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im Auftrag von Madelaine Borme und ihren Kollegen. (Aus Kivelt 2019, Abb. 2)
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Stammt der Mensch von einem
bayerischen Menschenaffen ab?

Funktionsmorphologische und evolutions-
theoretische Spekulationen

Michael Brandt

1. Einleitung

Bei der Erforschung des Ursprungs des Men-
schen stellt sich im Evolutionsmodell eine ent-
scheidende Frage: Wann und wie hat sich der
aufrechte Gang entwickelt? Die gewohnheits-
milige Fortbewegung auf zwei Beinen wird
als das Schlisselmerkmal von Homininen an-
gesehen. Homininen sind Wesen, die evoluti-
onstheoretisch dem Menschen niherstehen als
dem Schimpansen, der als nichster Verwandter
des Menschen angesehen wird. Anders gesagt:
Im Evolutionsmodell werden alle Wesen auf
der phylogenetischen Linie zum Menschen

nach der Abspaltung des Schimpansen vom
letzten hypothetischen gemeinsamen Vorfah-
ren zusammen mit dem Menschen als Homi-
ninen bezeichnet.

Heute wird angenommen, dass der Beginn
der gewohnheitsmiligen zweibeinigen Fort-
bewegung und damit Evolution des frithe-
sten Homininen am Ende des Miozins vor
5-7 Millionen Isotopenjahren stattfand (KIverL
2019).

‘Welche Art der Fortbewegung hatte der letzte
gemeinsameAhne von Mensch und Schimpanse?

Kompakt

Madelaine Bonme und ihre Kollegen haben Ende 2019
mit Danuvius guggenmosi eine neue fossile mio-
zane Menschenaffenart beschrieben, die nach den
Merkmalen der Zahne und der Knochenuberreste
des Schadels aus dem Formenkreis der Dryopithe-
cinen stammt. Der Affe aus dem bayerischen Allgau
wird auf 11,62 Millionen Jahre datiert. Die Korper-
proportionen von Danuvius sind ahnlich denen des
Zwergschimpansen. Im Bereich des Korperstamm-
und Extremitatenskeletts zeigt der neue Primat aber
eine bisher unbekannte Kombination von Merk-
malen, die auf eine unbekannte Fortbewegungs-
weise schliefen ldsst. Bonme et al. (2019) vermu-
ten, dass es sich dabei um eine Kombination von
Hangeln in Baumen und einer zweibeinigen Fort-
bewegung mit gestreckten unteren GliedmaRen
gehandelt hat. Danuvius konnte nach den Autoren
ein mogliches Modell der Fortbewegung des letzten
gemeinsamen Ahnen von GrofRaffe und Mensch re-
prasentieren.

Viele fossile GroRaffen aus dem Miozan weisen ei-
nen Mix von Skelettanpassungen auf, der unahnlich
dem der lebenden GroRaffen ist. Es lasst sich kaum
naher bestimmen, wie sich diese GrofRaffen fortbe-
wegten und wie viel Zeit sie dabei in Baumen oder
auf dem Erdboden verbrachten. Diese Einschatzung
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dirfte angesichts der einmaligen Merkmalskonstel-
lation auch auf Danuvius zutreffen.

Falls Danuvius sich tatsachlich biped mit ge-
streckten unteren Extremitaten in Baumen fortbe-
wegt hat, wie Bonme und ihre Kollegen vermuten,
entstand gemal Evolutionsmodell der zweibeinige
Gang schon bei den Menschenaffen lange vor Ab-
spaltung der Homininen vom gemeinsamen Grof3-
affe-Mensch-Vorfahren, und dies geschah auch nicht
in Afrika, wie bisher postuliert, sondern in Europa.
Die Bipedie ware damit nicht mehr das entscheiden-
de Identifikationskriterium von Homininen. Die im
Evolutionsmodell als frihe Homininen klassifizier-
ten Primaten mit Kletteranpassungen konnten des-
halb auch GroRaffen mit einem heute nicht mehr zu
beobachtenden Fortbewegungsmix gewesen sein.

Im Grundtypkonzept der Schopfungslehre repra-
sentiert Danuvius guggenmosi eine ausgestorbene
Art eines Menschenaffen-Grundtyps. Innerhalb von
Grundtypen sind aufgrund angelegter (latenter) ge-
netischer Programme zahlreiche Skelettmerkmals-
kombinationen zu erwarten. Menschenaffen, die sich
in Baumen hangelnd und mit gestreckten Beinen
biped auf Baumzweigen abstltzend fortbewegten,
wie Bonme et al. (2019) vermuten, sind in diesem Mo-
dell gut denkbar.
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Abb.1 Die 21 Knochen des
Teilskeletts des am vollstan-
digsten erhaltenen (mannli-
chen) Danuvius guggenmosi.
(Foto: Christoph Jackle)

Evolvierte die regelmiBige zweibeinige Fortbe-
wegung auf dem Erdboden ausgehend von ei-
nem Ahnen, der hauptsichlich in Biumen leb-
te und dann herabstieg (top-down), oder ging
dieser hypothetische Ahne auf allen Vieren auf
dem Erdboden, stand auf und lief dann auf zwei
Beinen (bottom-up)?

BoOHME et al. (2019) meinen der Beantwor-
tung dieser Frage entscheidend niher gekom-
men zu sein. Die Autoren berichten in Nature

iiber den Fund eines bisher unbekannten fossilen
Menschenaffen aus dem bayerischen Allgiu, den
sie Danuvius guggenmosi nennen. Die Fossilien
wurden aus Ablagerungen mit einem datierten
Alter von 11,62 Millionen Jahren geborgen.

Die Verdffentlichung von BOHME et al.
(2019) hat groBe mediale Aufmerksamkeit er-
fahren. Ob diese auch gerechtfertigt ist, moge
der Leser nach dem Studium dieses Artikels
selbst beurteilen.

2. Fortbewegung von Danuvius als Ahnenmodell

Nach BouME et al. (2019) bewegte sich Da-
nuvius guggenmosi auf eine zuvor unbekannte
Art fort, die sie als ,,extended limb clambering
(ELC)*, also Klettern mit gestreckten Gliedma-
Ben, bezeichnen. Es ist eine Kombination von
Suspension (hangelnder Fortbewegung durch
Baumkronen) und bipeder (zweibeiniger) Fort-
bewegung. Diese Art der Lokomotion ist nach
BouME et al. (2019) ein Modell der Fortbe-
wegung des letzten gemeinsamen Ahnen von
Schimpanse und Mensch und ein Vorliufer der
obligaten (gewohnheitsmifigen) zweibeinigen
Fortbewegung.

Im Folgenden werden die von BOHME et
al. (2019) festgestellten Knochenmerkmale
von Danuvius und ihre funktionelle Deutung
im Rahmen der Fortbewegung dargestellt
und einer kritischen Bewertung unterzogen.
AuBerdem wird der neue Primat im Rahmen
bestehender Ursprungsvorstellungen diskutiert.

3. Knochenuberreste und Fortbewegung

nach Boume et al. (2019)

Die Fossilien von Danuvius umfassen Uber-
reste von mindestens vier Individuen mit ei-
nem Teilskelett, das nach BonmE et al. (2019)
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fiir die Beschreibung der Extremititen und der
Wirbelsiule sowie Korperproportionen ausrei-
chend ist.

Danuvius hatte ein Kérpergewicht von ca. 17
bis 31 kg und liegt damit zwischen dem des Sia-
mang (Primatenart aus der Familie der Gibbons)
und dem des Zwergschimpansen (Bonobo).

Die craniodentalen* Uberreste von Danu-
vius sind dhnlich denen der Dryopithecinen, einer
fossilen Menschenaftengruppe aus dem mittle-
ren bis spiten Miozin in Europa. Manche For-
scher betrachten die Dryopithecinen als Ahnen
der Afrikanischen GroBaften.

Das Korperstamm- und Extremititenskelett
von Danuvius ist jedoch einmalig im Vergleich
mit bisher bekannten Dryopithecinenfun-
den zum einen aufgrund von Funden zweier
beinahe vollstindig erhaltener Extremititen-
knochen — einer Elle und eines Schienbeins —
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1| Knochenmerkmale und funktionelle Schliisse bei Danuvius guggenmosi nach

Bonme et al. (2019)

Langenverhaltnis Tibia (Schienbein) zu
Ulna (Elle)

Danuvius besitzt eine relativ lange Ulna
im Vergleich zur Tibia, vergleichbar dem
Langenverhdltnis bei Pan paniscus (Zwerg-
schimpanse oder Bonobo).

Die Ulna ist bei Pongo relativ langer und
bei den Cercopithecoiden (geschwanzte
Altweltaffen) und friihen Homininen kur-
zer.

Bei den fossilen Menschenaffen Oreo-
pithecus und Hispanopithecus ist das Lan-
genverhaltnis von Tibia zu Ulna vergleich-
bar dem von Danuvius.

Wirbelsdule und Kérperhaltung
Querfortsdtze, Wirbelgelenk, Brustkorb-
form und Kérperhaltung

Von einer dorsalen Ausrichtung der Quer-
fortsatze (Processus transversi) der beiden
Uberlieferten Brustwirbel (erster Brustwir-
bel, Zwerchfellwirbel) in Kombination mit
einem niedrigen Winkel der Gelenkflache
fir die Artikulation mit der Rippe am er-
sten Brustwirbel wird auf einen mediola-
teral breiten Brustkorb und eine aufrechte
Korperhaltung geschlossen.

Dornfortsdtze und Hals-Brustwirbel-
sdulenkriimmung

Von der Differenz der Neigung des Pro-
cessus spinosus (Dornfortsatz) der beiden
Uberlieferten Brustwirbel (erster Brustwir-
bel, Zwerchfellwirbel) wird auf eine obere
Wirbelsaule geschlossen, die substantiell
gekrimmt war mit einer Lordose (Kriim-
mung nach vorn) der Halswirbelsdule und
einer Kyphose (Krimmung nach hinten)
der Brustwirbelsaule.

Zwerchfellwirbel, Lendenwirbelsdulen-
kriimmung und Masseschwerpunkt-
lokalisation

Die gut entwickelte costotransversale
Gelenkflache (Gelenkflaiche am Wirbel
fir das Rippenwirbelgelenk) des Wirbels
GPIT/MA/10000-16 weist auf eine Posi-
tion des Zwerchfellwirbels oberhalb des
untersten Brustwirbels hin. Danuvius
besals somit einen funktionell langeren
unteren Ricken vergleichbar dem der
frihen Homininen (Menschenahnliche),
Stamm-Hominoiden (frihmiozéne Men-
schenartige) und Cercopitheciden (Meer-
katzenverwandte). Bei den lebenden Ho-
minoiden (Menschenartige) einschlieR-
lich Homo ist das Zwerchfell in Hohe
des untersten Brustwirbels lokalisiert.
Bei Danuvius ist das Zwerchfell hoher
gelegen und damit ein urspriingliches
Merkmal. Die groRere Zahl an funktio-
nellen Lendenwirbeln erlaubte eine sa-
gittale Flexibilitat mit einer Lordose der
Lendenwirbelsaule, welche durch diese
Krimmung zu einer effektiven Lage des
Masseschwerpunktes Uber die gestreck-
ten HUft- und Kniegelenke einschlieBlich
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der plantigraden (auf Sohlen gehende)
FiiBe beitragt. Dies weist auf einen ge-
wissen Grad einer gewohnheitsmafigen
bipeden Haltung hin.

Vorderextremititen

Verschiedene Merkmale der Vorderextre-
mitaten weisen auf eine suspensorische
Fortbewegung hin. Die Merkmale sind
eher denen von Pan als denen von Pongo,
der sich sehr stark suspensorisch fortbe-
wegt, dhnlich. Die suspensorische Fortbe-
wegung war jedoch nicht der dominante
Teil des Fortbewegungsrepertoires von
Danuvius.

Ulna, proximale Handphalangen und Basis
des Daumenmittelhandknochens

Die Ulna besitzt einen kleinen Processus
olecranii, eine breite kielformige Incisura
trochlearis mit einer prominenten medi-
alen und lateralen Flache fir die Artikula-
tion mit der Trochlea humeri, eine groRRe
nach lateral ausgerichtete radiale Gelenk-
flache fur die Artikulation mit dem Radius,
einen robusten proximalen Schaft und
einen nichtartikulierenden kleinen Pro-
cessus styloideus. Die proximalen Hand-
phalangen sind gekrimmt und zeigen
prominente Flexorscheidenkamme. Diese
Merkmale weisen auf eine suspensorische
Fortbewegung hin.

Die Basis des Daumenmittelhandkno-
chens ist stark dorsopalmar und radioul-
nar gekrimmt. Dies ldsst auf eine hohe
Mobilitat und ein kraftvolles Greifen des
Daumens schlieRen.

Hinterextremitaten

Die Hinterextremitaten lassen auf eine
Streckung der Hift- und Kniegelenke, eine
gleichmaRige Verteilung der Krafte in ei-
nem stabilen oberen Sprunggelenk und
eine kraftvoll greifende Grof3zehe schlie-
Ren.

Femur

Das Femur besitzt einen niedrigen Tro-
chanter major, einen mehr vertikal ausge-
richteten Hals und eine posterosuperior
groRe Gelenkflache. Diese Merkmale las-
sen darauf schlieRen, dass der Femurkopf
gewohnheitsmalig gestreckt mit dem
Huftbein artikulierte, das nach auen ge-
dreht war und eine Kippung der Becken-
schaufel nach inferolateral verursacht hat.
Diese Stellung des Huftgelenkes und des
Huftknochens durfte die Funktion der glu-
tealen Muskeln als Huftstabilisator (Ab-
spreizer) bei einer zweibeinigen Korper-
haltung wie bei den Homininen verbessert
haben.

Patella

Die flache Patella mit einer flachen gerun-
deten Gelenkflache lasst auf langsame be-
dachtige Bewegungen schlieRen.

Proximale Tibia

Die Tibia besitzt einen anteroposterior
flachen Condylus tibiae lateralis wie die
bei lebenden Menschen und Hylobati-
den (Gibbons). Dieses Merkmal weist auf
eine Streckung im Kniegelenk hin, da eine
flache Kontur des Condylus den tibiofe-
moralen Kontaktbereich maximiert und
das Gelenk wahrend der Streckung stabi-
lisiert.

Eine Knochenstrebe im Bereich der ti-
bialen Metaphyse widerspiegelt auch ein
gewohnheitsmallig gestrecktes Kniege-
lenk bei kompressiver Belastung. Die sehr
stark ausgebildete Eminentia intercon-
dylaris steht wahrscheinlich in Beziehung
zu stark entwickelten Kreuzbandern. Die
nahezu gleichgrofen Tibiacondylen wei-
sen auf eine mehr gleiche Verteilung des
Korpergewichtes auf die Kniegelenke.

Insgesamt |asst sich von der Morpholo-
gie der proximalen Tibia (flacher Condylus
lateralis, nahezu gleiche GroRe der Tibia-
condylen, Metaphysenknochenstrebe, aus-
gepragte Eminentia intercondylaris) auf
ein gewohnheitsmaRig gestrecktes Knie
schlieRen.

Distale Tibia

Die distale Tibia besitzt einen medio-
lateral kurzen vorderen trochlearen Rand
und einen mediolateral schmalen Mal-
leolus. Diese Merkmale weisen auf eine
mehr gleichmdRige Verteilung der auf
die Gelenkflache wirkenden Krafte mit
einer geringeren Belastung des oberen
Sprunggelenkes bei Dorsalflexion und In-
version im Vergleich mit den GroRaffen.
Die Kombination eines anteroposterior
tiefen Malleolus, einer medial erweiterten
Gelenkflache, eines prominenten vorderen
Randes mit einer stark entwickelten Zu-
spitzung und einer stark geneigten medi-
alen und lateralen trochlearen Oberflache
produziert eine scharnierartige Morpho-
logie des vorderen talocruralen Gelenkes.
Dieses Gelenk ist am stabilsten, wenn der
FuB senkrecht zur langen Achse der Tibia
ausgerichtet ist. Die nahezu senkrechte
Ausrichtung der Tibia zur horizontalen
Ebene des oberen Sprunggelenkes besta-
tigt dies.

GrofSizehe

Der robuste, elongierte, stark nach aufSen
gedrehte Hallux mit gut entwickelten
Muskelansatzen lasst auf ein kraftvolles
Greifen der Grof3zehe mit einem heran-
gezogenen oberen Sprunggelenk, das in
einer neutralen Position in Relation zur
langen Achse der Tibia stabilisiert ist,
schlie@en. Eine plantare intercondyldre
Vertiefung weist auf die Fahigkeit des Hal-
lux zu einer Hyperflexion interphalangeal
hin. Dies ermdglichte Danuvius einen Halt
an Zweigen mit einem kleinen Durchmes-
ser.
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Mit Stern * ver-
sehene Begriffe
werden im Glos-
sar S. 7 erklart.

Abb. 2 Darstellung von
Danuvius guggenmosi
durch den Kiinstler Velizar
SimeoNovski im Auftrag von
Madelaine Bonme und ihren
Kollegen. (Aus KiveLL 2019,
Abb. 2)
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und zum anderen in der Kombination der
Knochenmerkmale. Zusitzlich zu den beiden
Extremititenknochen sind vom Skelett eini-
ge Wirbel, ein Teil des Oberschenkels sowie
Hand- und FuBknochen erhalten. Im Fol-
genden werden einige grundlegende Aspekte
der Knochenmorphologie und Fortbewegung
von Danuvius dargestellt. In Kasten 1 sind die
postcraniellen Merkmale und funktionellen
Schliisse im Rahmen der Fortbewegung von
Danuvius im Detail nach BOuME et al. (2019)
aufgelistet.

Danuvius besitzt zum einen generalisierte
Extremititenproportionen ihnlich denen des
Zwergschimpansen (Bonobo), zum anderen
aber eine einmalige Kombination der Stellung
von Knie, oberem Sprunggelenk, Ellenbogen
und Handgelenk sowie stark greifende Extre-
mititen.

Das von BOHME et al. (2019) fur Danuvius
postulierte ,,extended limb clambering (ELC)*
beinhaltet ein kraftvolles Greifen mit der GroB3-
zehe, einen plantigraden (auf Sohlen gehen-
den) FuB, gestreckte Hiifte und Knie, Beugung
und Streckung sowie Einwirts- und Auswirts-
drehung des Ellenbogens in groBem Umfang,
ein bewegliches Handgelenk, gekriimmte Fin-
gergrundglieder und ein stark gekriimmtes
Daumengrundgelenk (,,deep first metacarpal
joint®).

Danuvius unterscheidet sich nach BOHME et
al. (2019) von bisher bekannten Affen in seiner

! Bei der plantigraden vierfliBigen Fortbewegung wird
die gesamte FuBfliche und bei der palmigraden vier-

Korperhaltung. Plantigraden und palmigraden
quadrupeden' Primaten (Altweltaffen und mio-
zaner Menschenaffe Ekembo) fehlen suspen-
sorische (hangelnde) Merkmale der Vorder-
extremititen und die Streckmerkmale der Knie.
Knéchelgehern (Schimpansen, Zwergschim-
pansen, Gorillas) fehlen gestreckte Knie, und
die Fihigkeit zum Greifen von Grof3zehe und
Daumen ist weniger kraftvoll entwickelt als bei
Danuvius.

Den Fingergliedern von Danuvius fehlt die
Robustheit, die typisch fiir Kndchelgeher ist.

Den in Biumen herumturnenden Orang-
Utans (Pongo) fehlen die gewichttragenden An-
passungen am Knie- und oberen Sprunggelenk
und ihre VordergliedmaBen sind stirker an die
suspensorische Fortbewegung angepasst als bei
Danuvius.

Weiterhin unterscheidet sich der neu ent-
deckte Menschenatte von allen bisher bekann-
ten Altweltatten in der Wirbelsdulenmorpholo-
gie. Danuvius besitzt eine funktionell elongierte
(verlingerte)
mit einer Lordose*, welche dazu fiihrt, dass die

Lendenwirbelsiule kombiniert
Korpermasse tiber die vergroBerten oberen
Schienbeingelenkflichen bewegt wird.

Die Einmaligkeit beim ELC von Danuvius
besteht nach BéuaMme et al. (2019) darin, dass
nicht wie bei den meisten Primaten die Vorder-
oder die Hinterextremitit eine fithrende Rol-
le bei der Fortbewegung spielt, sondern dass
beide in etwa gleichen Teilen daran beteiligt
sind. Nach BOuME et al. (2019) sind bei Da-
nuvius Gelenkpositionen und Belastungsmuster
einer homininen Bipedie mit Hinterextremita-
tenstreckung und Wirbelsaulenkriimmung und

eine suspensorische groBaffenihnliche Fortbe-
wegung mit kraftvollen mobilen Vorderextre-
mititen kombiniert. ELC reprisentiert nach
BOHME et al. (2019) ein neues Modell der Kor-
perhaltung des letzten gemeinsamen Ahnen
der lebenden GroBaffen und des Menschen
(Abb. 2).

ELC, wie es Danuvius praktizierte, soll dem-
nach einVorliufer der gewohnheitsmiBigen Bi-
pedie gewesen sein.

Aus dieser Fortbewegung sollen sich dann
die spezialisierteren Bewegungsformen ent-
wickelt haben: Knochelgang der Afrikani-
schen GroBaften (Gorilla, Schimpanse), das

fliigen Fortbewegung die gesamte Handfliche auf die
Unterlage aufgesetzt.
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Abb. 3 Der evolutiondre Stammbaum von Mensch und GroR3-
affen und die zeitliche Position des neuen Menschenaffen
Danuvius guggenmosi. (Nach Kivew 2019, Abb. 1)

reine Schwingen des Orang-Utans und das
gewohnheitsmiBige zweibeinige Schreiten des
Menschen. Abb. 3 zeigt den evolutioniren
Stammbaum von Mensch und GroBaften und
die zeitliche Position des neuen Menschenaften
Danuvius guggenmosi.

Im Folgenden werden die Deutungen der
Knochenmerkmale von Danuvius im Rahmen
der Fortbewegungsweise von BOHME et al.
(2019) einer kritischen Betrachtung unterzo-
gen.

sARS

Schimpanse

Mensch Bonobo

Letzter
gemeinsamer
Ahne von Mensch,
Schimpanse und
Bonobo

4.Kritische Beurteilung morphofunktioneller

Schlisse

Spekulative Schlisse

BoaME et al. (2019) schlieBen von zahlreichen
Merkmalen des Korperstamm- und Extremi-
titenskeletts von Danuvius aut die Fortbewe-
gungsweise von Danuvius. Einige dieser Schliis-
se sind aufgrund der bekannten Datenbasis
berechtigt, andere miissen jedoch als hochspe-
kulativ eingestuft werden.

Je dhnlicher Knochenmerkmale und insbe-
sondere Knochenmerkmalskomplexe fossiler
Formen denen bekannter lebender Wesen sind
und je stringenter dabei morphofunktionel-
le* Zusammenhinge nachgewiesen sind, de-
sto sicherer konnen funktionelle Schliisse von
Knochen bei fossilen Formen gezogen werden.
Auf dieser Basis diirfte die Fortbewegung von
Danuvius in Biumen unstrittig sein. Darauf
weist zum einen das Liangenverhiltnis der Elle
zum Schienbein hin, welches ahnlich dem von
Zwergschimpansen ist, und zum anderen die
Morphologie der Elle, die einen groBen Be-
wegungsumfang und die deutliche Kriimmung

Glossar

der Fingergrundglieder nahelegt. Bei vielen
anderen Merkmalen, insbesondere die unteren
Extremititen betreffend, sind die Schliisse von
BOuME et al. (2019) weit weniger sicher.

Zum einen sind die aufeinander autbau-
enden knochenmorphologisch funktionellen
Schliisse von BOHME et al. (2019) fraglich, da
sie spekulativer Natur sind, insbesondere weil
wir es mit heute unbekannten Merkmalsmo-
saiken zu tun haben. Als Beispiele flir solche
Schlussketten seien der obere Teil des Ober-
schenkelknochens, der untere Teil des Schien-
beines und die Wirbelsiule aus der Arbeit von
BOHME et al. (2019) angefiihrt.

1. Proximaler Oberschenkelknochen: Von
einem niedrigen Trochanter major, einem mehr
vertikal ausgerichteten Hals und einer poste-
rosuperioren* groflen Kopfgelenkfliche des
Femurs wird auf ein gewohnheitsmilBig ge-
strecktes Hiiftgelenk, ein nach auBlen gedrehtes
Hiiftbein und eine Kippung der Beckenschau-
fel nach inferolateral* geschlossen. Von dieser
Knochenkonfiguration leitet man dann Glu-
tealmuskeln* ab, die als Abduktoren* die Hiifte

Gorilla Orang Utan Isotopenjahre
5
108 ;
= Danuvius
guggenmosi

Abduktor: Muskel, der vom Korper weg-
fihrt

Artikulation: Gelenkverbindung

Condylus: Gelenkkopf eines Knochens
costal: zur Rippe gehorend

craniodental: zu den Zdhnen und dem
Schadel gehorend

Dorsalflexion: Beugung eines Bewegungs-
segments nach dorsal, d.h. zum Riicken,
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Handrticken oder FuRriicken hin.
Glutealmuskeln: Muskeln, die das Gesal3
formen.

inferolateral: unten und seitlich

Inversion: Kombinationsbewegung aus
Auswartsdrehung, Heranflihrung an den
Korper und Bewegung in Richtung der
Sohlenrichtung des Fuf3es.

Kyphose: Krimmung nach hinten

Lordose: Kriimmung nach vorn

Malleolus: hammerférmiger Knochen-
vorsprung an Schienbein und Wadenbein

medioateral: zur Mitte und Seite hin
posterosuperior: hinten und oben

Processus transversus: paariger Querfort-
satz eines Wirbels

trochlear: rollenférmig
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Abb. 4 Bipedie des Orang-
Utans (Pongo) und des
Schimpansen (Pan) beim
Klettern. (A) Mit den Ar-
men unterstiitzte Bipedie
mit gestreckten Knien des
Orang-Utans. (B) Mit den
Armen unterstitzte Bipedie
mit gebeugten Knien des
Schimpansen. (Nach THoree
et al.2007,Abb.1, A und D)

bei einer bipeden Haltung wie bei den Homi-
ninen stabilisiert haben sollen.

2. Distales Schienbein: Von einem medio-
lateral* kurzen vorderen trochlearen* Rand
und einem mediolateral schmalen Malleolus*
wird auf eine mehr gleichmiBige Verteilung der
aufdie Gelenkfliche wirkenden Krifte und eine
geringe Belastung des oberen Sprunggelenkes
in Dorsalflexion* und Inversion* im Ver-
gleich mit den lebenden GroBaffen geschlos-
sen.

3.Wirbelsiule: (1) Von einer gut entwickelten
Gelenkfliche flir die Artikulation* mit der
Rippe eines Brustwirbels wird auf eine Position
des Zwerchfells oberhalb des untersten Thora-
kalwirbels geschlossen. Von dieser Zwerchfell-
position wird auf einen funktionell lingeren
unteren Riicken, von diesem wiederum auf
eine Lordose* der Lendenwirbelsiule und von
dieser schlieBlich auf eine (menschendhnliche-
re) effektive Position des Masseschwerpunktes
tiber den gestreckten Hiiften, Knien und den
plantigraden Fiilen geschlossen. (2) Von der
dorsalen Ausrichtung des Processus transver-
si* der Brustwirbel in Verbindung mit einem
niedrigen Winkel der costalen* Gelenkfli-
chenwinkel am ersten Brustwirbel wird auf
einen mediolateralen Brustkorb und eine auf-
rechte Korperhaltung geschlossen. (3) Von der
unterschiedlichen Neigung des Processus spi-
nosus zwischen dem ersten und dem untersten

Brustwirbel werden eine Lordose der Halswir-
belsiule und eine Kyphose* der Brustwirbel-
saule abgeleitet.

Wie spekulativ Vermutungen tber Kno-
chen-Funktionsbeziehungen gerade im Be-
reich der unteren Extremititen sind, haben
empirische Untersuchungen an zweibeinig
gehenden GroBaften und Menschen eindrucks-
voll gezeigt.

Bisher ging man in der Forschung davon aus,
dass der Mensch einen rigiden und die Grof3-
affen einen mobilen Midfoot (vordere Ful3-
wurzel) besitzen. Der rigide Midfoot wurde
in Beziehung zu einem nur beim Menschen
vorkommenden LingsfuBgewdlbe und als Vor-
aussetzung flr seinen einmaligen gewohnheits-
miBig schreitenden Gang auf zwei Beinen an-
gesehen. Neuere Untersuchungen haben diese
Vorstellungen véllig widerlegt.

Das LingstuBgewdlbe ist nicht wie bisher an-
genommen eine anatomisch-statische, sondern
eine temporare Struktur, die auch bei GroBaften
auftritt. Damit einhergehend wurde gezeigt, dass
nicht nur der GroBaffen-Midfoot, sondern auch
der menschliche Midfoot mobil ist, obwohl die
Gelenkstruktur des Midfoots bei beiden sehr
verschieden ist. Von der Gelenkmorphologie
des Midfoots kann somit nicht auf seine Mo-
bilitit und von der Midfoot-Mobilitit nicht auf
die spezifische Kinematik des Fulles beim zwei-
beinigen Gehen geschlossen werden. In Ka-
sten 2 sind diese unerwarteten Untersuchungs-
ergebnisse ausfiihrlich dargestellt. Sie mahnen
zu grofler Vorsicht bei funktionellen Deutun-
gen fossiler Knochenmerkmale, insbesondere

2 | Midfoot-Beweglichkeit, LingsfuBgewdlbe und die Evolution der
zweibeinigen Fortbewegung - ein palaanthropologisches Lehrstiick

Nach klassischer Vorstellung besitzt der
Mensch im Gegensatz zu allen nicht-
menschlichen Primaten ein anatomisch-
statisches Langsfullgewdlbe. Die Exi-
stenz des Langsfullgewdlbes wird als die
wichtigste Anpassung des menschlichen
FuBes an das zweibeinige Gehen angese-
hen und soll in Beziehung zu bestimm-
ten Merkmalen der an ihm beteiligten
Knochen stehen. Weiterhin glaubte man,
dass das LangsfuBgewdlbe des Menschen
eine Verminderung der Bewegung, also
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eine Versteifung der Gelenke des Midfoot
(vordere FuBwurzel), bewirkt und so einen
stabilen Hebel fiir das effektive AbstolRen
des Fulles beim zweibeinigen Gehen lie-
fert. Diese Vorstellung geht auf die beiden
Autoren Etrvman & ManTer aus dem Jahr
1935(a) zurlick, wurde spater von Bojsen-
MoLier (1979) bestatigt und bis heute hau-
fig zitiert.

Beim Schimpansen dagegen — so die
Vermutung — ermoglichen die mobilen
Midfoot-Gelenke ein effektives Greifen

des Fulles bei der Fortbewegung in Bau-
men. Auch diese Vorstellung geht auf die
beiden Autoren Etrrman & ManTer ebenfalls
aus dem Jahr 1935(b) zurlck und wurde
von anderen Autoren bestatigt (Susman
1983, DeSiva 2010) bzw. Gbernommen.
Nach klassischer Vorstellung gibt es also
eine funktionelle Dichotomie zwischen
GrofRaffe und Mensch — mobiler versus ri-
gider Midfoot.

Die grofdte Bedeutung beim zweibei-
nigen Gehen wird der letzten Phase, der
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AbstoBphase, zugemessen. Das AbstoRRen
des Fulles beginnt mit dem Abheben des
Hackens vom Erdboden und endet, wenn
die Zehen den Kontakt mit dem Erdboden
verlieren. Wahrend der menschliche Fuf3
nach dem Anheben des Hackens rigide
(steif) bleibt, beugt sich der Full der Afri-
kanischen Grol3affen leicht nach dorsal
um die Midfoot-Gelenke (Etrrman & Man-
TER 1935b, D’AoUT et al. 2002, Vereecke et al.
2003, DeSiva 2010). Diese Bewegung um
die Midfoot-Gelenke wird ,midtarsaler
Bruch genannt (Susman 1983).

Man suchte nach knéchernen Gelenk-
strukturen, die zur Einschrankung der
Midfoot-Beweglichkeit beim Menschen
beitragen, und fand sie auch. Dazu geho-
ren ein Verschlussmechanismus zwischen
dem Fersenbein und dem Wiirfelbein
(Bossen-Metter 1979) und ein flaches Ge-
lenk zwischen dem Wiirfelbein und dem
MittelfuBknochen IV (De Sitva 2010, ProcTor
2013).

Bei den Afrikanischen GroRRaffen fehlen
dagegen diese knochernen Strukturen.

Man identifizierte auflerdem Skelett-
merkmale, welche mit der Existenz eines
FulRgewdlbes korrelieren. Bezeichnender-
weise besteht heute unter Paldanthropo-
logen aber wenig Konsens dartber, wel-
che Skelettmerkmale auf ein Langsfullge-
wolbe hinweisen (siehe BranoT 2017).

Bei fossilen Homininen wird anhand von
Knochenmerkmalen auf den Beweglich-
keitsgrad des Midfoot und auf die Auspra-
gung eines Langsfulligewdlbes und damit
auf den Entwicklungsgrad der zweibeini-
gen Fortbewegung auf der Evolutionsleiter
zum Menschen hin geschlossen, z.B. bei
Australopithecus afarensis (Warp et al.2011)
und ,Homo“ habilis (OH 8) (Susman 1983).

Die jahrzehntelang angenommene Di-
chotomie in der Midfoot-Mobilitat und
damit einhergehende Existenz oder
das Fehlen eines Langsfulgewdlbes bei
Mensch und GrofRaffe, die eine Schllssel-
rolle in der Debatte beziiglich der Evolu-
tion der zweibeinigen Fortbewegung bei
fossilen Homininen spielt, wurde aber
durch neue empirische Studien widerlegt.

2008 stellten Lunocren et al. Uberra-
schend fest, dass beim Menschen beim
zweibeinigen Gehen eine grofe Beweg-
lichkeit im Bereich des auBeren Langsful3-
gewolbes besteht.

Die Ergebnisse einer Studie von Bates
et al. (2013) lassen zudem erhebliche Zwei-
fel an der Vorstellung aufkommen, dass
die Midfoot-Mobilitat und das dufere
Langsfullgewdlbe zu einem wesentlichen
Teil knochern bedingt und deshalb bei fos-
silen Homininen erkennbar seien.

Bates und seine Kollegen lielen Men-
schen, die gewohnheitsmafsig Schuhe
tragen, auf einem Laufband gehen und
mafen die Druckverteilung im Bereich der
FuBsohle.

Entgegen bisheriger Vorstellungen war
die Druckverteilung im Bereich des au-
Beren Midfoot beim Menschen sowohl
wintrasubjektiv, also Schritt fur Schritt
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bei einem Individuum, als auch zwischen
den Individuen hochvariabel. Dabei wurde
mit der Sohle des Midfoot auch der Boden
berlihrt. Es trat also auch beim Menschen
ein midtarsaler Bruch auf, der bisher als
ein ausschlieRlich nichtmenschliches Pha-
nomen angesehen wurde. Auch DeSiva &
GiiL (2013) haben dieses Phanomen beim
Menschen nachgewiesen.

Aber auch zwei untersuchte GroRaffen
(Zwergschimpanse, Orang-Utan) zeigten
wie der Mensch eine erhebliche Variati-
on (Schritt-fir-Schritt) des Druckes unter
dem auleren Midfoot.

Die Druckverteilungen bei Menschen
und bei GroRaffen waren so variabel, dass
sich die Werte sogar deutlich Gberlappten.
Allerdings war der Mittelwert des Fuf3-
sohlendruckes des Menschen geringer
als der der GrolRaffen. Nur dieses Ergebnis
entsprach den Erwartungen, wahrend alle
anderen Ergebnisse bisherigen Vorstellun-
gen widersprachen.

Die Studie von Bates et al. (2013) hat ent-
gegen allen Erwartungen gezeigt, dass
die Stabilitat des duBeren FuBgewodlbes
beim Menschen nicht obligat, sondern
oft nur vorlibergehend und ein auleres
Langsfullgewolbe auch bei GroRaffen
nachweisbar und variabel ausgebildet ist.
Das bedeutet jedoch nicht zwangslaufig,
dass die Knochenstruktur im Bereich des
aufBeren Langsfulgewdlbes gar nichts mit
dieser offensichtlich nur temporar funk-
tionellen Struktur zu tun hat.

Ein duleres Langsfullgewolbe in Ver-
bindung mit gewohnheitsmalig prak-
tizierter zweibeinig terrestrischer Fort-
bewegung kann nicht von den Fulkno-
chenstrukturen abgeleitet werden. Dies
kénnte auch erklaren, warum unter Pala-
anthropologen, wie schon oben erwahnt,
wenig Konsens dariiber besteht, welche
Skelettmerkmale auf ein Langsfullgewol-
be hinweisen. Bares et al. (2013, 6) schrei-
ben zu dieser Thematik: ,Das Versagen
der Knochenmorphologie als unzwei-
deutiger Hinweis auf die FuRfunktion in
einem terrestrischen Zusammenhang er-
klart vielleicht, warum kaum oder kein
Konsens (ber das Vorhandensein eines
medialen LangsfulBgewdlbes und/oder ei-
nes stabilisierenden lateralen Midfoot bei
allen fossilen Homininen vor Homo erec-
tus existiert ..“

Greiner & BalL (2014) haben an Leichen
des Menschen und Kadavern des Schim-
pansen Uberraschend festgestellt, dass
deren Midfoot-Gelenke einen dhnlichen

passiven Mobilitatsgrad besitzen. Aller-
dings ist dieser bei Makaken und Pavianen
groler.

Hotowka et al. (2017) sind in ihrer Unter-
suchung noch einen wesentlichen Schritt
Uber Greiner & BalL (2014) hinausgegan-
gen. Die Autoren untersuchten die Bewe-
gungen des Midfoot von Menschen und
Schimpansen beim zweibeinigen Gehen
wahrend der Standphase in drei Ebenen.
Die Forscher kamen zu dem Ergebnis, dass
der Mensch nicht wie bisher vermutet ei-
nen geringeren, sondern sogar einen gro-
Beren Bewegungsbereich in den Gelenken
des Midfoot beim zweibeinigen Gehen
aufweist als der Schimpanse.

Allerdings weist der Schimpanse beim
zweibeinigen Gehen wahren der Abstiitz-
phase in der sagittalen Ebene eine grofe-
re Mobilitat als der Mensch auf. Der Mo-
bilitatsunterschied zwischen Mensch und
Schimpanse in dieser Ebene ist aber viel
geringer, als man vorher vermutet hatte.

Nicht primar die Gelenkmorphologie,
sondern die Weichteilstrukturen mit ihren
spezifischen Innervationen sind wahr-
scheinlich fur die Versteifung des mensch-
lichen Midfoot, die mit dem Anheben der
Ferse stattfindet, verantwortlich, vermu-
ten Hotowka et al. (2017).

Zusammenfassend ist festzustellen,
dass der menschliche Fu8 und der Grof3-
affenful? relativ mobil, aber auch zur Ver-
steifung fahig sind. Die Kinematik des
FuBes von Mensch und Grof3affe beim bi-
peden Gehen unterscheidet sich. Die ver-
schiedenen Weichteilstrukturen mit ihrer
unterschiedlichen Innervation dirften zu-
mindest teilweise fur diese Unterschiede
verantwortlich sein.

Entgegen jahrzehntelanger scheinbar
gesicherter biomechanischer Vorstellun-
gen mit dazu passenden knochenmor-
phologischen Befunden kann die Mobi-
litat der Midfoot-Gelenke nicht von der
Knochenstruktur erschlossen werden.
Und auch wenn die Mobilitat der Midfoot-
Gelenke bekannt ist, kann von dieser nicht
die spezifische Kinematik des FuRes beim
zweibeinigen Gehen abgeleitet werden.
Schon der Ausgangspunkt dieser Kette
von nicht sicher moglichen Schlussen, die
tatsachliche Morphologie der Knochen,
ist nicht selten Gegenstand kontroverser
Diskussion.

Wenn eine Kette von Schliissen mit der
Knochenmorphologie als Ausgangspunkt
und der spezifischen Kinematik der bipe-
den Fortbewegung am Ende selbst bei le-
benden Primaten nicht moéglich ist, dann
gilt das umso mehr bei fossilen Primaten
mit einem Knochenmerkmalsmosaik, fur
das es keine rezente Analogie gibt.
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bei Merkmalsmosaiken, fiir die es heute keine
Analogie gibt.

Interessant in diesen Zusammenhingen und
in Anbetracht der postulierten Bipedie mit ge-
streckten unteren Extremititen von Danuvius
ist die Tatsache, dass auch der Orang-Utan (Pon-
g0) beim Stehen auf zwei Beinen in Biumen
in 90% der Fille seine Kniegelenke streckt.
Allerdings stiitzt Pongo diese Haltung in 75%
der Fille mit den Hinden ab. Im Gegensatz zu
Pongosind beim Schimpansen in bipeder Haltung
die Knie gebeugt (THORPE et al. 2007; Abb. 3).
Beim Orang-Utan ist bemerkenswerterwei-
se der duBere Condylus* des Schienbeins wie
beim Schimpansen konvex geformt, bei Danu-
vius ist er dagegen flach ausgebildet (BOHME et
al. 2019). Von der Knochenstruktur kann man
bei Pongo nicht auf die Fihigkeit zu einer bipe-
den aufrechten Korperhaltung mit gestreckten
Knien schlieBen. Auch dies zeigt, dass spezifi-
sche Schliisse von Knochenmerkmalen auf die
Fortbewegung kaum moglich sind.

Keine Korrelation zwischen
Knochenansatz und Belastung
von Bandern

Eine weitere grundsitzliche Kritik an den
knochenmorphologisch-funktionellen Schliis-
sen von BOHME et al. (2019) betrifft Aussagen
beziiglich der Bandstrukturen. Nach BOHME
et al. (2019) weist die auBergewohnlich stark
ausgebildete Eminentia intercondylaris (Er-
hebung zwischen den beiden Condylen des
Schienbeins) bei Danuvius auf stark entwickel-
te Kreuzbinder hin. AuBerdem erwihnen die

Autoren kriftige Knochenkimme flir den An-
satz der bindegewebigen Scheiden der Sehnen
der Beugemuskulatur an den Fingergrundglie-
dern als Hinweis auf eine suspensorische Fort-
bewegung. Dies impliziert den Schluss von star-
ken Knochenansitzen auf dort ansetzende stark
ausgebildete bindegewebige Scheiden und von
diesen wiederum auf starke Handbeugemus-
keln. An der GroBzehe schlieBen BOHME et al.
(2019) von gut entwickelten knéchernen An-
sitzen auf gut entwickelte Muskeln.

Fiir diese Zusammenhinge gibt es keine Be-
lege. Im Gegenteil, bisherige Untersuchungen
konnten keinen Zusammenhang zwischen der
Muskelstirke und der Grofie und Struktur des
Knochenansatzes der Muskelsehne (Enthese)
nachweisen. Es existiert somit keine Korrelati-
on zwischen der Belastung und der Ausbildung
der Enthese, wie BOHME et al. (2019) in ihrer
Argumentation voraussetzen (ZumwarT 2006,
RABEY et al. 2015, WiLLiAMS-HATALA et al. 2016,
WALLACE et al. 2017).

BouME et al. (2019) vermuten weiter, dass
die stark entwickelten Kreuzbinder Drehmo-
menten entgegenwirken, die durch Rotation
des Korpers tiber die Knie entstehen. Sowohl
die funktionelle Rolle der Kreuzbinder als auch
die postulierte Rotation des Korpers iiber die
Knie sind Spekulationen ebenso wie die ande-
ren oben angefithrten knochenmorphologisch-
funktionellen Kausalketten.

5. Bewertung von Danuvius

BouME und ihre Kollegen (2019) haben mit
Danuvius guggenmosi eine neue fossile Men-
schenaffenart entdeckt, die nach den cranio-
dentalen Merkmalen aus dem Formenkreis der
Dryopithecinen stammt. Der Affe aus dem bay-
erischen Allgidu wird auf 11,62 Millionen Jahre
datiert. Die Korperproportionen von Danuvius
sind dhnlich denen des Zwergschimpansen. Im
Bereich des Korperstamm- und Extremititen-
skeletts zeigt der neue Primat eine bisher un-
bekannte Kombination von Merkmalen, die
auch auf eine unbekannte Fortbewegungswei-
se schlieBen lisst. BOHME et al. (2019) vermu-
ten, dass sie eine Kombination von Suspension
(Hangeln in Biumen) und Bipedie mit ge-
streckten unteren Gliedmalen war. Danuvius

koénnte nach BOHME et al. (2019) ein mogliches
Modell der Fortbewegung des letzten gemein-
samen Ahnen von GroBafte und Mensch repri-
sentieren. Als realhistorisch letzter gemeinsamer
Ahne von Schimpanse und Mensch ist Danuvius
mit 11,6 Millionen Isotopenjahren zu alt, denn
im heutigen Evolutionsmodell trennten sich
Mensch und Schimpanse vor 5 bis 7 Millionen
Isotopenjahre vom letzten gemeinsamen Ahnen.

Der Beginn der vermuteten Evolution des
menschlichen zweibeinigen Gehens erfolg-
te nach BOHME et al. (2019) fortbewegend in
Biumen. Nach heutigem Kenntnisstand weisen
einige Merkmale von Danuvius guggenmosi ein-
deutig auf Fortbewegungsaktivititen in Biu-
men hin. Weitere Schliisse zur Fortbewegung
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des neuen Menschenaften sind jedoch sehr un-
sicher, da die knochenmorphologisch-funktio-
nellen Kettenschliisse von BOHME et al. (2019)
spekulativ sind.

Krverr (2019) weist in einem Begleitkom-
mentar in Nature zu der Veroftentlichung von
BouME et al. (2019) darauf hin, dass viele fos-
sile GroBaffen aus dem Miozin einen Mix von
Skelettanpassungen aufweisen, der unihnlich
denen der lebenden GroBaffen ist. Oft kon-
ne man nur raten, wie sich diese GroBaffen
fortbewegten und wie viel Zeit sie dabei in
Biumen oder auf dem Erdboden verbrachten.
Diese Einschitzung diirfte im Grundsatz auch
auf Danuvius zutreften, da dessen Gesamtfort-
bewegungsrepertoire aufgrund des einmaligen
Merkmalsmixes ebenfalls nicht sicher zu be-
stimmen ist.

Falls Danuvius sich tatsichlich biped mit
gestreckten unteren Extremititen in Biumen
fortbewegt hat, wie BOHME et al. (2019) ver-
muten, entstand gemill Evolutionsmodell der
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