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Virtuelle Experimente zur funktionellen Morphologie der Wirbeltiere

Einleitung
Morphologie ist die Disziplin, die nach den Ursachen der Disparität 
des Lebens fragt (Richter/Wirkner 2013). Die funktionelle Mor­
phologie hilft diese Disparitäten durch Aufklärung der Form-Funk­
tion-Beziehungen zu verstehen und deren Evolution zu konzep­
tualisieren. Studien, die versuchen die funktionelle Morphologie 
ausgestorbener Wirbeltiere zu charakterisieren, sind darüber  
hinaus ein wichtiger Hinweisgeber für eine paläobiologische Rekon- 
struktion des Lebens auf der Erde vor hunderten von Millionen 
Jahren (Hutchinson 2011). Die funktionelle Analyse des Bewegungs- 
apparates erlaubt beispielsweise Einblick in die Art und Weise,  
wie Lebensräume genutzt werden konnten (Rennen, Springen, 
Schwimmen, Graben, Klettern, Gleiten etc.) und wie verschiedene 
Organismen miteinander interagierten (Räuber-und-Beute-Verhält­
nisse, Wanderungsbewegungen etc.). Typisch für Untersuchungen 
der funktionellen Morphologie von rezenten (also heute lebenden) 
und ausgestorbenen Wirbeltieren ist unter anderem die Nutzung 
von bildgebenden Verfahren (z. B. Computertomografie und 
Laser-Oberflächen-Scanning), die ohne Zerstörung und weitgehend 
ohne Intervention in die Funde bzw. die beobachteten Lebewesen 
auskommen. Hinzu kommen eine zunehmende Virtualisierung 
sowie der standardmäßige Einsatz von Computermodellierungen 
und Simulationen, die eine Durchführung virtueller Experimente 
ermöglichen (z. B. Rayfield et al. 2001, Sellers et al. 2009, Allen et 
al. 2013, Nyakatura 2017). Hier wird zunächst die Virtualisierung 
funktionsmorphologischer Forschung in den Blick genommen, 
bevor anhand eines eigenen, interdisziplinären Forschungsprojek­
tes die Verwendung virtueller Experimente exemplarisch vorgestellt 
wird. Abschließend wird der Versuch unternommen, die Rolle 
virtueller Experimente in der morphologischen Forschung genauer 
zu bestimmen. 

�„Revolution“ durch Virtualisierung in der  
Wirbeltiermorphologie

Unwiederbringliches und fragiles Fossilmaterial wird heute mittels 
bildgebender Verfahren visualisiert, anstatt es direkt zu präparieren 
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(z. B. Pierce et al. 2012). Gleiches gilt für besonders kleine oder 
verborgene Strukturen rezenter Tiere, die ansonsten nur invasiv 
untersucht werden könnten (z. B. Stoessel et al. 2016). Die Visuali- 
sierung ist verbunden mit der Möglichkeit, jede denkbare Pers­
pektive einzunehmen, beliebig ein- und auszuzoomen, die Objekte 
zu drehen oder etwas per Mausklick transparent darzustellen,  
um darunterliegende Strukturen betrachten zu können (vgl. auch 
Meißner 2018). Die virtuellen, dreidimensionalen (3D) Visuali­
sierungen des Materials werden als 3D-Modelle bezeichnet und 
bilden die Grundlage für experimentelle und quantitative Herange­
hensweisen nachfolgender funktioneller Analysen. 3D-Modelle 
können sehr leicht manipuliert, reproduziert und anderen Wissen­
schaftlern zugänglich gemacht werden (Cunningham et al. 2014). 
Insbesondere die Mikrofokus-Computertomografie (µCT) hat zu 
einer „Revolution“ in der Wirbeltiermorphologie und -paläontologie 
geführt (ebd.).

Hochauflösende bildgebende Verfahren erlauben die Darstellung 
detaillierter Oberflächen und im Falle der µCT sogar interner 
Strukturen auf dem Bildschirm (vgl. Abel et al. 2012, Mallison/
Wings 2014). Zudem ermöglichen die so erfassten Objekte virtuelle 
Reparaturen oder die Segmentierung einzelner Skelettelemente. 
Ersteres findet häufig Verwendung, um fragmentarisch erhaltene 
fossile Knochenelemente wieder zu verbinden und plastische 
Deformationen zu korrigieren (vgl. Ogihara et al. 2006, Wu/
Schepartz 2009, Nyakatura et al. 2015). Dazu kommen meist 
3D-Softwarepakete aus der Film- und Animationsbranche zum 
Einsatz (z. B. Maya®, Rhino®, Blender® etc.; vgl. Gatesy/Baier 2015). 
Die Segmentierung erlaubt die isolierte Betrachtung und Analyse 
eines fossilen Knochenelements. Weiterhin kann die Gestalt der 
3D-Oberflächenmodelle mathematisch untersucht werden. In 
multivariaten Verfahren wie der Hauptkomponentenanalyse kann 
überprüft werden, inwiefern die gemessenen Gestaltunterschiede 
eines vergleichenden Datensatzes etwa mit der Stammesgeschichte 
oder mit funktionellen Anforderungen im Zusammenhang mit 
einer bestimmten Lebensweise korrelieren. Weiterhin können 
3D-Modelle durch 3D-Druckverfahren in physische Modelle 
überführt werden, welche beispielsweise im Ausstellungskontext 
Verwendung finden (Tschopp/Dzemski 2012).

Eine weitere Konsequenz dieser Revolution durch Virtualisie­
rung ist die Möglichkeit der Durchführung virtueller Experimente 
(Plotnick/Baumiller 2000, Turner 2011; vgl. auch „simulierte 
Experimente“ in Winsberg 2003). Diese erlauben die Manipulation 
nur eines Parameters bei gleichzeitiger Beibehaltung der übrigen 
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Parameter. Die experimentierende Person hat also Kontrolle über 
die experimentelle Situation. Ein Beispiel für Fragestellungen, die 
durch Computermodelle ermöglicht werden, ist die Ermittlung der 
Körperformen eines ausgestorbenen Wirbeltieres auf der Grundlage 
gefundener Skelettteile. Durch die Modellierung einer Körperhülle 
können Volumen und Masse des Körpers bestimmt werden (z. B. 
Basu et al. 2016). Ein weiteres Beispiel ist die Finite-Elemente-Ana­
lyse, bei der die Widerständigkeit eines Skelettelementes gegen 
Belastungen untersucht wird (z. B. Rayfield et al. 2001). Auch der 
Bewegungsumfang in einem Gelenk kann mittels eines Computer­
modells überprüft werden (z. B. Pierceet al. 2012). Ein virtuelles 
Experiment zur Form-Funktions-Beziehung von Skelettmuskulatur 
wurde von den Autoren und weiteren Kooperationspartnern am 
Cluster Bild Wissen Gestaltung durchgeführt. Das Projekt wurde 
durch eine Zusammenarbeit zwischen einem Gestalter (mit Spezia­
lisierung im Bereich Wissensvisualisierung) und einem Wirbeltier­
morphologen ermöglicht, da es sowohl Know-how der Gestaltungs­
techniken im Bereich des computergenerierten Bildes und der 
Animation als auch morphologische Expertise notwendig machte.

�Ein virtuelles Experiment zur Optimierung der 
Muskelhebelarme bei der Fortbewegung des Brillenkaimans

Die Fortbewegung der Landwirbeltiere wird ermöglicht durch 
koordinierte Aktivität von Muskeln, welche am Skelett ansetzen 
und dieses in Bewegung setzen. Es wurde gezeigt, dass die extrinsi­
sche Gliedmaßenmuskulatur, welche die Beine mit dem Rumpf 
verbindet, für die Erzeugung des Vortriebs besonders wichtig ist 
(Fischer et al. 2002, Ashley-Ross 1994). Die Funktionsweise der 
Muskeln wird dabei auf unterschiedlichen Ebenen durch deren 
morphologische Eigenschaften beeinflusst: Innervierung und dif- 
ferenzielle Aktivierung der Fasern erlaubt eine funktionelle (und 
räumliche) Kompartimentierung eines Muskels (Scholle et al. 2005), 
während Unterschiede in der Muskelfasertypenzusammensetzung 
(Schilling 2011) und architektonische Eigenschaften des Muskels 
wie Faserlänge und -orientierung die potenzielle Krafterzeugung 
maßgeblich bestimmen (Lieber/Fridén 2000). Eine weitere die 
Muskelarbeit bestimmende Größe ist der Hebelarm eines Muskels 
zum Gelenk, welches durch den Muskel bewegt wird, denn das 
erzeugte Drehmoment im Gelenk ergibt sich aus dem Produkt der 
vom Muskel erzeugten Kraft und der Länge des Hebelarms (Visser 
et al. 1990). Daraus folgt, dass bei einer entsprechenden Verlänge­
rung des Hebelarms dasselbe Drehmoment mit einer geringeren 
Krafterzeugung des Muskels hervorgerufen werden kann (also 
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weniger metabolische Energie aufgewendet werden muss). Aus 
diesem Grund spiegelt die Lage der Muskelursprünge und -ansatz­
flächen und damit der Abstand zu den Gelenken häufig die Anpas­
sung der Wirbeltiere an bestimmte Lebens- und Verhaltensweisen 
wider, die mit der Anforderung beispielsweise einer besonders 
großen Krafterzeugung einhergehen (z. B. Elissamburu/De Santis 
2011). Muskelhebelarme sind aber von der Orientierung der Skelett­
elemente zueinander abhängig (das heißt, sie verkürzen oder 
verlängern sich bei Gelenkbewegungen wie Streckung, Beugung 
und Drehung) und können daher zu unterschiedlichen Zeitpunkten 
des zyklischen Bewegungsablaufs während der Fortbewegung 
vorteilhafte und unvorteilhafte Werte für die Drehmomenter­
zeugung annehmen (Visser et al. 1990, Hutchinson et al. 2005).  
Um eine energiesparende Fortbewegung zu ermöglichen, kann  
also erwartet werden, dass für die Aktivitätsphasen eines Muskels 
während des Bewegungsablaufs sein Hebelarm optimiert, also 
besonders lang ist. Für die Rekonstruktion der Fortbewegung 
ausgestorbener Wirbeltiere lässt sich aus dieser Annahme die 
Hypothese ableiten, dass Bewegungsabläufe und Körperhaltungen, 
welche eine Optimierung der Hebelarme ermöglichen, als wahr­
scheinlicher angenommen werden können als diejenigen Bewe­
gungsabläufe, die zu unvorteilhaften Hebelarmen führen (Hutchin­
son et al. 2005). 

Abb. 1. Überlagerung der Röntgenbilder mit dem animierten  
3D-Skelett eines Brillenkaimans.
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Das virtuelle Experiment zur Überprüfung der dieser Hypothese 
zugrunde liegenden Annahme basierte auf einer präzisen Animation 
der skelettalen Bewegungen eines Brillenkaimans während der 
Fortbewegung (Abb. 1). Die Animation wurde auf Basis von Rönt­
genvideos lebender Kaimane, die einen Blick unter Haut und 
Muskulatur ermöglichen, und darauf projizierter Knochenmodelle 
erzeugt. Ein idealisierter Bewegungsablauf des circa einen Meter 
langen Krokodils wurde durch eine Montage von einzelnen Rönt­
genvideosequenzen erzeugt (diese Röntgenvideomontage wurde 
hergestellt durch Jonas Lauströer und Oliver E. Demuth). Die 
Knochenmodelle wurden mittels CT-Aufnahmen derselben Art 
erzeugt, wobei Oberflächenmodelle segmentierter Skelettelemente 
in der Spezialsoftware Amira® erstellt und anschließend in die 
Animationssoftware Maya® überführt wurden. Für jeden Zeitpunkt 
des Bewegungsablaufs wurden nun die Knochenmodelle auf den  
Röntgenschatten angepasst, um eine präzise Animation der Fortbe­
wegung zu erhalten.

Für das eigentliche virtuelle Experiment wurde die Animation 
anschließend mit der Funktion versehen, den Abstand der Bauch­
seite zum Untergrund systematisch variieren zu können. Dabei 
wurden die Auf- und Abfußpositionen beibehalten (das heißt, die 
Trittsiegel der virtuellen Fährte blieben unverändert). Dies führte 
zu Veränderungen des Bewegungsablaufs der Beine und damit auch 

Abb. 2. Modellierung der extrinsischen Muskulatur der Hintergliedmaßen 
des Brillenkaimans während der Stemmphase des linken Beines 
(Zeitpunkte in Prozent des Laufzyklus (A) 0, (B) 10, (C) 20, (D) 30, (E) 40 und 
(F) 50).
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zur Veränderung der Länge der Hebelarme. Die Beinbewegung 
wurde dabei durch sogenannte Inverse Kinematics Solvers angepasst, 
einem Werkzeug aus der Animationsfilm- und Videospielbranche 
(Watt/Watt 1992), so dass eine realistische Bewegung simuliert 
werden konnte. Auf der Basis detaillierter anatomischer Beschrei­
bungen der Skelettmuskulatur wurde zudem die extrinsische Mus- 
kulatur einer Hintergliedmaße modelliert, jeweils vom Ursprung 
zum Ansatz (Abb. 2). Die Ursprungs- und Ansatzflächen wurden auf 
den Skelettelementen dargestellt, während die Verläufe der Muskeln 
mittels einer Linie („Spline“-Interpolation) modelliert wurden.

Daten zur Aktivität der untersuchten Muskeln wurden der 
Literatur entnommen (vgl. Gatesy 1997, Reilly/Blob 2003). Konkret 
wurden vier Fälle untersucht: i) der normale Bewegungsablauf,  

Abb. 3. Das virtuelle Experiment zum Einfluss der Rumpfhöhe auf die 
Länge der Muskelhebelarme des Brillenkaimans. Verglichen wurde die bei 
lebenden Kaimanen natürlich gezeigte Rumpfhöhe (B) mit simuliert 
übertriebener Rumpfhöhe (A) und geringeren Rumpfhöhen (C, D).
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wie im Röntgenvideo der lebenden Kaimane dokumentiert, ii) ein 
simulierter Bewegungsablauf, bei dem der Bauch nicht vom Boden 
abgehoben wurde, iii) ein simulierter Bewegungsablauf mit  
mittlerem Abheben des Rumpfes, und iv) ein simulierter Bewegungs- 
ablauf mit überhöhtem Abheben des Rumpfes (Abb. 3). Um die 
instantanen Muskelhebelarme zu quantifizieren, wurde in Maya® 
der Abstand eines Muskels zum Hüftgelenk an 21 Stellen (in jeweils 
5%-Schritten) entlang des Muskels gemessen, wobei die Mess­
richtung orthogonal zur Wirkrichtung des Muskels verlief. Für 
jeden Zeitpunkt wurden diese 21 Messungen gemittelt. Es wurden 
jeweils hundert Zeitpunkte im Verlauf des Schrittzyklus für jeden 
der vier experimentellen Fälle untersucht. Abschließend wurde 
statistisch überprüft, ob sich die Länge der Hebelarme während der 
simulierten Fortbewegung signifikant von der Länge der Hebelarme 
beim natürlichen Bewegungsablauf unterschied.

Das vorgestellte virtuelle Experiment erlaubte somit die experi­
mentelle Überprüfung einer Hypothese mittels der Simulation  
von Bewegungsabläufen, die nicht von den Tieren gezeigt wurden 
und teilweise auch gar nicht im Bewegungsrepertoire der Tiere 
vorkommen (Fall iv führte zu einer unnatürlichen Streckung des 
Beines, vgl. Abb. 3A). Dadurch konnte die Rolle der Muskelhebel­
arme während der Fortbewegung des Brillenkaimans konkretisiert 
werden und eine weitverbreitete Annahme für die Rekonstruktion 
der Fortbewegung von ausgestorbenen Wirbeltieren auf eine 
empirische Basis gestellt werden.

�„Virtuelle Experimente“: Computergestützte  
Modellierung und Simulation

Der Einsatz virtueller Experimente bei der Untersuchung von 
morpho-funktionellen Eigenschaften rezenter und ausgestorbener 
Wirbeltiere führte zu einer Erweiterung des Werkzeugkastens der 
Wirbeltiermorphologie und -paläontologie. Neben der traditionellen 
Deduktion funktioneller Eigenschaften aus dem Studium der 
anatomischen Verhältnisse heraus und dem Experimentieren mit 
lebenden Tieren (vgl. Nyakatura 2017, Amson/Nyakatura 2018) 
können virtuelle Experimente als Spielart des Computational 
Modelling aufgefasst werden. Detaillierte 3D-Modelle erlauben eine 
Verankerung (Anchoring ; Full/Koditschek 1999) virtueller Experi­
mente in der Morphologie der untersuchten Strukturen. Durch die 
systematische Variation einzelner Parameter einer Modellierung in 
virtuellen Experimenten am Computer (im vorgestellten Experi­
ment ist dies die Höhe des Rumpfes des Kaimans) wird die Abschät­
zung des Einflusses eines Parameters auf das Gesamtergebnis 
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ermöglicht bzw. die durch die Annahme des Parameterwertes in  
das System eingebrachte Unsicherheit deutlich. In virtuellen 
Experimenten werden solche Sensitivitätsanalysen routinemäßig 
durchgeführt (Hutchinson 2011). Virtuelle Experimente erlauben 
also einen experimentellen Zugang zur Bestimmung der funktio­
nellen Bedeutung der Ausprägung einzelner Strukturen sowie zur 
Abschätzung des Einflusses von (evolutiven) Veränderungen dieser 
Strukturen, auch wenn diese Veränderungen kein natürliches 
Vorbild mehr haben. Virtuelle Experimente sind daher auch ein 
wichtiges Werkzeug für die morpho-funktionelle Hypothesen- und 
Theoriebildung. 

Wenn jedoch die notwendigerweise getroffenen Annahmen  
zu einer nur unzureichend genauen Abbildung der Realität führen,  
so dass die Ergebnisse einer Simulation keine Erklärungskraft mehr 
für das zu untersuchende Objekt haben, nützt auch eine nahezu 
interventionsfreie computergestützte Analyse des Modells nichts. 
Das Modell muss also zunächst validiert werden (Hutchinson 2011).  
Das Vorgehen ist dabei iterativ und wechselseitig. In Bewegungs­
analysen lebender Tiere können beispielsweise biomechanische 
oder physiologische Daten erzeugt werden. Mit Hilfe dieser Daten 
kann dann ein Modell entworfen oder verfeinert werden. Wenn das 
Modell die empirischen Daten der lebenden Tiere hinreichend gut 
vorhersagt, gilt es als validiert (Hutchinson 2011). Nun kann mittels 
des Modells und der Sensitivitätsanalyse die Funktionsweise einer 
Struktur im virtuellen Experiment simuliert und analysiert werden. 
Im hier vorgestellten Beispiel wurde die Funktion der Musku- 
latur anhand des normalen Bewegungsablaufs direkt an empirische 
Daten, nämlich die Röntgenvideos der lebenden Kaimane, 
geknüpft. Virtuelle Experimente ersetzen dabei andere Modellie­
rungsansätze keineswegs. Ein Vorteil physischer Modelle ist unter 
anderem, dass mit ihnen Experimente angestellt werden können, 
die sich nur schwer am Computer simulieren lassen (z. B. Flügel- 
formen im Windkanal oder das Abrollen von Füßen auf nachgiebi­
gen Substraten wie Sand). Die Simulation eines komplexen Bewe­
gungsablaufs wie desjenigen des Brillenkaimans erfordert die 
Konkretisierung individueller Gelenkbewegungen. Dies ist vor dem 
Hintergrund der hochgradigen Redundanz des Bewegungsappara­
tes der Wirbeltiere kritisch (Gatesy et al. 2009), denn es handelt sich 
um eine kinematische Kette aus mehreren Gliedern (im Falle der 
Wirbeltiergliedmaßen sind dies die über die Gelenke miteinander 
verbundenen Segmente), die eine bestimmte Position des Endglie­
des mittels ganz unterschiedlicher Beiträge der einzelnen Auslen­
kungen der Gelenke erreichen kann. Während der Erstellung der 
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Simulation müssen daher etliche Entscheidungen seitens des 
Gestalters getroffen werden, die jeweils in der Zusammenarbeit mit 
dem Morphologen besprochen und begründet werden müssen. Ein 
Beispiel hierfür ist die Größe des modellierten Gelenkspaltes und 
deren Auswirkung auf den möglichen Bewegungsumfang. Hierin 
liegt das analytische Potenzial der Simulation, die diesen Austausch 
erforderlich macht und das Ergebnis direkt vor Augen führt. Die 
Konkretisierung erfolgte daher erneut in einem iterativen Prozess, 
bei dem Gestalter und Morphologe eng zusammenarbeiteten. 

Die Möglichkeiten und Erfordernisse virtueller Experimente 
machen es zugleich dringend notwendig, mit der Unsicherheit der 
Modellierung auf transparente Weise umzugehen. Daher ist immer 
häufiger nicht die erschöpfende Rekonstruktion einer Funktions­
weise das Ziel virtueller Experimente in der funktionellen Mor­
phologie, sondern eine möglichst transparente, also mit prinzipiell 
reproduzierbaren Experimenten und Simulationen abgeleitete 
Darstellung dessen, was zum Zeitpunkt der Untersuchung als 
Möglichkeitsspielraum umrissen werden kann, unter Ausschluss 
von begründet Unwahrscheinlichem (z. B. Gatesy et al. 2009). 
Dieses Vorgehen bleibt explizit offen gegenüber neuen technischen 
oder methodischen Entwicklungen und aufschlussreichen Fossil­
funden. Neue Erkenntnisse, aber auch andere Einschätzungen 
können künftig zu einer veränderten Interpretation der vorgelegten 
Argumente herangezogen werden.

Danksagung: Die Autoren möchten sich bei Ingrid Weiß, Romy  
Petersohn und Vivian R. Allen für ihre technische Unterstützung 
bei der Erstellung der Röntgenvideos bedanken. Jonas Lauströer 
und Amir Andikfar steuerten wichtige Ideen für die Erzeugung 
des 3D-Modells des Kaimans sowie von Abb. 1 bei. Jenny Michel 
hat einen Entwurf des Textes lektoriert.
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