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von Tetrapodenfiéihrten aus dem Perm

Ichnotaxonomy and classification
of tetrapod footprints of Permian age

Mit 36 Abbildungen und 8 Tabellen

HARTMUT HAUBOLD

Zusammenfassung: Ausgehend von dem Verstindnis von Ichnofossilien werden die Grundlagen zur Taxonomie
und Klassifikation fiir Tetrapodenfihrten allgemein dargelegt. Ihr besonderer Status liegt in der engen Relation
zur osteologischen Klassifikation der Tetrapoden. Das bestimmt die Rangfolge der Merkmale, die Inter-
pretation, die taxonomische Eignung des untersuchten Materials und seine Faziesrelevanz. Fragmente von
Eindriicken, unvollstindige Fahrtenfolgen sowie sonstige iiberlieferungsbedingte Verinderungen der optimalen
Eindruckmorphologie und des Fihrtenmusters haben taxonomisch nur eingeschrinkte Bedeutung. Es handelt
sich um extramorphologische Erscheinungen, die vielfach faziestypisch bzw. sedimentologisch kontrolliert sind
und im Vergleich zu der FuBmorphologie des Erzeugers Phantomen, d.h. Trugbildern, gleichkommen. Taxa
nach solchen Uberlieferungen werden als Phantom-Taxa bezeichnet. Es ist zu zeigen, daB derartige
Problematika einen erheblichen Anteil an den bisher beschriebenen permischen Fahrten haben. Durch ihre
Mehrdeutigkeit sind sie die Ursache fiir erhebliche Widerspriiche in der Nomenklatur, bei der Interpretation
und in der stratigraphischen Bewertung permischer Ichnofaunen. Auf einige Ichnotaxa werden diese
Erkenntnisse exemplarisch angewendet. Es resultieren Hinweise auf eine relativ begrenzte Zahl von Ichno-
genera der Tetrapoden im Perm, welche mit grofer Verbreitung in lithologisch dhnlichen Ablagerungen in
Nordamerika und Europa bekannt sind und weithin identische Ichnofaunen belegen. Klar abgrenzbar sind in
fluviatiler Fazies die Ichnogenera Batrachichnus (=Anthichnium), Dromopus, Amphisauropus, Limnopus und
Dimetropus, denen Chelichnus (=Laoporus) als faziestypisch deformiertes Phantom-Taxon gegeniibersteht.
Der Nachweis dieser Ichnotaxa der Tetrapoden im kontinentalen Perm belegt in den jeweiligen zeitlich und
faziell charakterisierten Abschnitten eine relativ konforme permische Welt. Bedingt durch subjektive
taxonomische Differenzierungen erschien diese Welt bislang uneinheitlicher und sehr viel diverser, als sie es in
Realitit war.

Summary: An introduction to the general principles of taxonomy and classification of ichnofossils is presented
as a means to facilitate our understanding of tetrapod footprints, particulaly from the Permian. The exceptional
status of tetrapod footprints results from their close relationship to the osteological classification of the
trackmakers. This relationship determines the range of characters, the systematic interpretation, the taxonomic
value of the studied material, and the relationship to the facies. Fragmentary tracks, incomplete trackways and
other preservational variations of optimal track morphology and trackway pattern are of restricted taxonomic
value. These are extramorphological features, mainly controlled by facies and sedimentological influences, and
in comparison to the foot-morphology of the trackmakers they are like chimeras. Taxa based on such material
are called phantom-taxa. Many of the formerly described Permian footprints are problematics in this regard.
Due to their ambiguity such phantom-taxa are the cause of many contradictions in nomenclature, both in the
interpretation and the stratigraphic evaluation of Permian ichnofaunas. Some ichnotaxa are discussed as
examples in light of these insights. As a result there is evidence of a relatively limited number of tetrapod
ichnogenera of Permian age, which are known from lithologically similar deposits with large geographical
distribution in North America and Europe, and representing identical ichnofaunas. From deposits of fluvial-
alluvial facies we find well established occurrences of the ichnogenera Batrachichnus (=Anthichnium),
Dromopus, Amphisauropus, Limnopus and Dimetropus, whereas Chelichnus (=Laoporus) is a phantom-taxon
resulting from poor and facies-related deformed preservation. The record of these ichnotaxa for the continental
Permian documents a relatively uniform Permian world within formations of certain age and facies. Due to
subjective taxonomic differentiation this world hithero appeared to be more diverse than it was in reality.
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1 Zielstellung

Formale Fixierungen der Aufgaben und Ziele, wie sie allgemein fiir Ichnofossilien stehen, sind bereits bei
BROMLEY (1996: 162 f) zusammenfassend dargelegt. Diese Grundlagen sollen hier auf die Belange der
Tetrapodenfihrten angewendet und modifiziert werden. Sie haben innerhalb des Studiums ichnologischer
Objekte eine Sonderstellung: Im Rahmen der gebrauchlichen okologischen Klassifikation von Lebensspuren
gehoren sie zu einer Untergruppe der Lokomotionsspuren, stehen dafiir aber ihrem Wesen nach durch die
getreue Abformung eines TetrapodenfuBes an der Grenze zu den Korperfossilien (SEILACHER 1953: 441, 443).
Man kann ihnen von jeher einen definierten taxonomischen Status innerhalb der Wirbeltierklassifikation
einrdumen (SEILACHER 1964: 300), und mit BROMLEY (1996: 176) haben Fihrten innerhalb der Spurenfossilien
Jheir own set of problems“. Bearbeitung und Nomenklatur fossiler Tetrapodenfihrten bedingen
parataxonomische Methoden, die von der Taxonomie fossiler Skelette abweichen. Dennoch darf der
Zusammenhang, der nur in einem engen Anschluf der Fihrten an das osteologische System am geeignetsten
darzustellen ist, nicht verlorengehen (HAUBOLD 1971a: 4).

Die generellen Aufgabenstellungen der Taxonomie und Klassifikation von Tetrapodenfihrten betreffen die

drei Hauptkomplexe:

1. Konzeption - Was soll wozu beschrieben bzw. untersucht werden?

2. Identifikation - Das Erkennen und Unterscheiden der Taxa.

3. Interpretation - Deutung der untersuchten und klassifizierten Phdnomene im erweiterten Rahmen, d.h.
die Relation der Fihrten zu den aus paldogeographisch und stratigraphisch vergleichbaren
Ablagerungen nach osteologischen Daten bekannten Tetrapoden, mit deren evolutiver Ebene die Féhrten
korrespondieren.

Der folgende Beitrag ist ein Ansatz zur Fortsetzung der Analyse terrestrischer permischer Ichnofaunen,
deren Kenntnis heute zwei Komponenten priagen:

1. divergierende Interpretationen von

2. offenbar prinzipiell kompatiblen Daten.

Eine Synthese beider Tendenzen erscheint durch die kombinierte Betrachtung der Detailbefunde und der
allgemeinen Zusammenhiinge moglich. Hierbei sind neue Entdeckungen stets wertvoll, denn die mdoglichen
Kenntnisse sind sicher noch nicht erschopft. Es verdichten sich allerdings die Anzeichen dafiir, dab neue
Fundstellen immer dann iiberbewertet werden, wenn erhaltungsbedingte Besonderheiten vorliegen, die in ihrer
Konstellation von Fazies, geologischem Alter usw. dem jeweiligen Bearbeiter neu erscheinen, z.B. Lodeve,
Saar-Nahe, Estérel (HEYLER & LESSERTISSEUR 1963; ELLENBERGER 1983, 1984; FICHTER 1983a, 1984; GAND
et al. 1995). Ebenso ist der umgekehrte Effekt moglich, indem faziell und/oder stratigraphisch scheinbar
dhnliche Vorkommen unzutreffenderweise mit anderen gleichgesetzt werden. Die Kombination aller
Moglichkeiten kann sich bei der stets angestrebten Interpretation der Tetrapodenfihrten im Perm zu
erheblichen Differenzen aufsummieren. Diese sind zudem schwer erkennbar wegen fehlender stratigraphischer
Kontrollfaktoren in moglicherweise gleich alten, aber nach Tetrapodenfihrten unterschiedlich eingestuften
Vorkommen. In manchen Abschnitten permischer Folgen sind Tetrapodenfihrten oft die einzigen hiufigen
Fossilien. Direkte Korrelationen mit marinen Ablagerungen sind nur in Ausnahmen méglich. Ganz besonders
fehlen sie vielfach im héheren Perm, so daB stratigraphische Interpretationen als Saxon und Thuring (Oberes
Rotliegend und Zechstein) nach Fihrten zunichst unwiderlegbar scheinen. Dabei basieren stratigraphische
Einstufungen beispielsweise als Oberperm meist nicht allein auf Tetrapodenfihrten, sondern auf einer
Kombination mehrerer Indizien:

- grobe Michtigkeiten playaartiger Rotfolgen wie in den Formationen von Rabejac und Salagou im Becken

von Lodéve (GAND 1993) und in der Nahe-Gruppe im Saar-Nahe-Becken (Boy & FICHTER 1988a),

- relativ junge absolute Datierungen begleitender Vulkanite im Perm von Estérel (GAND et al. 1995),

- Lagebeziehungen des Cornberg-Sandsteins zum Kupferschiefer (SCHMIDT 1959).

Wenn solche Einstufungen der Hintergrund fiir anderweitige Korrelationen sind (4dnhomoiichnium- und
Harpagichnus-Zone nach Boy & FICHTER 1988a), dann potenzieren sich die Diskrepanzen gegeniiber der
Realitit nach allen Richtungen. Begriindete Bewertungen, die ein anderes geologisches Alter aufzeigen, lassen
stratigraphische Aussagen nach Ichnofaunen und Ichnotaxa im Perm ginzlich unklar erscheinen. Die
Reichweite einiger Taxa betréigt dann scheinbar bis zu 25 Millionen Jahren. Widerspriichlich sind jedoch nicht
die Ichnofaunen, sondern deren Interpretation, also die angewandte Methodik der Ichnotaxonomie. In
Diskussionen mit den Bearbeitern und beim Studium des Materials vieler Vorkommen in Europa und
Nordamerika sowie der kritischen Analyse eigener fritherer Aussagen wurde Verf. zunehmend die Ursache der
Diskrepanzen bewuft:

Eine unabhiingig von uns existierende permische Lebewelt ist subjektiv nur sehr verschieden
reflektiert. Sinnvoll und eine mogliche Lésung sollte es nunmehr sein, diese subjektiven Sichtweisen der
Forscher zu analysieren und zu versuchen, sie in Relation zu objektivierten Daten wie der Faunenentwicklung
des Perms zu verstehen.
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Abkiirzungen im Text

DI-SAg und -Ldg : Université de Bourgongne, Institut Science de la Terre, in Dijon, Material von Saint-
Affrique und Lodéve der Sammlung G. GAND

DUM: Dumfries Museum

GN: Museum der Natur in Gotha

HF: Fahrtensammlung im Institut fiir Geologische Wissenschaften und Geiseltalmuseum der

Martin-Luther-Universitit Halle

IC: Ichnofossilien aus dem Cornberg-Sandstein in Hessen

MF: Musée Fleury in Lodéve

MNA: Museum Nortern Arizona, Flagstaff

NMMNH: New Mexico Museum of Natural History, Albuquerque

RSM: Royal Scottish Museum, Edinburgh

SSN:  Sammlung Stapf im Paldontologischen Museum Nierstein

ucC: University of Chicago, Sammlung im Field Museum

UME: Université Montpellier II, Institut des Sciences de I’Evolution Paleontologie, Sammlung P. ELLENBERGER

USNM: US National Museum, Washington

YPM: Yale Peabody Museums, New Haven.

Einige technische Termini werden zur Vermeidung umstindlicherer deutscher Ausdriicke in ihrer anglisierten
Form verwendet.

2 Gegenstand der Studien, Fihrten als Ichnotaxa

Mit Tetrapodenfihrten werden Sedimentstrukturen systematisch beschrieben und benannt, welche wie alle
Lebensspuren durch biologische Aktivitit erzeugt worden sind. Mit SEILACHER (1953: 423) sind Lebensspuren
,Formen, die einem unbelebten Substrat durch die Tatigkeit lebender Organismen aufgeprigt sind und weder
mit dem Kérper des Organismus verwachsen, noch beim Ortswechsel aktiv mitgefithrt werden. Damit werden
die Lebensspuren von den Korpern der Organismen und ihren Teilen unterschieden.

Zur niheren und systematischen Identifizierung werden fossilisierte Lebensspuren als Ichnotaxa fixiert. Sie
stehen im Gegensatz zu den Biotaxa, welche sich auf die erzeugenden Organismen beziehen (Tab. 1).
Ichnotaxa und Biotaxa sind nicht austauschbar, jedenfalls nicht im Fossilbereich, und die beiden
nomenklatorischen Systeme laufen parallel zueinander (BROMLEY 1996: 165). Der Kontakt von Verursacher
und Fihrte ist verlorengegangen, denn Ichnofossil und Kérperfossil unterliegen verschiedenen taphonomischen
Konditionen, partielle Uberschneidungen sind die Ausnahme. Deshalb bleibt die Identifikation des Erzeugers
einer Fihrte auch grundsitzlich spekulativ. Ichnotaxa sollten konsequent fiir die Bezeichnung des gesamten
Spurenmaterials verwendet werden, ungeachtet der Sicherheit, mit der die Spuren auf einen spezifischen
Erzeuger bezogen werden konnen. Aus diesen Gegebenheiten folgt das Verstidndnis der Ichnotaxobasis. Hier ist
im Unterschied zu anderen Ichnofossilien relativ klar, welche Art von Objekten es im Falle von
Tetrapodenfihrten zu benennen gilt. Derartige biogene Sedimentstrukturen sind nach dem 6kologischen
System der Spurenfossilien (SEILACHER 1953) Repichnia (Kriech- bis Laufspuren). Fiir ihre Charakterisierung
kann man, in geringer Modifikation der fiir Spuren geltenden allgemeinen Merkmalskomplexe, folgende
Punkte hervorheben:

1. generelle Form, Eindruckmorphologie und Fahrtenmuster,

2. Details der Begrenzungsflachen des Sediments, die mit dem Eindruck ursdchlich zusammenhédngen und

3. das die Spuren abbildende Sedimentmaterial selbst.

Fossiles Objekt Eindriicke - Fahrte Skelett
Genese, Taphonomie | biogene Sedimentstruktur Korperfossil
Taxonomie Ichnotaxon Biotaxon
Taxobasis Ichnomorphologie: Anatomie von Schidel, Wirbelsdule und
1. Form der Eindriicke Extremititen
2. Fahrtenmuster nach Kriterien der vergleichenden Anatomie
3. sediment. Begrenzungsflichen
4. Sedimentmaterial, Substrat,
Fazies

Tab. 1: Relation von Ichnotaxa und Biotaxa bei Tetrapoden.
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Das Phdnomen Fahrten bleibt durch geringere Substratgebundenheit bzw. grofere Bodenfreiheit der
Erzeuger, anders als bei den sonstigen Ichnofossilien, im wesentlichen auf Sedimentoberflichen begrenzt.
Durch die bestimmende Komponente der Lauf-Bewegung spielt die laterale bzw. horizontale Variation bei der
Beschreibung und Interpretation der Eindruckmorphologie eine zentrale Rolle. Das Substrat, seine Kérnigkeit,
seine Konsistenz und sein Wassergehalt kontrollieren im Verlauf einer Fihrte bzw. auf einer Fliche mit
Féahrten die Morphologie der biogenen Strukturen. Das gilt fiir deren Eindrucktiefe, bei Undertracks fiir die
Durchdrucktiefe in tiefere Sedimentlagen, und bei schnellerer Gangart sowie bei tiefgriindiger weichem
Substrat fiir Rutsch- und Gleitspuren an Zehen und Sohle. Hinzu kommen mégliche Einfliisse bei Neigung der
Fldche in Relation zur Laufrichtung und die Geschwindigkeit des Erzeugers. All diese Faktoren konnen
erhebliche Differenzen in der Morphologie der Eindriicke im Verlauf einer Fihrte sowie zwischen den
Eindriicken der rechten und linken Seite bewirken. Die Beriicksichtigung solcher ,,compound specimens"
(ndher dazu unter 2.3 ) hat eminente Bedeutung in der Ichnotaxonomie von Tetrapoden.

2.1 Ichnotaxobasis
2.1.1  Zur Wertigkeit von Merkmalen

Unter Ichnotaxobasis (Plural: Ichnotaxobasen), das sind die Grundlagen fiir die Fixierung und Benennung von
Tetrapodenfihrten und Eindriicken, lassen sich drei iibergeordnete Felder nennen, in deren Reihenfolge nach
SEILACHER (1953) auch die Spezifitiit der taxonomischen Wertigkeit der Merkmale (Tab. 2) abnimmt:

1. die Eindruckmorphologie, Ausbildung von Hand und FuBeindruck,

2. das Fihrtenmuster (trackway pattern), Anordnung der Hand- und FuBeindriicke im Verband der Fihrte,

3. der Verlauf der Fihrte iiber lingere Distanzen.

Erginzend sind hier zu nennen:
4. Accessoirs im Rahmen und Verlauf der Fihrte wie Schleifspuren des Schwanzes (tail marks), der Zehen
(trailing marks) und als Ausnahme Eindriicke vem Korper des Erzeugers.

Die Punkte 1 bis 3 sind geeignet, parallel zur Beschreibung ein System von Messungen anzuwenden. Die
erste methodologische Prizisierung hierzu unterbreitete PEABODY (1948, 1959), iibernommen und erweitert
von HEYLER & LESSERTISSEUR (1963); HAUBOLD (1966, 1971a); DEMATHIEU (1970); ELLENBERGER (1972);
ConTI et al. (1977); GAND (1987), und schlieflich zusammengefalt von LEONARDI (1987). Neben den
begrifflichen Erlduterungen ist auf Abbildungen die Lage der zu messenden Parameter dargestellt (Abb. 1).

Taxonomisch relevante Parameter der Eindruckmorpholoegie von Hand- und Fufieindruck, auch Vorder-
und HinterfuBeindruck, sind im einzelnen:

- Lange und Breite sowie die Relation dieser Male,

- die Ausbildung und Zahl der Zehen sowie ihre Relation und Position zueinander, Zehenwinkel,
Kriimmungen, die Beschaffenheit von Zehenpolstern bis hin zu Klauen,

- die Ausbildung der Sohle nach Position, Umfang, morphologischen Details.

Das Fihrtenmuster geht zunichst aus von dem Set der zusammengehérigen Hand- und FuBeindriicke und
der Position dieser Sets im Verlauf der Fihrte, worin die Orientierung von Hand- oder FuBachsen
eingeschlossen ist. Es ergeben sich Parameter zur Gangbreite bzw. zu dem damit korrelierten Schrittwinkel.
Fiir die Schrittlingen ermittelt man Stride und Pace (Doppelschritt und einfacher Schritt). Die Gangart folgt
aus der Lage der Hand-FuB-Sets und Verhiltnissen von Stride zu FuBlinge, Pace sowie auch aus dem
Schrittwinkel.

Form der Eindriicke - Anatomie von Hinden und FiiBen

Fahrtenmuster - Anatomie des Erzeugers

- Bewegung, Richtung, Geschwindigkeit

- sonstiges Verhalten
Begrenzungsflachen der - Substrat und Fazies: Kornigkeit, Konsistenz,Wassergehalt,
Eindriicke Wasserstand

- Neigung der Fliche
Eindruckebene - originale Eindruckfldche

- Undertrack - tiefere Ebene
- Overtrack - Ausfiillung iiber der originalen Eindruckebene

Uberlieferung im Relief als | - Eindruck (positiv) - AusguB (negativ)

Tab. 2: Merkmale und kontrollierende Faktoren fiir die Ausbildung von Tetrapodenfihrten.
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Mittellinie
Mittellinie

Abb. 1: Schema der Parameter von Fihrte und Eindriicken am Beispiel von Amphisauropus, nach HAUBOLD
(1973, 1984).

A - Stride (Doppelschritt)

Bm, Bp - Pace (einfacher Schritt) von Handen und Fiifen, der Schrittwinkel ist jeweils im
mittleren Eindruck mefbar

C - Abstand der Mittelpunkte von Hand und FuB eines Hand-FuB-Sets

Dm, Dp - Gangbreite von Hinden und Fiiflen

E - mutmafliche Rumpflinge des Erzeugers

mL, mV - Hand Linge und Breite

pL, pV - FubB Linge und Breite (jeweils parallel und senkrecht zu Zeh III)

LILIOLIV,V - Zehen von Hand und FuB
2.1.2  Extramorphologie

Die Morphologie der Eindriicke kann in ihrer Uberlieferung durch #uBere Faktoren beeintréchtigt und
verdndert sein. PEABODY (1948) hob erstmals die Bedeutung ,.extramorphologischer Einfliisse hervor. Die
sinngemiBe Ubersetzung lautet: ,,Beim Studium von Fihrten lebender Tetrapoden ist es moglich, zwischen
Merkmalen zu unterscheiden, welche die Anatomie des Tieres abbilden und solche Merkmale, die deren
Abbildung verzerren. Letztere kann man extramorphologisch nennen. Sie schlieBen Merkmale ein, die von
dem Typ des erhaltenen Materials, von der Gangart und der variablen Geschwindigkeit des Tieres abhidngen.
Eine Fiahrte zeigt somit eine Mischung morphologischer, sedimentéirer und dynamischer Merkmale. Sie sind
alle wichtig, wenn aber die morphologischen Merkmale nicht klar von den anderen differenzierbar sind, dann
ist eine Fihrte wenig signifikant. Nur die Fahrten gilt es zu beschreiben, die klar eingedriickt und soweit als
moglich frei von extramorphologischen Einfliissen sind. Entsprechend ist eine grofere Zahl folgender
Eindriicke zu beriicksichtigen. Erst die Kombination der Details liefert ein Bild der Fubmorphologie im Verlauf
der Fihrte, welche den Gang und die generelle Kérperform demonstrieren” (PEABODY 1948: 296-297; wértlich
auch bei HAUBOLD et al. 1995a: 136).
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Die extramorphologische Verdnderung der Eindriicke ist nicht immer streng fixierbar. Oft liegen gleitende
Uberginge von einer morphologisch optimalen Uberlieferung der Eindriicke, welche die anatomisch
kontrollierten Details wiedergibt, zu extramorphologischen Variationen durch Gangart und Substrat vor. Als
grundsitzlich verschieden erweisen sich die Einfliisse auf die Erhaltung in den charakteristischen Substraten
einer Fazies bzw. in bestimmten Environments wie Diinen, Playas, alluvialen Schwemmebenen (flood plains)
und lakustrinen Bereichen. Hinzu kénnen Sonderbedingungen durch vulkanoklastische Einfliisse kommen.
Sogar die optimale, weitgehend anatomisch kontrollierte Erhaltung der Eindriicke gleicher Erzeuger ist in jeder
dieser Fazies i.d.R. so verschieden, daB sie nicht ohne weiteres ichnotaxonomisch miteinander in Beziehung
gebracht werden konnen. Das ist aktualistisch nachvoliziehbar und an fossilen Beispielen zu zeigen, in denen
die laterale Verfolgung einer Fahrte von einer Fazies in die andere moglich ist (ELLENBERGER 1974: Biozénose
der ,Ile de Moyeni“, obere Stormberg Series, Zone B1). Aber bereits aktualistische Beobachtungen lehren, wie
selten diese Fille vorkommen. Meist endet die Fahrteniiberlieferung in einem konsistenteren Bereich des
gleichen Substrats.

2.1.3 Ichnofazies

Grundsitzlich schliefen sich die jeweiligen charakteristischen Environments der Fahrteniiberlieferung faziell
sowie im engeren Rahmen auch paldogeographisch aus und sind dadurch stratigraphisch nur bedingt
korrelierbar. In dieser Konstellation liegt eines der Argumente fiir die Differenzierung von Tetrapoden-
Ichnofazies im Sinne von LOCKLEY et al. (1994: 242). Der Hinweis von BROMLEY (1996: 241), Ichnofazies von
Wirbeltieren, also Tetrapoden, hitten keinen sedimentologischen Inhalt und man sollte sie deshalb unverindert
nur als Ichnocoenosen oder Assoziationen bezeichnen, trifft formal zu. Man kann sich auch hier, wie bei der
Taxonomie, auf eine Grenzsituation der Fihrten im Vergleich zu den sonstigen Ichnofossilien berufen. Da die
prigende Fazies sedimentologisch kontrolliert ist, hat die Sedimentologie aber zumindest eine Hintergrund-
funktion.

Es gibt aber noch andere Probleme bei der Benennung von Ichnofazies nach Tetrapodenfahrten. Durch den
definierten taxonomischen Status der Tetrapoden-Ichnotaxa innerhalb der Wirbeltierklassifikation haben die
namengebenden Ichnogenera eine stratigraphisch begrenzte Reichweite. Ichnogenera sind etwa korreliert mit
osteologisch definierten Familien bis maximal Ordnungen (Tab. 3), und eben diese Limitierung gilt fiir
Ichnofazies nicht. Ichnofazies im Sinne von SEILACHER (1964) sind vor allem Gkologisch-sedimentologisch
fixiert, und das erfiillen Tetrapodenfiahrten nur sehr eingeschriankt durch die vergleichsweise hoheren
Freiheitsgrade ihrer Erzeuger. Ein Beispiel sind die von LOCKLEY et al. (1994: 245, 253) vorgeschlagenen
.Laoporus- und Brasilichnium-Ichnofazies fiir Ichnocoenosen aus dolischer Fazies im Perm sowie im Jura.

Ichnotaxon anatomische Deutung
Batrachichnus salamandroides (GEINITZ, 1861) | Temnospondyli, Eryopoidea

Batrachichnus delicatulus (LULL, 1918)

Limnopus cutlerensis BAIRD, 1965 Temnospondyli, Eryopoidea

Limnopus zeilleri (DELAGE, 1912)

Amphisauropus latus HAUBOLD, 1970 Diadectidae
Amphisauropus imminutus HAUBOLD, 1970

Dromopus lacertoides (GEINITZ, 1861) Araeoscelida
Dromopus agilis MARSH, 1894

Dromopus didactylus (MOODIE, 1930)

Tambachichnium schmidti MULLER, 1954 Diapsida
Dimetropus leisnerianus (GEINITZ, 1863) Pelycosauria,
Dimetropus nicolasi GAND & HAUBOLD, 1984 | Sphenacodontidae
Gilmoreichnus hermitensis (GILMORE, 1927) ? Ophiacodontidae
Ichniotherium cottae (POHLIG, 1885) Edaphosauridae
Chelichnus bucklandi (JARDINE, 1853) Synapsida

Chelichnus duncani (Owen, 1842)
Chelichnus gigas JARDINE, 1850

Pelycosauria bzw. Therapsida

Tab. 3: Deutung der diskutierten Ichnotaxa aus dem Perm.
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Die Fazies ist gleich, die Ichnotaxa haben verschiedene Namen, aber sie zeigen sehr dhnliche bis identische
Morphologie. Einerseits sind die biogenen sedimentiren Fihrten-(Track-)Strukturen fazieskontrolliert, aber
andererseits ist die Uberein-stimmung der Ichnotaxa gleicher Fazies stratigraphisch eingeschrankt durch die
Relation zur Wirbeltierklassifikation: Identische Ichnofazies in Perm und Jura sind demzufolge nach
unterschiedlichen Ichnogenera zu benennen.

All diese Argumente belegen, dah Tetrapodenfihrten auch fazieskontrolliert sind, und es zeigt sich, daB die
Ichnotaxa verschiedener gleichzeitiger Fazies nicht hinreichend kompatibel sind und deshalb separiert werden
sollten. Die Fazies ist somit eine weitere Ichnotaxobasis. Vergleiche zwischen den Ichnocoenosen
verschiedener Fazies erweisen sich als dhnlich spekulativ wie die Deutung der Verursacher der Féahrten. Die
Bezichung der Ichnotaxa ‘verschiedener Fazies etwa gleichen Alters sollte deshalb erst im Kontext der
allgemeineren Deutung diskutiert werden.

Innerhalb einer Fazies gibt es jeweils charakteristische Uberlieferungen, welche in ihren Extremen
erheblichen Beeintrichtigungen bis Deformationen gleichkommen, das sind extramorphologische
Verinderungen der optimalen. Solche lassen sich mit umfangreichem Material innerhalb einer
Palichnocoenose und Palichnofauna erkennen, beispielsweise durch das Verfolgen von Fihrten iiber lingere
Distanzen auf einer Fliche. Da dies aufschluBbedingt und durch Kliiftung des Gesteins schwierig sein kann,
besteht immer wieder die Tendenz zum taxonomischen Splitting. Eine Kompensation dessen bietet sich iiber
die komplexe Analyse der Palichnocoenose aus dem jeweiligen Schichtglied an. In der Gesamtheit des
Materials gleicher Vorkommen sind die extramorphologischen Varianten als Folge von geringen
Substratinderungen, Gangunterschieden sowie als Undertracks erkennbar.

Als Beispiel fiir unterschiedliche Ansétze in der ichnotaxonomischen Analyse mag die Differenzierung der
Palichnocoenose des permischen Robledo Mountains Member der Hueco Formation in New Mexico stehen.
Nach ScHULT (1995) liegen 23 Ichnogenera und -spezies vor, wihrend HAUBOLD et al. (1995a) an demselben
Material unter Beachtung extramorphologischer Einfliisse nur etwa 6 Ichnotaxa (Ichnogenera und -spezies)
aushalten.

2.1.4  Zusammenfassung zu den Ichnotaxobasen

Die Ichnotaxobasen fiir Tetrapoden sind auBerordentlich vielschichtig und stehen in Abhéngigkeit davon,
welchen Aspekten man bei der Bewertung den Vorrang gibt: okologischen, bewegungsbedingten, faziellen oder
anatomischen. Diese vier Aspekte zeigen naturgemiB wechselseitige Beziehungen und Abhéngigkeiten. Die
taxonomischen Methoden, nach denen man bisher Tetrapodenfihrten beschrieben, interpretiert, benannt und
gedeutet hat, sind somit erwartungsgeméih uneinheitlich und die Ergebnisse entsprechend verwirrend. Dennoch
gibt es von Anbeginn an, mit dem ersten benannten Ichnotaxon, Chirotherium barthi KAUP, 1835, eine
vorherrschende Linie. Thre sachliche Basis liegt in zwei bereits erwahnten Schwerpunkten:

1. in der Néhe der Tetrapodenfihrten zu Kérperfossilien und

2. in dem definierten Status der betreffenden Ichnotaxa innerhalb der Wirbeltierklassifikation.

Beide bilden Hintergrund und Ziel des Studiums der Fihrten, das bedeutet, sie bestimmen die Wertigkeit
der verfiigbaren Daten. Umgekehrt sind taxonomische Aussagen, also Studien von Ichnocoenosen an diesen
Wertigkeiten zu messen und die Interpretationen, Benennungen und Deutungen nach diesen Erkenntnissen zu
revidieren. Wie man bei der Analyse in konkreten Fillen vorgehen kann, wird zu zeigen sein. Doch zuvor
bedarf es weiterer kldrender Positionierungen.

2.2  Nomenklatur und Nomenklaturregeln

Zu Fragen der Nomenklaturregeln wird hier auf den aktuellen Stand Bezug genommen. Die Entwicklung der
Nomenklatur von Spurenfossilien allgemein und den Status der Namen hat z.B. BROMLEY (1996: 162 f. und
187) in den wesentlichen Ziigen dargelegt. Daran ankniipfend soll im folgenden auf die Spezifik der
Tetrapodenfahrten eingegangen werden.

Typus-Art: Erst in IRZN (Internationale Regeln der Zoologischen Nomenklatur) 1997 wird wieder eine
Typusart (type ichnospecies) fiir Ichnogenera etabliert. Bei dem bisherigen Verzicht auf eine die Gattung
bestimmende Art war die primére Fassung der Gattung unwesentlich. Das konnte bei geringen, also im
wesentlichen nur extramorphologisch verursachten Abweichungen neuen Materials immer dahingehend
interpretiert werden, ein neues Ichnogenus einzufiihren. Mit der wieder geforderten Typusart kann das
morphologische Spektrum des Ichnogenus prizisiert werden, es 148t sich durch neue Arten erginzen und
ebenso sinnvoll eingrenzen. Ohne Typus-Art besteht

1. die Gefahr, daB sich die Fassung des Ichnogenus bei Addition neuer Ichnospezies von seiner

Originalkonzeption entfernt (BROMLEY 1996: 164) und diese verlorengeht,
2. es kommt auf die Abgrenzung und ganz besonders auf das Spektrum des Ichnogenus nicht mehr an.

30



HAauBoOLD, H. Ichnotaxonomie Perm

Es wiren im Perm z.B. die urspiinglichen Kollektivgattungen wie Saurichnites und Ichnium fiir alle Fahrten
moglich.

Relation zum Erzeuger: In der Prioritit ist dem osteologisch belegten Erzeuger das zugehérige Ichnotaxon
nachzuordnen, also auch wenn es der dltere Name wire. Praktisch spielt dies wegen der taphonomischen
Separation keine Rolle. Es geht stets um die gesonderte Benennung von Kérper- und Ichnofossil. Die Relation
beider bleibt eine Frage der Deutung.

Formtaxa, Parataxa: Tetrapodenfihrten wurden zu keiner Zeit als reine Formtaxa angesehen, denn die an
den Eindriicken sichtbaren FuBstrukturen und die aus den Fihrten ablesbare Lokomotionsweise erlaubten
immer eine gewisse Integration in die Klassifikation der Tetrapoden. Das ist ein klarer Unterschied zu Parataxa
wie Conodonten u.a. Alle Versuche zu rein parataxonomischen Gliederungen von Tetrapodenfihrten haben
sich weder durchsetzen konnen noch bewéhrt. Diese hitten zu inflationistischer Vermehrung der Taxa gefiihrt.
In Ansitzen gibt es jedoch derartige Tendenzen, wie sinngemiB aus den Uberlegungen zu den Phantom-Taxa
folgt (vgl. unten).

50-Jahr-Klausel: Die IRZN fixieren ab 1997 die Kontinuitéit gebrauchlicher Namen, auch wenn sie sich als
jiingere Synonyme erweisen. Nach 50 Jahren Nichtgebrauch verlieren Namen ihre Giiltigkeit.

Objektive und subjektive Synonyme: Fiir permische Tetrapodenfihrten bieten objektive und subjektive
Synonyme einen Hinweis auf die Herkunft des benannten Materials. Beziehen sich verschiedene Namen auf
einen Typus, liegt objektive Synonymie vor. Bei Bezug auf andere Typen, die unter einem Namen
zusammengefaBt werden, handelt es sich analog um subjektive Synonymie. Letzteres gilt fiir synonymisierte
Taxa, die aus anderen Vorkommen beschrieben worden sind. Einen Grenzfall bilden Namen zu anderweitigem
Material von derselben Lokalitit. Es konnen Uberlieferungsvarianten sein, die von derselben Fliche stammen
und sogar zu derselben Fiahrte gehoren konnten. Innerhalb desselben Vorkommens und sogar innerhalb
derselben Ichnocoenose sollte man deshalb von objektiven Synonymen sprechen. Eine grundlegende
Einschrankung dieser Objektivitit ergibt sich jedoch aus den extramorphologischen Variationen und den
Phantom-Taxa (siche unter Kapitel 2.4), welche die Synonymisierung grundsitzlich einschrinken.

Einschrinkung der Verfiigharkeit: Als verfiigbar fiir Ichnospezies und Ichnogenera sollten nur Namen
angesehen werden, die drei Bedingungen erfiillen:

1. die Taxa sind eindeutig nach biniren Prinzipien benannt,

2. eine Relation der Taxa zur Wirbeltierklassifikation ist im Ansatz akzeptiert und

3. die Grundparameter der wesentlichen Merkmale einer Tetrapodenfihrte sind an dem Typus oder dem
Material der Typusserie erhalten.

Die Punkte 1 und 2 sind nicht erfiillt, wenn ein Autor, wie PABST (1895, 1908), sich bewufit von diesen
Grundlagen distanziert hat (dazu auch unten). Punkt 3 ist nicht erfiillt bei fragmentarischem Material; die Taxa
beziehen sich auf isolierte Eindriicke, unvollstindige Eindriicke, einzelne Zeheneindriicke oder ,Kratzer®, es
fehlt die Fahrtenanordnung. Bei der Bewertung der nomenklatorischen Relevanz von solchem Material wird
mitunter ibersehen, daB es sich um Spuren und nicht um Korperfossilien handelt. Das bedeutet, der Abdruck
eines Zehs ist nicht gleichrangig mit kérperlich erhaltenen Knochen, die integrative Teile eines Tieres sind.
Ein unvollstindiger Abdruck ist ichnotaxonomisch mehrdeutig bis inhaltslos und als Typus ungeeignet. Es ist
die Teiliiberlieferung eines Eindrucks, eines Teils oder ein untypisches Fragment einer unbekannten Fihrte,
und kann mithin nicht auf andere Fahrten vergleichend bezogen werden. Tetrapoden-Ichnofragmente sind als
Typusmaterial abzulehnen. Wer sich dennoch aus formalen Griinden auf die Prioritit solcher Namen beruft,
etabliert Phantom-Taxa mit allen negativen Konsequenzen. Beispiele dafiir sind Salichnium, Jacobiichnus,
Anhomoiichnium, Dolichopodus sowie die Arten Saurichnites intermedius, S. comaeformis, S. incurvatus, und
S. leisnerianus (dazu auch weiter unten).

2.3 Rang der Ichnotaxa und Deutung

Die Qualitdt und der Umfang von verschiedenen Ichnogenera zeigen erhebliche Variation. Zunichst liegt die
Anwendung der Ichnotaxobasen auf Ichnotaxa im Ermessen des Autors, er bestimmt die taxonomische
Relevanz der Merkmale. Wenn somit die Ichnotaxobasis nicht uniform sein kann, wird zugleich eingerdumt,
dafB auch die Interpretation der Ichnotaxobasis mit allen resultierenden Konsequenzen verschieden ist.

Wie es FURSICH (1974a) fiir Invertebraten-Ichnia gezeigt hat, ist die Taxobasis abhdngig vom Grad ihrer
Bedeutung in Relation zum Verhalten des potentiellen Erzeugers. Gerade das aber sollte auf Tetrapoden nicht
angewendet werden. Die Taxobasis hoherer Merkmalsebenen ist bei Tetrapodenfahrten nicht das aus der Féhrte
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ablesbare Verhalten, sondern die Morphologie der Eindriicke. Die Taxobasis ist also abhéngig vom Grad der
Abbildung anatomischer Merkmale des Erzeugers, sie ist somit verschieden fiir Salamander, Lacertilier,
Krokodilier, Dinosaurier, Primaten und dann auch innerhalb dieser Gruppen, das bedeutet, sie ist anatomisch
kontrolliert.

Im gesamten Rahmen der Tetrapoden erweisen sich FuBanatomie und FuBstruktur als primitiv bis
entwickelt. Ausgehend vom Ursprungsbauplan der Tetrapoden wire treffender von origindr bis abgeleitet zu
sprechen. Die FuBhaltung kann plantigrad, graviportal, digitigrad bis cursorisch sein. Nopcsa (1923) hat diese
Aspekte bereits mit einer Gliederung der Fihrtentypen formuliert: in salamandroid - stegocephaloid, lacertoid,
krokodiloid, dinosauroid und andere, welche eine generalisierte Relation zu der osteologischen Klassifikation
aufweisen. Im Ergebnis begriinden signifikante Merkmale der Eindriicke und Fihrtenmuster, wie sie mit der
Anatomie relevanter Tetrapodengruppen korreliert sind, die Ichnogenera. Die Variation dieser Merkmale im
Rahmen des generischen Grundmusters kann dann analog zur Definition von Ichnospezies dienen. Hier kommt
der bereits von PEABODY (1959) formulierte Erfahrungswert zum Ausdruck, daB sich die anatomisch fixierten
Gattungen von Tetrapoden in Variationen der Details ihrer FuBstruktur unterscheiden. Dies deckt sich dann
etwa mit der Ebene der Ichnospezies.

Markantere anatomische Abweichungen vom Rang osteologisch begriindeter Familien und héherer
Kategorien entsprechen dem Niveau der Ichnogenera. Auf dieser Ebene beobachtet man dann auch
Abweichungen in den Fahrtenmustern. Natiirlich ist dies nur ein allgemeiner Rahmen. Denn jede Gruppe der
Tetrapoden weist charakteristische Muster in der FuBmorphologie auf, die es zu beriicksichtigen gilt. Ferner
muf das beobachtete Muster nicht immer evolutiv progressiv sein. Gemif dem Mosaikmodus der Evolution
konnen FuBmorphologie und Gangart auf einem bestimmten Entwicklungsniveau konservativ bleiben, und
bewihrte anatomische Muster treten bei Tetrapoden parallel und sogar konvergent auf. Diese Bedingungen
spielen nachweislich eine Rolle bei salamandroiden, lacertoiden und dinosauroiden Eindriicken und Fiahrten.
Solche Ichnofossilien sind taxonomisch iiber eine ldngere geologische Zeit nicht oder nur geringfiigig
differenzierbar. Durch Parallelentwicklung und Konvergenzen erscheinen nahezu identische Morphologien bei
Tetrapoden ab dem Jungpaldozoikum oder im Mesozoikum mehrfach. Der Rahmen der Interpretation der
moglichen Erzeuger ist vom geologischen Alter abhiingig. Das bedeutet, daB eine salamandroide Fahrte im
Jungpaldozoikum nicht von einem Caudaten stammt, sondern von Temnospondylen. Deshalb hat bereits
Nopcsa (1923) salamandroid neben stegocephaloid gestellt. Lacertoide Fahrten sind im Permokarbon als
solche von Araeosceliden zu deuten und nicht als solche von Squamaten. Zur Deutung der diskutierten
Ichnotaxa aus dem Perm siehe Tabelle 3. Konvergenzen anderer Art zeigen abgeleitete cursorische Fihrten und
Eindriicke von bipeden tridactylen Dinosauriern und von digitigraden Huftiergruppen. Derartige auf hoherer
Entwicklungsebene der Tetrapoden generalisierte Eindruck- und Fihrtenmuster reprisentieren funktionell
optimierte Strukturen des Laufapparates. Einmal erreicht, sind sie die geeignete Basis nachfolgender
struktureller Ausgestaltungen anderer K6perregionen.

Traditionell hat die Schiidelanatomie hervorragende systematische Bedeutung. Erkenntnisse aus Studien
von Tetrapodengruppen belegen aber heute, daB vielfach die Ausgestaltung der FuBmorphologie ein
Schliisselmerkmal am Beginn der Radiationen darstellt. Das gilt fiir Archosaurier (SERENO 1993; PARRISH
1993), Therapsiden ( HOPSON 1995), die diversen Ungulaten und nicht zuletzt fiir die frilhen Radiationen der
Tetrapoden. Doch seclbst die in einer Frithphase scheinbar abschlieBend optimierte Anatomie des
Bewegungsapparates unterliegt weiteren Entwicklungen, die sich mit den bisherigen ichnotaxonomischen
Methoden und dem benutzten Merkmalsraster noch nicht erfassen lassen. Beispiele sind die scheinbar
konformen tridactylen Eindriicke von Theropoden, die alle auf dem Niveau von Grallator - Anchisauripus -
Eubrontes zu liegen scheinen und darin eine fast endgiiltige anatomische Konsolidierung der ichnologisch
relevanten Merkmale von Theropoden schon in der Obertrias und im Unterjura reflektieren (man vergleiche
aber hierzu die Argumente bei LOCKLEY & HUNT 1995b).

Die Schliisselrolle der Entstehung neuer Strukturen des Bewegungsapparates bei Tetrapoden folgt aus dem
Zeitpunkt ihres Erwerbs. Dieser liegt oft in der Friihphase der adaptiven Radiation, auf welche Taxa héherer
Ordnung zuriickgehen. Diese Phase ist aber im Fossilbeleg allgemein unterreprésentiert, und gerade das wirkt
sich auf den Beleg der Neuformierung von FuBstrukturen und der relevanten Eindruck- und Fahrtenmuster aus.
Eine Ausnahme sind die Belege der Fihrten von Archosauriern in der tiefen Trias: Formen um Chirotherium
und Rotodactylus. Die zahlreichen begriindet differenzierten Ichnogenera und Ichnospezies reflektieren
evolutive Trends in Richtung tridactyler FiiBe und bipeder Gangart auf vielen divergierenden
Entwicklungslinien (DEMATHIEU & HAUBOLD 1974; HAUBOLD 1984, 1986). Die merkmalsreichen Fuf-
eindriicke der Chirotherien sind ein Beispiel fir die Tragfihigkeit der Ichnotaxobasen und die damit
verkniipften Moglichkeiten der vergleichenden Interpretation, eingeschlossen die Deutungen der Verursacher.
Ganz besonders folgt aus der Vielfalt der inzwischen bekannten Ichnomorphologie der Chirotherien, da eine
auch nur partielle Vermischung mit osteologischen Gattungen, also Ichnotaxa auf der einen und Biotaxa auf
der anderen Seite, immer spekulativ bleibt und in der Endkonsequenz unterlassen werden sollte. Zwischen den
biogenen Sedimentstrukturen, den Ichnotaxa Chirotherium barthi, Chirotherium sickleri, Synaptichnium
priscum und Sphingopus ferox einerseits und den Archosauriern, den Biotaxa Euparkeria, Ticinosuchus und
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Abb. 2: Beispiel fiir das Phinomen ,,Compound Specimen®, Ichniotherium cottae aus dem Tambach-Sandstein,

Thiiringer Wald.

A - Im Verlauf der Fihrte zeigen die Eindriicke extramorphologisch bedingt Ubergéinge zu digitigrader Uberlieferung,
vergleichbar der Ausbildung bei Chelichnus. MabBstab in cm.

B - Ideal erhaltener Hand-FuB-Set (FuBlinge 13 cm).
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Abb. 3: Phantom-Taxon am Beispiel einer Fliche aus dem Cornberg-Sandstein, Hessen (IC 71, Museum
Rotenburg). Zwei Fihrten von Chelichnus verlaufen geradlinig und diagonal aufwirts zur Neigung des
Diinenhanges. Die diagonal verlaufende Fihrte ist der Typus zum Phantom-Taxon dkropus diversus, spiter zu
Anhomoiichnium gestellt (dazu im Text). MaBstab in cm.
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Prestosuchus andererseits, gibt es keinen nachweislichen Zusammenhang. Jedenfalls geht dieser nicht so weit,
daB er einen Verzicht auf die Ichnotaxa begriinden kénnte.

Bei den merkmalsreichen Eindriicken und Fihrten der Chirotherien sind iiberlieferungsbedingte, extra-
morphologische Varianten vergleichsweise selten ein Problem. Von der Typuslokalitit des ersten beschriebenen
Ichnotaxons der Tetrapoden, Chirotherium barthi bei HeBberg, nahe Hildburghausen, lagen zur Zeit der
Entdeckung 1834/35 von einer groBeren Fliche von vier Fiahrten rund 120 Hand- und FuBeindriicke in
teilweise recht variabler Erhaltung vor, ganz im Sinne von ,compound specimens®. Dank dieses gesicherten
Zusammenhanges der Fihrtenziige und des Merkmalsreichtums der FuBmorphologie wurde eine ichno-
taxonomische Differenzierung selbst auf Artebene nie erwogen (HAUBOLD 1971b). Compound-Specimen
bedeutet hier eine Fihrte, die aus mehreren wiederkehrenden und teilweise variabel iiberlieferten Abdriicken
gleicher Hinde und Fiile zusammengesetzt ist (Abb. 2). Abgeleitet von den Erkenntnissen an Ichnia von
Invertebraten, wo ein einzelnes Spurenfossil in lateraler Folge verschiedene Ichnotaxa reprisentierten kann
(PICKERILL 1994; BROMLEY 1996: 179), wiirden Variationen an Eindriicken im Verlauf einer Fihrte, die nicht
zusammenhéngend bekannt ist, mehrere Ichnotaxa reprisentieren konnen. Diese Moglichkeiten wurden bereits
oben unter den Fragen der Eindruckvariationen auch innerhalb einer Ichnofazies diskutiert. Es resultierte die
begriindete Forderung, solche gang- und iiberlieferungsbedingten Variationen ichnotaxonomisch
auszuschliefen, das meint, sie nicht als separate Ichnotaxa zu akzeptieren. Bei Chirotherien ist diese Forderung
nahezu iiberfliissig, sie ist aber fiir merkmalsidrmere Ichnotaxa, beispielsweise aus dem Jungpaldozoikum,
immer wieder angezeigt und gegebenenfalls durchzusetzen. Die taxomomische Uberbewertung von
Einzelerscheinungen erhélt durch das Phidnomen der ,,compound specimens“ eine plausible Erkliarung. Es ist
gleichsam der Schliissel fiir das Verstindnis der divergierenden Interpretationen insbesondere permischer
Ichnotaxa und natiirlich der Ichnofaunen. Mit der Kenntnis der ,compound specimens* wird die
ichnotaxonomische Bedeutungslosigkeit von Fragmenten und extremen Variationen im Kontext der Studien an
Tetrapodenfahrten offensichtlich. Dennoch spielen in nomenklatorischen, taxonomischen und strati-
graphischen Diskussionen ausgerechnet diese Taxa eine iiberproportionale Rolle, obwohl es im Grunde nur
ichnologische Phantome sind.

2.4 Phantom-Taxa

Als Phantom-Taxa werden solche Ichnogenera und Ichnospezies bezeichnet, deren Typusmaterial aus
Eindruckfragmenten, extramorphologisch stark modifizierten Eindriicke sowie aus unklaren bis aberranten
Eindruckfolgen besteht. Bei Fragmenten ist die fehlende taxonomische Relevanz durch die Mehrdeutigkeit im

Sinne von Phantomen, also Trugbildern, deutlich. Selbst ein isolierter Eindruck bleibt ein Phantom in Bezug

auf die anderen unbekannten Eindriicke und die Fihrte. Ferner gibt es auch Fihrtenfolgen, die geradezu

faziestypische Phantome darstellen und die immer wieder als separate Taxa gefiihrt werden (Abb. 3). Geradezu
klassische Phantome stellen Undertracks dar (Abb. 4), dazu auch unter Batrachichnus und Dromopus.

Vereinfacht zusammengefaBit: Ein Tier oder gleiche Tiere konnen unterschiedliche Phantome hinterlassen,
und gleiche Phantome kdnnen auf verschiedenartige Erzeuger zuriickgehen. Eine Deutung der Erzeuger im
Rahmen der Wirbeltierklassifikation ist dann eingeschrinkt bzw. entfilit.

Die Diskussion soll aber noch etwas deutlicher werden, da Phantom-Taxa auch in faunistische und
stratigraphische Analysen in einem erheblichen MaBie eingegangen sind. Wenn man also nach bestimmten
Erscheinungen definierte Taxa fiir stratigraphische Korrelationen verwendet, so ist es fiir die Tragfihigkeit
entscheidend, die Ursachen und Wirkungsweisen zu verstehen, auf denen die Erscheinungen beruhen. Handelt
es sich bei Tetrapodenfihrten um Phantom-Taxa, dann sind in diesen die wesentlichen Seiten der Anatomie
des Erzeugers soweit entstellt, daB dieser nicht mehr erkennbar ist. Es fehlt mit SEILACHER (1962) der
»ringerprint des Architekten®. Erinnern wir uns: Die Taxobasis hochsten Ranges ist die anatomisch relevante
Morphologie der Eindriicke. BekanntermaBen sind gleiche Phantom-Taxa oft in bestimmten Fazies zu
beobachten. Nimmt man mit derartigen Daten stratigraphische Vergleiche vor, bedeutet das eine Korrelation
anhand faziestypischer Phantome. In diesem Falle entfernt sich die Aussage inhaltlich von dem Prinzip, den
definierten taxonomischen Status der Tetrapodenfihrten in der Wirbeltierklassifikation zu beriicksichtigen.
Wie bei Invertebraten-Ichnia bilden dann wieder iiberwiegend okologisch und faziell bestimmte Erscheinungen
die Taxobasis.

Offene Fragen formaler Art bleiben hier:

1. Ist eine Prioritit der Phantom-Taxa iiber anatomisch gesicherte Ichnotaxa gegeben, nachdem die
Zusammenhénge zwischen Saurichnites, Anthichnium, Batrachichnus und Salichnium weitgehend
abgeklart werden konnten?

2. Wie weit ist eine Variabilitit bzw. Abweichung vom Optimum der Erhaltung als taxonomisch geeignet zu
akzeptieren, denn wo liegt die Grenze zwischen taxonomisch noch relevanter ichnologischer Variabilitit
und Phantom?
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3. In welchem MaBe sind Phantome in statistischen Analysen von Fihrten zu erfassen? Ist die Statistik
kompetenter als die Erfahrung des Ichnologen, der vergleichbar einem Féhrtensucher die extra-
morphologischen Erscheinungen erkennt, sie durch Vergleiche kompensiert und eliminiert?

Zul..

Die systematische Zuordnung eines Phantoms bleibt begrenzt, denn Phantom-Taxa sind mehrdeutig, da an
ihnen die Taxobasen der héchsten Kategorie nicht eindeutig vorliegen. Positiver Grenzfall wére der Nachweis
des Uberganges zu osteologisch kontrollierter Idealerhaltung an dem Typus eines Phantom-Taxons. Das ist bei
fragmentarischen Typen, wie den meisten Saurichnites-Arten, ausgeschlossen (Abb. 5). Selbst der Nachweis
ahnlicher Erhaltungsweisen auf anderen Flichen und an anderen Fihrten desselben Vorkommens oder Schicht-
gliedes ist keine befriedigende Losung. Das Verfahren bleibt mehrdeutig.

Zu?l.: :

Das Optimum an anatomischer Relevanz der Fihrtenerhaltung ist erkennbar an den Eindriicken, so durch klare
Begrenzung und eventuell erhaltene Details wie Hautstrukturen, Polster an Zehen und Sohle. Wenn diese
Punkte nicht hinreichend erfiillt sind, sollte von einer Benennung Abstand genommen werden. Anderenfalls
besteht die Gefahr der unbegrenzten Zahl von Phantom-Taxa, das bedeutet eine Chaotisierung der
Nomenklatur und bewirkt die Fehleinschitzung der faunistischen Diversitit. Warnendes Beispiel ist die
Nomenklatur von Batrachichnus salamandroides (dazu in Kapitel 3.1). Da es keine meftechnisch fixierbare
Grenze zwischen anatomisch relevanter morphologischer und extramorphologischer Variabilitit geben kann,
bleibt erheblicher Spielraum fiir die Ermessens-Entscheidung des Bearbeiters. Allerdings sollte die
taxonomische Inkompetenz von Undertracks relativ klar erkennbar sein. Eine Ausnahme bildet das Beispiel
Chelichnus (vergleiche unter Kapitel 3.6) aus #olischen Sandsteinen: In diesem Falle ist aus einem weit
verbreiteten Faziestyp ein limitiertes Optimum der Fihrtenerhaltung vorgegeben, belegt durch umfangreiches
und gleichférmig extramorphologisch geprégtes Material.

Zu3.:

Die Anwendung der Statistik birgt bei vorherrschender Phantom-Uberlieferung die Gefahr, nicht reprisentative
Mittelwerte zu erhalten. Es sollten demnach primér nur optimale Erhaltungen in die Statistik eingehen. Das
bedeutet, statistische Analysen sind eingeschrinkt innerhalb eines Ichnogenus, also interspezifisch bis
intraspezifisch sinnvoll und erforderlich.

3 Diskussion von Beispielen

Im folgenden Teil sollen Arten und Formen unter den diskutierten Pramissen und Problemen taxonomisch
interpretiert werden. Das kommt dem Versuch nahe, einen méglichen Weg aus dem Gewirr von Namen
aufzuzeigen. Die Abhandlung konzentriert sich auf sechs reprisentative Elemente aus den permischen
Ichnofaunen, welche vielfach nach abweichenden taxonomischen Prinzipen und mitunter sogar ohne Bezug auf
bereits vorliegende Beschreibungen wiederholt benannt und sogar unterschiedlich interpretiert worden sind.
Die Methoden anderer Bearbeiter werden allerdings nur soweit ndher diskutiert, als es zum Verstindnis der
Ausfithrungen erforderlich ist. Entscheidender fiir eine Analyse der Taxa war es, diec Exemplare selbst
betrachtet und studiert zu haben. Publizierte Fotos liefern nicht immer ausreichende Anhaltspunkte fiir eine
Bewertung, und verdffentlichte Zeichnungen erlauben ohne beigefiigte Fotos nur vage Vermutungen zum
Status vieler Taxa. Insofern sind reprisentative Fotos in Verbindung mit direkter Materialkenntnis die
giinstigste Informationsbasis, so da die Darlegungen mit Fotos von 75 ausgewahlten Exemplaren untersetzt
werden (Abb. 2 - 36).

Von den sechs behandelten Ichnogenera gehen drei auf von GEINITZ (1861, 1863) unter Saurichnites
beschriebene Arten aus dem Rotliegend von Mitteleuropa zuriick: S. salamandroides, S. lacertoides und S.
leisnerianus. Die dafiir zutreffenden und entsprechend hier vorgeschlagenen Ichnogenera Batrachichnus,
Dromopus und Dimetropus wurden unabhingig von den europdischen Bearbeitungen nach Funden im
Permokarbon der USA eingefiihrt. Die néichste Form wurde in Europa als Permomegatherium zeilleri DELAGE,
1912 aus dem Becken von Lodéve vorgestellt, und man rechnet sie heute zu Limnopus MARSH, 1894. Ein
weiterer Fahrtentyp aus dem mitteleuropéischen Rotliegend erscheint in der Literatur in der Nomenklatur von
PABST (1895, 1908) unter Ichnium pachydactylum, friedrichrodanum, I. p., albendorfense und I. p.,rossitzense.
Als dhnlich erweisen sich eine Reihe unklarer Taxa, die GEINITZ & DEICHMULLER (1882) und FRITSCH (1895,
1901) als Saurichnites kablikae, S. intermedius und S. incurvatus eingefiihrt hatten. Anhand anderer,
vollstandigerer Funde aus dem Thiiringer Rotliegend nannte HAUBOLD (1970) charakteristische Formen dieses
Typs Amphisauropus. Das sechste Taxon geht auf die &lteste wissenschaftliche Beschreibung fossiler Fahrten
durch DUNCAN (1831) aus dem Perm in SW Schottland zuriick. Sie wurden von OWEN (1842) als Testudo
duncani benannt und von JARDINE (1850) in Chelichnus modifiziert.
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Die Ichnogenera Batrachichnus, Dromopus, Dimetropus, Limnopus und Amphisauropus sind Elemente der
faunistisch relativ diversen fluviatilen Environments des tieferen Perms, vorzugsweise in Rotliegendfazies
entwickelt. Chelichnus dagegen ist die dominierende und nahezu alleinige Charakterform #olischer Sandsteine,
das sind die im hoheren Perm verbreiteten Erg-Sedimente, und erweist sich durch die generellen
Erhaltungsbedingungen dieser Fazies im Grunde als ein Phantom-Taxon. Da aber solche Fihrten in gleichen
Ablagerungen Europas und Nordamerikas iibereinstimmend ausgeprigt sind, handelt es sich um ein héchst
signifikantes Fahrten-Element, und die mutmaBliche Prioritit von Chelichnus gegeniiber Laoporus kann
begriindet werden.

3.1 Ichnogenus Batrachichnus WOODWORTH, 1900

Synonyme: Saurichnites (part.), Anthichnium, Anhomoiichnium
MutmaBliche Synonyme (zumeist Phantom-Taxa): Acutipes, Crenipes, Devipes, Diversipes, Foliipes, Graci-
lichnium, Jacobiichnus, Nanipes, Salichnium, Serripes, Strictipes (Tab. 4)

Saurichnites salamandroides

GEINITZ (1861: Taf. 1) hat S. salamandroides benannt und den Typus von Kalna aus dem Becken am S-Fuf des
Riesengebirges mit einer Fahrte abgebildet, bei der die meisten Eindriicke als Undertracks vorliegen (Abb. 6A).
So ist die Zahl der iiberlieferten Zehen speziell des FuBes unvollstindig, oft sicht man nur die Eindriicke der
distalen Partien der inneren Zehen. Ein Handeindruck ist komplett und zeigt als Merkmal hoherer Ordnung 4
Zehen, gemidB dem stegocephaloid-salamandroiden Grundmuster. Die Zeheneindriicke erscheinen
unspezialisiert, distal gerundet. Im Fihrtenverlauf liegen Hand und FuB jeweils dicht beieinander, die Hand-
und FuBachsen divergieren kaum. Viele der Diskussionen um dieses Taxon sind inzwischen verstindlich, wenn
man die extramorphologische Beeintrichtigung des Typusexemplars bedenkt. Streng genommen ist S.
salamandroides deshalb ein Phantom-Taxon. Da es aber in den letzten Jahren durch Material von Lodéve
(GAND 1987) als Ichnospezies weiter fixiert worden ist, sollte das Taxon beibehalten werden.

Wie verwirrend die Diskussionen sein kénnen, zeigen Vergleiche der Ausfithrungen von HAuBOLD (1970,
1971a, 1985), HoLUuB & KozuRr (1981) und FICHTER (1983a). Dabei wurden, ausgehend von dem extra-
morphologischen Typus, weitere problematische Erhaltungen und Fragmente taxonomisch sehr kontrir
bewertet. Als unangemessen erweist sich die Konservierung des Ichnogenus Saurichnites durch FICHTER
(1983a: 22). Die vorgeschlagene Typus-Festlegung durch Elimination stellt FICHTER selbst in Frage, indem er
im nachfolgenden Text die Ichnospezies S. incurvatus und S. intermedius (vgl. Abb. 5) bei Saurichnites belabt.
Er beschreibt beide Ichnospezies mit S5-zehigen Handeindriicken, aber die begleitenden Messungen und
Abbildungen weisen keinen gesicherten V. Zeh auf Die Revision der fraglichen Belege aus dem
saarpfalzischen Rotliegend haben dann auch nur 4-zehige Hinde ergeben, damit liegt S. salamandroides vor.
Abgesehen von der Korrektur der tatsichlichen Zehenzahl sind 4- und 5-zehige Hinde prinzipiell nicht
demselben Ichnogenus zuzuordnen. Von den Saurichnites-dhnlichen Fahrten werden solche mit pentadactylen
Hinden deshalb als Amphisauropus bezeichnet (dazu unter Kapitel 3.3).

Anthichnium

Fiir Externe undurchsichtig ist die Benennung des relevanten Materials bei PABST (1895, 1908) als Ichnium
tefradactylum, spiter ersetzt durch 1. anakolodactylum. Den Typus von S. salamandroides nennt PABST (1908)
aber Ichnium rhopalodactylum kalnanum. Eine Erhaltung als tiefe Eindriicke auf der Originalfliche bei dem
Stiick GN 1875 veranlafite PABST zu dem Namen Ichnium brachydactylum kabarzense. Diese Eindriicke sind
plantigrad und die Zehen relativ langgestreckt, aber die Hand hat nur 4 Zehen. HAUBOLD (1973) hat wegen der
plantigraden Eindriicke das Exemplar irrtiimlich als Typus fiir Gilmoreichnus brachydactylus ausgewihlt.
GAND erkannte durch die Vergleiche mit dem Material von Mas d'Alary (GAND pers. Mitt.), daB S.
salamandroides vorliegt.

Alle erwdhnten Formen sind jiingere subjektive Synonyme zu S. salamandroides. Auf Vorschlag von
Norcsa (1923) ist Anthichnium fir Ichnium anakolodactylum bzw. 1. tetradactylum zu verwenden und KUHN
(1963) stellte fest, daB Anthichnium als Ichnogenus bei Ubereinstimmung mit S. salamandroides zu verwenden
wire. Die nomenklatorische Konstellation ist insgesamt wenig gliicklich:

- der Gattungsname Anthichnium wird vom subjektiven Synonym auf den Typus iibertragen (Nopcsa, KUHN,
HAUBOLD),

- bedingt iiberzeugende Festlegung des Generotypus von Saurichnites (FICHTER) und

- das Typusexemplar selbst ist ein Undertrack.

3.1.1 Prioritiit und Variabilitit von Batrachichnus

Unabhingig von den Vorkommen in Europa wurden aus dem Perm Nordamerikas vergleichbare Fahrten aus
dem Hermit Shale von LULL (1918) als Exocampe delicatula beschrieben. GILMORE (1927) stellte sie zu
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Batrachichnus (dazu Tab. 4), bezogen auf die Ichnospezies B. plainvillensis WOODWORTH, 1900 aus dem
Pennsylvanian (das Ichnogenus Exocampe Hitchcock, 1858 ist beschrinkt auf Trias-Jura Vorkommen der
Newark Group). Weitere von GILMORE (1927) aus dem Hermit Shale beschriebene Ichnospezies wie
Batrachichnus obscurus und Dromillopus parvus, haben sich als objektive Synonyme von B. delicatulus
erwiesen (HAUBOLD et al. 1995a). In letztere Untersuchung waren dann vor allem die Féhrten des Robledo
Mountains Member, Abo Tongue, der Hueco Formation (oberes Wolfcampian) in New Mexico eingeschlossen
(Lucas et al. 1995: 13 f). In dem Vorkommen AF 2 bzw. NMMNH locality 846 der Robledo Mountains
(HUNT et al. 1993; MACDONALD 1994) gelang der Nachweis des eminent vielféltigen Erhaltungsspektrums der
Fihrten von B. delicatulus (HAUBOLD et al. 1995a), welches all das einschlieBt, was in Europa als
Saurichnites/Anthichnium salamandroides mit 4-zehigen Handeindriicken bekannt ist (Abb. 7). Sogar die bis
dahin problematischen Taxa aus dem européischen Permokarbon wie Saurichnites heringi GEINITZ, 1885, fiir
die MULLER (1962) Salichnium vorschlug, ferner die Ichnogenera Foliipes, Diversipes, Devipes, Strictipes,
Crenipes, Acutipes, Nanipes und Serripes von HEYLER & LESSERTISSEUR (1963) nach Funden aus dem Niveau
von Mas d'Alary im Becken von Lodéve (Abb. 8, 9, 10) sowie Gracilichnium von HAUBOLD (1970) und
Jacobiichnus von ANDREAS & HAUBOLD (1975) aus dem Thiiringer Rotliegend sind alle als Phantom-Taxa aus
dem Spektrum von Batrachichnus zu bewerten (Tab. 4).

Das Gleiche gilt fiir die Formen aus dem Robledo Mountains Member selbst, die SCHULT (1995: 116-122)
neben Batrachichnus als Anthracopus, Attenosaurus, Chelichnus, Cursipes, Dromillopus, Foliipes,
Hyloidichnus, Limnopus, Laoporus, Nanopus, Notalacerta, Quadropedia und Salichnium (s. Tab. 4) bestimmt
und damit im Grunde wahllos Bezug genommen hat auf Taxa mit dhnlichen Erhaltungsweisen vom Westfal bis
zum Perm. Die Zuordnung der Exemplare, auf die sich SCHULT jeweils bezieht, ist nicht ganz nachvollziehbar,
da bei der Beschreibung von SCHULT (1995) nicht die definitiven Inventarnummern des NMMNH genannt
sind, im Vergleich zu der ausfiihrlichen Dokumentation bei HAUBOLD et al. (1995a: 137 ff.) und HUNT et al.
(1995a: 168 ). Die Divergenz der Bestimmung des identischen Materials aus dem Vorkommen AF 2 ist ein
auffilliges Beispiel fiir die Bedeutung extramorphologischer Einfliisse und des daran gekniipften Phinomens
der Phantom-Taxa. Besonders die sehr verbreiteten und haufigen Fihrten kleinerer Erzeuger vom
stegocephaloid-salamandroiden Typ sind im Jungpal4ozoikum substratabhéngig extrem variabel iiberliefert und
verleiten zu inflationistischer Taxonomie und in deren Folge zur Uberbewertung der faunistischen Diversitit.
Dabei hat schon PEABODY (1959) an aktualistischen Studien mit Salamandern aufgezeigt, welche Variabilitit
bei Fihrten solch kleiner Tiere moglich ist. Fast alle Erscheinungen der oben genannten Phantom-Taxa kann
man bei Salamander-Fihrten beobachten, wohl bedingt durch die geringere Ossifikation der Autopodenskelette.

Anhomoiichnium

In eine dhnliche Richtung weist die Revision von Anhomoiichnium orobicum Dozy, 1935 aus der Collio-

Formation, Norditalien. Unter Nichtbeachtung der GroBenrelationen und extramorphologischer Einfliisse hat

HAuBOLD (1971a: 43, 1973: 28) mangels Moglichkeit zur Priifung der Originale andere problematische Taxa

provisorisch zu Anhomoiichnium gestellt: Ichnium gampsodactylum staigeri SCHMIDTGEN, 1927 und Akropus

diversus SCHMIDT, 1959. Ausgerechnet diese Beziehung hat FICHTER (1983a: 174 f.) weitergefiihrt, wiederum
ohne das Typusmaterial von A. orobicum zu prifen. Im weiteren Verlauf wurde Anhomoiichnium zum

Leitfossil entwickelt: Anhomoiichnium-Zone u.a. mit Collio Formation und Standenbiihl-Schichten, angeblich

charakterisiert durch eine komplexe faunistische Einwanderungswelle (Boy & FICHTER 1988a: 379).

Tatsiichlich handelt es sich bei dieser Fauna um ein mixtum compositum extramorphologischer Fahrtenformen

von fragmentarischer bis faziell unterschiedlich geprigter Erhaltung, denen ein taxonomischer Status

zuerkannt wurde. Vor allem hat man hierbei die Moglichkeit nicht beachtet, daB verschiedene Erzeuger infolge
extremer Deformation dhnliche Eindriicke hinterlassen konnen. Die Faunenliste der Anhomoiichnium-Zone
griindet sich vor allem auf extramorphologische Variationen, die an Fragmenten aus den Standenbiihl-

Schichten vorliegen. Fiir dieses Schichtglied der Nahe-Gruppe resultiert daraus scheinbar eine Korrelation mit

stratigraphisch und faziell teilweise erheblich abweichenden Vorkommen. Das Ergebnis der in den letzten

Jahren erfolgten Materialiiberpriifung der in der Anhomoiichnium-Zone zusammengefaliten stratigraphischen

Einheiten bzw. deren Fihrtentaxa ist in wesentlichen Ziigen folgendes:

1. A. orobicum aus der Collio-Formation (Typus im Museum Leiden) gehort zu Batrachichnus salamandroides
(Abb. 11 A).

2. Die nach FICHTER (1983a, 1984) als Anhomoiichnium diversum bestimmten Formen der Standenbiihl-
Schichten (Museum Nierstein und Sammlung Mainz) sind in der Regel Fragmente von Dromopus (Abb. 11
B). Dies und die Analyse der anderen Formen der Standenbiihl-Schichten vor allem nach dem Material der
Sammlung STAPF im Museum Nierstein soll anderweitig dokumentiert und behandelt werden.

3. Akropus diversus SCHMIDT, 1959 (vgl. Abb. 3) aus dem Cornberg-Sandstein ist nach HAUBOLD et al. (1995b)
eine extramorphologische Variation von Chelichnus, vgl. auch unter Chelichnus (3.6).
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Becken am S-FuB des
Riesengebirges
Kalna-Formation

GEINITZ 1861
FriTscH 1895, 1901

PABST 1908

Saurichnites salamandroides*

? Saurichnites caudifer
? S. comaeformis*

Ichn. rhopalodactylum kalnanum*

Thiiringer Wald
Goldlauter- und Oberhof-Schichten

PABST 1908

HauBoLD 1970, 1973 etc.

Ichn. anakolodactylum
L brachydactylum kabarzense

Anthichnium salamandroides
Gracilichnium jacobii
Gilmoreichus brachydactylus
Gilmoreichnus minimus
Jacobiichnus caudifer

S-Alpen, Collio Formation,

Dozy 1935

Anhomoiichnium orobicum*

GaND 1987, 1993,

Ceoloni et al. 1988 Gracilichnium berrutii
Becken von Lodeve und Saint-Affrique | Heyler & Lessertisseur 1963 Diversipes proclivis*
Formation de Tulieres bis Rabejac und Foliipes abscisus
Pelites de St-Rome bis St-Pierre Devipes caudatus*

Crenipes abrectus*
Crenipes abscurvus
Acutipes decessus
Strictipes regularis*
Nanipes minutus
Serripes pectinatus

Anthichnium salamandroides

Altenglan-Schichten bis Nahe-Gruppe

Boy & FICHTER 1988 a

GAND & HAUBOLD 1984 Limnopus regularis
Salichnium pectinatus
Salichnium decessus
Saar-Nahe-Becken FICHTER 1983 a, b, 1984 Saurichnites slamandroides

S. intermedius

S. incuvatus
Amphisauroides sp.

Foliipes abscissus
Gilmoreichnus minimus

G. kablikae (brachydactylus)
Hyloidichnus arnhardti
Jacobiichnus caudifer
Limnopus palatinus

Hermit Shale, Arizona

LuLL 1918
GILMORE 1927

Exocampe delicatula
Batrachichnus delicatulus
Batrachichnus obscurus
Dromillopus parvus

Hueco Formation,
Robledo Mountains Member,
New Mexico

ScHULT 1995

HauBoLD et al. 1995 a

Anthracopus ellangowensis
Batrachichnus plainvillensis
Chelichnus bucklandi
Cursipes dawsoni
Dromillopus quadrifidus
Foliipes caudatus
Hyloidichnus bifurcatus
Limnopus regularis
Laoporus cf. L. nobeli
Nanopus caudatus
Quadropedia prima
Salichnium becki

Batrachichnus delicatulus *

Tab. 4: Batrachichnus salamandroides bzw. B. delicatulus, mutmaBliche Synonyme bzw. Phantom-Taxa,
geordnet nach ausgewihlten Vorkommen und nach Autoren. *In dieser Arbeit abgebildete Typen und Belege.
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Abb. 4: Undertracks bzw. verschiedene Eindruckniveaus einer Fahrte von Batrachichnus salamandroides von
Mas d'Alary, Becken von Lodéve (MF 6 ,, Foliipes caudatus*). MaBstab: Miinze 2 cm 9.

A - Positive bzw. Eindriicke auf der Oberseite. '

B - Negative bzw. Ausgiisse auf der Unterseite des Stiickes von der gleichen Féhrte.
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Abb. 5: Originale zu Phantom-Taxa, beschrieben unter ,,Saurichnites“ von Kalna, Becken am S-FuB des
Riesengebirges (Norodni Museum Prag, CGH 3501, 3503, 3504, 3506).

A - Typus von Saurichnites incurvatus FRITSCH, 1895.

B - Typus von Saurichnites intermedius FRITSCH, 1895.

C - Typus von Saurichnites comaeformis FRITSCH, 1895.
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Abb. 6: , Saurichnites salamandroides* von Kalna (Hohenelbe), Becken am S-FuB des Riesengebirges.

A - Original zu GEINITZ 1861 Taf. 1, Lectotypus zu B. salamandroides (Museum fiir Mineralogie Dresden),
trotz der unvollstindigen Uberlieferung ist die parallele Ausrichtung von Zeh III der Hande und Fiifie sichtbar,
Hand.

B - Original zu FRITSCH 1901, Fig. 394-3 (Narodni Museum Prag, FRITSCH Cat. Nr. 792 und GN 2022),
Zeh III von Hand und FuB divergieren und die Handeindriicke sind 5-zehig, danach handelt es sich um

Amphisauropus imminutus.
A und B im gleichen Mafstab.
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Abb. 7: Batrachichnus delicatulus
Hueco Formation, Robledo Mountains Member, Vorkommen AF 2, New Mexico, Sammlung J. MACDONALD.
A - zwei Fihrten in verschiedener Eindruckerhaltung und Eindruckposition,
links auf anderem Niveau Undertracks von Dromopus (NMMNH P-23924 bis 23928). Mafstab in cm.
B - Fihrte mit wechselnder Richtung und auffillig verldngerten Eindriicken,
Details sind nicht erkennbar (MMNH P-23062).
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Abb. 8: Batrachichnus salamandroides

Variationen aus dem Becken von Lodéve, Fundort bei Le Puech (Fotos nach Abgiissen).
A - Typus von Devipes caudatus HEYLER & LESSERTISSEUER, 1963.

B - Typus von Crenipes abrectus HEYLER & LESSERTISSEUR, 1963.
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Abb. 9: Batrachichnus salamandroides

Variationen aus dem Becken von Lodéve, Fundort bei Le Puech (Fotos nach Abgiissen).
A - Typus von Strictipes relgularis HEYLER & LESSERTISSEUER, 1963.

B - Typus von Diversipes proclivis HEYLER & LESSERTISSEUR, 1963.
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Abb. 10: Batrachichnus salamandroides

Eindriicke in digitigrader Erhaltung, deutlich werden die 4-zehigen Handeindriicke und die geringe Divergenz
der Zehe III von Hinden zu Fiifen, Becken von Saint-Affrique, Fundort Calmels (Gand 1993).

A -DI-SAg 105.

B -DI-SAg 112.
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Abb. 11: ,,Anhomoiichnium “ (vgl. auch Abb. 3)

A- Typus von Anhomoiichnium orobicum Dozy, 1935, Collio Formation (Nat.-hist. Museum Leiden St 20805),
es ist ein Undertrack vermutlich von Batrachichnus salamandroides. MaBstab in cm.

B - Original zu ,,Anhomoiichnium diversum“ in FICHTER (1984: Abb. 8) aus den Standenbiihl-Schichten bei
Nierstein (SSN 11. N 31), es handelt sich um Undertracks von Dromopus lacertoides. Die problematischen
Bildungen im unteren Teil der Flache sind das Original zu ,, Chelichnus (Barypodus) ? gravis “ in FICHTER
(1984: Abb. 14). MaBstab: Miinze 2 cm @. ' '
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3.1.2 Zusammenfassung und Charakteristik von Batrachichnus

Als geeigneter und verfiigbarer Gattungsname wird Batrachichnus mit den permischen Ichnospezies B.
delicatulus in Nordamerika und B. salamandroides in Europa erwogen und empfohlen. Eine vorldufige
Einschrinkung ist noch die ausstehende Nachuntersuchung des Typus von B. plainvillensis. Die publizierte
Skizze (dazu auch COTTON et al. 1995) und die Fototafel sind relativ klar. Diese Ichnospezies wére formal fiir
Batrachichnus-Fahrten des Pennsylvanian zu reservieren. Batrachichnus ist das Ichnogenus fiir die kleineren
stegocephaloid-salamandroiden Eindriicke und Fihrten aus dem Permokarbon mit den Ichnospezies B.
delicatulus (LULL) und B. salamandroides (GEINITZ) im Perm bzw. Rotliegend. Die wichtigsten Merkmale
sind: '

- FuBlingen etwa bis 30 mm,

- FuB 5-, Hand 4-zehig, distal abgerundete Firiger,

- osteologisch bedingt undifferenzierte Eindriicke,

- die Eindriicke und auch die Zehen sind im Unterschied zu Limnopus schlank und langgestreckt,

- das Polster des Metatarsale I und der posteriore Rand der FuBsohle ist auch bei plantigrader vollstindiger
Erhaltung in den Sohleneindruck integriert,

- die Fihrtenanordnung der Hand-FuB-Sets ist meist alternierend bei relativ geringer Gangbreite

- Schrittwinkel im Durchschnitt nahe 90°, Extremwerte 125° (GAND 1987),

- die Hand- und FuBachsen divergieren relativ gering voneinander.

Die Erhaltung dieser kleineren Eindriicke und Fihrten ist durch extramorphologische Einfliisse in
fluviatiler bis Playa-Fazies mitunter auBierordentlich vielgestaltig. Durch Rutscher auf weichem Substrat sind
die Zehen oft verldngert und erscheinen zugespitzt. Bei Undertracks werden die Eindriicke zunehmend
digitigrad, in weichem Substrat driicken sich auch die verrutschten Zehen tiefer durch, so daB bei
substratbedingt langsamerem Gang ein ganz anderes Fihrtenbild entstehen kann. Fahrten sehr kleiner
Individuen erweisen sich als extrem faziesempfindlich und zeigen alle denkbaren Variationen. Bei optimaler
Uberlieferung sind die Eindriicke des FuBes plantigrad, die der Hand semiplantigrad, die Fahrte wird oft von
einer Schwanzschleifspur begleitet.

Die genannten Aspekte korrespondieren mit einer Deutung der Erzeuger von Batrachichnus als juvenile
Temnospondylen, namentlich Eryopiden (HAUBOLD 1971a; HAUBOLD et al. 1995a; HUNT et al. 1995), die einen
relativ uniformen Bauplan der Autopoden und Kérperproportionen haben. Okologisch bedingt gehéren die
Batrachichnus-Fihrten zu den weit verbreiteten Charakterformen der Fihrtenenvironments im Permokarbon in
fluviatiler, alluvialer und Playa-Fazies. Die auBerordentlich hohe extramorphologische Variabilitit ist der
Hintergrund fiir iiberproportional viele Ichnotaxa, zumeist Phantom-Taxa, die unter Batrachichnus zusammen-
gefaBt werden konnen. Es deutet sich an, daB der Grad der extramorphologischen Variabilitéit bei Erzeugern
mit abnehmender FuB- bzw. Kérpergrofe zunimmt. Am extremsten sind die moglichen Deformationen bei
FuBlingen unter 25 mm. In diesem Bereich kann auch die Fihrtenanordnung erheblich variieren.

3.2 Ichnogenus Limnopus MARSH, 1894

Synonyme: Allopus, Baropus, Permomegatherium
Phantom-Taxon: Opisthopus

Limnopus vagus
Limnopus wurde von MARSH (1894) mit L. vagus aus dem Pennsylvanian von Kansas beschrieben. Es sind
stegocephaloid-salamandroide Formen mit 4-zehigen Hinden und 5-zehigen Fiifen. Im Unterschied zu
Batrachichnus sind die Zehen und die Eindriicke generell relativ kiirzer und breiter, die FuBldngen sind grofBer
und beginnen bei etwa 30 mm. Die Formen sehen etwas plumper aus als Batrachichnus, auch die
Fahrtenanordnung ist breiter, Gangbreite nur in Ausnahmen iiber 90°. Eine prizisierte Definition gab BAIRD
(1952), er zeigte zugleich die Synonymie von Baropus und Allopus zu Limnopus auf. Permische Ichnospezies
sind L. waynesburgensis und L. zeilleri. L. cutlerensis BAIRD, 1965 als kleine Form vermittelt auch in den
Proportionen von Zehen und Eindriicken zum Spektrum von Batrachichnus.

Der Generotypus L. vagus liegt mit rund 30 mm FuBlinge noch im Bereich von Batrachichnus,
insbesondere von B. salamandroides, zeigt aber die fiir Limnopus charakteristischen kiirzeren, breiteren Zehen
und Eindriicke.

Permomegatherium zeilleri

Limnopus zeilleri (=Permomegatherium DELAGE, 1912) ist wegen gleicher Verbreitung und GréBe, FuBlingen
bis 140 mm, bei extramorphologischen Uberlieferungen nicht ohne weiteres von Dimetropus und Ichniotherium
abzugrenzen. Bei weichem Substrat kann L. zeilleri dhnlich plantigrad sein wie Dimetropus, die Zehen zeigen
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Gleitspuren, welche Klauen vortiuschen konnen, und auch der Sohleneindruck mit der posterolateralen Ferse
hinter den Zehen III bis V ist durch Rutschen verlingert. Bei Undertracks erscheinen dagegen oft nur noch die
distalen Zeheneindriicke und sind dann sogar dhnlich Ichniotherium. Die Eindruckvariabilitit bei Limnopus
zeilleri hat GAND (1985, 1986, 1987, 1989) nach Vorkommen in den Becken St. Affrique und Lodéve komplett
dokumentiert. Wesentlich fiir die Identifikation sind die 4-zehige Hand bei Limnopus, die klauenlosen Zehen
und bei deutlicher Erhaltung die osteologisch bedingte geringe Differenzierung von Sohle und Zehen.

Opisthopus ellenbergeri

Stdrker von der idealen Erhaltung abweichende Eindruckformen zeigt Opisthopus ellenbergeri HEYLER &
LESSERTISSEUR, 1963 von Mas d'Alary im Becken von Lodéve. Durch Gleitmarken sind die Zehenproportionen
der FuBeindriicke verdndert, und der Typus des Taxons (HEYLER & LESSERTISSEUR 1963: 177, Fig. 25, Taf. 9)
weist eine Schwanzschleifspur auf, die sonst bei Limnopus nicht vorkommt. GAND (1987: 111, Fig. 30E) zeigt,
dah es sich um ein subjektives Synonym von Limnopus zeilleri handelt. Entscheidend fiir die Charakteristik
und die Variabilitit in der Uberlieferung von L. zeilleri ist die Fliche mit mehreren Fihrten unterschiedlicher
Eindrucktiefe im Niveau C3 des Cogema Steinbruchs (GAND 1986: 169, Fig. 3, Taf. 1D; 1989: 19, Fig. 1G,
Fig. 2, Taf. 2).

3.2.1  Batrachichnus, Limnopus - Differenzierung und Interpretation

Morphologisch besteht eine prinzipielle Ubereinstimmung von Limnopus mit Batrachichnus, und in der Grofe
liegen L. vagus und L. cutlerensis im Ubergang zu bzw. im oberen Bereich von Batrachichnus. Die anderen
Ichnospezies weisen FuBlingen von 100 mm und mehr auf. Es handelt sich damit bei Limnopus um Fihrten
von Tieren einer anderen Kategorie, die Batrachichnus allerdings systematisch sehr nahestehen. Limnopus darf
man wohl als Fahrten adulter Eryopiden deuten (Tab. 3). Nach BAIRD (1952) sind mehrere Arten bei Limnopus
definierbar. Ob jedoch alle Ichnospezies hinreichend begriindet sind (dazu auch bei MARTINO 1991), bleibt
zunéchst offen. Bei Batrachichnus sind, wie oben ausgefiihrt, die Ichnospezies B. salamandroides, B.
delicatulus und B. plainvillensis nur formal begriindet und weniger per Definition. Damit erweist sich das
Taxon Batrachichnus als relativ undifferenzierter Komplex von Fihrten juveniler Temnospondylen. Ihre
Erzeuger sind sehr wahrscheinlich ontogenetisch friihe Stadien der Erzeuger von Limnopus. Hinweise auf eine
ontogenetische Umstellung von dem Batrachichnus- zum Limnopus-Stadium kénnen die Eindruckbreite, die
Zehenldnge und die Gangbreite betreffen. Die juvenilen Stadien wiren demnach graziler und agiler im
Vergleich zu den massiveren adulten Formen. Da ein direkter Zusammenhang nicht belegbar ist und sich
Batrachichnus und Limnopus auf den Flichen der Fihrtenvorkommen des Permokarbons weitgehend
ausschliefen, konnen diese Ichnotaxa separiert bleiben. Das getrennte Vorkommen hat offenbar 6kologische
Griinde. Adulte Temnospondylen, d.h. die Erzeuger von Limnopus, waren mehr terrestrisch adaptiert als die
juvenilen Batrachichnus-Erzeuger. Limnopus und Batrachichnus kommen zwar nicht auf denselben Flichen
nebeneinander vor, dafiir sind beide aber oftmals mit anderen Ichnogenera assoziiert, zum Beispiel mit
Dromopus und Dimetropus.

Fiir einige der unter Batrachichnus erwihnten Phantom-Taxa wie Salichnium hat man auch die Deutung als
Microsauria erwogen (HAUBOLD 1970, 1971a; GAND 1987). Das wurde mit den langgestreckten Zehen-
eindriicken und dem Fihrtenmuster begriindet. Letzteres 148t bei der dichten Lage der Eindriicke teilweise
sekundires Ubertreten aufgrund groBerer Rumpflinge und kurzer Extremititen vermuten, wie es den
Korperproportionen von Microsauria nahekommt. Die Zehenlingen und das Fihrtenmuster sind jedoch
extramorphologisch bedingt, als Folge weichen Untergrunds sowie von Undertracks. Hiipfende Bewegung,
worauf der Name ,,Salichnium hinweist, ist nicht gegeben. Microsauria sind als Fihrtenerzeuger im tieferen
Perm zwar nicht ganz auszuschliefen, und sie konnten in dem undifferenzierten Komplex von Batrachichnus
theoretisch vermutet werden. Dagegen spricht aber die Homogenitéit der Batrachichnus-Fihrten. Es gibt in
optimaler Erhaltung keine Hinweise auf morphologisch-anatomische Besonderheiten, wie sie fiir den Nachweis
andersartiger Erzeuger zu fordern wiren. In der Konsequenz ist es wahrscheinlicher, daf Microsauria in den
Ichnofazies des Perms nicht verbreitet waren (HAUBOLD et al. 1995a: 164). Vermutlich waren sie im Kontrast
zu den aquatilen Stadien der Eryopiden stirker terrestrisch adaptiert.

3.2.2 Zusammenfassung und Charakteristik von Limnopus

Limnopus umfaBt die groBeren stegocephaloid-salamandroiden Eindriicke und Fahrten. FuBldngen beginnen
bei kleinen Formen bereits ab 30 mm, meist liegen sie bei 100 mm und mehr. Eine Abgrenzung gegen
Batrachichnus ist formal nach der GroBe sinnvoll, obwohl der Generotypus L. vagus noch im Bereich von
Batrachichnus liegt. Definitiv unterscheidet man beide Ichnogenera nach den Proportionen von Eindrucklinge
und -breite, den Zehenlédngen und der Gangbreite. Wenn man Batrachichnus und Limnopus als ontogenetische
Stadien von Eryopiden deutet, wiren diese Unterschiede in Relation zu Umstellungen im Wachstum, in der
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Lebensweise und sogar in veridnderten 6kologischen Anspriichen zu sehen. Batrachichnus ist faziesbezogen als
ein aquatileres Stadium zu bewerten, und Limnopus entspricht mehr dem Ubergang zum terrestrischen Milieu.

3.3  Ichnogenus Amphisauropus HAUBOLD, 1970
Phantom-Taxon: Saurichnites part. (Tab. 5)

Unter den Fihrten aus dem tieferen Rotliegend des Thiiringer Waldes und der permischen Sudetenbecken
finden sich Eindruckformen mit groBer Ahnlichkeit zu Batrachichnus und Limnopus, deren Hénde und FiiBe
jedoch kompakter und breiter sowie die Hande 5-zehig sind. Die Lénge der Zehen ist relativ ausgeglichen. An
der Fihrtenanordnung fillt eine bezeichnende Orientierung der Eindruckachsen auf, nach Maligabe des III.
Zehs sind die Hinde stark einwirts und die FiiBe leicht auswirts gerichtet, die Divergenz von Hand- und
FuBachsen liegt etwa bei 50° (dazu auch Abb. 1). Eindruckmorphologie und Fahrtenmuster erweisen sich als
Merkmale hoheren Ranges im Vergleich zur Charakteristik von Batrachichnus und Limnopus.

Die Position der Eindriicke im Fahrtenverlauf wird durch eine Lastverteilung bedingt, welche die inneren
Eindruckpartien betont. Von der Hand sind meist alle 5 Zehen iiberliefert, wihrend die Zehen IV und V in den
FuBeindriicken relativ flach erscheinen und sogar fehlen kénnen. Durch diese Gegebenheiten liegen bereits bei
geringfiigig eingeschrinkter Uberlieferung Verwechslungen mit Batrachichnus und Limnopus nahe. Ferner
gehen auf Amphisauropus einige charakteristische extramorphologische Variationen zuriick (HAUBOLD 1973:
Abb. 17 - 21), die sich aufgrund der Eindruckposition im Fihrtenverlauf mit einer gewissen Sicherheit von
solchen bei Batrachichnus und Limnopus unterscheiden lassen. Gerade diese Phantom-Uberlieferungen sind
jedoch der AnlaB zu MiBverstindnissen. So haben bereits GEINITZ & DEICHMULLER (1882) mit Saurichnites
kablikae (Abb. 12) und dann FrITSCH (1895, 1901) mit S. comaeformis, S. intermedius und S. incurvatus (dazu
Abb. 5) derartige Uberlieferungen benannt, die HAUBOLD (1971a, 1973) nach Ansicht der Originale und nach
Kenntnis weiteren Materials zB. aus den Hornburg-Schichten als ungeeignet fiir die Definition von
Tetrapoden-Ichnotaxa bezeichnet hat. In der Folgezeit haben dann HOLUB & KoZzUR (1981) sowie &hnlich
FICHTER (1983a) einige dieser Namen in widerspriichlicher Weise reaktiviert: Meist basieren sie auf
extramorphologischen Variationen, welche tetradactyle Hinde zeigen, weshalb die Formen zu Batrachichnus
salamandroides tendieren, vergleiche oben. Die damit verbundene nomenklatorische Verwirrung ist geradezu
bezeichnend fiir deren Ursache: das Phinomen der Phantom-Taxa.

GEINITZ & DEICHMULLER 1882 | Saurichnites kablikae*

FriTscH 1895, 1901 Saurichnites salamandroides (part.)*
S. kablikae, S. intermedius*, S. incurvatus*

PABST 1908 Ichnium pachydactylum, kalnanum*

Ichnium pachydactylum, albendorfense
Ichnium pachydactylum minus, albendorfense
Ichnium pachydactylum, friedrichrodanum

HausoLD 1970 Amphisauropus latus, A. imminutus

GaND 1987 Amphisauropus latus

Tab. 5: Amphisauropus latus und A. imminutus in der Nomenklatur verschiedener Autoren aus der Kalna-
Formation, den Walchia-Schiefern von Albendorf, den Goldlauter-Schichten im Thiiringer Wald und der
Formation von Mas d'Alary bei Lodéve. Die Saurichnites-Arten sind Phantom-Taxa. *Abgebildete Typen und
Belege.

Amphisauropus latus und A. imminutus

Ohne dies damals so klar zu formulieren, hatte Verfasser (HAUBOLD 1971a, 1973 und spiter) als Ersatz fiir
extramorphologische Taxa wenige neue Taxa nach eindeutigerem Typusmaterial definiert. Nach HoLuB &
Kozur (1981) und FICHTER (1983a) war damit die formale Prioritit der oben genannten Phantom-Taxa von
Saurichnites nicht aufgehoben. Wie aber hier gezeigt wird, sind derartige Taxa fiir faunistische
Interpretationen unbrauchbar, zumindest sind sie irrefiihrend und mehrdeutig. Eine Begriindung fiir die
Kompetenz der Taxa A. latus und A. imminutus (HAUBOLD 1970) ist neben ihrer anatomisch relevanten
Eindruckmorphologie der Nachweis in anderen Regionen, wie Lodéve (GAND 1987) und bei Nierstein, Saar-
Nahe-Gebiet (Abb. 13). In der Dimensionierung gleichen 4. imminutus und A. latus den zuvor behandelten
Batrachichnus salamandroides und Limnopus. Die Fahrten kommen in faziell gleichen Ablagerungen vor, so
dab hnliche 6kologische Anspriiche der Erzeuger gegeben sind. Entscheidend fiir die Differenzierung und
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Abb. 12: Extramorphologische Uberlieferung von Amphisauropus: Typus von Saurichnites kablikae GEINITZ &
DEICHMULLER, 1882 (Mineralogisches Museum Dresden). Zwei parallel verlaufende Féahrten sind mit sehr
tiefen Eindriicken iiberliefert, Undertracks. Handeindriicke 5-zehig. FuBeindriicke auswirts orientiert, so dafl
nur die inneren Zehen I-I1I deutlich erscheinen. Die Dlmenswncn entsprechen Amphisauropus imminutus, zum
Vergleich Abb. 1 und 6 B. Mafistab: Miinze 2 cm @.
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Abb. 13: Amphisauropus imminutus
Standenbiihl-Schichten bei Nierstein, Saar-Nahe-Becken (SSN 11. N 6). Auf den verschiedenen Niveaus sind
Abstufungen von optimaler bis zur Undertrack-Erhaltung sichtbar, vgl. Abb. 1. MaBstab: Miinze 2 cm @.
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Deutung sind in erster Linie die 5-zehigen Hiande von Amphisauropus. Hierin liegt ein weiteres Beispiel fiir die
taxonomisch vorrangige Wertigkeit der Eindruckmorphologie und der nachgeordneten Bedeutung des
Fahrtenmusters. Die &hnlichen Fihrten von Amphisauropus sind im Unterschied zu Batrachichnus und
Limnopus generisch nach dem wichtigen Aspekt der Eindruckmorphologie, der Zehenzahl, definiert. Arten
innerhalb dieses Ichnogenus lassen sich nach anderweitigen Eindruckproportionen und nach dem
Fihrtenmuster festlegen. Die Handzehenzahl ist ferner entscheidend fiir die Deutung: Eryopiden entfallen als
Erzeuger von Amphisauropus. In der engeren Wahl stehen Diadectiden (dazu auch Tab. 3) bzw. den Amnioten
nahestehende permische Tetrapoden. In enger Beziehung zu Amphisauropus steht Hyloidichnus major
(HEYLER & LESSERTISSEUR 1963), verschieden von Amphisauropus sind vor allem die lingeren Zehen.
Inzwischen hat man Amphisauropus in den Permbecken von S-Frankreich verbreitet nachgewiesen (GAND
1987, 1993).

3.4  Ichnogenus Dimetropus ROMER & PRICE, 1940
Synonyme: Saurichnites (part.), ,,Dimetrodon®, Acrodactylichnia (Tab. 6)

Saurichnites leisnerianus

Saurichnites leisnerianus GEINITZ, 1863 bezieht sich primir auf Fragmente, die im Grunde fiir die Definition
eines Ichnotaxons nicht ausreichen. Ganz besonders fragmentarisch ist das zuerst von GEINITZ abgebildete
Exemplar (GEINITZ 1863: Taf. 4, Fig. 5), es ist als Typus ungeeignet. PABST (1908) nennt das betreffende Stiick
Ichnium pachydactylum, albendorfense und weitere Originalhandstiicke von GEINITZ I pachydactylum
ungulatum, albendorfense (PABST 1908: 448, Taf. 29). Da es sich um einen hdufigen und inzwischen wohl
definierten Fahrtentyp im Perm handelt, sollte Dimetropus leisnerianus aus Griinden der Stabilitdt beibehalten
und das Typusmaterial und auch die Typuslokalitit modifiziert oder préizisiert werden. Von Albendorf
(Wambierzyce) in der Innersudetischen Mulde (Walchia-Schiefer) liegt nur fragmentarisches Material vor.

Acrodactylichnia

Das erste reprisentative publizierte Material zu Dimetropus sind Platten aus dem Tambach-Sandstein im
Thiiringer Wald (Exemplare GN 1823 und 1828, PABST 1908: 372, 375, Taf. 11, Fig. 3 und Taf. 15, Fig. 1) mit
mehreren ldngeren Fihrten in verschiedemen Richtungen. Dabei sind die Eindriicke in unterschiedlich
konsistentem Substrat entstanden. Dies hat sogar die Gangart beeinfluBt, indem geringere Schrittldngen bei
weichem Untergrund vorliegen, wie an tieferen Eindriicken erkennbar wird. Die Flache auf der Platte GN 1823
ist das erste bekanntgewordene umfingliche Beispiel fiir extramorphologische Variation bei gesichertem
Zusammenhang von Fihrten im Perm (Abb. 14, 15). Die Beziehungen sind so eindeutig, dab selbst PABST fiir
diese Fihrten sein auf Erhaltung und Gangart orientiertes nomenklatorisches System nicht konsequent
angewendet hat. Er unterschied bei Ichnium acrodactylum, tambachense nur eine subsp. alternans fiir die
schnellere Gangart. Gleiche Formen auf anderen Platten nennt er allerdings noch subsp. dispar mit verschieden
groBen Eindriicken und subsp. curvata mit gekriimmten Zehen. Moglich wiren fiir einige weitere Variationen
noch ungulatum und brachydactylum gewesen. Zuvor hatte PABST (1895: 575) fiir die Benennung derartiger
Fihrten drei Moglichkeiten erwogen: Ichniotherium schaeferi, Akrodactylichnium schaeferi und Ichnium
acrodactylum. Er hat sich fiir letztere entschieden, folgend dem Prinzip, Fahrten nur nach den an ihnen
unmittelbar zu beobachtenden Merkmalen zu benennen. NopcsA (1923) sah eine Beziehung der
Acrodactylichnia zu Herpetichnus bzw. Herpetichnium. Dieses Ichnogenus gehort aber in die Synonymie von
Chelichnus bzw. Herpetichnus bucklandi (dazu auch unter 3.6).

Innersudetische Mulde, GEINITZ 1863 Saurichnites leisnerianus
Albendorf, Walchia-Schiefer PABST 1908 Ichnium pachydactylum, albendorfense
Ichnium pachydactylum ungulatum, albendorfense
Thiiringer Wald, Tambach, PABST 1895, 1908 | Ichniotherium schaeferi
Tambach-Sandstein Akrodactylichnium schaeferi

Ichnium acrodactylum
Ichnium acrodactylum, tambachense
ssp. alternans*, dispar und curvata*

HauBOLD 1971 a Dimetropus leisnerianus

Saar-Nahe-Becken, Altenglan- | FICHTER 1983 b Dimetropus leisnerianus (part.)
bis Standenbiihl-Schichten
Lodeve und St.Affrique GAND & HAUBOLD | Dimetropus nicolasi*
1984 Dimetropus leisnerianus
GaND 1987

Tab. 6: Dimetropus leisnerianus und D. nicolasi. Benennung in Vorkommen des europdischen Perms nach den
jeweiligen Autoren. *Abgebildete Typen und Belege.
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Dimetropus

Die Relation der Acrodactylichnia und von Saurichnites leisnerianus aus dem Rotliegend zum Ichnogenus
Dimetropus fixierte HAUBOLD (1971a: 34, 1973: 19 f.). Dimetropus hatten ROMER & PRICE (1940: 336) fiir die
Pelycosaurierfahrte Dimetrodon bereae TILTON, 1931 aus der Dunkard Group vorgeschlagen, um die
Verwendung einer osteologischen Gattung bei Fiahrten zu vermeiden. Seither laufen die mutmaBlichen Fihrten
von Sphenacodontiden unter den Namen Dimetropus bereae (TILTON), D. leisnerianus (GEINITZ) und D.
nicolasi GAND & HAUBOLD.

Dimetropus bereae ist mit iiber 200 mm FuBlinge die groBte Art. Dagegen erreichen D. leisnerianus und
D. nicolasi nur rund 100 mm. Unterschied der beiden letzteren Arten ist vor allem die Zehendivergenz. Die
hoheren Zehenwinkel, zunéichst in Vorkommen des Beckens von St. Affrique beobachtet (GAND & HAUBOLD
1984; GAND 1987), gibt es in dhnlicher Weise auch im Robledo Mountains Member der Hueco Formation, New
Mexico, und im Hermit Shale, Arizona (HAUBOLD et al. 1995a). Méglicherweise ist die groBere Spreizung der
Zehen bei D. nicolasi aber faziell bedingt (Abb. 16). Die Erscheinung kommt stets bei Eindriicken in
michtigeren schluffig-tonigen Horizonten vor, in denen jeder einzelne dieser relativ groBen Eindriicke an
Undertracks iiber viele Lagen beobachtet werden kann und die Breite von Eindruckdetails durch nachtrégliche
Ausdehnung des noch flexiblen Schlammes synsedimentir bis frithdiagenetisch verdndert, das bedeutet
reduziert worden ist. Eindruckdetails sind unter diesen Bedingungen mehr oder weniger verloren gegangen,
bzw. sie sind an den Undertracks nicht zu erwarten.

Langere Fihrten von Dimetropus kennt man im Tambach-Sandstein, Thiiringer Wald (PABST 1908), in
dem Niveau C3 von Mas d'Alary, Lodéve (GAND 1986, 1987, 1995) und im Robledo Mountains Member. Dort
ist es die Charakterfihrte des Vorkommens A2 (MACDONALD 1994).

Nach Vergleichen mit Fuiskeletten von Sphenacodontiden reflektieren die Eindriicke von Dimetropus mit
der plantigraden, differenzierten Sohle, der Ferse, den Metacarpal- und Metatarsalbereichen und den von
diesen abgesetzten Zehen die spezialisierte Osteologie dieser Pelycosaurier. Dimetropus steht Gilmoreichnus
sehr nahe, Typus-Art G. (Hylopus) hermitensis. Nach der vielfach identischen Verbreitung liegt es erneut nahe,
in den kleinen Gilmoreichnus-Fahrten juvenile Aquivalente zu Dimetropus zu postulieren. Verschieden sind
aber die Proportionen der Sohleneindriicke. Gilmoreichnus zeigt eine geringere Lingsausdehnung, und der
Ansatz des V. FuBzehes liegt nicht so posterolateral wie bei Dimetropus. Es handelt sich um zwei nach ihrer
Morphologie und GroBe unterscheidbare Fahrtenformen der Pelycosaurier, eine weitere ist das hier nicht
abgehandelte Jchniotherium. Nach derzeitiger Kenntnis kann man also drei Ichnogenera der Pelycosaurier im
tieferen Perm fixieren. Das korrespondiert mit der Relation von Ichnogenus zu osteologisch definierter Familie.
Fiir die Bewertung der Diversitit bedeutet der Nachweis eines Ichnogenus wie Gilmoreichnus, Dimetropus und
Ichniotherium oder einer zugehorigen Ichnospezies in einem Vorkommen jeweils die Existenz einer speziellen
Art einer Pelycosaurierfamilie, vermutlich von Ophiacodontiden, Sphenacodontiden oder Edaphosauriden
(Tab. 3).

3.5 Ichnogenus Dromopus MARSH, 1894

Synonyme: Saurichnites (part.), Protritonichnites (nomen oblitum), Varanopus (part.), Moodieichnus,
Gampsodactylichnia, Eumekichnium (Tab. 7)

Lacertoide Fiahrten

Das zweite von GEINITZ (1861: 5, Taf. 2, Fig. 2, Taf. 3) eingefiihrte Ichnotaxon ist Saurichnites lacertoides.
Typuslokalitit ist, wie bei Saurichnites salamandroides, Kalna im Rotliegendbecken am siidlichen Fufl des
Riesengebirges (Podkorkonose). Mit S. lacertoides liegt einer der charakteristischsten Fahrtentypen des
Permokarbons vor, der zugleich das frithe Erscheinen einer signifikanten Ausgestaltung des Bewegungs-
apparates der Tetrapoden belegt und die Deutung als Fihrten der Araeoscelidia (HAUBOLD 1971) sicherstellt
(Tab. 3). Vergleichbare Formen aus dem Pennsylvanian von Missouri und Kansas beschrieben BUTTS (1891)
und MARsH (1894) als Notalacerta missouriensis bzw. als Dromopus agilis.

Merkmale: pentadactyle Eindriicke mit schlanken Zehen, deren Linge besonders am FuB von I bis IV stark
zunimmt, etwa um das 3-fache. Der V. Zeh ist von dieser Gruppe lateral nach aufien abgesetzt. Die Hinde und
deren Zehen sind im Vergleich zum FuB kiirzer. Alle lingeren Zehen konnen distal stirker einwérts gekriimmt
iiberliefert sein. Bei geeigneter Erhaltung liegt auch ein rundlicher Abdruck der Fufisohle vor, die Hinde sind
stets semiplantigrad bis digitigrad. Das Fihrtenmuster erreicht gangabhingig Schrittwinkel bis zu 130°, im
Durchschnitt 70° bis 110° mit entsprechender Lage der Hand-FuB-Sets, das bedeutet, es ist sogar Ubertreten des
Handeindrucks durch den FuBeindruck méglich.

Eindriicke und Fahrtenmuster entsprechen dem lacertoiden Fahrtentyp (NoPcsA 1923). Es handelt sich um
eines der Standardmuster der Tetrapoden. Dieses Muster haben mehrere Entwicklungslinien seit dem
Permokarbon mit geringen Variationen hervorgebracht, und es ist offenbar Ausdruck eines optimalen
Lokomotionstyps der Aracosceliden und vieler Lepidosaurier. Dabei zeigen die Eindriicke und Fahrten nur
relativ wenige Variationen, so daB trotz groBer Hiufigkeit und weiter horizontaler und vertikaler Verbreitung
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im Permokarbon kaum eine anatomisch begriindbare Differenzierung an den Dromopus-Fihrten aufgezeigt
werden kann.

Ein weiteres lacertoides Ichnotaxon ist das seltene Tambachichnium MULLER, 1954, welches inzwischen
noch im Becken von Estérel bekannt geworden ist (GAND et al. 1995). Im Val Gardena Sandstein rechnet man
lacertoide Féhrten bereits zu Rhynchosauroides (CONTI et al. 1977, CEOLONI et al. 1988), das ist die
stratigraphisch nichst jiingere Sammelgattung lacertoider Fihrten, die vor allem in der Trias mit zahlreichen
Ichnospezies zumeist nur geographisch bis extramorphologisch und weniger morphologisch definiert ist. Eine
lacertoide Interpretation von Anhomoiichnium trifft nicht zu, vergleiche unter Batrachichnus und Chelichnus.

Riesengebirgsbecken GEINITZ 1861 Saurichnites lacertoides
Kalna-Formation FritscH 1901 S. calcaratus

PaBST 1908 Ichnium gampsodactylum, kalnanum,

und ssp. minor

Innersudetische Mulde PABST 1908 L gampsodactylum, albendorfense,
Walchia-Schiefer ssp. gracilis und ssp. minor
Thiiringer Wald PaBST 1908 Ichnium tanydactylum
Goldlauter- und Oberhof- L gampsodactylum, friedrichrodanum#*
Schichten L gampsodactylum, kabarzense, ssp. minor

L gampsodactylum, tenue, friedrichrodanum

HAauBoLD 1971 a Dromopus lacertoides
Clear Fork Group, Texas MooDIE 1929, 1930 Varanopus palmatus*, V. elrodi*,
V. impressus und V. didactylus*
HauBoLD 1971 a Dromopus plamatus
SARJEANT 1971 Moodieichnus didactylus
Saar-Nahe-Becken FICHTER 1983 a, 1984 | Protritonichnites lacertoides
Altenglan- bis Standenbiihl- »Anhomoiichnium diversum*“
Sch.
Lodeve und St. Affrique GaND 1987, 1993 Dromopus lacertoides
Dromopus didactylus *
Hueco Formation, New Mexico | SCHULT 1995 Dromopus agilis*

Varanopus, cf. V. microdactylus*

HauBoLD et al. 1995 a | Dromopus agilis

Tab. 7: Ubersicht zur Nomenklatur von Dromopus lacertoides - D. agilis - D. didactylus nach den
Beschreibungen ausgewihlter Vorkommen im Perm. *Abgebildete Typen und Belege.

Saurichnites und Dromopus
Saurichnites lacertoides GEINITZ und Dromopus agilis MARSH sind nach dem Vergleich des Originalmaterials
(HAUBOLD et al. 1995a) artlich identisch, und dies ist vorbehaltlich der Uberpriifung auch fiir Notalacerta
missouriensis BUTTS, 1891 anzunehmen. Die Beschreibung anderweitigen Materials aus dem Westfal A von
Kentucky als Notalacerta missouriensis (CHESNUT et al. 1994) klirt die Frage nicht, da in dieser Studie das
Originalmaterial nicht direkt einbezogen worden ist. Angesichts dieser Sachlage bereiten nur die Nomenklatur
und jene Phantomerhaltungen Schwierigkeiten, die taxonomisch bewertet worden sind und somit der
Diskussion bediirfen. Verfiigbarer Artname ist /acertoides, und als Gattungsnamen hat Verfasser wiederholt
(HauBoLD 1971a, 1973) Dromopus vorgeschlagen. In gleicher Weise hat sich auch PATTERSON (1971)
gedubert. Protrifonichnites POHLIG, 1892 entfillt als vergessener Name: Nichtgebrauch iiber mehr als 50 Jahre.
Die spitere Reaktivierung von Protritonichnites, teilweise neben Dromopus, bei HOLUB & KozuUr (1981: 155,
159) und FICHTER (1983a: 73) erscheint bedeutungslos, siche dazu auch GAND (1987: 202). Verfiigbarer
altester Name ist vermutlich Notalacerta BUTTS, doch greift hier nicht die Regel des Nichtgebrauchs zugunsten
von Dromopus, da Notalacerta bei GILMORE (1927) diskutiert worden ist.

Vor der Erlduterung der Zusammenhénge haben HAUBOLD et al. (1995a: 148) Dromopus lacertoides und
D. agilis noch formal separiert, nunmehr ist aber eine artliche Trennung unbegriindet. Erhaltenes Material der
Typusserie von Dromopus agilis MARSH, 1894, Lectotyp YPM 519 (HAUBOLD et al. 1995a: Fig. 11), sowie
auch die Funde im Robledo Mountains Member der Hueeco Formation und im Hermit Shale gleichen den
charakteristischen /acertoides-Fahrten im europdischen Rotliegend. Lediglich die Eindriicke auf den Stiicken
zur Erstbeschreibung von GEINITZ (1861: Taf. 3) sind extramorphologisch etwas beeintrichtigt. Sie zeigen
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meist nur die drei am stirksten belasteten Zehen II bis IV als relativ schmale Eindriicke (bedingt durch leichte
Undertrack-Lage), die Hand- und FuBeindriicke iiberlagern sich partiell. Das sind Gegebenheiten, die
Dromopus didactylus nahekommen, vergleiche auch unten. Ein objektives Synonym von Saurichnites
lacertoides ist S. calcaratus FRITSCH, 1895 von Kalna (Tab. 7).

Im Robledo Mountains Member ist Dromopus mit Batrachichnus assoziiert, und wie bei diesem liegen
diverse Uberlieferungsvarianten vor, die man an einzelnen Fihrten verfolgen kann. Wie bei Batrachichnus hat
ScHULT (1995) extramorphologische Formen gesondert bestimmt: Varanopus cf. V. microdactylus (SCHULT
1995: 122, Fig. 23) ist beispielsweise eine Undertrack-Fahrte von Dromopus (HAUBOLD et al. 1995a: Fig. 15 A,
Exemplar NMMHN P-23924-8). Die Handeindriicke sind relativ komplett, die der FiiBe zeigen auf der
sichtbaren Ebene nur die Spitzen der Zehen I-IV (Abb. 17). An den Gesteinsproben kann man auf etwas
tieferen Sedimentebenen die FuBeindriicke zunehmend vollstdndiger belegen. Noch tiefere Undertracks lassen
die FubBeindriicke dann fast ganz verschwinden (HAUBOLD et al. 1995a: Fig. 14 A). Es kommen aber auch
Undertracks vor, welche didactyle FuBeindriicke wie bei D. didactylus zeigen (Fig. 14 C).

Gampsodactylichnia

PABST (1895, 1908) nannte die von GEINITZ beschriebenen Formen Ichnium gampsodactylum, kalnanum, z.T.
subsp. minor. Vergleichbare Fihrten aus dem Rotliegend Thiiringens (Abb. 18, 19) und der Innersudetischen
Mulde nannte PABST zunéchst Ichnium tanydactylum und schlieflich je nach Herkunft und Ausbildung
Ichnium gampsodactylum, friedrichrodanum, 1. g., kabarzense, 1. g., albendorfense mit subsp. minor und
gracilis. Darin kommt erneut das von der bindren Nomenklatur abweichende und extramorphologisch
orientierte ichnotaxonomische Konzept PABSTs zum Ausdruck. Spitere Versuche, die Namen PABSTs in das
Prinzip der bindren Nomenklatur zu iiberfiihren, lieBen so verwirrende Namen wie Eumekichnium lacertoides,
E. gampsodactylum, Gampsodactylum albendorfense u.a. (INOPCSA 1923; KUHN 1963) entstehen - ein weiteres
Beispiel, zur Privention extremer nomenklatorischer Verwirrung und Inflation die von PABST verwendeten
Namen nicht in Binomen umzuwandeln. PABSTs Namen basieren nach dem Willen ihres Autors eben nicht auf
den Grundlagen der Regeln der zoologischen Nomenklatur. Von jedem Versuch einer Anpassung sollte man
sich wegen der resultierenden Probleme distanzieren.

Dromopus didactylus

Unter Varanopus hat MOODIE (1929, 1930) mehrere Ichnospezies aus dem Perm der Clear Fork Group, vom
Castle Peak, Texas, benannt. Davon gehoren V. palmatus, V. elrodi und V. didactylus zu Dromopus. Alle
Holotypen, YPM 1103, YPM 1118 und UC 2316 (Abb. 20) sowie die Stiicke der Typusserien sind
fragmentarisch, das bedeutet sie sind klein und zeigen keine Fahrten, sondern nur isolierte Eindruck-Sets. Die
Ichnospezies V. palmatus und V. elrodi MOODIE, 1929 blieben bisher unberiicksichtigt. Fiir V. didactylus
MOODIE, 1930 hat SARJEANT (1971) Moodieichnus definiert, ohne den Holotypus (UC 2316) und das andere
Typusmaterial zu beriicksichtigen. Damit wurde die Relation zu Dromopus und die formale Prioritit von
Varanopus palmatus gegeniiber V. didactylus iibersehen.

Erginzendes Material hat GAND (1987) im Perm Frankreichs entdeckt und mit statistischen Analysen die
Ichnospezies als Dromopus didactylus etabliert. Fraglich bleiben dennoch zwei Punkte:

1. das Phéinomen der didactylen FuBeindriicke kommt in identischer Weise bei einigen Eindriicken von D.

lacertoides vor. Schon GEINITZ (1861: Taf. 3) bildet solche Erhaltung unter Saurichnites lacertoides von
Kalna ab und

2. didactyle FuBeindriicke kénnen einerseits durch flache Undertracks und andererseits vorzugsweise bei

schnellerem Gang auf etwas konsistenterem Substrat entstanden sein.

Alle bisherigen Studien des Verfassers am Material von D. didactylus aus der Clear Fork Group (YPM, UC)
sowie von Lodéve (Niveau von Rabejac), von St. Affrique (Pelite von St. Pierre) und aus den Permbecken der
Provence (von Mitan, Coulet-Redon und Gonfaron) in der Sammlung Dijon (Originalmaterial zu GAND 1987,
1993; DEMATHIEU et al. 1991 sowie in den Vorkommen selbst) sind letztlich nicht iiberzeugend fiir die
Abgrenzung von D. lacertoides. Allerdings fillt auf, daB D. didactylus nur in hoheren Profilabschnitten des
Unterperms vorkommt, die eventuell stratigraphisch dquivalent sind mit dem Niveau von Rabejac in Lodéve
(Abb. 21). Das ist zusammen mit der mehr posterioren Position von Fufizeh V gegeniiber den
zusammenliegenden Zehen III und IV der Hinweis auf eine gegeniiber D. lacertoides progressivere
FuBstruktur. Alle bisher beobachteten Fihrten und Eindriicke von D. didactylus sind jedoch nicht so klar
iiberliefert, als daB eine extramorphologische Variation sicher ausscheidet (Abb. 22).
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Abb. 14: Dimetropus leisnerianus
Tambach-Sandstein, Thiiringer Wald (GN 1823). Abhingig von der Konsistenz des Substrats sind die
Eindriicke plantigrad bis digitigrad iiberliefert und die Eindriicke der Zehenspitzen z.T. separiert.
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Abb. 15: Dimetropus leisnerianus

Tambach-Sandstein, Thiiringer Wald (GN 1827 - ,, Ichnium acrodactylum, tambachense, subsp. curvata).
Substratbedingt tiefe, plantigrade Eindriicke mit leicht auswirts orientierten Zehen. Gleiche extramorpho-
logische Bildungen sind von Batrachichnus bekannt, vgl. Abb. 7.
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Abb. 16: Dimetropus nicolasi

Becken von Saint-Affrique, Becken von Lodéve (S-Frankreich) und den Robledo Mountains (New Mexico).
Trotz unterschiedlicher Uberlieferung wird jeweils die Divergenz der Handzehen sichtbar. Aus dem Vergleich
folgt, daB die Linge der Zehen bei B und C in weichem Substrat bzw. bei Undertracks extramorphologisch
verindert ist. MaBstab in cm.

A -DI-SAg 119. B - DI-Ldg 82. C - USNM 452148.
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Abb. 17: Dromopus lacertoides (bzw. D. agilis)

iiberliefert als Undertracks: Die Handeindriicke sind etwa vollstindig und die FuBeindriicke nur mit den
Zehenspitzen iiberliefert. Die quer verlaufende Féhrte gehort zu Batrachichnus delicatulus, Hueco Formation,
Robledo Mountains Member, New Mexico (NMMNH P-23926 und 23924, zum Vergleich Abb. 7 A).

Mafstab in cm.
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Abb. 18: Dromopus lacertoides
in optimaler Erhaltung, Goldlauter-Schichten, Thiiringer Wald (GN 2005 ,Ichnium gampsodactylum,
Jriedrichrodanum “).
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Abb. 19: Dromopus lacertoides

Goldlauter-Schichten, Thiiringer Wald.

A - tiefe Eindriicke in weichem Substrat, Zehenbreite durch Nachsacken des Sediments sekundér reduziert (GN
JF 31 bzw. HF 136).

B - Fihrte eines sehr kleinen Individuums (Naturhist. Museum Schleusingen, Sammlung ARNHARDT AF 9).
MabBstab in cm.
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Abb. 20: Dromopus (=Varanopus)

aus der Clear Fork Formation, Castle Peak bei Merkel, Texas. Bei allen Exemplaren dominieren die Zehen III

und IV, weniger deutlich erscheinen teilweise Eindriicke von II und V. Es sind unvollstindige Undertracks,

nach denen eine Differenzierung zu Dromopus lacertoides problematisch ist.

A - Varanopus palmatus MOODIE, 1929, Typus YPM 1103. MaBstab in cm.

B - Varanopus elrodi MOODIE, 1929, Typus YPM 1118. Mafistab in cm.

C - Varanopus didactylus MooDIE, Typus UC 2316. Die Fliche zeigt zwei Hand-FuB-Sets, bei denen der Hand-
eindruck didactyl und am FuBeindruck zusitzlich die distalen Teile der Zehen II und V iiberliefert sind.
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Abb. 21: ,, Dromopus didactylus
A - Becken von Lodéve, Vorkommen bei Rabejac (DI-Ldg/Rabg 39).
B und C - Becken von Bas-Argens, Vorkommen bei Mitan (DI-Mitg 2 und 4). MaBstab in cm.

64



HAuUBOLD, H. Ichnotaxonomie Perm

Abb. 22: Dromopus lacertoides

Standenbiihl-Schichten bei Nierstein, Saar-Nahe-Becken. Nach dem Material dieses Vorkommens ist ein
separater Status von D. didactylus fraglich. MaBistab: Miinze 2 cm @.

A - zwei Eindriicke in pentadactyler Uberlieferung (SSN 11.N 2).

B - Undertracks in didactyler Uberlieferung (SSN 11.N 51, vgl. auch Abb. 11 B).
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3.6 Ichnogenus Chelichnus JARDINE, 1850

MutmaBliche Synonyme bzw. Phantom-Taxa: Agostopus, Akropus diversus (Anhomoiichnium), Amblyopus,
Baropezia (part.), Barypodus, Batrichnis, Cardiodactylum, Chelaspodus, Dolichopodus, Harpagichnus,
Herpetichnus, Labyrinthodon, Laoporus, Palaeopus, Palmichnus, Phalangichnus, Prochirotherium, Saurichnis
(Tab. 8)

Ausgerechnet Chelichnus, das erste beschriebene permische Ichnotaxon, ist bis in die jiingste Zeit weitgehend
unklar geblieben. Der Grund: das Material der Typusserie aus den Corncockle und Locharbriggs Sandstones
Formations bei Dumfries in SW Schottland wurde erst neuerdings in vergleichende Analysen mit anderen
Vorkommen unmittelbar einbezogen. Verfasser konnte in den letzten Jahren die Féhrtenplatten der
schottischen Permsandsteine (Originale zu JARDINE 1850, 1853), des Cornberg-Sandsteins in Hessen (SCHMIDT
1959), des Coconino Sandstone (LULL 1918, GILMORE 1926-1928) und des DeChelly Sandstone aus dem SW
der USA studieren. Wie schon in Ansitzen von GILMORE (1928) und von SCHMIDT (1959) partiell vermutet,
sind im Ergebnis alle bisher beschriebenen Ichnotaxa von den genannten Vorkommen offenbar jiingere
subjektive Synonyme von Chelichnus, und sie reduzieren sich auf 3 bis 4 Arten (HAUBOLD et al. 1995b;
MORALES & HAUBOLD 1995; MCKEEVER & HAUBOLD 1996).

Locharbriggs und Corncockle Coconino Sandstone, Comberg-Sandstein, Hessen
Sandstone, SW Schottland Arizona (nach SCHMIDT 1959)

Chelichnus bucklandi (JARDINE,1850)*

Chelichnus plancus HARKNESS, 1851 Laoporus schucherti LULL, 1918 Akropus diversus S., 1959*

Chelaspodus jardini HARK., 1851 Laoporus nobeli LULL, 1918* Chelichnus bucklandi*
Chelichnus obliquus HARK., 1851 Nanopus merriami GILMORE, Chelichnus duncani*
Saurichnis acutus HARK., 1851 1926* Chelichnus ambiguum
Labyrinthodon lyelli HARK., 1851 Palaeopus regularis

Batrichnis stricklandi HARK., 1851 GILMORE,1926*

Chelichnus pricei DELAIR, 1966 Dolichopodus tetradactylus

Cardiodactylum permicum D., 1966* GILMORE, 1926*
Prochirotherium truckelli D., 1966

Chelichnus duncani (Owen, 1842)*

Chelichnus ambiguus JARDINE, 1853* | Baropezia eakini GILMORE, 1926* | Palmichnus renisum S., 1959*

Chelichnus plagiostopus J., 1853 Agostopus matheri GILMORE, Phalangichnus alternans

Herpetichnus sauroplesius J., 1850 1927* S.,1959*

Herp. loxodactylus DUDGEON, 1878* Agostopus medius GILMORE, 1927* | Phalangichnus simulans S.,1959

C. locharbriggsensis MCKEEV.,1994 Barypodus metzeri GILMORE, Barypodus gravis S.,1959*
1927* v Barypodus mildei S.,1959
Barypodus tridactylus GILM., Chelichnus ? tripodizon S.,1959
1927* Harpagichnus acutum S.,1959*

Nanopus maximus GILMORE, 1927 | ? Amblyopus

Chelichnus gigas JARDINE, 1850

C. megacheirus HUXLEY, 1877 Amblyopus pachypodus
C. robustus DELAIR, 1966* GILM.,1927
Barypodus palmatus GILM., 19127

Tab. 8: Chelichnus, mutmaBliche Synonyme und Phantom-Taxa der drei gesicherten Ichnospecies. Autor und
Jahreszahl beziehen sich auf die Neueinfiihrung des Taxons in dem betreffenden Vorkommen. *Abgebildete
Typen und Belege.

3.6.1 TFaziesrelevanz des Phantom-Taxons Chelichnus

Eine Einschrinkung der Synonymie folgt aus der faziesbedingt extramorphologischen Erhaltung in der
Diinenfazies der Vorkommen. Alle Ichnotaxa sind im Grunde Phantom-Taxa, weil die Morphologie der
Eindriicke und Eindruckdetails in den gleichkérnigen &olischen Sandsteinen vergleichsweise unvollkommen
oder deformiert iiberliefert ist. Da die Morphologie jedoch in einer bestimmten Variationsbreite weithin
einheitlich vorliegt, sind die faziestypischen Deformationen der Eindriicke und Fihrten im Rahmen der
geforderten Ichnotaxobasis noch akzeptabel. Unter den Gegebenheiten der Diinenfazies verschiebt sich das
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Optimum der morphologisch kontrollierten Erhaltung. Es relativiert sich zugleich der Begriff Phantom. Im
Prinzip sind natiirlich alle Tetrapodenfihrten Phantome, nur der Grad der Abstufung in dem dieses Phinomen
vorliegt, ist faziell differenziert. Die Argumente heben aber nicht die Bindung der Definition von Ichnotaxa an
die optimale Uberlieferung auf, lediglich das verfiigbare und geforderte Optimum ist relativ, da von der
gegebenen Fazies abhdngig.

In- vorangehenden Ausfithrungen zu den Ichnotaxobasis wurde die raumlich vorgegebene Separation
bestimmter Fazies betont, dadurch sind die Uberginge selten bis ausgeschlossen. Es entfillt mithin die
Moglichkeit, Aquivalente von Chelichnus in fluviatiler Fazies des Perms nachzuweisen. Fille in denen dies
gegeben scheint, wie bei den Bestimmungen von Palmichnus, Phalangichnus, cf. Chelichnus und cf. Laoporus
in den Standenbiihl-Schichten des Saar-Nahe-Gebietes (FICHTER 1983b: 159 ff.), gehen auf problematische
Interpretationen von extramorphologischen Phantomen zuriick, die nach ichnofaunistischen Erkenntnissen
anderen Ichnotaxa nahestehen. Das Problem beruht wiederum darauf, daB verschiedene Tiere unter
extramorphologischen Einfliissen dhnlich erscheinende Eindriicke hinterlassen konnen. Oft beziehen sich die
Bestimmungen als Chelichnus und Laoporus in fluviatiler Fazies auf wenig beweiskriftige isolierte Eindriicke.
Erklarbar sind derartige Bestimmungen mit einer generellen Ahnlichkeit von Chelichnus zu anderen
»theromorphen“ Féahrten wie Dimetropus, Gilmoreichnus und Ichniotherium, also Ichnotaxa von Synapsiden,
Pelycosauriern und Therapsiden. Diese bilden im Verlauf des Perms eine charakteristische FuBmorphologie
heraus (HoPsoN 1995). Es kommt zu einer Konsolidierung der Carpal- und Metacarpalbereiche und auch der
Tarsal- und Metatarsalbereiche sowie zu einer Verkiirzung der Zehen durch eine Reduktion der Phalangen. Das
sind Merkmale, die sich in den Eindriicken auswirken und ichnotaxonomisch mafgeblich sein kénnen. Soweit
erkennbar, sind nach anatomischen Gesichtspunkten Synapsiden die Erzeuger von Chelichnus beziechungsweise
Laoporus. Das korrespondiert zugleich mit dkologischen Uberlegungen, indem speziell diese Gruppe im Perm
als Bewohner von #olischen, wiistenartigen Habitaten in Betracht kommt. Eine Bestitigung findet diese
Deutung letztlich auch durch die Reduktion der in der Diinenfazies vorkommenden Arten. Chelichnus (=
Laoporus) reprasentiert eine gering diverse Fauna von Synapsiden (Tab. 3) in Wiistenenvironments.

3.6.2  Morphologie und Variabilitit von Chelichnus

A) Corncockle und Locharbriggs Sandstones, Schottland

Den ersten Beschreibungen durch JARDINE (1850, 1853) lag bereits umfangreiches Material zu Grunde.
Chelichnus duncani (OWEN, 1842) ist die hiufigste Form von mittlerer Grofe mit 25 mm - 75 mm FuBlingen
nach MCKEEVER & HAUBOLD (1996, darin weitere, umfangreiche fotografische Dokumentationen). JARDINE
(1853) benannte in seiner ausfiihrlichen Studie nach abweichenden Erhaltungsformen noch Herpetichnus
sauroplesius, Chelichnus ambiguus und C. plagiostopus. Nach der Seitenfolge in den Beschreibungen handelt
es sich um jiingere subjektive oder sogar partiell objektive Synonyme. Gleiches gilt fiir die spiter benannten H.
loxodactylus und C. locharbriggsensis (Tab. 8; Abb. 23, 24).

Als Synonyme der kleinsten Fahrtenform Chelichnus bucklandi (JARDINE, 1850), FuBlingen 10 mm - 25
mm, erweisen sich sechs von HARKNESS (1851) und drei von DELAIR (1966) eingefiihrte Namen, darunter sind
neben Herpetichnus und Chelichnus sechs weitere Gattungsnamen. Diese extreme Aufsplitterung ist bedingt
durch die intensiven extramorphologischen Verinderungen, denen ganz besonders die Uberlieferung der
Eindriicke und Fahrten sehr kleiner Tetrapoden unterliegen kann. Das Spektrum bei C. bucklandi reicht von
differenziert digitigrad bis plantigrad, und das Fihrtenmuster kann durch das Substrat extrem beeinfluft sein.
In vieler Hinsicht ergeben sich Parallelen zu Batrachichnus. Die Variabilitit durch extramorpholgische
Faktoren ist bei den kleinsten Fihrtenformen offenbar auBerordentlich hoch, und entsprechend lang ist die
Liste potentieller Synonyme. Wenn die Fihrten an geneigten Diinenhingen entstanden sind, kénnen die
Fahrtenmuster von C. bucklandi geradezu irreguldr sein. Das zeigt bereits der Typus (JARDINE 1853: PL. 7,
MCKEEVER & HAUBOLD 1996: Fig. 6,1). Die Originale zu den anderen, vermutlich synonymen Taxa, zeigen
dhnliche Muster in abgestufter Deutlichkeit (Abb. 25, 26). Die Revision und Interpretation gerade dieses
Materials war nur durch direkte Materialstudien unter Analyse extramorphologischer Erscheinungen méglich.

Vergleichsweise klar war offenbar von Anbeginn der Status der groferen Formen - Chelichnus gigas
JARDINE, 1850 (Abb. 27 A) und C. titan JARDINE, 1853 - mit FuBllingen von 75 mm - 125 mm bzw. iiber 125
mm. Letztere Art ist allerdings nur sehr eingeschrinkt giiltig, es fehlen jegliche Details. Lediglich die von den
anderen Formen abweichende GrofBe veranlaite JARDINE zu einer separaten Art, die mit Vorbehalt zu
akzeptieren ist. Das Ichnogenus Chelichnus ist damit nach seiner aus dem Perm Schottlands beschriebenen
Typusserie in vier Grofenkategorien differenzierbar. Fiir sie sind urspriingliche Namen verfiigbar, und die
Ichnospezies konnten durch Typusfestlegung an dem Originalmaterial im RSM und DUM fixiert werden
(MCKEEVER & HAUBOLD 1996). Dieses formale Vorgehen entspricht weitgehend den Erkenntnissen von
JARDINE, und es ist jeweils durch eine Hiufung von Mittelwerten der FuBgroBe gestiitzt. Uberginge zwischen
den GroBenkategorien entfallen sogar, wenn man sich auf signifikantere Parameter als die stark
iiberlieferungsabhingige Eindrucklinge beruft. MCKEEVER & HAUBOLD (1996) haben deshalb die weniger
extramorphologisch beeinflufbare Distanz zwischen der Basis der Zehen II und IV in die Diagnosen
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aufgenommen. Danach lassen sich die drei Ichnospezies C. bucklandi, C. duncani, C. gigas definieren, und mit
Einschrinkung eine vierte: C. titan.

B) Coconino und DeChelly Sandstones, Arizona

Dominierendes Ichnotaxon in den Coconino und DeChelly Sandstones ist Laoporus LULL, 1918, wobei sich die
beiden von LULL (1918) genannten Ichnospezies L. schucherti und L. nobeli (Abb. 29 A) als Synonyme
erwiesen haben und auch Nanopus merriami GILMORE, 1926 (Abb. 29 B) gehort dazu (MORALES & HAUBOLD
1995). Bereits BAIRD (in SPARMER 1984) hatte Dolichopodus tetradactylus GILMORE, 1926 als Laoporus
erkannt. Infolge schnellerer Gangart sind an diesen Formen Eindriicke und das Fahrtenmuster verdndert (Abb.
31). Prioritit hat die Ichnospezies Laoporus schucherti, sie reprisentiert die haufigen kleinen Fahrten, welche
offenbar identisch sind mit Chelichnus bucklandi im Perm Schottlands (MCKEEVER & HAUBOLD 1996). In den
Coconino und DeChelly Sandstones ist die Erhaltung dieser kleinen Formen in den zu Schottland
vergleichsweise feinkornigeren Sandsteinen deutlicher. Die gangbedingten Variationen von Laoporus sind
unter EinschluB der Funde aus dem dhnlichen Lyons Sandstone, Colorado, z.B. bei LOCKLEY & HUNT (1995a)
dargelegt.

AuBer Laoporus hat GILMORE (1926, 1927, 1928) aus dem Coconino Sandstone eine Reihe weiterer
Ichnotaxa unter Agostopus (Abb. 28 A, B), Amblyopus, Baropezia (Abb. 28 C), Barypodus (Abb. 27 B, C),
Palaeopus (Abb. 29 C) beschrieben (Tab. 8), die dem extramorphologischen Spektrum von Chelichnus duncani
und C. gigas entsprechen und damit als jiingere subjektive Synonyme dieser Ichnospezies gelten konnen. Die
Variabiliat der Erhaltung wird durch Material aus dem DeChelly Sandstone erweitert, welches neben den
allgemein héufigen Laufrichtungen den Diinenhang gerade oder schrig aufwirts ausnahmsweise auch solche
Fihrten zeigt, die beim Lauf auf geneigten Sandfichen abwirts und auch schrig abwirts entstanden sind
(MORALES & HAUBOLD 1995).

C) Cornberg-Sandstein, Hessen

Ein faziesgleiches Vorkommen zu den zuvor beschriebenen hat SCHMIDT (1959) mit dem Cornberg-Sandstein
bearbeitet und sich dabei auf die bekannten Arbeiten von JARDINE (1853), LULL (1918) und GILMORE (1926,
1927, 1928) bezogen, soweit dies nach der Literatur moglich war. Das Ergebnis war eine Mischung der Taxa
beider Vorkommen neben einigen neuen Taxa. SCHMIDT (1959) bestimmte an dem Cornberger Fahrtenmaterial
die Ichnospezies Chelichnus duncani, C. ambiguus, C. bucklandi, C. ? tripodizon, Barypodus gravis, B. mildei,
?Amblyopus, Harpagichnus acutum, Phalangichnus alternans, P. simulans, Palmichnus renisum und Akropus
diversus (Tab. 8). Diese groBe Zahl an Ichnotaxa 146t zusammen mit den Deutungen auf eine sehr diverse
Ichnofauna schlieBen. FICHTER (1994) bestiitigt das, akzeptiert zunichst die Bestimmungen von SCHMIDT sowie
GILMORE und konzentriert seine Untersuchung auf die Interpretation der Fahrten nach deren Muster und dem
Vergleich zu bekannten Korperskeletten. Die entscheidende Ichnotaxobasis, die Eindruckmorphologie und
deren faziestypische Modifikationen an den Cornberger Fihrten betrachtet FICHTER nicht. In der Folge werden
extreme Fihrtenmuster von vornherein als Taxobasis impliziert. Unterschiedliche Féhrtenmuster beweisen
danach offenbar zwangsliufig Erzeuger von systematisch unterschiedlicher Stellung. Gerade das trifft jedoch
nicht oder nur sehr eingeschriankt zu.

Vergleichende Studien der Eindruckmorphologie belegen nunmehr die Ubereinstimmung mit den Ichnotaxa
der Locharbriggs und Corncockle Sandstones von Schottland in nahezu allen Details der faziestypischen
Phantome, und die dominierende Ichnospezies ist somit Chelichnus duncani (Abb. 32, 33). Auch in der etwas
groberen Kornigkeit der Sandsteine gleichen sich die Erhaltungen der Fihrten aus dem Perm bei Cornberg und
Dumfries. Vielfach sind die Eindriicke extrem digitigrad und bilden dann scheinbar einen taxonomisch
relevanten Kontrast zu plantigraden Formen. Allein darin bestehen die Unterschiede z.B. von Harpagichnus zu
Barypodus oder von Palmichnus zu Phalangichnus (Abb. 34, 35). Die digitigraden Formen gehen auf etwas
konsistenteres Substrat zuriick, oder es handelt sich um Undertracks. Erhebliche Differenzen zeigen die
Fihrtenmuster, und gerade sie erweisen sich als eine der Hauptschwierigkeiten bei der Bestimmung und
Interpretation der Cornberger Fihrten. Das fiihrte auch deshalb zu unlésbaren Problemen, weil man die Genese
des Sandsteins und speziell die der Fihrtenflichen bislang zumeist als aquatisch deutete. Die zwanglose
Erklirung des variablen Spektrums der Eindriicke und Féhrten ergibt sich indes aus subérischer Bildung in
dolischen Sanden und vielfach an unterschiedlich steilen Diinenhingen. Da diese Moglichkeiten unbeachtet
blieben bzw. bei Uberlegungen zur Genese des Cornberg-Sandsteins immer wieder abgelehnt wurden,
subsummierten sich widerspriichliche Interpretationen innerhalb des Materials und zu den anderen
Vorkommen.

Als extreme Variationen in Eindruckform und Fahrtenmuster erweisen sich Harpagichnus acutum (IC 58,
59 Rotenburg), Akropus = Anhomoiichnium diversum (IC 65, 71 Rotenburg), Barypodus gravis (IC 47, IC 69
Cornberg und Rotenburg), Phalangichnus simulans (IC 62 Rotenburg), P. alternans (IC 60, 64 Rotenburg),
Palmichnus renisum (Slg. Marburg) und ?Amblyopus (IC 200 Kassel). Es sind alles Eindruck- und
Fihrtensonderbildungen von Chelichnus. Nihere Diskussionen und Beschreibungen der Details wiirden hier zu
weit fithren. Exemplarisch ist bereits die Interpretation von Akropus diversus (siche Abb. 3) als Chelichnus
begriindet worden (HAUBOLD et al. 1995b). Dabei liegt eine lingere Fihrte vor, an der die scheinbar lacertoide
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Abb. 23: Chelichnus

Corncockle und Locharbriggs Sandstones, Dumfries und Galloway, SW-Schottland. MaBstab in cm.

A - C. duncani, unterschiedliche digitigrade Uberlieferung, links 4-zehig mit auswérts gekriimmten Zehen-
spitzen, Form ,, loxodactylus“, rechts 5-zehig mit einwirts gebogenen Zehenspitzen, teilweise ist die Sohle
iiberliefert, das sandige Substrat war relativ konsistent, leicht ansteigender Diinenhang (DUM C).

B - C. bucklandi, drei parallele Fahrten in relativ lockerem Substrat an leicht ansteigendem Diinenhang: links
sehr kurze Schritte, mitte sehr lange Schritte, rechts mittlere Schrittlinge (RSM 1875.28.7).
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Abb. 24: Chelichnus duncani

Corncockle und Locharbriggs Sandstones, Dumfries und Galloway. Mafstab in cm.

A - Laufrichtung Diine aufwirts, FiiBe plantigrad, Hinde partiell von den Fiifien iibertreten und scheinbar
digitigrad (DUM 4).

B - Laufrichtung nach Lage der Riickschubbildungen schrig aufwirts, Hinde und Fiiie separiert (RSM
1875.28.5B, Original zu JARDINE 1853, Taf. II).

C - schnelle Gangart am Diinenhang, undeutliche Ausgiisse (RSM 1875.28.15).
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Abb. 25: Chelichnus duncani

in der Erhaltung von ,,C. ambiguus®. Eindriicke plantigrad bis digitigrad, zumeist nur tridactyl, Corncockle
und Locharbriggs Sandstones, Dumfries und Galloway. Mafstab in cm.

A -RSM 1875.28.4.

B - RSM 1875.28.2 (Original zu Jardine 1853 Taf. 11).
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Abb. 26: Chelichnus bucklandi

in verschiedenen Gangarten und Uberlieferungsvarianten - plantigrad bis digitigrad, Corncockle und
Locharbriggs Sandstones, Dumfries und Galloway. MaBstab in cm.

A-DUMB. B-RSM 1875.28.11 (Original zu JARDINE 1853, Taf. 8). C -RSM 1875.28.29.

D - DUM 6 (Typus von ,, Prochirotherium truckelli “ DELAIR, 1966).
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Abb. 27: Chelichnus gigas

Corncockle und Locharbriggs Sandstones von Dumfries und Galloway, SW-Schottland und Aquivalente aus
dem Coconino Sandstone, Grand Canyon, Arizona. Mafistab in cm.

A -RSM 1875.28.22 (Typus von ,, Herpetichnus robustus “ DELAIR, 1966).

B - USNM 11502, Typus von Barypodus tridactylus GILMORE, 1927.

C - USNM 11505, Typus von Barypodus metzeri GILMORE, 1927.
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Abb. 28: Chelichnus gigas

Aquivalente aus dem Coconino Sandstone, Grand Canyon, Arizona. MaBstab in cm.
A -USNM 1135, Typus von Agostopus matheri GILMORE, 1926.

B - USNM 11509, Typus von Agostopus medius GILMORE, 1927.

C - USNM 11137, Typus von Baropezia eakini GILMORE, 1926.
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Abb. 29: Chelichnus bucklandi (= Laoporus)

aus dem Coconino Sandstone, Grand Canyon, Arizona. MaBstab in cm.

A - USNM 8422, Paratypus von Laoporus nobeli LULL, 1918, Zehen durch Schleifspuren verschieden lang.

B - USNM 11146, Typus von Nanopus merriami GILMORE, 1926, digitigrade Uberlieferung, z.T. nur tridactyl.

C - USNM 11143, Typus von Palaeopus regularis GILMORE, 1926, schnellere Gangart, Eindruckdetails bzw.
einzelne Zehen kaum sichtbar.
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Abb. 30: Chelichnus bucklandi (= Laoporus)

aus dem Coconino Sandstone, Grand Canyon, Arizona. Mafistab in cm, bzw. Miinze 2 cm @.
A - USNM 11148, tridactyle plantigrade Eindriicke von mittlerer Eindrucktiefe.

B - USNM - 11147, sehr flache, tridactyle bis tetradactyle Eindriicke.

C - Alf Museum, vollstindige pentadactyle Eindriicke.
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Abb. 31: Chelichnus bucklandi (= Laoporus bzw. Dolichopodus)

aus dem Coconino Sandstone, Grand Canyon, Arizona. MaBstab in cm.

A - MNA.V 3340, schnelle Gangart auf relativ ebener Sandfliche.

B - MNA.V 3335, Fihrtenverlauf diagonal an leicht geneigtem Diinenhang.
C - MNA.V ohne Nr., Fihrtenverlauf quer zu relativ steilem Diinenhang.

Ichnotaxonomie Perm
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Abb. 32: Chelichnus duncani (=Barypodus gravis)

Cornberg-Sandstein, Hessen, IC 69 (Museum Rotenburg). Die jeweils folgenden rechten und linken Hand-FuB-
Sets sind auf einer Linie angeordnet, bedingt durch die Laufrichtung schrig aufwirts am Diinenhang (teilweise
werden fiir diese Anordnung auch Deutungen als Schwimmspuren bei seitlicher Stromung diskutiert).
Aquatisches Environment entfillt jedoch fiir die Laoporus-Ichnofazies. Mafistab in cm.
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Abb. 33: Chelichnus duncani

in plantigrader und digitigrader Erhaltung, Cornberg-Sandstein, Hessen. MaBstab in cm.
A - IC ohne Nr. (Museum Rotenburg), Laufrichtung schrig hangaufwarts.

B - IC 47 (Sandsteinmuseum im Kloster Cornberg).
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Abb. 34: Chelichnus duncani

verschiedene Erhaltungsformen aus dem Cornberg-Sandstein, Hessen. Mafstab in cm.

A - Typus von Harpagichnus acutum SCHMIDT, 1959, extrem digitigrade Uberlieferung bei relativ langsamem
Gang, IC 58 (Museum Rotenburg). ;

B - Typus von Phalangichnus alternans SCHMIDT, 1959, digitigrad, alternierende Anordnung der Hand-Fuf3-
Sets, IC 64 (Museum Rotenburg). ‘

C - Typus von Palmichnus renisum SCHMIDT, 1959, digitigrad mit extramorphologisch, gangbedingt
verldngerten, z.T. gekriimmten Zehenenden (Sammlung Geol.-Paldont. Institut, Marburg).
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Abb. 35: Chelichnus duncani und C. bucklandi

verschiedene Erhaltungsformen aus dem Cornberg-Sandstein, Hessen. MaBstab in cm.

A - Typus von Phalangichnus simulans SCHMIDT, 1959, extrem digitigrade Uberlieferung, IC 62 (Museum
Rotenburg).

B - Fihrte mit plantigrader Uberlieferung, teilweise gut sichtbaren Zehen, entstanden am Diinenhang, IC 71
(Museum Rotenburg), vgl. Abb. 3.

C - Fihrte mit plantigrader Uberlieferung, Zehen kaum sichtbar, Handeindriicke leicht von den Fiiien
iibertreten, IC 175 (Sandsteinmuseum im Kloster Cornberg, Sammlung MOLLER).

81



Ichnotaxonomie Perm

HAUBOLD, H.

Chelichnus bucklandi

36
Cornberg-Sandstein, Hessen IC 28 (Geol.-Paldont. Institut Gottingen, O

Das Fahrtenmuster ist erheblich mo

Abb

Abb. 18).

nal zu SCHMIDT 1959

ziert durch die Bewegung des kleinen Tieres quer zum relativ steilen

Diinenhang. Die Zehen weisen aufwirts und die Bewegung erfolgte sei

rigi
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Prigung der Eindriicke durch eine Laufrichtung schrig aufwirts am Diinenhang entstanden ist. Die Fihrte
eines gleichen Tieres, auf derselben Fliche etwa senkrecht den Diinenhang aufwirts verlaufend, zeigt
,hormales” Chelichnus-Muster, und die Eindriicke liegen als Folge des Anstiegs sehr dicht beieinander und
sind relativ digitigrad (IC 71).

Diagonal ansteigend verlaufende Féihrten an Diinenhiingen erkennt man generell an einer Position der
jeweiligen rechten und linken Hand-FuB-Sets auf einer Linie. Diese lineare Ausrichtung ist entweder rechts
oder links orientiert. Der Hand-FuB-Set einer Seite kann verrutschte Zehen zeigen. Je nach Neigung des
Hanges und der Laufrichtung zum Anstieg sind diese Erscheinungen wechselnd intensiv ausgeprégt. Ein
weiterer Hinweis auf die Laufrichtung relativ zum Anstieg des Hanges sind die Riickschubhéufchen. Sie liegen
wechselnd lateral hinter den Eindriicken. Extremen EinfluB auf das Féhrtenmuster kann die Hangneigung bei
kleinen Formen wie Chelichnus bucklandi haben (Abb. 36).

Analoge Fahrtenmuster kennt man von Laoporus aus den Coconino und DeChelly Sandstones von Arizona
(LocKLEY & HUNT 1995a: 40, Fig. 2.5; MORALES & HAUBOLD 1995: Fig. 2-6).

3.6.3 Zusammenfassung zu Chelichnus

Die weitgehend extramorphologischen Eindriicke und Fidhrten von Chelichnus stellen fiir die ichno-
taxonomische Bewertung einen Grenzfall dar. Eine Restriktion des Taxons auf dolische Sandsteine des Perms
sollte als moglicher und notwendiger Kompromii akzeptiert werden. Das steht im Konsens mit der von
LOCKLEY et al. (1994) definierten Laoporus Ichnofazies.

Bei formalistischer Handhabung hitte man im ungiinstigsten Falle Chelichnus (=Laoporus) eine General-
prioritit im Perm und teilweise im gesamten Permokarbon einzuriumen. Denn man darf davon ausgehen, dah
die meisten permischen terrestrischen Tetrapoden in einer dolischen Fazies Chelichnus-gleiche, das bedeutet
extramorphologisch verdnderte merkmalsarme Fihrtenstrukturen hinterlassen haben wiirden. Um es am
Beispiel nochmals zu betonen: Diese Ubereinstimmung ist eine extramorphologische und faziesbedingte
Deformation, die anatomisch verschiedene FuBstrukturen in den Eindriicken unter Merkmalsverlusten
moglicherweise gleich aussehen 14Bt. In #Holischen Sanden konnen verschiedenartige Tetrapoden nahezu
gleiche Eindruckbilder hinterlassen. Das Fahrtenmuster hiangt zwar primér von den Kérperproportionen ab, es
wird aber weit mehr von Bewegungsabliufen kontrolliert, welche unter den Konditionen der Laoporus
Ichnofazies geradezu abnorm sein konnen. Im Ergebnis sind die priméren und sekundiren Ichnotaxobasen der
Fihrten in den Corncockle, Locharbriggs, Coconino, DeChelly und Cornberg Sandsteinen unterreprésentiert.

4 SchluBfolgerungen und Hinweise zur Diversitit permischer
Ichnofaunen

Unterschiedliche ichnotaxonomische Prinzipien bei der Wertung der Merkmale, oft verbunden mit
unzureichender Beriicksichtigung extramorphologischer Komponenten, haben im Perm zu divergierenden
Bewertungen der Ichnocoenosen von Tetrapoden gefiihrt. Das bedeutet, faunistische und in deren Folge auch
stratigraphische Auswertungen kénnen subjektiv beeinflufit und geradezu manipuliert werden. Boy & FICHTER
(1988b) haben die Frage formuliert: ,Ist die stratigraphische Verbreitung der Tetrapodenfihrten im
Rotliegenden 6kologisch beeinflufit?

Die Frage und auch die Antwort - daB die biostratigraphische Zonengliederung nach Tetrapodenfihrten
nicht auf okologischen und klimatischen Verinderungen, sondern auf groBriumigen Faunenwanderungen
beruhen (Boy & FICHTER 1988b: 882) - sind wohl zu modifizieren. Denn

1. das Erkennen einer stratigraphischen Verbreitung setzt zunéichst eine Analyse voraus und

2. diese basiert vielfach auf Bestimmungen, in denen fazieskontrollierte Extramorphologie enthalten sein

kann.

Unter den gegebenen Pramissen lautet die Antwort:

Die stratigraphische Bewertung ist ohne Beachtung okologisch und faziell kontrollierter extramorphologischer
Einfliisse zunédchst im wesentlichen nur nomenklatorisch geprigt!

Uniibersehbar besteht in vielen Studien eine Tendenz zu Uberinterpretationen unter Verdringung der
Tatsache, daB zum Teil unangemessene Kriterien die Grundlage faunistischer und stratigraphischer Resultate
sind. Aus den (Uber-)Interpretationen, welche eine hohe Diversitit der Ichnofaunen aufzeigen, resultiert eine
Erwartungshaltung fiir weitere Studien an Tetrapodenfihrten. In der Realitit konnen aber die Aussagen
spateren kritischen Analysen nicht immer standhalten. Die Qualitéit der Ergebnisse hiangt von den verfiigbaren
Taxobasen und deren Bewertung ab. Der Rang der Merkmale von Tetrapodenfihrten wird bestimmt von der
taxonomisch-systematischen Zielstellung. Das ist bei Tetrapodenfihrten dic Relation zur Wirbeltier-
klassifikation. Hochste taxonomische Wertigkeit haben damit die unmittelbar in der Morphologie der
Eindriicke reflektierten anatomischen Strukturen. Ihnen nachgeordnet ist das Fahrtenmuster. Alle anderen
Merkmale gehen in steigender Tendenz auf extramorphologische Einfliisse zuriick, und diese koénnen die
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Eindruckmorphologie und das Fahrtenmuster iiberprigen. Das bedeutet: Je stirker die Uberprigung, um so
geringer ist die Relevanz zur Anatomie und zur Klassifikation der Wirbeltiere und umgekehrt.

Die Ichnotaxa und die resultierende Faunenanalyse nach Tetrapodenfihrten sind daran zu messen. Bei
sedimentologisch- oder verhaltensbedingtem Ausfall der Merkmale ersten Ranges reflektieren Ichnotaxa nur
noch Verhaltensmuster bis Fazieseinfliisse. Werden nur solche Kriterien zugrunde gelegt, steigt das Potential
der ichnotaxonomischen Differenzierung und die Anzahl der Ichnogenera und Ichnospezies exponentiell. Die
Voraussetzung einer anatomischen Deutung derartiger Ichnotaxa entfillt. Damit entfallen aber auch die
Grundlagen fiir

- die Giiltigkeit der zoologischen Nomenklaturregeln,

- die Moglichkeit der Analyse von Synonymen nach diesen Regeln,

- eine faunistische Interpretation und

- eine biostratigraphische Auswertung.

Mit dem Grad des zunchmenden Fehlens von anatomisch kontrollierten Merkmalen verringern sich
Giiltigkeit und Anwendbarkeit der zoologischen Nomenklatur, der Interpretation und Biostratigraphie. Wie
zuvor bei den Beschreibungen der Ichnogenera demonstriert, sind sogenannte Phantom-Taxa unkontrolliert
mehrdeutig. Das verbreitete Bestreben, Taxa, inclusive Phantom-Taxa, zu benennen, zu interpretieren und zu
vergleichen, hat dazu gefiihrt, daB die Nomenklatur und Aussagemoéglichkeit nach Tetrapodenfédhrten immer
unklarer geworden ist. Nur wenn man sich bei der Analyse derartiger Ichnofossilien bzw. Taxa auf die
Merkmalswertigkeit ihrer Verursacher konzentriert, kann man tragfahige faunistische Hinweise erwarten. Es
geht auch bei der Ichnotaxonomie der Tetrapodenfihrten nicht allein um die Quantitit, sondern um die
Qualitit der separierten Taxa. Das ist ein Punkt, der bei der Neueinfilhrung von Taxa gern iibersehen wird.
Dabei ist gerade die iibertricbene Zahl von Gattungen und Arten der Transparenz und Akzeptanz
paldontologischer und ganz besonders palichnologischer Ergebnisse abtréglich.

Ein Beispiel bietet die Korrelation der extramorphologischen Deformation der Eindriicke zu deren Grofie.
Die Deformation nimmt speziell unter 30 mm FuBlidnge zu. Bei 20 mm - 15 mm, gleichsam an der Untergrenze
der Erhaltbarkeit der FuBeindriicke von Tetrapoden im Sediment, erreicht die Variabilitéit der Uberlieferung ein
Maximum. Es resultiert eine Scheindiversitit vieler Ichnocoenosen in diesem Bereich. Fiir die kleinsten
Ichnotaxa Batrachichnus salamandroides und Chelichnus bucklandi kommen als mégliche Synonyme etwa 50
Phantom-Taxa in Betracht. Das ist eine unnatiirliche Grauzone, sowohl in Relation zu dem morphologischen
Spektrum der Eindriicke als auch zu der faunistischen Situation kleiner Tetrapoden entsprechender
Environments im Perm.

Die extramorphologischen Deformationen lassen iiberdies die Moglichkeit zu, eine nahe Verwandtschaft
der Erzeuger und sogar eine ichnotaxonomische Identitéit von Batrachichnus salamandroides und Chelichnus
bucklandi zu erwigen. Nur B. salamandroides ist morphologisch nach Eindriicken klar genug definiert, nicht
aber C. bucklandi. Die Entscheidung kann nach der Anzahl der Handzehen getroffen werden. Batrachichnus
ist 4-zehig. C. bucklandi ist nach vollstindigen Eindriicken 5-zehig, wie auch der grofere C. duncani.
Lediglich unvollstindige Eindriicke lassen die Handeindriicke 3- bis 4-zehig erscheinen.

Ein seltener Beleg ist von einer Platte aus dem Tambach-Sandstein mit einer Fahrte von Ichmotherzum
cottae bekannt (Abb. 2), welche extramorphologische Uberginge zeigt, die der Erhaltung einer Chelichnus-
Fihrte dieser Dimension entsprechen, etwa Chelichnus gigas.

Der dargelegte Zusammenhang erlaubt folgende Konstruktion: Das erste benannte Ichnotaxon aus dem
Perm ist Chelichnus. Angesichts der Moglichkeit, daB unter entsprechenden Faziesbedingungen auch die
Erzeuger von Ichniotherium, Batrachichnus, Dimetropus, Limnopus und Amphisauropus sehr dhnliche Féhrten
und Eindruckbilder wie Chelichnus hinterlassen haben kénnten, hitte bei nomenklatorisch formalistischem
Verfahren Chelichnus die Prioritit fiir die Mehrzahl permischer Tetrapodenfihrten. Aus dieser formal
logischen und zugleich paléobiologisch widersinnigen Konstellation wird die Fragwiirdigkeit von Phantom-
Taxa iiberdeutlich und zugleich das Gebot, der primédren Konzentration auf die anatomisch begriindeten
Ichnotaxobasen, welche in den Details der Eindriicke sichtbar sind.

Eine Analyse der faunistischen Diversitit fiihrt bei Nichtbeachtung des Spektrums der Extramorphologie,
wie sie explizit an Chelichnus demonstriert werden kann, zum Chaos. Das bedeutet fiir die Ichnotaxonomie die
biologisch absurde Entscheidung zwischen Alles oder Nichts. Entweder gehort alles zu Chelichnus, oder die
Zahl méglicher Ichnotaxa nach MaBgabe extramorphologischer Erscheinungen ist unendlich. Wie absurd dies
ist, beweisen die optimalen Erhaltungen, auf denen die Definitionen von Batrachichnus, Limnopus,
Amphlsauropus Dromopus und Dimetropus basieren. Sie sind unverwechselbar und osteologisch korreliert,
ganz im Gegensatz zu Chelichnus. Diese Demonstration ist das Anliegen der Arbeit, und sie ist zugleich
Hinweis auf einen Sinn weiterer Studien an permischen Tetrapodenfihrten.
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