber der Thorakalwirbelsdule liegt, durch die Haut sogar
im Detail zu erkennen (Abb. 5-10). Deutlich zeigen sich hier die longitudinale und
vertikale (erst auf- dann abwiérts) Relativbewegung der dorsalen Skapulakante am Thorax.
Da keine grundlegenden Unterschiede in der Struktur der Schulteraufhingung zwischen
Feliden und anderen Lauftieren wie Hunden und Pferden bestehen, muss von dhnlichen
dorso-ventralen Relativbewegungen zwischen Thorax und Skapulae (wenn auch moglich-
erweise mit geringerer Quantitdt als bei Feliden) bei Hunden und Pferden ausgegangen
werden. Empirisch gestiitzt wird diese Annahme von dem &hnlichen Verhiltnis von
thorakaler zu pelvikaler Vertikalbewegung im Schritt dieser Arten (Abb. 4-3 und 4-4),
welche einen Indikator fiir die Asymmetrie der funktionellen Beinldnge darstellt.

Vertikale Relativbewegungen zwischen proximalem Extremititenglied und Rumpf sind um
vieles effektiver bei der Reduktion der vertikalen Rumpfbewegungen als die funktionelle
Verldngerung der Beine durch longitudinale Relativbewegungen. Ein Paar 100 cm langer
Beine z.B., welche 100 cm groBBe (Halb-)Schritte machen, bewegen ihr oberes Ende um
13 cm zwischen Monopodal- und Bipodalphasen auf und ab. Um diese Bewegung bei
gleicher Schrittlinge um einen Zentimeter auf 12cm zu reduzieren, muss die
Vertikalbewegung zwischen Rumpf und Extremitit auch nur einen Zentimeter betragen. In
longitudinaler Richtung miissten demgegeniiber 6,5 cm Verschiebungsstrecke zwischen
Extremitit und Rumpf zuriickgelegt werden, um das Bein funktionell um 7 cm zu
verldngern und das Absinken in den Bipodalphasen um einen Zentimeter zu verringern.

Es ist nur plausibel, dass die flexible muskulidre Befestigung der Vordergliedmaf3en einen
groflen Spielraum an vertikaler Verschiebbarkeit bietet, der auch lokomotorisch in hohem
MaBe genutzt wird. Es erklart sich somit aus der Kombination von longitudinalen und
vertikalen Relativbewegungen der Skapulaec am Korperstamm entlang (Abb. 5-8) die
deutlich gesteigerte funktionelle Linge der Vorderbeine gegeniiber den Hinterbeinen,
welche diese vorteilhaften Bewegungen nur in geringerem Malle durch Beckenrotationen
anwenden konnen.

Uber die unterschiedlich starke Vertikalauslenkung der Extremititengiirtel hinaus konnen
auch weitere kinematische Eigenschaften als Bestitigung der funktionellen
Langendifferenz zwischen Vorder- und Hinterbeinen gewertet werden. Im langsameren
Trab treten z.B. zwischen den Vorderbeinen von Hunden keine Flugphasen auf, sondern
durch relative Bodenkontaktzeiten von jeweils iiber 50 % des Schrittzyklus sind

Bipodalphasen der VordergliedmaBlen zu beobachten (Loscher 2002). Da dies ein Kenn-
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zeichen fiir gehende Gangarten ist, der vertikale Bewegungsverlauf dennoch dem einer
rennenden Gangart entspricht, konnte man die Gangart der Vorderbeine als einen
hiipfenden Schritt beschreiben. Die Hinterbeine weisen gleichzeitig jedoch deutliche
Flugphasen und damit Bodenkontaktzeiten von < 50 % auf. Ahnliches wurde bei Asiati-
schen Elephanten (Elephas maximus) beobachtet, welche bei der Fortbewegung in ihrer
Hochstgeschwindigkeit dem vertikalen Bewegungsmuster nach mit den Vorderbeinen
gehen und mit den Hinterbeinen rennen (Hutchinson et al. 2003). Auch bei Pferden wurden
im Trab geringere relative Bodenkontaktzeiten fiir die Vorderbeine im Vergleich zu den
Hinterbeinen beobachtet (Dutto et al. 2004).

Der Ubergang in eine schnellere Gangart geht allgemein einher mit einer Steigerung der
Schrittlinge (z.B. Gatesy & Biewener 1991, Hoyt et al. 2000, Bertram 2005). Lingere
Beine konnen daher eine bestimmte Geschwindigkeit in einer langsameren Gangart
erreichen als kiirzere Beine. Ein anschauliches Beispiel hierfiir ist ein ziigig gehender
Erwachsener, dessen an der Hand gehaltenes Kind rennen muss, um die Geschwindigkeit
mithalten zu koénnen. Die kinematischen Daten insbesondere der langsam trabenden Hunde
und der schnell gehenden Elephanten zeigen deutlich, wie die funktionell kiirzeren
Hinterbeine den gehenden Vorderbeinen an der Grenze zwischen gehenden und rennenden
Gangarten ,hinterherrennen® miissen, um mit ihnen die gleiche Schrittlinge zu halten.

Da léngere Beine in der Lage sind, eine Last mit einer niedrigeren vertikalen Auslenkung
und damit energetisch effizienter tragen zu konnen, gewinnt die funktionelle Langen-
differenz der Beinpaare vor dem Hintergrund, dass (aklavikuldre) Sdugetiere mehrheitlich
etwa 60% des Korpergewichts auf den Vorderbeinen tragen (siehe 2.2.4), einen besonderen
Wert. Usherwood et al. erstellten 2007 verschiedene Modelle von gehenden Vierfiilern mit
symmetrischen Beinlingen und Gewichtsverteilungen bis hin zu ungleichen Verteilungen
von Lange und Gewichtlast fiir Vorder- und Hinterbeine. Sie maflen eine Erhéhung der
kollisionsbedingten Energieverluste fiir die Vorderbeine einhergehend mit einer stirkeren
Gewichtsbelastung (60 %) dieses Beinpaares und in der Folge auch eine Erhdhung der
gesamten metabolischen Energie. Eine Beriicksichtigung der (anatomischen, nicht
funktionellen) Beinldngendifferenz zwischen Vorder- und Hinterbeinen jedoch verringerte
die Vorderbeinkollisionen wiederum, so dass der gesamte energetische Mehraufwand fiir
die ungleiche Gewichtsverteilung vollstindig ausgeglichen wurde. Dass Usherwood und
Mitarbeiter (2007) lediglich von 2 % Léngenvorteil der Vorderbeine ausgingen, bestétigt,
welch effektiven energetischen Vorteil eine Langenzunahme auch fiir ein Extremitédtenpaar

fir die Lokomotion bewirkt.
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Die vertikalen Rumpfauslenkungen der in dieser Arbeit untersuchten klavikulidren
Vierfiier, den Primaten, zeigen eine deutliche kinematische Differenz zu allen anderen
Spezies, in der Art, dass bei ihnen keine geringeren vertikalen Beckenauslenkungen zu
beobachten sind. Dies scheint zuerst umso verwunderlicher, da die Langen von Vorder-
und Hinterbeinen bei terrestrischen cercopithecoiden Primaten, wie Husarenaffen und
Pavianen, in etwa gleich lang sind (Schultz 1933, Nowak 1999, Polk 2004), wihrend fiir
Raub- und Huftiere hingegen relativ kiirzere Vorderbeine angegeben werden (Hildebrand
1952, Spoor 1985, Buchner et al. 1997). Hierbei werden die Schulterblitter jedoch jeweils
nicht zu den Vorderbeinldngen hinzugezahlt, weshalb diese Angaben fiir die funktionellen
Beinldngen nur eingeschrinkte Aussagekraft besitzen.

Ein wichtiger anatomischer Unterschied zwischen den Primaten und all den Spezies,
welche eine relativ hohere funktionelle Lange der Vorderbeine ausweisen, besteht darin,
dass erstere eine knocherne Verbindung, die Klavikula, zwischen Brustkorb und Vor-
derbein besitzen. Ein bewegungseinschrinkender Einfluss der Schliisselbeine auf die
Relativbewegungen der Schulterblitter gegen den Brustkorb konnte die kinematische
Besonderheit der Primatenspezies erkldren. Diese auf Basis von Rumpfbewegungen
gefolgerte Annahme wird durch direkte Beobachtungen der Schulterkinematik gestiitzt.
Wihrend die longitudinale Translation der Skapulae gegen den Brustkorb bei aklaviku-
laren Sdugern vielfach beobachtet wurde (English 1978, Boczek-Funcke et al. 1996,
Fischer 1994, Fischer 1998), tritt sie bei klavikuldren nicht auf (Jenkins 1974b, Schilling &
Fischer 1999, Schmitt & Fischer 2000, Schmidt 2005), oder nur in sehr eingeschrinktem
Umfang (Whitehead & Larson 1994). Auch vertikale Schulterblattbewegungen sind bisher
nur von aklavikuldren Sdugern bestitigt (Eaton 1944, Hildebrand 1961, English 1978,
Boczek-Funcke et al. 1996).

Durch die Fixierung des Humeruskopfes am Rumpf und die Lage des Vorderbeindreh-
punkts im Glenohumeralgelenk wiirde demnach bei Primaten der Umfang der Relativ-
bewegungen der proximalen Glieder der Vorder- und Hinterbeine angeglichen. Die daraus
resultierende dhnliche funktionelle Lange wiirde in der Folge eine iiberein-stimmende
vertikale Auslenkung der Extremitdtengilirtel und eine vergleichbare lokomotorische
Effizienz beim Tragen von Gewicht bedingen.

Die Reduktion der Schliisselbeine, wie sie ein typisches Merkmal der Lauftiere darstellt,
konnte demnach nicht nur einem erleichterten Abfedern der Gewichtslast und einem
Schrittlingengewinn, welcher eine Erhohung der Geschwindigkeit vor allem in rennenden

Gangarten ermdglicht, dienen. Eine vielleicht noch wichtigere Funktion kénnte in der
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Erhohung der lokomotorischen Effizienz der Vorderbeine liegen, die beim Tragen des
Hauptanteils der Gewichtslast in allen Gangarten sinnvoll angewendet werden kann. Es ist
weiterhin zu iiberlegen, ob im Umkehrschluss die Ausgeglichenheit der lokomotorischen
Effizienz der Beinpaare zumindest einer der Faktoren ist, welche die relativ hoheren
Bodenreaktionskréfte der Hinterbeine der Primaten bedingen (Tomita 1967, Kimura et al.
1979, Demes et al. 1994; Schmitt 2003, Schmitt & Hanna 2004, Hanna et al. 2006,
Wallace & Demes 2007, Young et al. 2007). Das Verhiltnis der Bodenreaktionskréfte
wire demnach eine Folge und auch ein Indikator fiir die Reduktion der lokomotorischen
Effizienz der Vorderbeine durch eine Einschriankung der skapularen Flexibilitt.

Schmidt (2005) vergleicht die Lage und die Beweglichkeit der Schulterblétter bei 13
verschiedenen Primatenspezies mit dem Grad der Gewichtsbelastung der Hinterbeine und
findet eine klare Korrelation. Diejenigen Primaten deren Schulterbldtter in einer eher
lateralen Position am Thorax liegen und der Drehpunkt der Vorderbeinbewegung auf Hohe
der Skapula liegt (z.B. Makaken und Husarenaffen), haben ein fast ausgeglichenes
Verhiltnis der Bodenreaktionskrifte zwischen Vorder- und Hinterbeinen. Die dorsale
Position der Schulterblitter und der im Glenohumeralgelenk liegende Vorderbein-
drehpunkt der semi-brachiatorischen Schimpansen und brachiatorischen Klammeraffen
korreliert hingegen mit einer deutlich stirkeren Belastung der Hinterbeine. Diese Daten
stiitzen somit die Annahme iiber den Zusammenhang zwischen der Schulterblattbeweg-
lichkeit, der funktionellen Lange der Vorderbeine und dem Verhiltnis der Bodenreaktions-

krifte auch durch einen Vergleich innerhalb der Primaten.

5.1.2 Vertikales Auslenkungsprofil des Rumpfes

Die Bewegungen der Vorder- und Hinterhand sind bei den Pferden und Hunden eng an die
Schrittphasen der Vorder- bzw. Hinterbeine gekoppelt. Die vorderen und hinteren
Rumpfbereiche bewegen sich daher entsprechend den versetzten Extremititenbewegungen
asynchron auf und ab. Obwohl der relative zeitliche Phasenversatz der vertikalen Auslen-
kungen von Thorax und Becken mit 25 und 18 % bei Pferd und Hund recht dhnlich sind,
zeigen sich jedoch deutliche Unterschiede in den Auslenkungsprofilen (Quantitidt der
Auslenkungen) der Rumpfwirbelséule.

Beim Pferd liegt das Minimum der Vertikalbewegung des Rumpfes im mittleren
Thorakalbereich (thorakal 2). Nach kranial und kaudal nehmen dann die Auslenkungen mit

etwa gleicher Steigung zu und erreichen ihr Maximum im weiter von thorakal 2 entfernten
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kaudalen Rumpfbereich (sakral). Ein derartiges vertikales Bewegungsprofil mit maxima-
len lateralen und minimalen medialen Auslenkungen ergibt sich durch eine Rumpf-
bewegung in Form einer sagittalen Rotationsschwingung (Abb. 5-11).

Diese Rotation stimmen mit den theoretischen Uberlegungen von Alexander & Jayes 1978
zum Schritt der Vierfiiler ebenso iiberein wie mit verschiedenen Untersuchungen von

Hunden im Schritt (Griffin et al. 2004 und Usherwood et al. 2007).

R }r \{ ﬁ [-\ /r]
Abb. 5-11: Sagittale Drehschwingung des Rumpfes durch antiphasische Bewegungen von Vorder-
und Hinterbeinen. Nur stlitzende Beine sind dargestellt.
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Abb. 5-12: Vertikale Rumpfbewegungen innerhalb eines halben Schrittzyklus bei phasengleichen
(a) und phasenversetzten Beinbewegungen (b-d), mit rigidem Rumpf bei gleicher Lange von
Vorder- und Hinterbeinen (b), bei langeren Vorderbeinen (c) und flexiblem Rumpf mit gleicher
Beinlange (d). Die Uberlagerung der Einzelfiguren ergibt jeweils das Auslenkungsprofil.

Der Punkt minimaler Vertikalbewegung und damit der Drehpunkt der Rotation liegt bei
den Pferden aber nicht in der Mitte des Rumpfes (lumbal 1), sondern nach kranial verlagert

(thorakal 2). Dies resultiert aus der grofleren relativen Liange der Vorderbeine und der
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damit verbundenen geringeren Auslenkung des kranialen Rumpfbereichs bei gleicher
Schrittlinge. Als Folge verschiebt sich der Mittelpunkt der Drehbewegung in Richtung des
langeren Beinpaares (Abb. 5-12 c¢). Somit erklért die Kombination aus dem Phasenversatz
der Beinbewegungen und der groBeren funktionellen Lange der VordergliedmalBen das
vertikale Auslenkungsprofil des Rumpfes beim Pferd.

Bei den Hunden liegt die minimale Auslenkung hingegen nicht in der Mitte des
Brustkorbes sondern, nach kaudal verschoben, etwa in der Mitte der Lumbalwirbelsaule
(lumbal 2). Dennoch ist aufgrund der geringeren thorakalen Bewegungsamplitude im
Vergleich zur sakralen nicht einfach von einer Verschiebung des Drehpunktes nach kaudal
auszugehen. Dagegen spricht auch die Form des Auslenkungsprofils (Abb. 4-3), welches
bei einem rotierenden Starrkdrper von einem Minimum, ausgehend zu den Enden hin,
gleichmiBig ansteigen wiirde. Die erheblich hohere Flexibilitidt (Abb. 4-15) der caninen
thorakolumbalen Wirbelsdule fiihrt wihrend der alternierenden Hebung und Senkung der
Vorder- und Hinterhand zur dorsal-konvexen Kriimmung und erneuten Streckung des
Rumpfes (Abb. 4-13 und 4-14). Diese Flexionen treten bei beiden Spezies auf, sind
allerdings beim Hund so stark, dass es zu einer deutlichen Uberformung der Rotations-
bewegungen kommt (Abb. 5-12 d), welche die Vertikalamplitude der Lendenwirbelsdule
vermindert und die der Thorakalwirbelsdule erhoht. So wird die Lendenwirbelsiule, die in
der hinteren Bipodalphase ihre niedrigste Position erreicht, durch das dorsale Aufbiegen
dennoch so stark angehoben (Abb. 5-12 d, 3), dass insgesamt nur eine geringe
Bewegungsamplitude zwischen maximaler und minimaler vertikaler Position (Abb. 5-12 d,
1 und 3) zustande kommt. Der mittlere Thorakalbereich wird dagegen zum selben
Zeitpunkt, wenn dieser in der vorderen Monopodalphase seine hochste Position einnimmt
(Abb. 5-12 d, 3), durch die Kriimmung noch weiter angehoben. Die Bewegungsamplitude
wird daher durch die Rumpfflexionen im Bereich des Koérperschwerpunktes verstérkt.
Zudem sind auch bei den Hunden die vertikalen Auslenkungen des vorderen
Rumpfbereichs (thorakal 1) stirker als die des Beckens (sakral), was sich wiederum aus

der groBeren funktionellen Lange der Vorderbeine erklart.

Die Rumpfbewegungen der beiden untersuchten Spezies setzen sich somit aus mehreren

Einzelkomponenten zusammen:

(1) Die phasenverschobenen Bewegungen des vorderen und hinteren Beinpaares
und die daraus resultierende versetzte Hebung und Senkung der Vorder- und

Hinterhand fithren zu Rotationen des Rumpfes in der Sagittalebene.
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(i1))  Durch die groBere funktionelle Lange der Vorderbeine wird die Vorderhand in
geringerem Mafle vertikal bewegt, was den Drehpunkt der sagittalen Rumpf-

rotationen nach kranial verschiebt.

(ii1))  Die kyphotische Kriimmung der Rumpfwirbelsdule in den lateralen und
hinteren Bipodalphasen und Streckung in den diagonalen und vorderen Bipo-
dalphasen iiberlagert die Rotationsbewegung, indem sie die Auslenkung der

Thorakalwirbelsiule erhoht und die der Lendenwirbelsdule vermindert.

Durch die wesentlich geringeren Rumpfflexionen (Abb. 4-15) kommt die Komponente iii

beim Pferd kaum zum Tragen.

5.1.3 Einfluss der Vertikalbewegungen auf die Energetik

Wenn also die versetzten Extremititenbewegungen eine bestimmte Form der
Rumptbewegung verursachen, stellt sich die Frage, ob entweder der FuBungsrhythmus per
se oder seine Folgen einen Vorteil fiir die Lokomotion im Schritt bieten, den synchrone
Beinbewegungen nicht leisten. Stabilitdt spielt fiir Lauftiere eine eher nachgeordnete Rolle,
wie sich auch an den zahlreichen anatomischen Anpassungen zeigt, welche die Okonomie
auf Kosten der Stabilitdt verbessern (siehe 2.2.4). Der hohere Koordinationsaufwand fiir
einen Viertakt-Schritt im Gegensatz zu einem Zweitakt-Schritt kann dennoch eher als ein
Nachteil versetzter Beinbewegungen angenommen werden. Welchen energetischen
Unterschied bedingt nun eine sagittale Rotationsbewegung des Rumpfes im Vergleich zu
einer vertikalen Translation?

Hinweise auf den Kraftaufwand, den die Extremitéten fiir das Tragen des Rumpfes leisten
miissen, ergeben sich aus den vertikalen Auslenkungen und Beschleunigungen, welche am
Rumpf beobachtet werden konnen, da diese direkt proportional zu den einwirkenden Kraf-
ten sind. Die Beschleunigungen der Rumpfbereiche zeigen, ebenso wie die vertikalen Aus-
lenkungen bei Pferden und Hunden, einen synchronen Verlauf mit den Bewegungen der
unterstiitzenden Beine (Abb. 4-1 und 4-6). Die Quantititen der vertikalen Beschleu-
nigungen der einzelnen Rumpfbereiche sind dabei denen der vertikalen Auslenkungen
proportional (vgl. Abb. 4-3 und 4-8). In den mittleren bis vorderen Rumpfbereichen (beim
Hund im Lendenbereich) treten demnach deutlich geringere Beschleunigungen auf als an
den Extremitéitengiirteln. Durch eine vertikale Rumpfbewegung in Form einer Rotation
werden somit die Extremitétengiirtel durch die Standbeine maximal vertikal ausgelenkt

(und beschleunigt), was fiir die Beibehaltung der Extremitétenstreckung essentiell ist.
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Abb. 5-13: Vertikale Auslenkung/Beschleunigung entlang des Rumpfes bei sagittaler Translokation
und Rotation.

Die dazwischen liegenden Rumpfbereiche werden jedoch deutlich geringer beschleunigt
und bewegt (Abb. 5-13). Im Vergleich mit einer vertikalen Translokationsbewegung, wie
sie aus synchronen Beinbewegungen resultieren wiirden, bedeutet dies eine Reduktion an
bewegter Masse des Rumpfes und folglich an Kraftaufwand fiir die den Rumpf
bewegenden Extremitéten.

Dadurch kommt es nicht nur zu einer Reduktion der notwendigen aufwirts gerichteten
Vertikalbeschleunigungen, um den Rumpf emporzustemmen. Weiterhin konnen auch die
abwirts gerichteten Beschleunigungen und damit die durch die Kollisionen der
vorangestellten Standbeine bedingten Energieverluste vermindert werden.

Eine optimale Rotation des Rumpfes zur Reduktion der Vertikalbewegungen wird bei einer
antiphasischen Bewegung von Schulter- und Beckengiirtel verwirklicht, wie sie durch
FuBungsphasen von 25 % und 75 % hervorgerufen werden. Jede Abweichung davon in
Richtung auf synchrone Beinbewegungen hin (0 % oder 50 %) erhoht die Bewegung des
mittleren Rumpfbereichs entsprechend (Abb. 5-14). Auch aus diesem Grund ist die
Reduktion der Vertikalamplituden des Rumpfes bei den Hunden (18 % Phasenversatz)
geringer als bei den Pferden (25 %).
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Abb. 5-14: Vertikalbewegungen des Rumpfes im VierfiRerschritt mit verschiedenen
Phasenverschiebungen zwischen Vorder- und Hinterbeinen (in % des Schrittzyklus) und
Uberlagerung der einzelnen Strichfiguren (rechts).

Die  Uberlagerung der Rotationsbewegung des Hunderumpfes mit einer
Translationsbewegung, wie sie bei Phasenverschiebungen um < 25 % auftritt, beeinflusst
nur das Ausmall der Bewegung, die Lage des Drehpunkts bleibt davon unveréndert. Erst
die groBere Lange der Vorderbeine verschiebt den Drehpunkt der Rumpfbewegung und
damit auch den Ort minimaler Bewegung in Richtung der schwereren Vorderhand.

Der FuBBungsversatz und die daraus resultierende Bewegungsverminderung des Rumpfes
ist somit eine kinematische Anpassung zur Reduktion des Bewegungsumfangs der
Rumpfmasse. Diese Strategie zur Okonomisierung der Fortbewegung wird auch in
vielfdltigen anatomischen Anpassungen im Bewegungsapparat von Lauftieren umgesetzt,
z.B. durch die Proximalverlagerung von Extremitdtenmuskulatur (siehe 2.2.4) oder deren

Ersatz durch passive Strukturen.

Aus den ausgefiihrten Datenanalyse und Uberlegungen ergab sich die erste mittels der

Computermodelle zu iiberpriifende Hypothese.

Hypothese 1

Eine sagittale Rotation des Rumpfes erlaubt die gleiche Vertikalbewegung der
Extremitdtengiirtel wie eine Rumpfiranslation bei reduzierter Vertikalbewegung der

Rumpfmasse. Dies bedingt einen energetischen Vorteil fiir die Fortbewegung.
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5.1.4 Uberpriifung der Energetik der Rumpfrotationen durch das

einfache Modell

Der Verlauf des relativen Energiebedarfs des isolierten Rumpfmodells (Abb. 4-37)
bestétigt die Annahme, dass phasenversetzte Fulungsmuster und die resultierenden sagit-
talen Rotationsschwingungen des Rumpfes die kollisionsbedingten Energieverluste und als
Folge den energetischen Aufwand der Fortbewegung im Schritt vermindern. Sie stellen
demnach eine energetisch optimierte Betriebsweise des Bewegungsapparates der VierfiiBer
dar.

Es stellt sich jedoch die Frage, warum das errechnete energetische Optimum, nicht wie
theoretisch erwartet, bei 25 % liegt? Dass die Mehrheit der Séugetiere FuBungsrhythmen
anwendet, die ndher an den vom einfachen VierfiiBermodell und am Hundemodell von
Usherwood et al. (2007) errechneten Optima (22 bzw. 21 %) liegen, scheint plausibel und
kann zudem als Bestitigung der Addquatheit der Rechenmodelle angesehen werden. Diese
scheinen einen, bislang unbekannten Faktor, zu beriicksichtigen, der zur Verschiebung des
energetischen Optimums hin zu einem geringeren Phasenversatz als 25 % fiihrt.

Mit einem Phasenversatz von 24 + 1,5 % (Tab. 4-1) liegen Pferde sehr nahe an den
theoretischen und errechneten optimalen Beinbewegungen. Hunde weichen, ebenso wie
die Mehrheit der untersuchten Lauftiere, deutlicher vom Optimum ab, welches aber nach
den Berechnungen des Modells nur zu einer minimalen Steigerung der metabolischen
Energiekosten von ca. 1 % fiihrt. Dennoch stellt sich die Frage, worin der Faktor liegt, der
fiir das Rechenmodell eine optimale Energieeinsparung durch eine geringfiigige
Verringerung des Phasenversatzes und damit eine leichte Zunahme der bewegten

Rumpfmasse bewirkt.

5.2 Longitudinalbewegungen des Rumpfes

5.2.1 Longitudinale Geschwindigkeiten und Beschleunigungen

Die Geschwindigkeiten und Beschleunigungen des Rumpfes in Richtung der Korperlangs-
achse konnen Aufschliisse vor allem dariiber geben, wie die Fortbewegung angetrieben
wird. Doch sind die Verhéltnisse beim Vierfiier vor allem in langsamen Gangarten wie
dem Schritt kompliziert. Da zu jedem Zeitpunkt mindestens zwei Beine Bodenkontakt
haben, kann nicht zweifelsfrei geklart werden, welche Extremitit welche Kréfte auf den

Korperstamm ausiibt. Bei Zwei- und Vierbeinern iiben jedoch im Allgemeinen
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vorangestellte Beine abbremsende Horizontalkrdfte und nachfolgende Beine beschleuni-
gende Horizontalkréfte auf den Korper aus (Merkens et al. 1985, van den Bogert et al.
1989, Masani et al. 2001, Donelan et al. 2002b).

Die Geschwindigkeiten und Beschleunigungen verlaufen bei den Pferden, Hunden und
allen anderen Versuchstieren fiir alle Rumpfmarker weitgehend synchron. RegelméaBig auf-
tretende Phasenverschiebungen zwischen diesen Verldufen der Marker sind nicht festzu-
stellen (Abb. 4-9, 4-11 und 4-12). Die deutlich phasenverschobenen Stand- und Schwung-
phasen der Vorder- und Hinterbeine fiihren zu einer Fluktuation von beschleunigenden und
abbremsenden Kréften, welche auf die Vorder- bzw. Hinterhand ausgetibt werden.

Nach der klassischen Vorstellungen der Gangmechanik (siehe 1.2) sollte die
Geschwindigkeit des Korperstammes in der Laufrichtung (kinetische Energie) nahezu
perfekter Antiphase zu dessen vertikaler Auslenkung (potentielle Energie) verlaufen.
Demnach miisste die hochste Geschwindigkeit jeweils mit der niedrigsten Position der
proximalen Extremititenglieder in der Bipodalphase (geringste potentielle Energie) zu-
sammenfallen. Erst in der zweiten Hélfte der Bipodalphase, wenn sich der Kdrper wieder
in der Aufwirtsbewegung befindet, sollte die Geschwindigkeit durch die Umwandlung in
Lageenergie abnehmen. Bei allen untersuchten Vierbeinern nimmt jedoch die Geschwin-
digkeit des Rumpfes schon mit Eintritt in die Bipodalphase ab, also beginnend mit dem
Bodenkontakt des vorangestellten Beines und nicht erst mit dem Erreichen der tiefsten
Schwerpunkt- oder Teilschwerpunktposition (Abb. 4-9, 4-11 und 4-12). Dies ist ein deut-
licher Hinweis darauf, dass die Gangmechanik nicht allein durch den Wechsel von poten-
tieller und kinetischer Energie bestimmt wird, sondern zudem abbremsende Krifte durch
das jeweils vorangestellte Bein auf den Korper ausgeiibt werden. Diese Ergebnisse
bestdtigen damit die neueren Erkenntnisse liber die Mechanik des Gehens (siehe 1.2) und
dass diese auch fiir Vierfiiler gelten.

Gemadl den vier gleichméBig liber den Schritt verteilten FuBungen der Pferde zeigen hier
auch die Geschwindigkeits- und Beschleunigungsverldufe des Rumpfes relativ regel-
méBige Vierfachschwingungen (iibereinstimmend mit Merkens et al. 1985, van den Bogert
et al. 1989, Ruina et al. 2005). Jeder Abschwung einer Hand beschleunigt diese und damit
den gesamten Korper, worauthin die Kollision einer Extremitdt mit dem Untergrund den
Korper wiederum abbremst. Hierbei sind die abbremsenden Kréfte und daraus folgend die
Geschwindigkeitsreduktionen beim Absetzen der Hinterbeine der Pferde deutlich geringer
als beim Absetzen der Vorderbeine. Dies ist ein weiterer Hinweis darauf, dass die hohere

Masse der Vorderhand stiarkere abbremsende Krifte bei den Vorderbeinkollisionen mit
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dem Substrat verursacht als die relativ geringere Masse der Hinterhand bei den
entsprechenden Hinterbeinkollisionen.

Bei den Hunden dagegen liegen jeweils nur zwei Brems- und Beschleunigungs-
schwingungen pro Schrittzyklus vor (Abb. 4-9). Dabei folgen diese Schwingungen eng den
Bewegungen der Vorderhand und scheinen von der Hinterhand geringer beeinflusst. So
treten negative Beschleunigungen vornehmlich in den Bipodalphasen der Vorderbeine auf,
wihrend in den hinteren Zweibeinstandphasen abbremsende Kréfte und verringerte
Geschwindigkeiten nur in geringem Malle zu beobachten sind. Eine mdgliche Erklarung
hierfiir liegt im geringeren Phasenversatz der Beinbewegungen beim Hund von nur 16 %
im Gegensatz zu 24 % beim Pferd. Sind bei einem Phasenversatz von 25 % vier
Schwingungen zu erwarten, so wiirden bei synchronen Bewegungen von Vorder- und
Hinterbeinen (0 %) lediglich zwei Schwingungen auftreten. Die zwischen diesen beiden
Extremen liegenden Beinbewegungen der Hunde fiihren zur teilweisen Uberlagerung der
Beschleunigungsschiibe des Abschwungs der Hinterhand und des kurz darauf folgenden
Abschwungs der Vorderhand. Die abbremsende Kraft in der hinteren Bipodalphase wird
dabei von dem zu diesem Zeitpunkt schon einsetzenden Vorderhandschub beim Ab-
schwung tiberdeckt.

Ist das Gewicht zwischen Vorderhand und Hinterhand ungleich verteilt, so dominiert die
schwerere Hand die Kraftschwankungen, da sie einen gréeren Schub beim Abschwung
ebenso wie ein stirkeres Abbremsen beim Abfullen der Beine verursacht. So verursacht die
schwerere Vorderhand beim Pferd die asymmetrischen Schwingungsverldufe von Be-
schleunigungen und Geschwindigkeiten. Beim Hund verringert sie die Bremswirkung in
der hinteren Bipodalphase noch weiter und bewirkt damit die fast vollstdndige Zusammen-
lagerung der Vierfachschwingung zu einer Zweifachschwingung je Schrittzyklus. Die sehr
deutlichen, im Gegensatz zum Pferd sogar gleichmdfligen Vierfachschwingungen der
Longitudinalbeschleunigungen beim GroBen Kudu in Verbindung mit den FuBungsphasen
von 30 % bestitigen diese Uberlegungen. Die Daten weiterer unmarkierter Versuchstiere
sind hier jedoch mit Vorsicht zu betrachten, da lokale Minima in Geschwindigkeits- und
Beschleunigungsverldufen moglicherweise durch die bei einem Teil der Aufnahmen

geringere Bildfrequenz herausgegléttet werden.

Durch die phasenversetzten Bewegungen der Extremitdten werden synchrone Kollisionen
mehrerer Extremitidten mit dem Untergrund vermieden und die Anzahl der Kollisionen

wird erhoht. Die Umlenkung des Korperschwerpunkts, welche zu den abbremsenden
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Kriften flihrt, wird dadurch auf mehrere Einzelkollisionen von geringerer Stirke verteilt.
Dies minimiert den Gesamtverlust an Energie iiber den Schrittzyklus hinweg (Ruina et al.
2005, Usherwood et al. 2007). Die Amplituden der energetischen Schwankungen werden
so verringert und die Gangmechanik ndhert sich der Mechanik eines Rades an, welches den
Korperschwerpunkt durch unendlich viele Einzelkollisionen trdgt, wodurch jegliche

vertikale Umlenkung desselben und damit abbremsende Krifte eliminiert werden.
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Abb. 5-15: Aufteilung der Kollisionen mit dem Substrat durch Vervielfachung der Bodenkontakte.
Je mehr Kollisionen, umso geringer ist jeder einzelne Kollisionswinkel und dadurch die Umlenkung
des Koérperschwerpunkts. Als Folge verringern sich die vertikalen Auslenkungen des Schwerpunkts
und die abbremsenden Krafte des vorangestellten Beins (nach Ruina et al. 2005).

In dieser Hinsicht scheint die ndhere Zusammenlagerung der Kollisionen beim Hund
unvorteilhaft gegeniiber dem Schritt des Pferdes, in welchem die Bodenkontakte gleich-
méBig iiber den Bewegungszyklus verteilt sind. Auch beim Hund werden die Fluktuations-
amplituden der kinetischen Energie verringert, da es nicht zu synchronen Substratkolli-
sionen von Extremititen kommt. Die Aufteilung ist allerdings weniger ideal. In Hinsicht
auf diesen Aspekt der Gangmechanik dhneln die Verhiltnisse bei Hund und Pferd den
beiden inneren Figuren in Abb. 5-15, die sich durch die gleiche Anzahl an Bodenkon-
takten, aber deren unterschiedliche zeitliche Verteilung iiber den Schrittzyklus auszeichnen
(,,hundetypischer* ungleicher Abstand zwischen Ferse - Zehen und Zehen — Ferse bei der
zweiten Figur von links).

Daraus ergibt sich fiir einen Vierbeiner ein potentieller Vorteil beziiglich der Effizienz der
Fortbewegung gegeniiber einem Zweibeiner, da ersterem eher die Moglichkeit zur
Vervielfiltigung der Bodenkontakte zur Verfligung steht. Hier kommt jedoch der Ana-
tomie des menschlichen Fulles eine besondere Bedeutung zu, welche die Kollisionen eines
Beines mit dem Substrat in eine Fersen- und eine VorfuBlkollision aufteilt und somit

erheblich zur Okonomie der menschlichen Bipedie beitrigt (Adamczyk et al. 2006).
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5.2.2 Kraftubertragung zwischen Vorder- und Hinterhand

Wie bereits angesprochen, iiben die Vorder- und Hinterbeine durch die phasenversetzten
Bewegungen zu bestimmten Phasen des Schrittzyklus abwechselnd beschleunigende und
abbremsende Krifte auf den Korper aus. Diese werden iiber die Rumpfbriicke zwischen
Vorder- und Hinterhand tibertragen, was zu rhythmischen Stauchungen und Streckungen
der thorakolumbalen Wirbelséule fiihrt (Abb. 4-13 bis 4-15). Griffin et al. bezeichnen diese
Krifte im Schritt von Hunden als ,,interlimb work®, also ein gegeneinander gerichtetes
Arbeiten von Vorder- und Hinterbeinen, so wie das vorangestellte und nachfolgende Bein
eines Extremitdtenpaares in der gemeinsamen Bipodalphase gegeneinander arbeiten. Nach
Donelan et al. (2002b) sind diese gegeneinander gerichteten Kréfte fiir einen GroBteil der
energetischen Kosten im zweibeinigen Gang des Menschen verantwortlich. Dabei ergeben
sich zwei Faktoren, welche den kollisionsbedingten Energieverlust beeinflussen, i) der
Kollisionswinkel zwischen Korperschwerpunkt und Substrat und ii) der Betrag an
kinetischer Energie des Korperschwerpunkts zum Kollisionszeitpunkt.

Auch beim Vierbeiner ist unvorteilhafterweise die kinetische Energie der Vorder- bzw.
Hinterhand jeweils wihrend der jeweiligen Beinkollision am groften, da hier die
potentielle Energie des Abschwungs fast vollkommen in kinetische Energie umgewandelt
ist. Zum grofftmoglichen Energieerhalt muss also ein moglichst hoher Betrag der
kinetischen Energie des Abschwungs iiber diesen Moment hinweg gerettet werden, in
welchem es zu einem prozentualen Energieverlust kommt. Betrachtet man die
Beschleunigungskrifte, welche die Beine eines Vierfiilers bei einem Phasenversatz von ca.
25% auf den Korperstamm ausiiben (Abb. 5-16), so fillt auf, dass der Abschwung einer
Hand (vorderer oder hinterer Rumpfbereich) und damit deren Beschleunigung durch die
Umwandlung von potentieller in kinetische Energie immer mit dem Aufschwung der
anderen Hand zusammenfillt. Da diese wiederum durch den Ubergang von kinetischer in
potentielle Energie in der Aufschwungphase verlangsamt wird, kommt es entweder zur
Ausiibung von Druck- (Hinterhand im Abschwung) oder Zugkriften (Vorderhand im
Abschwung) zwischen Vorder- und Hinterleib. Eine abschwingende Hand iibt somit stets
beschleunigende Kréfte (Aktion) auf die andere Hand aus und wird von dieser wiederum
abgebremst (Reaktion). Wéhrend die abschwingende Hinterhand {iber die Rumpfbriicke
gegen die Vorderhand driickt (in der lateralen Bipodalphase, rechts oben in Abb. 5-16),
zieht die abschwingende Vorderhand an der Hinterhand (in der diagonalen Bipodalphase,
rechts oben in Abb. 5-16). Bestitigt wird die Ubertragung dieser Krifte durch den

zeitlichen Verlauf der Rumpfkrimmungen beim Pferd. So kommt es zur maximalen
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Kriimmung wéhrend der lateralen Bipodalphasen und zur maximalen Streckung wihrend
der diagonalen Bipodalphasen (Abb. 4-13 und 4-14). Ein Kriimmungsmuster, welches
durch weitere Studien iiber die Verformung des Pferderumpfes im Schritt bestétigt wird

(Nauwelaerts & Clayton 2010).

-y
¢
N
4

Abb. 5-16: Ubertragung von Kréften zwischen Vorder- und Hinterhand innerhalb eines Halbschritts
bei einem FuBungsversatz von 25 %. In Laufrichtung beschleunigende Krafte sind grin, entgegen
der Laufrichtung beschleunigende (abbremsende) Krafte sind rot dargestellt.

Vorder- und Hinterleib {ibertragen demnach in den Monopodalphasen Krifte aufeinander,
welche jeweils die kinetische Energie einer abschwingenden Hand vermindern und die
potentielle Energie der aufschwingenden Hand entsprechend erhdhen. Zum Zeitpunkt der
Kollision eines auffulenden Beines ist die kinetische Energie der entsprechenden
abschwingenden Hand demnach weniger stark, da diese beim Abschwung bereits einen
Teil ihrer Energie in den Aufschwung der anderen Hand iibertragen hat. Die Bipodal-
phasen als unvorteilhafte Schwellen beim Energieilibertrag des inversen Pendels werden
somit teilweise iiberbriickt, da Energie direkt zwischen den beiden jeweils in einer
Monopodalphase befindlichen miteinander gekoppelten inversen Pendeln iibertragen wird.
Wihrend dieser Standphasen (laterale und diagonale Bipodalphase) sind die Kollisions-

winkel der Hand, auf welche die Energie libertragen wird, wesentlich geringer als in den
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entsprechenden Bipodalphasen der Energie libertragenden Hand.

Die phasenversetzten Vertikalbewegungen und die daraus folgenden verschobenen
Beschleunigungen von Vorder- und Hinterhand erfiillen somit das gleiche grundlegende
Prinzip zum 6konomischen Tragen von Gewicht wie der federnde Rucksack (Rome et al.
2005, Kuo 2005, Rome et al. 2006). Durch die Gegenbewegungen verschiedener Massen-
anteile einer von Beinen getragenen Gesamtmasse werden die Fluktuationen der kineti-
schen Energie insgesamt abgemildert und von den dissipativen Zweibeinstandphasen auf
die nicht-dissipativen Einbeinstandphasen umverteilt. Hier werden die kinetischen Ener-
gieschwankungen aber direkt ausgeglichen und nicht indirekt {iber einen Ausgleich der
Vertikalbewegungen. Das gegeneinander gerichtete Arbeiten der Vorder- und Hinter-beine
konnte somit eine effektive Anpassung zur Verminderung kollisionsbedingter Energiever-
luste sein.

Fiir die Hunde ergibt sich aufgrund der geringeren Phasenverschiebung der Bewegungen
von Vorder- und Hinterhand eine verdnderte Kraftiibertragung (Abb. 5-17). Zum Zeitpunkt
der Vorderbeinkollision befindet sich die Hinterhand nicht in der maximalen vertikalen
Position, sondern noch im Aufschwung. Sie ist somit langsamer als die Vorderhand, die
gerade erst durch die Kollision einen beginnenden Geschwindigkeitsverlust erfahrt, und
ibt noch eine abbremsende Kraft auf die Vorderhand aus. Demgegeniiber befindet sich die
Vorderhand wihrend der Hinterbeinkollision bereits im Abschwung, beschleunigt diese
durch eine Zugkraft und verstiarkt damit den Zusammensto3 zwischen Hinterbein und
Boden. Wihrend eine Phasenverzogerung von 25 % die Kollisionen von Vorder- und
Hinterbeinen somit gleichmifBig abmildert, wird bei einer geringeren Verzdgerung vom
Hinterbein zum ipsilateralen Vorderbein die Kollisionsreduktion fiir die Vorderbeine auf
Kosten der Kollisionsmilderung fiir die Hinterbeine erhoht. Fiir VierfiilBer mit einer

hoheren Gewichtsbelastung der Vorderbeine konnte dies durchaus vorteilhaft sein.
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Abb. 5-17: Ubertragung von Kréaften zwischen Vorder- und Hinterhand innerhalb eines Halbschritts
bei einem FulRungsversatz von 16%. In Laufrichtung beschleunigende Kréafte sind grin, entgegen
der Laufrichtung beschleunigende (abbremsende) Krafte sind rot dargestellt.

Interessanterweise sind die Spannweiten der Geschwindigkeitsschwankungen des vorderen
Rumpfbereichs bei beiden Modellspezies geringer als die des hinteren Rumpfabschnitts
(Abb. 4-10). Diese Differenz ist bei den Hunden deutlich stirker ausgeprigt als bei den
Pferden und scheint den stirkeren Ausgleichseffekt geringerer Phasenverschiebung fiir die
Vorderhand zu bestétigen. Aber auch die deutlich ausgeprigteren Rumpfflexionen der
Hunde konnten hier eine Rolle spielen, welche die gegeneinander gerichteten Longi-
tudinalkrédfte iiber ldngere Strecken wirken lassen. Die Bewegungen des Rumpf-
schwerpunkts konnten so noch effektiver von den wechselnden beschleunigenden und
abbremsenden Kréften der Beine entkoppelt werden und eine groflere Laufruhe erreichen.
Dieser mogliche Vorteil der Nutzung der hoheren Rumpfflexibilitdt wiirde einen Ausgleich
darstellen, welcher die stérkere vertikale Auslenkung infolge der Kriimmungen (siehe 5.1.2

und 5.1.3) ausgleicht.

Hypothese 2

Durch die phasenversetzten inversen Pendelbewegungen der beiden Beinpaare eines
Vierfiifsers iiben die Vorder- und die Hinterhand abwechselnde Zug- und Druckkrdfte
aufeinander aus. Diese bewirken eine Verlagerung von kinetischer Energie von den

Bipodalphasen einzelner Beinpaare auf deren Monopodalphasen.
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5.2.3 Uberpriifung der Kraftiibertragung zwischen Vorder- und

Hinterhand durch das komplexe Modell

Im komplexen Rechenmodell, welches im Gegensatz zum einfacheren Modell die
Ubertragung von Kriften zwischen Vorder- und Hinterkdrper beriicksichtigt, wurden ab-
wechselnde Zug- und Druckkréfte im zentralen Rumpfgelenk gemessen (Abb. 4-38). Diese
treten nur bei einem Phasenversatz der Beinbewegungen auf und bleiben bei einem syn-
chronen Schrittrhythmus von Vorder- und Hinterbeinen aus. Der Verlauf der Kraftwirkung
bestitigt die getitigten Uberlegungen. Jede abschwingende Hand iibt beschleunigende
Krifte auf die gleichzeitig aufschwingende Hand aus und wird ihrerseits abgebremst. Jede
aufschwingende Hand wird infolge dessen beschleunigt und bremst ihrerseits die andere
Hand ab. Wihrend der tripodalen Standphasen (Bipodalphasen kontralateraler Beine) (0-
13 % und 30-40 % in Abb. 4-38), in denen eine Hand vom Aufschwung in den Abschwung
iibergeht und die andere umgekehrt, kommt es jeweils zu einem Wechsel der
Kraftwirkungsrichtungen. Der maximale Druck im Rumpfgelenk wird bei ca. 22 % (und
72 %) erreicht, was in etwa dem Zeitpunkt der maximalen dorsalkonvexen Rumpf-
kriimmung des Wallachs Leroy mit 19 % (und 69 %) entspricht (Abb. 4-14). Die maximale
Streckung erreicht der Rumpf bei ca. 43 % (und 93 %), also erst kurz nach den Spitzen der
Zugkraft (36 und 86 %), die schlagartig nach Eintritt in die Zugphase auftreten. Dies deckt
sich ebenfalls mit den Ergebnissen der Studie von Nauwelaerts & Clayton (2010), welche
maximale Verkiirzungen des Pferderumpfes bei 15 und 63 % und maximale Verldn-
gerungen bei 44 und 89 % des Schrittzyklus beobachteten.

Die Rumpfkriimmungen scheinen demnach eine direkte Folge der Zug- und Druckkrifte
zwischen Vorder- und Hinterhand zu sein. und bestitigen die Ubertragung von kinetischer
Energie zwischen Vorderhand und Hinterhand innerhalb der monopodalen Vorderbein-
bzw. Hinterbeinstandphasen, welche den Betrag an dieser Energieform jeder Hand in den
Bipodalstandphasen verringert.

Da die beschriebene Art der longitudinalen Kraftiibertragung erst durch versetzte Bewe-
gungen der Beinpaare und den daraus resultierenden Versatz der Vertikalbewegungen von
Vorderhand und Hinterhand ermdglicht wird, konnen die energetischen Effekte der
Rumpfrotation und der Kraftiibertragung nicht einfach voneinander separiert werden. Um
die Wirkung der Longitudinalkraft dennoch zu tiberpriifen und ndherungsweise zu quantifi-
zieren, konnen das einfache und das komplexe Modell vergleichend betrachtet werden, da
im einfacheren Modell eine longitudinale Kraftiibertragung nicht beriicksichtigt wurde und

diese im komplexen Modell implementiert ist. Die Zahlenwerte der Energiebedarfskurven
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diirfen jedoch nicht 1:1 {ibertragen werden, da noch anderweitige Unterschiede, wie z.B.
der geringe Lingenvorteil der Vorderbeine (siehe 3.4.2) bestehen. Dennoch ist es
unwahrscheinlich, dass die sehr deutliche Steigerung der energetischen Einsparung des
komplexen Modells (fast der dreifache Prozentwert) allein auf die Unterschiede in der
Konstruktion zuriickzufiihren ist. Es kann also von einer Bestitigung des vorteilhaften
Effekts der longitudinalen Kraftiibertragungen in nicht unerheblichem Umfang ausgegan-

gen werden.

5.3 Das FuBungsmuster der vierfuBigen Sauger

Die bisher erorterten Anpassungen zur Reduktion der kollisionsbedingten Energieverluste
im Schritt sind entweder unabhingig von der FuBungssequenz (wie die Relativbewegungen
der proximalen Extremitdtenglieder) oder werden theoretisch durch maximale Phasenver-
zogerungen der Vertikalbewegungen der Extremititengiirtel optimal umgesetzt (Rumpf-
rotation und longitudinale Kraftiibertragung zwischen Vorder- und Hinterhand). Dennoch
weicht die Mehrheit der untersuchten Vierfii3er, ebenso wie das energetische Optimum der
Rechenmodelle aus dieser Arbeit und derjenigen von Usherwood et al. (2007), vom
maximalen Phasenversatz (25 %) ab. Im Folgenden sollen die Form der Abweichung und

mogliche Einflussfaktoren analysiert werden, die diese bedingen konnten.

5.3.1 Zoologischer Vergleich der FuBungsmuster

Die Extremitidtenbewegungen der Sdugetiere wurden nicht in Abhéngigkeit von der Fort-
bewegungsgeschwindigkeit ermittelt, da eine Analyse moglicher Korrelationen zwischen
diesen Faktoren kein vorrangiges Anliegen dieser Studie ist. Vielmehr liegt der Fokus auf
der Ermittlung eines artspezifischen FuBungsrhythmus, der von den Tieren selbst bevor-
zugt wird.

Die gemessenen Extremitdtenbewegungen der Hunde und Pferde stimmen weitgehend mit
den Daten anderer Studien iiberein. Die Phasenverzogerungen der ipsilateralen Fuungen
der Pferde lagen zwischen 21 und 25 % mit einem Mittelwert von 24 % (Tab. 4-1). Falaturi
(1998) gibt einen Wert von 22 % fiir Pferde an. Hildebrand fand 1965 eine grofle Varia-
bilitdt bei Pferden verschiedener Rassen und Staturen, berichtet jedoch, dass Werte unter
20 % die Ausnahme darstellten. Die in dieser Arbeit beobachteten Phasenverzogerungen

lagen bei den Hunden zwischen 14 und 17 % mit einem mittleren Wert von 16 % (Tab. 4-
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1). Griffin et al. (2004) maBen 15 %, Usherwood et al. (2007) 10-17 % mit einem
Mittelwert von 13 % und Hildebrand (1968) bei Hunden mit ldngeren Beinen 10-20 %.
Trotz der teilweise recht kleinen Stichproben und unterschiedlichen Schrittgeschwindig-
keiten, die einen Einfluss auf den Phasenversatz der Beinbewegungen haben konnen
(Hildebrand 1965 & 1968, van der Sluijs et al. 2010), liegen diese Werte jeweils recht
dicht beieinander. Insbesondere die artspezifische Differenz zwischen Pferden und Hunden
ist dabei sehr stabil. Auch die Daten der anderen vierfiiligen Sduger (Tab. 4-1 und Abb. 4-
16) stimmen mit denen von Hildebrand (1976) (fiir verschiedene Sauger), Patrick et al.
(2008) (fiir krabbelnde Kleinkinder) und van der Sluijs et al. (2010) (fiir Lamas,
Dromedare und Pferde) tiberein.

Die Vergleiche der Bodenkontakte der ipsilateralen Beine mit den Vertikalbewegungen
von Vorder- und Hinterhand zeigen bei Pferden und Hunden nur geringe Abweichungen
(Abb. 4-5). Fiir die Energetik relevant sind eher die relativen zeitlichen Verschiebungen
der Bewegungen von Vorder- und Hinterhand, welche durch die unterschiedlichen Boden-
kontaktzeiten nicht exakt mit den zeitlichen Verschiebungen der Extremitdten iiberein-
stimmen. Es ist somit von Bedeutung, dass die Phasenverschiebungen von Vorder- und
Hinterhand bei den Pferden mit 25 % und Hunden mit knapp 18 % etwas iliber den Werten
der Fuungsphasen (24 und 16 %) liegen. Dies sollte bei der Betrachtung der Vierfiif3er,
fiir die allein FuBungsdaten vorliegen, beachtet werden. Durch die recht geringen
Abweichungen der Phasenverhéltnisse von Bein- und Rumpfbewegungen konnen die
FuBungsdaten dennoch als Indikator fiir die grundlegenden Rumpfbewegungen angesehen
werden.

Die Mehrheit der vierfiiBigen Sdugetiere nutzt im Schritt Beinbewegungen mit Phasen-
verschiebungen von 10-20 % und tendiert somit zu Rumpfbewegungen, welche die bisher
erorterten Effekte zur energetischen Optimierung im Schritt nutzen, aber von den theore-
tisch optimalen 25 % abweichen. Nur wenige Arten verwenden Schrittmuster, welche die
Bedingungen der Optimierung im Sinne der vorliegenden Thesen nur geringfiigig erfiillen.
Bei diesen handelt es sich meist um Paarhufer, die in Gebirgs- und Waldhabitaten behei-
matet sind, oder um Spezies, die nicht an lokomotorische Dauerleistungen angepasst sind,
wie menschliche Kleinkinder und Flusspferde. Die untersuchten nichtmenschlichen Prima-
ten verwenden als einheitliches Merkmal ein ungewohnliches FuBBungsmuster, welches
ansonsten nur vom Erdferkel geteilt wird. Ein um 50 9% phasenversetztes
Bewegungsmuster eines Extremititenpaares (Abb. 5-18) fiihrt aufgrund der

Bilateralsymmetrie des Korpers jedoch zu identischen Sagittalbewegungen des Korper-
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stamms. Die Rumpfbewegung ist somit bei einem Phasenversatz der Beinbewegungen von
60-65 % mit der bei einem Phasenversatz von 10-15 % identisch. Es kann daraus ge-

schlossen werden, dass die vorgestellten Effekte zur energetischen Optimierung auch bei

Primaten Anwendung finden.

0% 36% 50% 86% 100%
|

50%
[ | |

64%

14% >

Abb. 5-18: Identische Bewegungen von Vorder- und Hinterhand im typischen Saugerschritt (oben)
und dem Kreuzgang der Primaten (unten).

Bemerkenswert ist, dass die FuBungsmuster, welche die Bedingungen zur Nutzung der
vorgestellten Energiespareffekte generell nicht erfiillen (90-10 % und 40-60 %, Abb. 4-16),
von Sédugern im Schritt allgemein vermieden werden. Dies kann als Bestdtigung der

Wirksamkeit und generellen Anwendung der gefundenen Mechanismen gewertet werden.

5.3.2 Einfluss des FuBungsmusters auf die Energetik des komplexen
Modells

Wie schon das einfachere Modell eines VierfiiBers zeigt auch das komplexere
Pferdemodell im Schritt eine deutliche Abhéngigkeit des Energiebedarfs vom
Phasenversatz der Beinbewegungen (Abb. 4-37). Hier liegt der energetische Differenz-
betrag fiir den Antrieb der Fortbewegung zwischen dem optimalen und pessimalen
Phasenversatz der FuBungen mit 35 % sogar noch deutlich hoher als im einfacheren
Modell (12,5 %). Zudem ist der optimale FuBungsrhythmus noch weiter unter 25 %

verschoben und liegt hier bei 17 %.
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Das komplexere Modell bestitigt somit eine Wirksamkeit weiterer Anpassungen zur ener-
getischen Optimierung und gleichzeitig die energetische Uberlegenheit der FuBungspha-
sen, welche von der Mehrheit der vierfiiBigen Lauftiere angewendet werden. Wenngleich
es sich um ein Pferdemodell handelt, was sich aber merklich vom natiirlichen Rhythmus
der Pferde unterscheidet. Die Faktoren, welche in diesem komplexeren Modell beriick-
sichtigt sind und welche somit als Ursache fiir die hohere energetische Optimierung und
auch die Verschiebung des optimalen Phasenversatzes in Frage kommen, sind: i) eine
asymmetrische Gewichtsverteilung mit einer stirkeren Gewichtsbelastung der Vorder-
extremitéten, i1) unterschiedliche anatomische Langen der Vorder- und Hinterbeine, iii) die
Ubertragung von Zug- und Druckkriften zwischen Vorderhand und Hinterhand und iv) die
vertikale Schwingung der Kopf-Hals-Einheit. Der letztere Aspekt soll erst in folgenden
Kapiteln behandelt werden. Dennoch kann auch unter Ausschluss des Beitrags der
Kopfbewegungen von einer erheblich stirkeren Reduktion der Substratkollisionen im
komplexen Modell durch die Faktoren i-iii ausgegangen werden.

Leider ist anhand der Daten des komplexen Modells keine Isolation der Faktoren moglich
und somit keine direkte Analyse der Beitrdge der einzelnen Komponenten zur energe-
tischen Optimierung. Es ldsst sich jedoch festhalten, dass das Zusammenwirken der ge-
nannten Faktoren im mathematischen Pferdemodell eine erhebliche Reduktion der
metabolischen Energie fiir die Fortbewegung im Schritt bewirkt und den optimalen
Schrittrhythmus dem natiirlichen Schrittrhythmus der Mehrheit der vierfiiBigen Lauftiere
angleicht. Es ist also davon auszugehen, dass im Modell zumindest dhnliche Faktoren
wirken, welche auch reale Vierfiier zur Einhaltung dieser Beinbewegungen veranlassen.
Dabei kann es sich um einen oder mehrere der bekannten Faktoren handeln oder auch

bisher unbekannte, die im Folgenden erortert werden sollen.

5.3.3 Einfluss der Gewichtsverteilung

Unter 5.2.2 wurde die Uberlegung geduBert, dass die longitudinale Kraftiibertragung
zwischen Vorder- und Hinterhand bei phasenverzogerten Bewegung dieser Korperteile von
unter 25 % die Kollisionen der Vorderbeine stirker abmildern kdnnte und bei iiber 25 %
die der Hinterbeine. Da die stirkere Gewichtsbelastung der Vorderbeine (siche 2.2.4) zu
einer ungleichen Kollisionsaufteilung von Vorder- und Hinterhand und damit zu

insgesamt hoheren Energieverlusten fiihrt (Ruina et al. 2005, Usherwood et al. 2007), wére
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eine entsprechende Anpassung des Phasenversatzes zum Ausgleich der Kollisionen
vorteilhaft.

Dies kann aber nicht der einzige Vorteil von Phasen von weniger als 25 % sein, da im
einfacheren Computermodell weder eine Ungleichverteilung des Gewichts, noch eine
Ubertragung von Longitudinalkriften zwischen Vorder- und Hinterhand beriicksichtigt
wurde und dennoch eine, wenn auch geringere, Tendenz zu niedrigeren Phasen besteht.
Umgekehrt ist genau die Erweiterung des komplexen Modells um diese beiden Faktoren in
Verbindung mit einem deutlichen Absinken des energetisch optimalen Phasenversatzes ein
Argument fiir den Einfluss der Gewichtsverteilung auf die FuBungsphasen. Dann aber
sollte dieser Einflussfaktor auf die FuBungen der Primaten wegfallen, da fiir diese eine
Verlagerung des Korpergewichts auf die Hinterbeine typisch ist und eine ausgeprigtere
Reduktion der Vorderbeinkollisionen somit weniger vorteilhaft anmutet. Die untersuchten
Affenarten zeigen jedoch mit 60-65% (entspricht 10-15%) relativ geringe

Phasenverzogerungen.

5.3.4 Einfluss des AntriebsstoRes

Als weiterer Faktor, der das lokomotorisch optimale FuBBungsmuster vom gleichméfBigen
Viertakt bei 25 % hin zu einem ungleichméBigen Viertakt unter 25 % verschieben kann,
wird von Usherwood et al. (2007) die strategisch giinstigste Antriebsform genannt. Im
Hundemodell der Arbeitsgruppe zeigt sich, iibereinstimmend mit den Ergebnissen von Kuo
(2002), dass die Ausiibung einer kompensierenden Beschleunigung auf den Korper kurz
nach dem kollisionsbedingten Energieverlust optimal ist. Sie argumentieren, dass die
Hinterbeine anatomisch besser geeignet seien, um Antriebskréifte zu erzeugen (siehe auch
Lee et al. 1999). Nach den Berechnungen des Modells sollte der Antriebsstof3 des
nachfolgenden Hinterbeins kurz nach der besonders verlustreichen Vorderbeinkollision
erfolgen. Dies kann auf zwei unterschiedliche Weisen erfolgen (Abb. 5-19), wobei sich
Strategie ii als energetisch iliberlegen erweist (Kuo 2002, Usherwood et al. 2007). Bei
einem Phasenversatz von < 259% soll das nachfolgende Hinterbein kurz nach der

Vorderbeinkollision eine ideale Position zur Beschleunigung des Korpers innehaben.
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Abb. 5-19. Antriebsstrategien der Hinterbeine (aus Usherwood et al. 2007). i) Antriebssto3 des
fihrenden Hinterbeins in der frihen Standphase durch ein Drehmoment im Hiuftgelenk, ii)
Antriebsstol} des folgenden Hinterbeins durch eine Streckung.

15 %

35 % a b c d

Abb. 5-20: Beinstellungen im Schritt vierfliRiger Sauger mit verschiedenen Phasenverschiebungen
[%]. Rote Pfeile geben die Stellung des stiitzenden Hinterbeins zum Zeitpunkt der
Vorderbeinkollision an (b) und die Stellung des nachfolgenden Hinterbeins in der folgenden
vorderen Monopodalphase (d).

Nach den in dieser Arbeit gemachten Beobachtungen ist das nachfolgende Hinterbein aber
bei allen auftretenden FuBBungsrhythmen zum Zeitpunkt der Vorderbeinkollision bereits in
die Schwungphase eingetreten und kann daher keine Bodenreaktionskréifte mehr erzeugen
(Abb. 5-20, Bildreihe b). Das hintere Standbein hat bei Phasenversitzen < 25 % zu diesem

Zeitpunkt eine Stellung vor der Vertikalen und steht bei einem 25 %-igen Versatz
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senkrecht. Auch dieses Bein kann in dieser Phase also den Korperschwerpunkt nicht durch
eine Streckung in die Laufrichtung beschleunigen, sondern allein durch die Erzeugung
eines Drehmoments, welches sich nach Kuo (2002) viermal kostspieliger gestaltet. Eine
Hinterbeinstellung, die geeignet wiére, den Korper durch eine Streckung zu beschleunigen,
wiirde nur dann mit der spéteren bipodalen Vorderbeinstandphase zusammentreffen, also
nach der Kollision, wenn synchrone Beinbewegungen auftreten (0 bzw. 50 %). Ein derar-
tiges FuBungsmuster wurde selbst bei den Tieren, bei denen die Beinbewegungen einem
ipsilateralen Synchronismus am nichsten kommen (Mihnenwdlfen, Hyénen, Lamas,
Schweinsaffen, Schimpansen), nicht beobachtet. Als Erklarung der Tendenz vierfiiliger
Sduger zu Phasenverschiebungen von < 25 % kann die Hinterbeinstellung in dieser Form
also nicht herangezogen werden (Usherwood 2011, pers. Mitteilung).

Bertram & Hasaneini (2013) widersprechen der Auffassung, dass der energetisch optimale
Antriebsstof3 direkt nach der Kollision mit dem Substrat folgen sollte. Sie argumentieren,
dass beim Zweibeiner eine Beinstreckung des nachfolgenden Standbeins in der
Bipodalphase zu einer mehr aufwirts gerichteten Trajektorie des Korperschwerpunkts und
damit einer verringerten Umlenkung durch die Kollision fiihrt. Der kollisionsbedingte

Energieverlust wiirde dadurch auf !/3 reduziert.

Area between circular arc
A v and dashed line increases B v
with energy loss

CoM

Effective
limb

v Vector tip follows

arc ‘c’ for )
Push-off follows heel-strike CO”Sta“‘.;’eC'jOC‘W Push-off before heel-strike:
magnitude relative cost=1/3 that in A

Abb. 5-21: Energieanderungen im Modell eines Zweibeiners, wenn der Antriebsimpuls des
nachfolgenden Beins nach (A) und vor (B) der Kollision des Standbeins generiert wird. V-/* =
Geschwindigkeiten des Korperschwerpunkts (CoM) vor (-) und nach (+) der Bipodalphase, a/e =
Trajektorien der Impulse der Beinkollisionen, b/d = Trajektorien der Antriebsimpulse, ¢ = Spitzen
der Geschwindigkeitsvektoren, welche bei einer konstanten Geschwindigkeit (kein Energieverlust)
bestehen wirden (aus Bertram & Hasaneini 2013).

Fiir die Betrachtung eines Vierbeiners kénnen die Uberlegungen von Usherwood et al.
(2007) iiber die optimale Position des nachfolgenden Hinterbeins und die Aussage von

Bertram & Hasaneini (2013), dass ein optimaler Antriebsimpuls kurz vor der Kollision der
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Standbeine erfolgen sollte, kombiniert werden. Ein idealer Antriebsimpuls sollte demnach
durch eine Streckung des nachfolgenden Hinterbeins erfolgen, wiahrend sich dieses in einer
spiaten Monopodalphase oder einer Bipodalphase befindet und somit eine nach hinten
gestreckte Stellung einnimmt (Abb. 5-22). Erfolgt der Impuls in einer spiten Hinterbein-
monopodalphase, wird der Energieverlust durch die Kollision des fiihrenden Hinterbeins
beim Eintritt in die Bipodalphase verringert. Erfolgt der Impuls kurz vor der Vorderbein-
kollision, also kurz vor Eintritt in die vordere Bipodalphase, minimiert er den Verlust
durch die Vorderbeinkollision. Im Idealfall wiirde die Hinterbeinstreckung also kurz vor
der Vorder- und Hinterbeinkollision ausgefiihrt, damit beide Energieverluste minimiert
wiirden. Diese Bedingungen sind bei synchronen (0 %) und entgegengesetzten (50 %)
Bewegungen der Vorder- und Hinterbeine ideal erfiillt. Davon ausgehend verschlechtert
sich die Vorderbeinstellung mit zunehmender Verzogerung und erreicht bei hohen Phasen-
verzogerungen von 25 - 50 % ihr Pessimum (Abb. 5-20 d und 5-22). Denn die giinstige
Hinterbeinstellung fiele nun in die frithe Monopodalphase oder sogar die spdte Bipodal-
phase der Vorderbeine, hitte also einen maximalen zeitlichen Abstand zur nichsten Vor-
derbeinkollision. Bei FuBungsphasen von 50 % wéren dann wieder die Idealverhiltnisse

wie bei 0 % erreicht.

Vv

0% 12,5 %
25% 37,5 %

Abb. 5-22: Beinstellungen von Vierflilern mit verschiedenen Phasenversatzen kurz vor und
wahrend der Hinterbeinkollision.

Die Stellung der Vorderbeine zum giinstigsten Zeitpunkt des Antriebsstoes durch das
nachfolgende Hinterbein, konnte einen Faktor darstellen, der die Energetik von synchronen
Beinbewegungen favorisiert. Der Kompromiss mit konkurrierenden Faktoren, welche bei
Phasenverzogerungen um 25 % energetische Vorteile erwirken, bietet eine mogliche

Erklarung fiir die Tendenz vierfuBliger Sduger zu FuBlungsrhythmen <25 % bei gleich-
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zeitiger Vermeidung synchroner Fulungen. Dieser Faktor wire zudem in beiden Compu-
termodellen wirksam, was die libereinstimmende Tendenz in Richtung niedrigerer Phasen
bewirken konnte.

Zwei Kritikpunkte bestehen jedoch. Zum einen ist nicht klar, ob sich die Ergebnisse von
Bertram & Hasaneini (2013) unverdndert auf Vierbeiner iibertragen lassen. Zum anderen
liefert das Modell von Usherwood et al. (2007), welches die Hinterbeinstellung und die
Antriebsstrategien beriicksichtigt, das Ergebnis, dass ein Antriebsimpuls nach der
Kollision optimal fiir Verzogerungen >25 % ist und vorgezogene Impulse minimale
Energieverluste bei Phasen <25 % zur Folge haben. In diesem Punkt widersprechen die
Ergebnisse des Hundemodells den Ergebnissen von Bertram & Hasaneini (2013) und

infolge auch den auf diesen aufbauenden Uberlegungen.

5.3.5 Einfluss der Stabilitat

Uber die energetische Effizienz hinaus sind auch andere lokomotionsrelevante Leistungen
des Bewegungsapparates von Bedeutung, welche mit dieser konkurrieren kénnen wie z.B.
die absolute Leistungsfdhigkeit oder Stabilitit der Fortbewegung. FuBungsmuster <25 %
sind von ldngeren lateralen Bipodalphasen geprdgt, welche die seitliche Stabilitdt des
Tieres in diesen Schrittphasen stark herabsetzen (Hildebrand 1980, 1985; Christian 1995).
Bei Beinbewegungen > 25 % werden diese lateralen Phasen zunehmend durch diagonale
Bipodalphasen ersetzt (Abb. 5-23), wodurch aufgrund der transversalen Distanz der
Standbeine eine groflere laterale Stabilitdt gewdhrleistet ist. Oberhalb von 40 % kommt es
zu keinen lateralen Zweibeinstandphasen mehr. Die Stabilitét ist also ein Faktor, der hohe-
re Phasenverzdgerungen begiinstigt, und konnte eine der Ursachen fiir die ungewdhnlich
hohen FuBungsphasen (27 — 40 %) von einigen waldbewohnenden und kletternden
Huftieren (Wildschwein, Reh, Rothirsch, Gdmse) und Siugern mit einem ungewdhnlich
hohen lateralen Beinabstand (krabbelndes Kleinkind, Flusspferd) sein.

Die diagonale Sequenz des FuBungsmusters der Primaten ermoglicht durch die Umkehr
der Beinbewegungen eines Beinpaares, im Vergleich zum Sédugerschritt, einen Ersatz der
instabilen Phasen der ipsilateralen Zweibeinunterstiitzung durch diagonale Zweibein-
stiitzen (Abb. 3-8 und 5-18). Die Phasenverschiebung der Vertikalbewegungen und
Longitudinalgeschwindigkeiten von Vorder- und Hinterhand bleibt dabei identisch zum
Saugerschritt. Die FuBBungssequenz der Primaten ermdglicht damit die Nutzung von ener-

getisch optimalen Rumpfbewegungen mit einem Phasenversatz der Vertikalbewegungen
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der Extremitétengiirtel zwischen 10 und 20 % bei einer kompletten Vermeidung instabiler
lateraler Zweibeinstandphasen. Der Primatenschritt konnte somit eine spezielle Kombina-

tion aus Stabilitdt und energetischer Effizienz verwirklichen.
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Abb. 5-23: Zeitlicher Anteil der verschiedenen Bipodalphasen am Schrittzyklus. Der Phasenversatz
steigt von links (Lama = 14%) nach rechts (Husarenaffe = 65%) an.

Einen Nachteil derartiger hoher Phasenverzégerungen stellt aber die Interferenz der ipsi-
lateralen Extremitdten dar. So miissen Primaten bei groferen Schrittlingen mit ihren Hin-
terbeinen an den jeweils ipsilateralen Vorderbeinen vorbeitreten. Fiir Lauftiere auf ebenem
Terrain scheinen Beinphasen < 25 % optimal, wiahrend Primaten durch einen hdheren
Koordinationsaufwand der Extremitédtenpositionierung bei < 75 % eine hohere Stabilitit
und die Moglichkeit zur Anwendung der beschriebenen Energiespareffekte durch Relativ-

bewegungen von Vorder- und Hinterhand erhalten.
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5.4 Fazit zur Rumpfkinematik

Es konnten verschiedene kinematische Faktoren identifiziert werden, welche eine
Reduktion der kollisionsbedingten Energieverluste im Schritt von vierfiiBigen Sdugetieren
bewirken. Dies wird entweder umgesetzt durch Relativbewegungen der proximalen
Extremititenglieder oder die Phasenverschiebung der Bewegungen von Vorder- und
Hinterhand und bewirkt entweder Reduktionen der Vertikalbewegungen des Rumpfes oder
seiner Teilmassen oder eine Kraftiibertragung zwischen Vorder- und Hinterhand. Mehrere
dieser kinematischen Optimierungen werden durch die phasenverschobene Bewegung von
Vorder- und Hinterbeinen erreicht und stellen somit eine Hauptursache fiir die Viertakt-
FuBungsmuster der vierfiiligen Lauftiere dar.

Die Mehrheit der untersuchten Sduger wendet Beinbewegungen an, welche eine Nutzung
der erlduterten Vorteile ermdglichen und welche von Computermodellen als energetisch
vorteilhaft bestitigt wurden. Dies kann angesehen werden 1) als Bestdtigung der Korrekt-
heit der Modelle, ii) als Bestitigung, dass phasenverschobene Bewegungen von Vorder-
und Hinterhand energetisch optimiert sind, und iii) als Bestitigung dafiir, dass die
energetische Optimierung durch Kollisionsvermeidung ein bestimmender Faktor fiir grund-
legende kinematische Parameter wie das FuBungsmuster und die Form der Rumpf-
bewegung im Schritt vierfiiBiger Lauftiere ist.

Die Computermodelle kennzeichnen jedoch Phasenverzogerungen zwischen Vorder- und
Hinterhand als optimal, die von einer kompletten Antiphase hin zu einer geringeren
Verzogerung abweichen, und die FuBBungsphasen der Mehrheit der Sdugetiere bestitigen
dies. Sicher ist, dass auch hierfiir die optimierte Energetik, zumindest hauptsachlich, Ur-
sache ist. Welche Faktoren aber die geringeren Verschiebungen beglinstigen, dariiber ldsst
sich auf der Grundlage des bisherigen Wissensstandes und der Ergebnisse der vorliegenden
Arbeit spekulieren, aber keine eindeutige Antwort finden.

Die Faktoren, welche den Schrittrhythmus von vierfiiigen Sdugern beeinflussen, sind
sicherlich noch weitaus vielfiltiger, als die, welche in dieser Arbeit evaluiert wurden.
Aufgrund verschiedener Korperproportionen und -dimensionen werden die Energie-
spareffekte von den verschiedenen Spezies von Vierfiiern sicherlich unterschiedlich
genutzt. Weiterhin erfordern anderweitige Anspriiche an die Lokomotionsfunktion als die
Sparsamkeit im Schritt und andere Korperfunktionen als die Lokomotion anatomische An-
passungen, welche kinematische Charakteristika wie die FuBungen und Rumpfbewegun-

gen im Schritt ebenfalls beeinflussen konnen.
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5.5 Vertikalbewegungen der Kopf-Hals-Einheit

5.5.1 Vertikalbewegungen der Kopf-Hals-Einheit der Pferde

Alle untersuchten Pferde zeigen iiber eine weite Bandbreite von Geschwindigkeiten im
Schritt regelméiBige und ausladende Vertikalbewegungen des Kopfes, die stets in
Antiphase zu den Vertikalbewegungen des Thorax verlaufen. Dies stimmt mit den Daten
anderer Studien liberein (Gellman & Bertram 2002, Dunbar et al. 2008, Nauwelaerts &
Clayton 2010), in denen ebenfalls vertikale Gegenbewegungen des Kopfes zur Brust-
wirbelsdule bei Pferden festgestellt wurden.

Ein solches Bewegungsmuster wire generell geeignet, die Auf- und Ab-Bewegungen der
Vorderhand als tragendem Korperteil der Kopf-Hals-Einheit auszugleichen und die senso-
rischen Eindriicke der im Kopf befindlichen Sinnesorgane zu stabilisieren (vgl. Dunbar et
al. 2008). Um diesen Effekt zu bewirken, miissten sich die entgegengesetzten Relativ-
bewegungen des Kopfes in reduzierten Absolutbewegungen bemerkbar machen, wodurch
dieser im Raum stabilisiert wire. Die kranialen Relativbewegungen sind allerdings bei den
Pferden so stark, dass es nicht zu einer Reduktion der Kopfbewegungen unter das Ausmaf
der vertikalen Thorakalbewegung von 3,5 cm kommt. Die Spannweite der vertikalen
Kranialbewegungen betrégt hingegen im Mittel 8,5 cm und ist somit fast 2)2-mal so hoch
wie die Bewegungsspanne, mit der Hals und Kopf lediglich passiv durch die Thorakal-
wirbelsdule mitbewegt wiirden. Gellman & Bertram malBlen 2002 im Schritt von Renn-
pferden sogar vertikale Auslenkungen des Kopfes von 10 cm. Somit kommt es durch die
typischen vertikalen Bewegungen der Kopf-Hals-Einheit zu einer ausgeprédgten Destabili-
sierung der optischen und vestibuldren Wahrnehmung. Eine primédr sensorische Funktion

der lokomotionsbegleitenden Kopfbewegungen kann somit ausgeschlossen werden.

{TH

Abb. 5-24: Vertikale Gegenbewegung von Kopf und Hals zu den Vertikalauslenkungen des
Vorderkdrpers im Schrittzyklus eines Pferdes.
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Mit einem Gewichtsanteil von ca. 10% der Korpermasse besitzen Kopf und Hals zu-
sammen bei einem durchschnittlichen Warmblutpferd etwa eine Masse von 50 kg (Fedak
et al. 1982, Buchner et al. 1997). Auch wenn das Ausmall der Vertikalbewegung am
Kranium am stirksten ist und zum Halsansatz hin abnimmt, so bedarf die relativ schnelle
Oszillation (in dieser Arbeit im Durchschnitt 1,6 Hz) einer solch schweren Masse doch
eines beachtlichen Kraftaufwands und iibt ebenso relevante Krifte auf die tragenden
Korperteile aus.

Die Bewegungen der Kopf-Hals-Einheit sind bei den Pferden stets exakt mit denen des
Brustkorbs synchronisiert (Abb. 4-17 und 4-19). Dieser nimmt, ebenso wie die proximalen
Vorderbeinglieder, in den Bipodalphasen jeweils die niedrigste Position ein und in den
Monopodalphasen die hochste. Die aufwirts gerichteten Krifte, welche die Vorderbeine
zum Tragen des Brustkorbs in den vorderen Zweibeinstandphasen aufbringen miissen,
liegen damit iiber dessen Ruhegewichtskraft (Abb. 4-25). Aus dem Durchschnitt der
Thorakalbeschleunigungen ldsst sich errechnen, dass der Thorax iiber die energetisch ver-
lustreichen Bipodalphasen hinweg ca. 9 % schwerer ist als in Ruhe (aufzuwendende
Vertikalbeschleunigung = 9,81 m/s*> + 0,86 m/s?> = 10,67 m/s?). Durch die antiphasische
Vertikalbewegung nimmt das Kranium hingegen in den Bipodalphasen der Vorderbeine
die hochste Position ein und in den Monopodalphasen die niedrigste (Abb. 4-17). Der Kopf
wird daher iiber die Bipodalphasen hinweg im Mittel mit 3,49 m/s* abwiirts beschleunigt
(Abb. 4-26) und belastet die tragenden Kdorperteile dadurch mit einer um 36 % verringerten
Gewichtslast im Vergleich zum Ruhegewicht. Dies gilt jedoch nur fiir den Kopf. Der Hals
der Pferde wird in dhnlicher Qualitdt aber mit zum Thorax hin abnehmender Quantitét
bewegt und beschleunigt. Uber die wesentlich lingeren Monopodalphasen der Vorderbeine
hinweg werden Kopf und Hals wiederum aufwérts beschleunigt und tiben somit in dieser
Zeit eine hohere Gewichtskraft auf die Vorderbeine aus. Diese flihrt durch die passive
Funktionsweise der Beine hier aber kaum zu einer vermehrten Muskelarbeit.

Um die Gewichtskraft der gesamten Kopf-Hals-Einheit in den verschiedenen Schrittphasen
quantifizieren zu konnen, sollen die Position und die Vertikalbewegung des Massen-
schwerpunkts der Kopf-Hals-Einheit errechnet werden. Hierzu werden die Gewichtsanteile
der Korperteile den Kadavermessungen von Buchner et al. (1997) entnommen und der
zusitzliche kinematische Messpunkt ,,Niistern“ in jeweils zwei Schrittzyklen aller Pferde

dieser Studie vermessen (Abb. 5-25).
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kranial 1

) / N*b
Nustern thorakal 1

Abb. 5-25: Errechnung der Teilmassenschwerpunkte von Hals (b), Kopf (d) und der gesamten
Kopf-Hals-Einheit (e) aus den bekannten Positionen von thorakal 1, kranial und Niistern (aus
Buchner et al. 1997, verandert).

Fiir die folgenden Berechnungen werden Kopf und Hals als Starrkorper betrachtet, die
allein im Atlanto-occipitalgelenk und im Ubergangsbereich von zervikaler zu thorakaler

Wirbelséule in Relation zum Thorax bewegt werden.

Yir — Yo
Errechnung des Winkels a: —;
g AXkr - )(th
Bezugspunkt a: X, =X jpuar +cosa(thorakalla) X, = X ,um + X, +sIn a(%)

Y =Y, +sina(thorakalla)

a

Massenschwerpunkt des Halses b: X, = X, + X, +5In a(%)

Yb = Yt/mrakall + Yb +CoSs a(ﬁ)

Die Berechnung weiterer Punkte erfolgt entsprechend.

Die Vertikalauslenkung des Schwerpunkts der Kopf-Hals-Einheit betrdgt nach dieser
Rechnung 78 % der Vertikalbewegung des Markers kranial 1. Da die Vertikalschwin-
gungen von Thorax und Kopf-Hals-Einheit in Antiphase verlaufen, ergibt sich eine

destruktive Interferenz der Bewegungen der Teilschwerpunkte. Dies reduziert die
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Vertikalspannweite des Gesamtschwerpunkts der von den Vorderbeinen getragenen
Korpermasse (ca. 60 %), von der etwa 10 % auf die Kopf-Hals-Einheit entfallen und 50 %
auf Brustkorb und Vorderextremitdten. Die vertikale Position des gesamten Vorderhand-
schwerpunkts (Yvn) kann aus den Positionen der Schwerpunkte der Kopf-Hals-Einheit
(Yxn) und des Thorax (Ythorakai1) unter Beriicksichtigung des Massenverhéltnisses (mthorakall

zu mvkH) errechnet werden:

S5+Yey

Y _ Ytharakall ’
VH —

6

Daraus ergibt sich eine Reduktion der Vertikalschwingungen des Vorderhandschwerpunkts
durch die Gegenbewegung von Kopf und Hals zum Thorax von ca. 50 % (Abb. 5-26).
Dabei ist zu bedenken, dass die Gleichsetzung der Vertikalbewegungen des thorakalen

Schwerpunkts mit den Bewegungen des Markers thorakal I einen gewissen Fehler birgt.

——MSP KH —— thorakall — —MSP Vorderhand

175 -

165 -

Auslenkung (cm)

160 ‘ ‘

Zeit (s)

Abb. 5-26: Vertikale Auslenkung der Massenschwerpunkte (MSP) der Kopf-Hals-Einheit (KH), des
Thorax (thorakal 1) und des Gesamtschwerpunkts der Vorderhand im Schritt eines Pferdes
(Leroy). Schwarze Balken kennzeichnen eine bipodale Vorderbeinstandphasen, graue Balken eine
entsprechende Hinterbeinstandphase.

Die antiphasischen vertikalen Schwingungen dieser zwei gegeneinander beweglichen
Teilmassen des Vorderkorpers der Pferde fithren somit zu einer Reduktion der Vertikal-

bewegung von dessen Gesamtschwerpunkt. Hierdurch wird zum einen die Vertikalkraft
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und damit die kollisionsbedingte Energiedissipation in den bipodalen Vorderbeinstand-
phasen verringert (5-27). Dariiber hinaus werden auch die Spitzenwerte der Kréfte
vermindert, welche kurzfristig auf die Vorderbeine wirken. Zwar sind diese im Schritt um
ein Vielfaches geringer als in schnelleren Gangarten, dennoch stellt eine Reduktion der
Dauerbelastung in der am hiufigsten verwendeten Gangart einen nicht zu
vernachldssigenden sekundédren Vorteil im Hinblick auf die Gewebeschonung fiir die

Vorderbeine dar.

Wy

A

nicht-dissipativ dissipativ nicht-dissipativ

Fyert [kg-m/s?]
Brustkorb

Abb. 5-27: Mechanische Auswirkungen einer antiphasischen Vertikalschwingung der Kopf-Hals-
Einheit relativ zum Brustkorb. Griine Pfeile = aufwarts (KHE) und vorwarts (Beine) gerichtete
Beschleunigungen, rote Pfeile = aufwarts (KHE) und rickwarts gerichtete Beschleunigungen,
graue Pfeile = passiv tragende Beine, Fvett = schematischer Verlauf der Vertikalkrafte welche auf
die gegeneinander bewegten Vorderkorperteilmassen (Kopf-Hals-Einheit und Brustkorb) wirken
und der kombinierten Vertikalkrafte der gesamten Vorderhand.

Die Vertikalschwingungen der Kopf-Hals-Einheit der Pferde sind somit den
Schwingungen der federnd gelagerten Gewichtslast in den Tragevorrichtungen von Kuo
(2005) und Rome et al. (2006) sehr dhnlich (Abb 5-28). Bei Kuo schwingt die Last in einer
geringeren Phasenverschiebung, dennoch werden auch hier schon substanzielle
Einsparungen der metabolischen Energie und eine Erhohung des Tragekomforts durch
Reduktion der Spitzenwerte der Vertikalkrifte berichtet. Im Rucksack von Rome und Mit-
arbeitern kommt es zu einer komplett antiphasischen Bewegung von Traglast und Triger,
genau wie zwischen Kopf-Hals-Einheit und Brustkorb der Pferde. Rome et al. (2006)
messen fiir das Tragen einer 27 kg schweren Last im Rucksack eines menschlichen Tragers

eine Ersparnis von bis zu 23 % des zusitzlichen metabolischen Energieaufwandes.
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Abb. 5-28: Vertikalschwingungen der Last (payload mass) und des Korperschwerpunkts (body
center of mass) nach Kuo (links, aus Kuo 2005) und des Befestigungsrahmens (F), der
Relativbewegung der Last (R) zum Rahmen und der Absolutbewegung der Last (L) im federnden
Rucksack nach Rome und Mitarbeitern (rechts, aus Rome et al. 2006).

Die phasenversatzten Vertikalschwingungen von Kopf und Hals erfiillen demnach beide
Moglichkeiten der Kollisionsvermeidung, sowohl eine Reduktion der vertikalen
Massenbewegung, als auch eine Umverteilung der Gewichtskraft von den Bipodal- auf die

Monopodalphasen.

Hypothese 3:

Eine phasenversetzte vertikale Relativbewegung der Kopf-Hals-Einheit entgegen dem

Brustkorb vermindert die kollisionsbedingten Energieverluste.

5.5.2 Uberpriifung des energetischen Einflusses der Vertikalbewegung
der Kopf-Hals-.Einheit

Im einfacheren Modell eines VierfiiBers wurde der Energiebedarf fiir den Transport des
Rumpfs und der Kopf-Hals-Einheit auch separat betrachtet (siche 4.7.1). Hier zeigten sich
deckungsgleiche Kurvenverldufe zu denen der separaten Rumpfbetrachtung, was bedeutet,
dass ein energetisches Minimum fiir den Transport des Kopfes bei einer phasengleichen
Vertikalbewegung von Kopf und Hinterhand vorliegt. Das energetische Minimum fiir den
Kopftransport liegt somit bei einem Phasenversatz von 22 % und bewirkt energetische
Differenz beim Tragen des Kopfes 12,5 % in Relation zum Tragen mit einem phasengleich
bewegten Kopf.

Warum die Einsparung beim Rechenmodell um etwa 50 % niedriger liegt als im Versuch
von Rome et al. (2006), ist nicht genau zu kldren. Auffilligste Unterschiede sind die extre-
me Vereinfachung des Modells und die Gestaltung als Vierfiiler, im Gegensatz zu den
Versuchen die an gehenden Zweibeinern durchgefiihrt wurden. Die Verschiebung des

optimalen Phasenversatzes von einer perfekten Antiphase (25 %) zu 22 % sollte aber nicht
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als Einschrinkung der gemachten Uberlegungen angesehen werden. Im Modell wurde die
Punktmasse, welche den Kopf bildet, passiv durch die Vertikalbewegungen der Schultern
in Schwingungen versetzt, weshalb es hier zu einer Kopplung der Bewegungen von Kopf

und Hinterhand kam, welche iiber eine Feder miteinander verbundenen waren.

5.5.3 Vertikalbewegungen der Kopf-Hals-Einheit der Hunde

Die vertikalen Kopfbewegungen zeigen bei den Hunden eine deutliche Abhdngigkeit von
der Geschwindigkeit der Fortbewegung im Schritt.

In langsameren Geschwindigkeiten bewegen sich Kopf und Thorax hier synchron (Abb. 4-
17 und 4-19). Die Bewegungsamplitude des Kopfes iibertrifft dabei ebenfalls die des
Thorax, wenn auch lange nicht so stark wie beim Pferd. In den Bipodalphasen werden
somit auf die Kopf-Hals-Einheit aufwirts gerichtete Beschleunigungen ausgeiibt, die das
von den Vorderbeinen zu tragende Gewicht in diesen Phasen erhdhen (Abb. 4-23 und 4-
26). In hoheren Schrittfrequenzen bleibt das Bewegungsmuster des Thorax qualitativ
gleich, wihrend es zu einer starken Phasenverschiebung der Vertikalbewegungen des
Kopfes kommt (Abb. 4-19). Vertikalbewegungen und -beschleunigungen gleichen nun
denen der Pferde, wodurch das Gewicht von Kopf und Hals in den Bipodalphasen verrin-
gert wird.

Mangels vorliegender Daten liber die separaten Massen von Kopf und Hals beim Hund
wird hier auf die Berechnung des Vorderhandschwerpunkts verzichtet. Im schnellen Schritt
ist die Vertikalbeschleunigung beim Hund jedoch dhnlich stark wie beim Pferd. Wahrend
bei diesem der Kopf iiber die Vorderbeinbipodalphasen hinweg im Durchschnitt um
1,3 m/s> abwirts beschleunigt wird, sind es bei den Hunden 1,1 m/s>. Insbesondere
angesichts der hoheren relativen Masse der Kopf-Hals-Einheit der Hunde (siche 2.2.3) ist
von einem vergleichbaren kinetischen Effekt auszugehen.

Zudem ist zu beachten, dass bei einer Gleichbewegung von Kopf und proximalen Vorder-
beingliedern das Gewicht der Kopf-Hals-Einheit in den Bipodalphasen der Vorderbeine
tiber dem Ruhegewicht liegt (Abb. 4-26). Schon eine geringe Gegenbewegung, welche
lediglich eine Verringerung der kranialen Absolutbewegung zur Folge hétte, wiirde die
Belastung fiir die Vorderbeine in den dissipativen Bipodalphasen verringern (vgl. Kuo

2005).
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5.5.4 Aufrechterhaltung der Vertikalbewegungen

Die Relativbewegungen von Kopf und Hals sparen Muskelarbeit fiir die Vorderbeine und
verringern deren Maximalbelastungen im Schritt. Doch diese Bewegungen miissen ihrer-
seits generiert werden, und nur wenn dies energetisch giinstig geleistet werden kann, wird
eine Nettoersparnis erreicht. Nach Gellman & Bertram (2002a) ist das lange Nackenband
von Pferden durch seinen hohen Anteil an Elastin (Minns et al. 1973, Wainwright et al.
1982) dazu in der Lage, im Schritt 55 % der notwendigen Muskelarbeit fiir die vertikalen
Kopfbewegungen durch elastische Energiespeicherung einzusparen.

Der Einsatz elastischer Strukturen im Hals bietet auch einen Erkldrungsansatz dafiir,
warum Hunde gegenldufige Relativbewegungen der Kopf-Hals-Einheit erst bei hoheren
Schrittgeschwindigkeiten nutzen. Da diese, wie alle Vertebraten, hohere Geschwin-
digkeiten neben der Erhohung der Schrittlinge auch durch eine héhere Schrittfrequenz
erreichen (Gatesy & Biewener 1991, Fieler et al. 1998, Hoyt et al. 2000, Vanhooydonck et
al. 2002, Biewener 2003, van der Sluijs et al. 2010), steigt mit der Geschwindigkeit auch
die Oszillationsfrequenz der vertikalen Kopf-Hals-Schwingung. Es scheint plausibel, dass
das relativ kiirzere Nackenband der Hunde (siehe 2.2.3) eine verhéltnisméaBig hohe Eigen-
frequenz aufweist, die erst im schnelleren Schritt erreicht wird. In langsameren Schritt-
frequenzen konnte somit keine Nutzung der elastischen Energiespeicherung des Nacken-
bandes erfolgen, welche die Arbeit der Nackenmuskulatur erleichterte. In diesem Fall
scheint sich auch die energetische Investition in Relativbewegung von Kopf und Hals fiir

die Entlastung der Vorderbeine nicht zu lohnen.

5.5.5 Vertikalbewegungen der Kopf-Hals-Einheit im zoologischen

Vergleich

Die Nutzung von Vertikalschwingungen der Kopf-Hals-Einheit zur Kollisionsvermeidung
ist unter vierfiifigen Lauftieren recht verbreitet.

Die untersuchten Huftiere zeigen mehrheitlich vertikale Oszillationen von Kopf und Hals,
die denen von Pferden in Qualitidt (Abb. 4-20) und Quantitdt (Abb. 4-22) dhnlich sind,
wobei allein der Grofe Kudu hier eine Ausnahme darstellt. Die Mehrheit der Huftiere
besitzt relativ lange Hilse, welche es ihnen erlauben auf gestreckten Beinen stehend zu
grasen, und ein stark ausgeprigtes Nackenband. Das lange Pendel, welches Kopf und Hals
somit bilden, besitzt demnach eine relativ niedrige Eigenschwingungsfrequenz, welche in

den Bereich der Schrittfrequenzen fillt. Weshalb die Phasenverschiebungen bei Giraffen
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und Impalas deutlich unterhalb des theoretischen Optimums von 25 % liegen und bei
Kudus keine erkennbaren Phasenverschiebungen auftreten erscheint zundchst seltsam.
Ebenfalls sind bei den Baktrischen Kamelen trotz starker Phasenverschiebung nur recht
geringe Vertikalamplituden des Kraniums festzustellen, was die Effektivitit der
vorteilhaften Bewegungen einschréinkt.

Katzen und vor allem Primaten haben vergleichsweise kurze Hilse, so dass ihre Schnauzen
bei gestreckten Vorderbeinen den Boden nicht zu erreichen vermogen. Beiden Taxa fehlt
zudem ein Nackenband (Swindler & Wood 1973, Nickel et al. 1992) und sie fiihren im
Schritt generell vertikale Gleichbewegungen von Kopf und Thorax aus. Hydnen wiederum,
als extrem langhalsige Raubtiere, nutzen antiphasische Relativbewegungen des Kopfes,
obwohl auch sie, wie alle katzenartigen Raubtiere, kein Nackenband besitzen (Spoor &
Badoux 1986, 1989). Dies scheint somit kein Ausschlusskriterium fiir die Anwendung von
phasenverschobenen Vertikalschwingungen zu sein. Bei Maéhnenwdlfen mit der
canidentypischen intermedidren Linge der Halswirbelsdule zeigt sich interessanterweise
die gleiche Geschwindigkkeitsabhdngigkeit der Kopfbewegungen wie bei den Haus-
hunden. Inwiefern die Geschwindigkeiten auch bei anderen Taxa als den Caniden einen
qualitativen Einfluss auf die kranialen Vertikalbewegungen haben, kann nicht genau
bestimmt werden. Dennoch wurde bei allen Arten eine Bandbreite verschiedener Schritt-
frequenzen untersucht, wobei eine derartig deutliche Varianz wie bei Haushunden und
Mihnenwolfen kein zweites Mal auftrat.

Insgesamt ist festzuhalten, dass phasenverschobene Kopfbewegungen nicht nur von
Hunden und Pferden, sondern einer Vielzahl an Lauftieren genutzt werden. Dabei hat nicht
nur das Vorhandensein oder die Lange des Nackenbandes einen Einfluss auf die Kopf-
bewegungen, sondern noch entscheidender scheint die relative Lange des Halses und damit

die effektive Lange des Kopf-Hals-Pendels zu sein (Abb. 5-29).
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Abb. 5-29: Relative Korperproportionen verschiedener Saugetiere, die im Schritt Gber groliere
Geschwindigkeitsbereiche hinweg (oben, Pferd und Tupfelhyane), nur in hoheren
Geschwindigkeiten (mittig, Mahnenwolf und Wolf) und generell keine (unten, Lowe und Husaren-
affe) antiphasischen Vertikalschwingungen von Kopf-Hals-Einheit und Thorax zeigen. Ldngenmalie
in cm, Rumpfwirbelsaule auf 100 cm normiert. (nach Buchner et al. 1997, Spoor 1985, Hildebrand
1952, Schultz 1933).
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5.6 Longitudinalbewegungen der Kopf-Hals-Einheit

5.6.1 Longitudinalbewegungen der Kopf-Hals-Einheit der Pferde

Zuséatzlich zu den vertikalen Relativbewegungen zwischen dem Thorax und der Kopf-
Hals-Einheit treten bei Pferden auch deutliche Phasenverschiebungen der
Longitudinalgeschwindigkeiten und -beschleunigungen von Kranium und Thorax auf
(Abb. 4-28 bis 4-31). Hierbei ist zu beachten, dass die horizontalen Bewegungen von
Brustkorb und Becken beim Pferd fast komplett in Phase verlaufen (Abb. 4-9 und 4-11)
und somit die Bewegungen des Thorax mit denen des ganzen Rumpfes gleichgesetzt
werden konnen.

Theoretisch wiére der antiphasische Bewegungsrhythmus von Kopf und Rumpf auch in der
Horizontalen geeignet, die thorakalen Geschwindigkeitsfluktuationen bei der Fortbewe-
gung auszugleichen und den Kopf damit in einer konstanten Geschwindigkeit durch den
Raum zu tragen. Aber auch hier sind die Relativbewegungen so stark, dass die
Geschwindigkeitsschwankungen des Kopfes nicht ausgeglichen werden, sondern die-
jenigen des Rumpfes noch deutlich tibertreffen (Abb. 4-28). Eine sensorische Stabilisie-
rung ist hierdurch wiederum nicht gegeben, sondern im Gegenteil, die longitudinalen
Bewegungen der Kopf-Hals-Einheit fiihren zur Destabilisierung der optischen und
vestibuldren Sinneswahrnehmungen des Pferdes. In dieser Hinsicht unterscheiden sich die
Kopfbewegungen der Pferde fundamental von den longitudinalen Relativbewegungen des
Kopfes vieler Vogelarten (,,head-bobbing*) (Dunlap & Mowrer 1930, Frost 1978, Davies
& Green 1988, Troje & Frost 2000, Fujita 2003, Nyakatura & Andrada 2014). Bei diesen
wird der Kopf in Phase mit den Geschwindigkeitsschwankungen des Rumpfes, aber mit
hoherer Amplitude relativ zu diesem vor- und zuriick bewegt. Dabei wird der Kopf
ruckartig vorgesto3en, um dann bewegungslos im Raum zu verharren wéhrend der Rumpf
,.aufholt®.

Auch der Kopf der Pferde zeigt zwar Phasen langsamerer Vorwirtsbewegung, die Ampli-
tude der Geschwindigkeitsschwankungen liegt aber lediglich bei ca. 25 % der durchschnitt-
lichen Fortbewegungsgeschwindigkeit, wodurch der Kopf niemals still steht. Die vorwiérts
und riickwérts gerichteten Beschleunigungen der relativ hohen Masse der Kopf-Hals-
Einheit wirken wiederum erhebliche Krifte auf den Rumpf der Tiere aus (Abb. 5-30).
Wihrend der Bipodalphase der Vorderbeine werden Kopf und Hals, in der am weitesten
kaudal liegenden Position der Relativbewegung, vom Rumpf maximal in Lauf-richtung

beschleunigt, wodurch eine entsprechend starke abbremsende Reaktionskraft auf die
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Brustwirbelsdule des Pferdes ausgeiibt wird. In der folgenden Monopodalphase der
Vorderbeine werden Kopf und Hals, am vordersten Punkt der Relativbewegung, nach
rickwirts beschleunigt (abgebremst) und {iben somit eine entsprechend starke Zugkraft auf
den Rumpf aus. Die Schwankungen der kinetischen Energie des Pferdekorpers werden
durch die phasenverschobene Longitudinaloszillation zweier Kdorperteilmassen in ihrer
Amplitude demnach insgesamt verringert. Hierdurch wird die kinetische Energie des
gesamten Pferdekorpers wihrend der Vorderbeinkollisionen vermindert und in den nicht-

dissipativen Vorderbeinstandphasen erhoht.

-~

nicht-dissipativ dissipativ nicht-dissipativ

... gesam

Rumpf

Abb. 5-30: Mechanische Auswirkungen einer antiphasischen Longitudinalschwingung der Kopf-
Hals-Einheit relativ zum Rumpf. Griine Pfeile = vorwarts gerichtete Beschleunigungen, rote Pfeile =
rickwarts gerichtete Beschleunigungen, graue Pfeile = passiv tragende Beine, Exn =
schematischer Verlauf der kinetische Energien der gegeneinander bewegten Korperteilmassen
(Kopf-Hals-Einheit und Rumpf) und der kombinierten kinetischen Energie der gesamten
Koérpermasse (gesamt).

Anders als die vertikalen Bewegungen der Kopf-Hals-Einheit wirken sich deren
Longitudinalbewegungen aber nicht allein auf die Vorderbeine aus, da die Masse zwar
vornehmlich von den Vorderbeinen emporgestemmt, aber von allen vier Beinen in oder
entgegen die Laufrichtung beschleunigt wird. Da das Abbremsen der Kopf-Hals-Einheit
und infolge die Erh6hung der kinetischen Energie des Rumpfes in die hintere Bipodalphase
(Abb. 4-29) fillt, sollte somit die Hinterbeinkollision mit dem Untergrund verstirkt
werden, was den energetischen Nutzen der Kopfbewegungen infrage stellt. Bei einer
Betrachtung der kinetischen Energie des Korperstamms, welche aus dem Zusammenspiel
der Geschwindigkeiten von Kopf-Hals-Einheit und Rumpf resultiert (Abb. 5-31), zeigt sich

jedoch , dass die Gesamtenergie des Korperstamms zu den Zeitpunkten der Hinterbein-
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kollisionen zwar nicht vermindert, aber kaum bis gar nicht erhdht ist. Die longitudinalen
Oszillationen von Korperteilmassen entgegen dem, durch die inversen Pendelbewegungen
der GliedmaBen vorgegebenen, Rhythmus der Schwankungen an kinetischer Energie,
scheinen somit eine geeignete, und bisher vollig unbekannte, kinematische Moglichkeit zur

Kollisionsminderung.

——— MSP KHE ——— MSP Rumpf == -"'MSP Kdrperstamm

200 -

150 -

Geschwindigkeit (cm/s)

100 ‘ \
0 0,5 1

Abb. 5-31: Longitudinale Geschwindigkeit der Massenschwerpunkte (MSP) der Kopf-Hals-Einheit
(KHE), des Rumpfs und des gesamten Koérperstamms im Schritt eines Pferdes (Nicodemus).
Schwarze Balken kennzeichnen eine bipodale Vorderbeinstandphase, graue Balken eine ent-
sprechende Hinterbeinstandphase. (Berechnung wie unter 5.5.1.)

Leider wurde diese Relativbewegung bisher in kein Rechenmodell, ob nun dem eines
Zwei- oder VierfiiBers, implementiert, so dass hierriiber weder eine qualitative Bestéti-
gung, noch eine Quantifizierung dieses Effekts zur Verfiigung stehen. Zur ndherungs-
weisen Berechnung des Beitrags zur Kollisionsreduktion fiir die Vorderbeine soll jedoch
folgende Beispielrechnung dienen:

Bewegt sich z.B. der Rumpf eines 500 kg schweren Pferdes zum Zeitpunkt der Vorder-
beinkollision mit 1,5 m/s vorwirts und die Kopf-Hals-Einheit bewegt sich aufgrund der
relativen Riickwirtsbewegung nur mit 1,0 m/s in die gleiche Richtung (Abb. 4-28), so
betragt die kinetische Energie des gesamten Korpers (Bewegung der Extremitéten vernach-
lassigt) 531,25 J. Dieser Betrag liegt um 5,6 % unter der kinetischen Energie von 562,5 J,
welche der gesamte Korperstamm des Pferdes ohne eine longitudinale Gegenbewegung
von Kopf und Hals aufweisen wiirde, und fiihrt zu einer entsprechend hohen Reduktion des

kollisionsbedingten Energieverlusts.
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5.6.2 Longitudinalbewegungen der Kopf-Hals-Einheit der Hunde

In langsameren Geschwindigkeiten bewegen sich Kopf und Thorax bei den Hunden auf der
Longitudinalachse in Phase und weisen dhnliche Amplituden auf. Relativbewegungen und
die entsprechenden Kollisionsreduktionen finden daher nicht statt. Im Gegensatz zur
vertikalen Phasenverschiebung der Kopfbewegungen besteht nur bei einem Individuum
eine eindeutige Geschwindigkeitsabhéngigkeit der longitudinalen Kopfbewegungen (Abb.
4-31 und 4-35). Bei diesem (Spike) werden im schnelleren Schritt anndhernd antiphasische
Bewegungen zwischen Kopf und Rumpf erreicht. Ein weiterer Hund (Luzi) zeigt zwar eine
Zunahme der Phasenverschiebung, eine deutliche Nettobeschleunigung entgegen der Lauf-
richtung liegt aber wéhrend der Vorderbeinkollisionen nicht vor.

Die Nutzung longitudinaler Bewegungen der Kopf-Hals-Einheit scheint somit fiir Hunde
moglich, stellt aber kein typisches kinematisches Charakteristikum dar, sondern wird eher

vereinzelt angewendet.

5.6.3 Bewegungen der Kopf-Hals-Einheit im zoologischen Vergleich

Im groBeren zoologischen Vergleich (Abb. 4-30, 4-32 und 4-36) zeigt sich, dass die
longitudinalen Relativbewegungen bei den untersuchten Raubtieren und Affen generell
nicht auftreten (mit Ausnahme weniger Hunde). Mit Ausnahme des Gnus fiihren jedoch
alle untersuchten Ungulaten Longitudinalschwingungen des Kraniums aus, die zu
antiphasischen Relativbewegungen der Kopf-Hals-Einheit und des Rumpfes flihren. Damit
ist diese Form der kinematischen Kollisionsreduktion bei Huftieren noch weiter verbreitet
als die vertikalen Kopfbewegungen.

Die Mehrheit der Huftiere wendet somit beide Bewegungskomponenten — vertikal und lon-
gitudinal - an. Die wenigen Arten, bei denen die Ausgleichsbewegungen der Kopf-Hals-
Einheit auf einer Achse ausbleiben (wie die Longitudinalbewegungen beim Gnu und die
Vertikalbewegungen beim Kudu) oder nur eine geringe Amplitude aufweisen (wie die
Vertikalbewegung beim Baktrischen Kamel), nutzen Kopfbewegungen auf der anderen
Achse mit mindestens durchschnittlicher Intensitét. Es liegt nahe, hier einen Zusammen-
hang zwischen der eher waagerechten oder vertikalen Ausrichtung dieser Huftierspezies zu
vermuten (Abb. 5-32). Da die Sagittalbewegungen der Kopf-Hals-Einheit vornehmlich
durch Flexionen der Halswirbelsdule an deren Ansatz ausgefiihrt werden, wiirde eine
waagerechte Ausrichtung Longitudinalbewegungen erschweren und eine senkrechte

Halshaltung ebenso Vertikalbewegungen.
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Abb. 5-32: Kopfhaltungen der Huftierspezies in der bipodalen Vorderbeinstandphase, welche
ausschlieBlich vertikale Relativbewegungen (links, Gnu), vornehmlich longitudinale (mittig,
Baktrisches Kamel) und ausschlie3lich longitudinale Relativbewegungen (rechts, GroRer Kudu)
zeigen.

Auch bei der longitudinalen Relativbewegung der Kopf-Hals-Einheit stellt sich die Frage,
ob sie zumindest zu einem bedeutenden Anteil passiv aufrechterhalten werden kann? Bei
entsprechender muskuldrer Vorspannung des Langen Nackenbandes wére eine elastische
Energiespeicherung in der vorderen Einbeinstandphase (siche Abb. 5-30) moglich. In der
Bipodalstandphase der Vorderbeine wire hingegen die Dehnung von elastischen Struktu-
ren im ventralen Bereich zwischen Brustkorb und Hals vorteilhaft. Obwohl keine singu-
lare, spezialisierte Struktur im ventralen Halsbereich besteht, konnten verschiedenste lange
Muskeln inklusive ihrer Sehnenanteile (z.B. M. sternocephalicus, M. splenius, Mm.
scaleni, M. sternomastoideus, M. sternomandibularis) aufgrund der Dehnungskréfte bei
einer lorditischen Halskriimmung Energie elastisch zwischenspeichern und anschlieSend
einen Anteil davon wieder in einer kyphotischen Beschleunigung freisetzen. Das Beispiel
der Hyénen (siehe 5.5.5) zeigt zudem, dass spezialisierte elastische Einzelstrukturen, wie
das Lange Nackenband, anscheinend nicht zwingend erforderlich fiir den Einsatz von
Relativbewegungen der Kopf-Hals-Einheit sind. Auch die longitudinalen Kopfbewegungen
legen nahe, dass die funktionelle Pendelldnge einen entscheidenderen Einfluss hat. Auch
hier zeigen wiederum Taxa mit relativ kurzen Halswirbelsdulen, wie Feliden und Primaten,
generell keine Gegenbewegungen der Kopf-Hals-Einheit, wihrend dies bei Arten mit einer

intermedidren Halsldnge, wie den Caniden, zumindest vereinzelt auftritt.
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5.7 Fazit

In dieser Studie wurde die Anwendung verschiedener Relativbewegungen kinematisch und
mathematisch analysiert, fiir welche ein kollisionsreduzierender Effekt auf die
Fortbewegung im Schritt hypothetisiert wurde.

Anhand der kinematischen Analyse von 19 Arten von vierfiifigen Lauftieren konnten
samtliche im Vorfeld hypothetisierten Moglichkeiten der Relativbewegungen bestitigt
werden, wobei ein groBBer Teil der Tiere sogar alle diese Bewegungen anwendet. Grof3eren
vierfiifigen Sdugetieren steht somit in der Gangart Schritt ein erstaunlich breites Spektrum
an kinematischen Anpassungen zur Kollisionsreduktion zur Verfligung. Verschiedene
Computersimulationen bestétigten die Wirksamkeit des energetischen Optimierungs-
effekts, welche durch verschiedene Relativbewegungen umgesetzt werden. Bei einer
Kombination mehrerer Bewegungsformen in einer Qualitit und Quantitdt, wie sie ent-
sprechend den Messdaten bei Pferden auftreten, wurde eine Reduktion der metabolischen
Energie fiir die Fortbewegung im Schritt von bis zu 26 % errechnet. Da im
Computermodell nicht alle der beobachteten kinematischen Optimierungen implementiert
werden konnten, ist eher von einem noch hoheren energetischen Effekt bei verschiedenen
Tieren auszugehen.

In Anlehnung an die Autoren, welche die Pionierarbeiten im Bereich der kollisions-
reduzierenden Relativbewegungen leisteten (Kuo 2005, Rome et al. 2006), wurde in dieser
Arbeit davon ausgegangen, dass zwei grundlegende Methoden zur Reduktion der
kollisionsbedingten Energieverluste moglich sind. Wahrend Kuo von einer Umverteilung
der Gewichtsbelastung zwischen den Standphasen aufgrund der phasenverschobenen
Relativbewegungen spricht, bezeichnen Rome und Mitarbeiter den Effekt als eine Reduk-
tion der Schwerpunktbewegungen und damit der Energie- und Kraftfluktuationen.

Bei abschlieBender Betrachtung stellen sich Wirkweise und Effekt beider Methoden
letztlich als identisch heraus, da phasenversetzte Vertikalschwingungen von Teilmassen
stets anhand einer destruktiven Interferenz die Schwingung des Gesamtschwerpunkts
vermindern. Da aufgrund der inversen Pendelbewegungen der Extremititen die Gewichts-
kraft und die kinetische Energie getragenen Masse in den Bipodalphasen maximal und in
den Monopodalphasen minimal sind, fiihrt eine Schwingungsreduktion immer auch zu
einer Umverteilung zwischen den Standphasen und umgekehrt.

Dartiber hinaus miissen die Relativbewegungen nicht zwingend zwischen Anteilen der

getragenen Korpermasse erfolgen, sondern auch phasenverschobene Positionsverdnde-
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rungen zwischen der getragenen Korpermasse und den proximalen Extremititengliedern
haben eine schwingungsreduzierende Wirkung. Natiirlich haben auch Extremitéten eine
Masse, doch die Wirkung dieser Relativbewegungen ist davon unabhingig.

Alle Relativbewegungen bewirken letztendlich eine Entkopplung der Bewegungen des
Korperschwerpunkts von den Bewegungen der proximalen Extremititenglieder und damit
eine Verminderung der unerwiinschten Bewegungskomponenten (Vertikalbewegungen und
Geschwindigkeitsschwankungen). Die diskontinuierlichen Bewegungen des Korper-
schwerpunkts werden somit zunehmend linearisiert und der gleichférmigen Bewegungs-
weise eines Rades angenéhert.

Die in dieser Studie entdeckten kinematischen Anpassungen, mit denen vierfiiBige Lauf-
tiere diese vorteilhafte Entkopplung erzielen sind im Einzelnen: i) phasenverschobene
Schreitbewegungen der beiden Beinpaare, welche eine Verminderung der vertikalen
Auslenkung des Rumpfes und einen Kréfteaustausch zwischen Vorder- und Hinterhand
bewirken; ii) frontale und horizontale Rotationsbewegungen der Extremititengiirtel; iii)
vertikale und longitudinale Translokationsbewegungen der Schulterblatter und iv) vertikale
und longitudinale Relativbewegungen der Kopf-Hals-Einheit.

Das Wissen um die kollisionsreduzierende Wirkung von Relativbewegungen konnte durch
die kinematische Analyse der vierfiifigen Lauftiere entscheidend erweitert werden. Der
kollisionsreduzierende Effekt der versetzten Beinbewegungen war bereits bekannt
(Usherwood et al. 2007) und konnte in der vorliegenden Studie nicht nur bestitigt, sondern
um die Wirkung der longitudinalen Kriftelibertragungen ergdnzt werden. Becken- und
Schulterbewegungen sind Gegenstand eingehender Untersuchungen gewesen (siche 2.1.4
und 5.1.1.c), jedoch bisher nicht mit einer kollisionsreduzierenden Wirkung in Verbindung
gebracht worden. Eine vertikale Relativbewegung von Korpermassenanteilen ist, unter den
hier aufgezédhlten, die bislang einzig bekannte Form der kollisionsreduzierenden
Bewegungen gewesen und wird zudem technisch genutzt (Kuo 2005, Rome et al. 2005,
Rome et al. 2006). Hier konnte erstmals eine Anwendung dieser Methode bei der
natiirlichen Fortbewegung von Tieren nachgewiesen werden. Die Moglichkeit der Nutzung
longitudinaler Relativbewegungen zum Ausgleich der energetischen Fluktuationen in
gehenden Gangarten ist eine insgesamt neuartige Methode.

Kinematische Anpassungen zur Kollisionsreduktion bieten gegeniiber anatomischen
Anpassungen an eine energiesparende Fortbewegung den Vorteil, dass sie mit verschieden-
artigen Korperbautypen anwendbar sind und somit auch weniger mit anderweitigen

lokomotorischen und nicht-lokomotorischen Leistungen des Bewegungsapparates kon-
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kurrieren. Die energetisch vorteilhaften Ausgleichsbewegungen konnen zudem vom Tier
aktiv und flexibel an die jeweilige Fortbewegungssituation (Geschwindigkeit, Substrat-
beschaffenheit, Steigung etc.) angepasst werden.

Kinematische Anpassungen zur Kollisionsreduktion konnten als bestimmender Faktor
vieler arttypischer Bewegungscharakteristika im Schritt von vierfiiigen Lauftieren iden-
tifiziert werden. Die entsprechenden sagittalen Relativbewegungen finden sich in lokomo-
tionsbedingten Merkmalen wie: dem Viertaktrhythmus der FuBungen, der versetzten Auf-
und Ab-Bewegung von Vorderhand und Hinterhand, der zyklischen Kriimmung und
Streckung des Rumpfes, den Bewegungen der Schulterblitter (welche vor allem bei
schleichenden Raubtieren gut zu beobachten sind), den rhythmischen — vornehmlich
vertikalen - Kopfbewegungen von Pferden und anderen Huftieren oder den typischen
waagerechten Kopfbewegungen von Kamelen und verschiedenen Antilopen.

Obgleich die Kollisionsmechanik im letzten Jahrzehnt zunehmend in den Fokus der Fort-
bewegungswissenschaften geriickt ist, wurde die Rolle der Kollisionsreduktion in der
natiirlichen Fortbewegung dennoch stark unterschitzt. Dies liegt wahrscheinlich daran,
dass sich die bisherigen Studien fast ausschlieBlich auf den menschlichen Gang konzen-
triert haben und damit die vielfdltigen Moglichkeiten vierfiiBiger Lauftiere zur Ausiibung

kollisionsreduzierender Bewegungen weitgehend unentdeckt blieben.

Pferde und Hunde haben sich in dieser Studie als sehr geeignete Modelltiere erwiesen, da
bei diesen Arten alle hypothetisch moglichen Ausgleichsbewegungen beobachtet werden
konnten. Die anatomische Unterschiedlichkeit dieser Spezies, z.B. in der Flexibilitit und
relativen Lénge verschiedener Korperteile, hat wertvolle Erkenntnisse {iber den Einfluss
des Korperbaus auf kinematische Eigenschaften, wie die Form der Vertikalbewegungen
des Rumpfes und die Relativbewegungen der Kopf-Hals-Einheit, geliefert. In dieser
Hinsicht erwies sich vor allem die ,,Zwischenstellung® der Caniden in Bezug auf die
Pendelldnge der Kopf-Hals-Einheit als Gliicksfall, welcher moglicherweise entscheidende
Hinweise auf die morphologischen Bedingungen fiir einen lohnenden FEinsatz der
Ausgleichsbewegungen der Kopf-Hals-Einheit liefern konnte.

Da dies die erste Studie ist, die sich eingehender mit den kinematischen Anpassungen an
die Kollisionsreduktion bei Vierfiilern befasst, konnte mit Sicherheit nur ein Teil dieser
Bewegungen erfasst werden. Es ist davon auszugehen, dass vielféltige weitere
Moglichkeiten existieren, welche insbesondere vierfiiBige Lauftiere in gehenden Gangarten

zur Reduktionen der Standbeinkollisionen nutzen. Insbesondere, da sich diese Studie auf
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die Bewegungen in der Sagittalebene beschrinkt, sollten weiterfiihrende Untersuchungen
die lateralen Bewegungen der Tiere mit einschlieBen.

Die mechanische Interpretation mancher Bewegungsabldufe gestaltete sich schwierig und
ist weit entfernt von einem erschopfenden Abschluss. Zudem wére bei weiterfithrenden
rechnerischen Uberpriifungen durch Computersimulationen eine deutlichere Isolation der
verschiedenen Ausgleichsbewegungen und ihrer Effekte wiinschenswert. So dringt sich
eine Uberpriifung und grundlegende Quantifizierung der longitudinalen Relativbewegun-
gen, die leider im Umfang dieser Studie nicht mehr geleistet werden konnten, geradezu

auf.
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5.8 Technische Anwendung der gewonnenen Erkenntnisse

Einige der neu entdeckten Entkopplungsbewegungen konnten zur Kollisionsreduktion in
neuartigen technischen Gerdten Anwendung finden. Hierzu sollen im Folgenden nur die

grundlegenden Konzepte skizziert werden.

A FA KT KT

Abb. 5-33: Elastisches Rumpfgelenk bei einem vierbeinigen Laufroboter.

In einer vierbeinigen Laufmaschine (Abb. 5-33), welche sich mit phasenversetzten Beinbe-
wegungen fortbewegt, konnte ein Gelenk die beiden Teilmassen, welche von den ver-
schiedenen Beinpaaren getragen werden, elastisch miteinander verbinden. Hierriiber
wiirden abwechselnde Zug- und Druckkrifte zwischen den beiden Teilmassen iibertragen
werden, welche die Fluktuationen an kinetischer Energie und somit die kollisionsbedingten

Energieverluste verringern konnten.

/] /]

Abb. 5-34: Longitudinal schwingende Traglast bei mechanischen zweibeinigen Geher.

Die longitudinal bewegliche, elastische Anbringung einer Last an einem zwei- oder mehr-
beinigen Trdger (Abb. 5-34) konnte durch einen longitudinalen Krifteaustausch, auf
grundlegend dhnliche Weise wie das Rumpfgelenk, die kinetischen Energiefluktuationen

reduzieren.
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Abb. 5-35: Sagittal bewegliche Lastaufhangung bei einem vierbeinigen Laufroboter.

Entlang einer oder beider sagittaler Raumachsen bewegliche Verbindungen zwischen
Traglast und tragenden Beinen (Abb. 5-35), welche jeweils entgegengesetzte Relativ-
bewegungen zu den Absolutbewegungen der proximalen Beinglieder zulassen, konnten die

Fluktuationen an kinetischer Energie und Gewichtskraft vermindern.

Die technischen Anwendungen koénnten erheblich zur Steigerung der energetischen
Effizienz von zwei- oder mehrbeinigen Laufmaschinen beitragen, wie z.B. dem HRP-4C
(Kawada Industries) oder den militdrischen Laufdrohnen der Firma Boston Dynamics
(2013 von Google aufgekauft), welche von der Defense Advanced Research Projects
Agency (DARPA) gefordert werden. Fiir die in longitudinaler Richtung federnd gelagerte
Traglast wire dariiber hinaus auch eine Umsetzung in Tragevorrichtungen fiir einen

lebendigen Trager denkbar.
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6. Zusammenfassung

In einer Reihe von Studien wurde seit 2002 das Verstdndnis der Mechanik des Gehens
revolutioniert. Seitdem sind die Kollisionen der Standbeine mit dem Substrat, welche beim
Umlenken des Korperschwerpunkts von der bogenformigen Bewegung iiber ein Standbein
auf den nichsten Kreisbogen auftreten, als energetischer Hauptkostenfaktor erkannt. Durch
die vertikale Bewegungskomponente des Korperschwerpunkts kommt es zu Fluktuationen
zwischen potentieller und kinetischer Energie, welche die kollisionsbedingten Ener-
gieverluste verstirken. Technische Tragevorrichtungen konnen die Energiefluktuationen
durch vertikale Relativbewegungen von getragenen Teilmassen reduzieren und damit die
metabolischen Kosten fiir einen gehenden Trager. Dariiber, ob vierfiiBige Tiere dhnliche
Ausgleichsbewegungen nutzen, ist bisher nur wenig bekannt.

In der vorliegenden Arbeit wurden die Bewegungsabldufe verschiedener vierfiiliger
Lauftiere in der Gangart, in welcher die groften Distanzen iiberwunden werden, auf eine
mogliche kollisionsreduzierende Wirkung hin untersucht. Hierzu erfolgte eine video-
kinematographische Vermessung (motion capturing) des Achsenskeletts von 19 Sdugetier-
arten wahrend der Fortbewegung im Schritt. In Kooperation mit der TU-Berlin wurden
Computermodelle von Vierfiilern entwickelt, um die aus der kinematischen Analyse ent-
wickelten Hypothesen priifen und quantifizieren zu kénnen.

Es konnte eine Vielfalt von Relativbewegungen zwischen verschiedenen Korperteilmassen
identifiziert werden, welche geeignet sind, die energetischen Fluktuationen und damit die
kollisionsbedingten Energieverluste im Schritt der Vierfiiler zu reduzieren. Die Computer-
simulationen konnten die Wirksamkeit der Ausgleichsbewegungen bestitigen und errech-
neten bei kombinierter Anwendung eine Einsparung der Gesamtenergie von bis zu 26 %.
Einige der vertikalen Relativbewegungen entsprechen denen, die auch in den technischen
Tragehilfen Verwendung finden. Dariiber hinaus nutzen die Tiere verschiedene Formen
der longitudinalen Kraftiibertragungen zwischen Korpermassen, welche in neuartigen
Tragehilfen Energie einsparen und Gelenkbelastungen der Triger mindern konnten.
Vierfiilern steht ein breites Spektrum an kinematischen Strategien zur Kollisionsreduktion
zur Verfiigung, wobei deren Anwendung durch den taxonspezifischen Korperbau der Tiere
limitiert scheint. Die Kollisionsreduktion konnte als ein bestimmender Faktor der arttypi-
schen Bewegungscharakteristika im Schritt der Sdugetiere identifiziert werden, welche
Merkmale erkldart wie z.B. den Rhythmus der FuBungen, die Form der Auf- und
Abbewegungen des Rumpfes, die (bei Katzen so auffilligen) Bewegungen der Schulter-
blitter oder die rhythmische Kopfbewegungen der Pferde.
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Abstract

Since 2002, a series of studies revolutionized the understanding of the mechanics of
walking. Since then, the collisions between the stance legs and the substrate that occur
when the body centre of mass is transferred from the pendular arc around one stance leg
unto the next arc, are known to cause the main energetic costs. Fluctuations of weight force
and kinetic energy, caused by the vertical movement of the body centre of mass, lead to
high energy losses during the collisions.

Technical load carriage assisting devices are able to reduce the energy fluctuations by
antiphasic vertical movements of mass compartments and therefore, reduce the metabolic
costs of locomotion for a walking carrier. Very little is known about quadruped animals
using similar equalizing movements.

In this study, the movements of various quadrupedal cursorial mammals using the
preferred long distance walking gait, are analysed with regard to their function of collision
reduction. Therefore, the motion of the axial skeleton of 19 mammalian species were
measured by video cinematopgraphy during locomotion in the walk. In cooperation with
the TU-Berlin, computer models of quadrupeds where designed to test the hypotheses
developed from the kinematic analysis and quantify the energetic effects.

A variety of relative movements between different body parts were identified that are
capable of minimizing energy fluctuations and therefore collisional energy losses in the
mammalian walking gait. The computer simulations confirmed the effectiveness of the
equalizing movements, and computed a reduction in energetic effort of up to 26 % by the
combined appliance of these movements. Some vertical movements resemble the ones of
the technical carriage assisting devices. Furthermore, cursorial quadrupeds use longitudinal
force transmission between body parts, which could be implemented in new assisting
devices that also reduce energetic effort and lower joint strain for the carrier.

Quadrupeds have a large assortment of kinematic adaptions, in order to reduce collisional
energy losses, whereas their application seems limited by taxon specific anatomy. The
collision reductions could be identified as a factor that determines various kinematic
features of the mammalian walking gait, including movements such as the footfall patterns,
the vertical movement of the trunk, the motion of the scapulae (best known from cats), or

the rhythmic head movements of horses.
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