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Zusammenfassung

In der Trias von Thiiringen und Nordbayern ist die frithe Evolution und Diversifikation der
Archosaurier in Richtung Dinosaurier mit den Fihrtenformen Chirotherium, Rotodactylus,
Sphingopus, Parachirotherium, Atreipus und Grallator in einer vergleichsweise vollstindigen
Folge von mindestens 12 Fihrtenhorizonten vom Mittleren Buntsandstein iiber die Randfazies des
Muschelkalks bis in den Mittleren Keuper dokumentiert. Das entspricht dem Zeitabschnitt vom
Olenek bis zum Nor. Dies und die paldogeographische Lage der Vorkommen am Rand des
Boéhmisch-Vindelizischen Massivs belegt eine kontinuierliche Faunenfolge. Mit den jeweiligen
Fahrtenassemblages koénnen auch die zahlreichen weiteren in Europa und Nordamerika bekannten
Vorkommen korreliert werden. In der Morphologie der Hand- und FuBeindriicke sowie in dem
Fahrtenmuster sind im Verlauf der Trias signifikante Tendenzen zu Tridactylie und Bipedie
reflektiert. Durch die enge Relation der Fahrtenmerkmale zu den Synapomorphien der
Ornithodira, Dinosauriformes und Dinosauromorpha erweisen sich die Ichnotaxa als Belege der
sukzessiven Schwestergruppen der Dinosauria. Das Stadium friiher Dinosauria ist im Karn mit
Grallator erreicht. Die Taxonomie der Fahrtenformen wird kritisch diskutiert. Einerseits gelten
bisher bipede Fahrten und tridactyle Eindriicke als ichnotaxonomische Kriterien, obwohl sie bis zu
einem bestimmten Grade nur von der Gangart und nicht anatomisch kontrolliert sind. Andererseits
sind gerade Bipedie und Tridactylie Schliisselmerkmale bei der Entstehung der Dinosauria. In die
Betrachtung sind auch Chirotherien einbezogen, weil bei diesen Fahrten der Crurotarsi einige
Merkmale der dinosauroiden Tridactylie und die Tendenz zu Bipedie konvergent herausgebildet
worden sind. Chirotherium barthii erweist sich in diesem Kontext als ideale Basisform sowohl der
Ornithodira als auch der Crurotarsi.

Abstract

The early evolution and diversification of archosaurs leading to dinosaurs is recorded from
Triassic deposits of Southern Thuringia and Northern Bavaria with the ichnotaxa Chirotherium,
Rotodactylus, Sphingopus, Parachirotherium, Atreipus, and Grallator in a comparatively complete
sequence of 12 track horizons. The horizons extend from the Middle Buntsandstein through the
border facies of the Muschelkalk up through the Middle Keuper, with age equivalents of Olene-
kian into the Norian. The stratigraphy documents, in combination with the palaeogeographic
distribution along the Bohemian-Videlician High, a continuous faunal sequence. Significant track
assemblages can be correlated to several ichnofaunas known from Europe and North America.
Manus and pes print morphology and trackway patterns show significant tendencies towards
tridactyly and bipedalism during the Triassic. Close correlation can be made between footprint and
trackway morphology and synapomorphies of Ornithodira, Dinosauriformes, and Dinosauria.
Therefore, ichnotaxa can be interpreted as documenting succeeding sister groups of the Dino-
sauria. The first stage of early dinosaurs is realized in the Carnian with Grallator. A critical
concern is the taxonomy of the track morphs, because the degree to which bipedalism and
tridactyly are expressed in the trackways is to some extent controlled by trackmaker gait, and
bipedalism and tridactyly are key characters in the origin of the dinosaurs. Chirotherians are
included in the analysis because in these prints and trackways, which were presumably made by
Crurotarsi, several characters of dinosauroid tridactyly and tendencies toward bipedalism appear to
be developed in a convergent or parallel manner. In particular Chirotherium barthii appears in this
context as an ideal ancestor of both the Ornithodira and the Crurotarsi.
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Chirotherien und Grallatoriden aus der Unteren bis Oberen Trias

1 Einfiihrung, Paldogeographie und Stratigraphie

Die Erforschung von Tetrapodenfihrten hat in der
Trias Mitteleuropas eine lange Tradition. Sie beginnt
mit den Entdeckungen im Buntsandstein bei Hildburg-
hausen in S-Thiiringen und der ersten, heute noch
giiltigen wissenschaftlichen Bennennung dieser Fahr-
ten als Chirotherium barthii (SICKLER 1834, 1835,
1836, KAUP 1835a, b). In der Folgezeit gelangen zahl-
reiche Funde in anderen Vorkommen und weiteren
Abschnitten der Trias. Im Mittelpunkt der Studien
stand von jeher auch die Deutung der Formen, welche
seit Beginn des 20. Jahrhunderts auf Thecodontier,
Pseudosuchier und Archosaurier eingeengt worden ist
(WILLRUTH 1917, SOERGEL 1925, KREBS 1965, HAU-
BOLD 1967, 1971a, b). In die Deutung der Chirothe-
rien und durch Entdeckungen tridactyler dinosauroider
Formen, wie ,,Coelurosaurichnus* und ,,Dinosaurich-
nium* (WEISS 1934, 1976, 1981, BEURLEN 1950,
REHNELT 1950, 1952, 1959, 1983, KUHN 1958a, b und
HELLER 1952) im Keuper von N-Bayern, wurden
immer wieder Uberlegungen zu einer Beziehung der
beobachteten Tetrapodenfihrten zu frilhen Dinosau-
riern angestellt. Mangels geeigneter Skelettfunde und
wegen der lange unklaren Systematik der Archo-
saurier blieben alle niheren Deutungsversuche wider-

spriichlich. Mit der kladistischen Merkmalsanalyse
und durch erweiterte Belegsammlungen von Tetrapo-
denfihrten ist gegenwirtig ein grundsitzlich giinstige-
rer Ansatz fiir die Deutung der Fahrten gegeben. Eine
erste Darlegung dazu konnten Verf. (HAUBOLD &
KLEIN 2000) bereits in dieser Zeitschrift publizieren.
Die vorliegende Abhandlung ist erweitert auf die
Befunde aus der gesamten Sequenz vom hdoheren
Buntsandstein bis zum Mittelkeuper in S-Thiiringen
und N-Bayern. Fiir den betrachteten Zeitrahmen liegt
in dieser Region der bisher vollstindigste Befund von
Assemblages mit Archosaurierfihrten vor. Allgemein
reprisentieren Flichen mit Fahrten ein Teilbiotop
terrestrischer Tetrapoden, welches im Ubergangs-
bereich von Sedimentations- und Erosionsgebiet liegt.
Letzteres war das von den Fihrtentieren kontinuierlich
besiedelte Hochgebiet. Von diesem sind die betreffen-
den Tetrapoden in das Sedimentationsgebiet vorge-
drungen, an dessen Réndern die subaquatischen Ichno-
zonosen, die sog. Fahrtensandsteine (HAUBOLD
1971a) entstanden sind. Paldogeographisch liegt das
Gebiet der untersuchten Vorkommen mit Tetrapoden-
fihrten am W-Rand des Bohmisch-Vindelizischen
Festlandes (Abb. 1). Dieses bildete die siidostliche Be-
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Abb. 1: Paliogeographie und Faziesverteilung im germanischen Becken fiir die Zeit der Mittleren Trias (nach
SCHRODER 1982 und ZIEGLER 1982, aus HAGDORN 1991) mit den Fundgebieten der behandelten Fahrten und

Fihrtenhorizonte der Unteren bis Oberen Trias.
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grenzung des flach epikontinentalen Germanischen
Beckens. Das Festland war zugleich Liefergebiet der
fluvio-lakustrinen Sedimente, in denen im Verlauf der
Trias wiederholt Fahrtenflachen entstanden sind. We-
sentlich gesteuert und kontrolliert wurde das sedimen-
tire Geschehen im Germanischen Becken und auch an
seinen Randern durch marine Transgressionen aus der
Tethys, welche etwa in der frithen Mittleren Trias iiber
die Schlesisch-Béhmische sowie die Ostkarpaten-
Pforte, und spater auch iiber die Burgundische Pforte
erfolgten. So entstand in dem betrachteten Raum die
traditionell dreigeteilte Abfolge der Trias, die in je-
weils einen von siliziklastischen Sedimenten geprig-
ten unteren und oberen Abschnitt, Buntsandstein und
Keuper, sowie in einen von Karbonaten dominierten
mittleren Abschnitt, den Muschelkalk, unterteilt wird.
Von der als Folge der mitteltriassischen Transgres-
sionen beckenwirts einsetzenden intensiven Karbonat-
sedimentation wurde der #ufere Rand entlang des
Bohmisch-Vindelizischen Festlandes nur wenig be-
rithrt. So ist die Fazies der Ablagerungen in diesem
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Raum auch zur Bildungszeit des Muschelkalkes kon-
tinuierlich von einem tiberwiegend siliziklastischen
Sedimenteintrag gepragt. Seine randlichen Aquivalen-
te liegen in sandiger Ausbildung vor (GEVERS 1927,
LEITZ & SCHRODER 1985, SCHRODER 1964).

In den Aufschliissen mehrerer Triasformationen
finden sich im stidlichen Thiiringen und im nérdlichen
Bayern ausgedehnte Fldchen mit Tetrapodenfihrten,
insbesondere solche von Archosauriern. Vom Bunt-
sandstein bis zum Keuper kann man diesen Vorkom-
men rund 12 verschiedene Horizonte zuordnen. Bezo-
gen auf die derzeit gebrduchliche lithostratigraphische
Gliederung (BEUTLER 1998, LEPPER & ROHLING
1998, HAGDORN et al. 1998) liegen die betreffenden
Profilbereiche mit Féhrtenflachen in der Solling-For-
mation (1 Horizont), R6t-Formation (3), Eschenbach-
Formation (1), Benk-Formation (2), Stuttgart-Forma-
tion (1), Hassberge-Formation (2) und Ldwenstein-
Formation (1). Ein Vorkommen von geringerer hori-
zontaler Ausdehnung kennt man ferner in der Grafen-
wohr-Formation (Abb. 2).
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Abb. 2:

Stratigraphische Position der 12 beriicksichtigten Archosaurier-Fihrtenhorizonte in der Trias (Buntsandstein bis
Keuper) von N-Bayern und S-Thiiringen. Zur Lage der Vorkommen vgl. Abb. 1.
Die Eindriicke und Fahrten belegen die Herausbildung von Tridactylie und Bipedie im Verlauf der Trias.

Zu den Taxa vgl. Text.

Stratigraphische Gliederung in Anlehnung an BEUTLER (1998), HAGDORN et al. (1998) und LEPPER & ROHLING

(1998).

Fahrtenskizzen aus HAUBOLD (1971b) und HAUBOLD & KLEIN (2000).
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Insgesamt umfasst die vertikale Verbreitung der
Fihrtenhorizonte von der Solling-Formation bis zur
Lowenstein-Formation den Zeitabschnitt vom Olenek
bis zum Nor — das entspricht einer numerischen Dauer
von ca. 25 Mio. Jahren. Chronostratigraphisch kdnnen
die fihrtenfiihrenden Formationen im interkontinen-
talen Rahmen mit Formationen korreliert werden, die
dhnliche Vorkommen enthalten. So entsprechen die
genannten Abschnitte des Buntsandsteins und zwar
Solling- und Rét-Formation der Moenkopi-Group in
Arizona — Alter Olenek bis Anis. Hohere Teile des
Keupers, die Hassberge- und Léwenstein-Formation,
konnen mit Abschnitten der Chinle-Group und mit der
unteren Newark-Supergroup in Nordamerika (Abb. 2)
sowie mit den unteren Stormberg-Serien in Siidafrika
korreliert werden — Alter Karn bis Nor. Mit der
fahrtenfiihrenden Muschelkalk-Randfazies im Anis,
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und mit den Niveaus des tieferen Keupers im Ladin,

also von der Eschenbach- bis zur Benk-Formation

vergleichbare Vorkommen, gibt es in Frankreich und
in Norditalien.

Das in den Abbildungen dokumentierte Original-
material stammt aus verschiedenen Sammlungen, die
mit den nachfolgend aufgefiihrten Abkiirzungen be-
zeichnet werden:

HF - Fihrtensammlung Institut fiir Geologische Wis-
senschaften und Geiseltalmuseum, Martin-Luther-
Universitit Halle;

HMM - Heimatmuseum Markt Erlbach;

ISTD - Institut de Science de la Terre, Université de
Bourgogne, Dijon, Slg. Demathieu;

NHMS — Naturhistorisches Museum Schleusingen;

SKF — Sammlung H. Klein, Berg;

UMOB - Urweltmuseum Oberfranken Bayreuth.

2 Archosaurier-Fiahrtenflichen in der Trias
von S-Thiiringen und N-Bayern

2.1 Buntsandstein (Olenek - Anis)

Es waren Fihrten aus dem hoheren Buntsandstein
bei Hildburghausen in Thiiringen (Abb. 3), die nach
ihrer Entdeckung im Jahre 1833 von SICKLER (1834)
beschrieben worden sind. Im Jahr darauf hat KAuP
(1835a, b) die Formen als Chirotherium barthii (Abb.
4 A) und Chirotherium sickleri benannt und damit
erstmals eine binire Benennung von Tetrapoden-
fahrten vorgenommen. Das Vorkommen liegt nach der
lithostratigraphischen Gliederung in der Solling-For-
mation, und fiir den betreffenden Horizont wurde
bereits im 19. Jh. der Name ,, Thiiringischer Chirothe-
riensandstein® eingefiihrt. Von den ca. 30 Sandstein-
platten einer Fliche mit Chirotherien, die man in
einem Steinbruch nahe Hessberg bei Hildburghausen
geborgen hatte, sind heute viele weltweit in Museen
vorhanden (HAUBOLD 1971b). Diese und weitere
Fihrtenflichen, die in den folgenden Jahrzehnten und
teilweise bis heute in der niheren und weiteren Um-
gebung von Hildburghausen, sowie in zwei Horizon-
ten der R6t-Formation bei Kronach (SCHREIBER 1956)
und Kulmbach in Nordbayern entdeckt wurden, bilden
einen Ansatzpunkt fiir das Verstindnis der friihen
Evolution der Archosaurier in der Trias mittels ihrer
Fihrten. Einige Autoren haben sich im 20. Jh. néher
dem Studium dieser Fihrten gewidmet (WILLRUTH
1917, SOERGEL 1925, RUHLE V. LILIENSTERN 1939,
HAUBOLD 1971b, DEMATHIEU & LEITZ 1982) und
damit die Grundlagen fiir den heutigen Kenntnisstand
aber auch weiterfilhrende Diskussionen geschaffen.
Die zentrale Aussage ist: Chirotherien stellen unmit-
telbare Zeugnisse der lokomotorischen Aktivitdt der
Archosaurier dar. Sie belegen, dass dieselben den voll
aufgerichteten Gang bei parasagittaler Haltung der
Extremititen bereits in der frithen Trias, im Olenek,
erreicht hatten. Dies wird von unterschiedlichen Chi-
rotherien reprisentiert. Das bedeutet, in den Ichnoge-
nera Chirotherium (Abb. 3, 4 A, 5), Isochirotherium,

Synaptichnium, Brachychirotherium sowie Rotodacty-
Ius ( Abb. 4 B, 5) ist bereits eine bemerkenswert breite
Diversitit von Archosauriern belegt. Das ldsst sich
auch mit der durch PEABODY (1948) beschriebenen
Ichnofauna aus der Moenkopi Group in Arizona besté-
tigen, die mit der des Untersuchungsgebietes durch die
Belege zu Chirotherium (C. barthii und C. sickleri),
Isochirotherium und Rotodactylus weitgehend iden-
tisch ist.

Als vergleichsweise reichhaltig haben sich Befun-
de in S-Thiiringen erwiesen, z. B. ein Fahrtenassem-
blage, in dem Rotodactylus mit einer Konzentration
von ca. 1000 Einriicken pro qm neben verschiedenen
Chirotherien vertreten ist (Abb. 4 B). Das umfang-
reiche Material war eine der Grundlagen fiir die
Differenzierung der Chirotherien in vier Ichnogenera:
Chirotherium, Isochirotherium, Synaptichnium und
Brachychirotherium, die im Mittleren Buntsandstein
bzw. im Olenek einsetzen (HAUBOLD 1967, 1971a,
1983).

2.2 Muschelkalk (Anis - Ladin)

In der Zeit der Mittleren Trias standen weite Teile
der betrachteten Region unter marinem Einfluss. Das
bedeutet, die karbonatische Fazies des Muschelkalks
prigt in der Regel auch die Entwicklung der sedimen-
tiren Folgen am Beckenrand. Im Sommer 2001 gelang
es den Autoren auf Anregung von B. SCHRODER
(Bochum) eine von Archosaurier-Fahrten dominierte
Ichnofauna in marginalen siliziklastischen Aquivalent-
en des Unteren Muschelkalkes (Eschenbach-Forma-
tion) in Nordbayern nachzuweisen. Diese Entdeckung
schlieBt die bisherige Liicke in der Féhrtendokumen-
tation, die in Mitteleuropa zwischen den Vorkommen
im Buntsandstein und denen im Keuper bestand. Die
nunmehr vorliegenden Fihrten und Eindruckformen
(Abb. 6, 7) zeigen auffallende Ahnlichkeiten zu der
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Abb. 3:

Chirotherium barthii. )

Drei Platten aus der Typusflache des
Fundes von Hessberg bei Hildburghausen
(S-Thiiringen), die von 1833 bis 1835
geborgen wurden.

Thiiringischer Chirotheriensandstein,
Solling-Formation.

Die Exemplare befinden sich im Museum
fiir Naturkunde der Humboldt-Universitt
Berlin.

Die Linge der Fuleindriicke betrégt ca.
20 bis 25 cm; Strideldnge (Doppelschritt-
Distanz) etwa 1 m.

Die auf den Flichen teilweise erkennbaren
kleineren Eindriicke gehéren zu Chirotherium
sickleri und Dicynodontipus.

T
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von DEMATHIEU (1966, 1970, 1971), DEMATHIEU &
GAND (1972, 1973), COUREL & DEMATHIEU (1973,
1976), GAND (1976, 1977, 1978, 1980), sowie GAND
& PELLIER (1976a, b) aus Frankreich beschriebenen
mitteltriassischen Ichnofauna (Abb. 9).

Bisher sind in der Eschenbach-Formation folgende
Ichnotaxa zu bestimmen: Isochirotherium cf. I
coureli, Synaptichnium sp., Sphingopus sp., Brachy-
chirotherium sp., Rotodactylus sp. Hinzu kommen
noch nicht niher identifizierte dinosauroide und chiro-
therioide Féahrtenformen. Teilweise lassen einige be-
merkenswert deutliche Hautstrukturen erkennen. Als
einzige nicht-Archosaurier-Fahrten fanden sich in der
Fidhrtenassoziation vereinzelt Eindriicke von Rhyncho-
sauroides. Die betreffenden Funde in N-Bayern
bedeuten den Erstnachweis einer Archosaurier-
Ichnofauna im post-rotischen Anis fiir Deutschland
und die Entdeckung des Ichnotaxons Sphingopus
auBerhalb Frankreichs. Ahnlichkeiten bestehen auch
zu Vorkommen der Mittleren Trias, die in Italien aus
dem Anis (AVANZINI 1999, 2002, AVANZINI &
LEONARDI 2002, AVANZINI & NERI 1998, AVANZINI et
al. 2001), aus Grofbritannien (SARJEANT 1967, 1970,
1996) und Spanien (DEMATHIEU et al. 1978)
beschrieben worden sind. Von karbonatischen Tiden-
flachen vergleichbaren Alters kennt man im Muschel-
kalk bereits Ichnofaunen mit Formen wie Rhynchos-
auroides und Procolophonichnium, z. B. von Win-
terswijk, vom Rand des Rheinischen Massives und des
Thiiringer Beckens (DEMATHIEU & OOSTERINK 1983,
1988, DIEDRICH 1998, 2000, 2002a, b). Archosaurier-
fahrten blieben in all diesen Vorkommen jedoch
bislang die Ausnahme. Moglicherweise dominierten
Archosaurier die mehr randnahen Bereiche des
Germanischen Beckens, also jene Areale, die von den
Fahrtenflichen in die Erosionsbereiche tibergehen. Da
jedoch tiiber die Situation in der kontinentalen
Umrandung des Germanischen Beckens, also iiber
terrestrische Faunen und Floren bislang so gut wie
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keine Befunde vorliegen, erscheinen Schlussfolge-
rungen zu den Griinden fiir die unterschiedliche
Zusammensetzung der Fahrtenassemblages spekulativ.

2.3 Keuper (Ladinian - Norian)

Auf den Fldchen der Benk- bis Léwenstein-Forma-
tion, diesen entsprechen in der Beckenfazies der
Untere bis Obere Gipskeuper und der untere Stein-
mergelkeuper, enthalten die Fahrtenassoziationen viel-
fach chirotherienhafte pentadactyle Fuleindriicke und
quadrupede Fahrten, die unter dem Namen Parachiro-
therium gefithrt werden. Dazu kommen ab Benker
Sandstein in den stratigraphisch jlingeren Horizonten
vermehrt tridactyle Formen vom Atreipus- und
Grallator-Typ (Abb. 8). All diese Formen sind je nach
Uberlieferung als Parachirotherium-Atreipus-Gralla-
tor bestimmbar und représentieren dinosauromorphe
Erzeuger (HAUBOLD & KLEIN 2000; Abb. 6-8 dieser
Arbeit zeigen bereits entsprechende Formen auf Fla-
chen des Benker Sandsteins). Daneben gibt es weiter-
hin in allen Horizonten Vertreter der Chirotherien
insbesondere Brachychirotherium. Sie sind aus der
Hassberge- und Lowenstein-Formation ndher be-
schrieben worden (BEURLEN 1950, KARL & HAUBOLD
1998, 2000). In der Stuttgart-Formation ist Chiro-
therium wondrai zusammen mit Atreipus metzneri
(HELLER 1952, OLSEN & BAIRD 1986) bekannt (Abb.
8 C). Auf einigen Fldchen der Horizonte dieses Ab-
schnitts tritt Rhynchosauroides gehauft auf. Erste
substantielle Befunde von Dinosauriern, das sind
Skelettreste, liegen im Keuper nach der Ubersicht von
RAUHUT & HUNGERBUHLER (2000) ab Stubensand-
stein (Lowenstein-Formation) mit den Theropoden
Dolichosuchus cristatus, Halticosaurus longotarsus
und Procompsognathus triassicus vor. In den Féhrten
aus den geologisch dlteren Formationen sind somit
nach dem stratigraphischen Kontext Hinweise auf die
Herausbildung der Dinsaurier, insbesondere die der
Theropoden, zu erwarten.

3 Ein Problem der Ichnotaxonomie

An den dinosauroiden Féhrten aus dem Keuper
und teilweise schon an denen aus dem Muschelkalk
ldsst sich exemplarisch die potentielle Problematik der
Ichnotaxonomie von Tetrapodenfihrten demonstrie-
ren. Es handelt sich um die Formen, die unter den
folgenden Namen gefiihrt werden: Parachirotherium
postchirotherioides und Atreipus-Grallator aus dem
Benker Sandstein der Benk-Formation des Ladin,
Atreipus (Coelurosaurichnus) metzneri aus dem Ans-
bacher Sandstein der Stuttgart-Formation des tieferen
Karn und Grallator sp. bzw. Coelurosaurichnus spp.
aus dem Coburger Sandstein vermutlich des mittleren
bis hoheren Karn (Abb. 8 A - D).

Die drei Taxa, bzw. Ichnogenera Parachirothe-
rium, Atreipus und Grallator sind primidr jeweils aus
bestimmten Horizonten und Vorkommen beschrieben
worden. Die betreffenden Exemplare sind formal un-
terscheidbar nach Anzahl der eingedriickten Fulzehen

und dem Fehlen oder Vorhandensein von Handein-
driicken. Da an den meisten Vorkommen des Keupers
tiber viele Jahrzehnte meist nur isolierte Eindriicke
beobachtet und geborgen worden sind, war eine
unterschiedliche Benennung sinnvoll und diese
erschien verstidndlicher Weise sogar gut begriindet. Im
Ergebnis weiterer Studien wird aber nun deutlich, dass
alle Formen in der Ausbildung der FuB-Zehengruppe
II-IV ibereinstimmen. Alle Eindriicke zeigen in
Morphologie und Zehenproportionen das grallatoride
Grundmuster, wie es fiir das Ichnogenus Grallator
signifikant ist. Die Unterschiede zu dem tridactylen
und bipeden Grallator sp. reduzieren sich bei den
anderen beiden Formen auf folgende Merkmale: An
Parachirotherium postchirotherioides erscheinen im
FuBeindruck die Zehen I und V und es sind
Handeindriicke vorhanden, d.h. die Féhrten sind
quadruped. Bei Atreipus bzw. bei Atreipus metzneri
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sind die Handeindriicke regelmifig vorhanden (Abb.
11).

Einerseits haben diese Morpho-Ichnotaxa unter-
schiedliche stratigraphische Herkunft und nach den
Typus-Exemplaren erscheint eine Differenzierung
begriindet. Andererseits kénnen aber im Verlauf von
Fahrten die als Parachirotherium, Atreipus oder
Grallator bestimmbaren Formen nacheinander auftre-
ten (HAUBOLD & KLEIN 2000). Dies bedeutet, ein und
derselbe Erzeuger hat in Abhingigkeit von Gangart
und Substrat unterschiedliche Eindruckbilder hinter-
lassen. Hinzu kommt die Beobachtung, dass in
stratigraphisch aufsteigender Folge der Anteil der
Parachirotherium-Uberlieferung abnimmt und jener
der Grallator-Uberlieferung zunimmt. Die Atreipus-
Uberlieferung erweist sich in diesem Kontext ichno-
morphologisch und auch stratigraphisch als Ubergang
zwischen beiden (Abb. 2, 11).

Aus der stratigraphisch sukzessiven Herkunft der
Typus-Originale dieser Taxa kénnte man folgern, dass
bestimmte Stadien einer phylogenetischen Entwick-
lung dinosauromorpher Erzeuger vorliegen, die den
Ubergang von quadruped zu biped und tridactyl
anzeigen. Allerdings wird aus den Befunden deutlich,
dass es sich bei dieser prinzipiellen Verdnderung der
Bewegungsweise offenbar um einen kontinuierlichen
Ubergang gehandelt hat. Das bedeutet, die bipede
Gangart ist an den Fihrten vom Ladin bis zum Nor
zunehmend festzustellen. Die betreffenden Erzeuger
haben ihre Bewegungsweise iiber eine geologisch
lingere Zeit von fakultativ biped zu obligatorisch
biped umgestellt. Mit dem Beleg dieser Uberginge im
Verlauf von einzelnen Fihrten ist nunmehr der
Zusammenhang bisher scheinbar separater Ichnotaxa
angezeigt. In Anbetracht dessen haben Verf. vorge-
schlagen (HAUBOLD & KLEIN 2000), derartige Formen
von Fiahrtenflichen des Ladin bis Karn und teilweise
des Nor generell, also nicht nur solche im Keuper, als
PAG-Komplex, Parachirotherium-Atreipus-Grallator,
zusammenzufassen. Daraus resultiert das bereits ange-
deutete ichnotaxonomische Problem.

Formal wire die Benennung aller im Zusammen-
hang erkannten Formen mit dem idltesten verfiigbaren
Namen méglich, das ist Grallator. Dies wird aber den
an den Eindriicken und Féhrten beobachteten Formen
und Mustern nicht gerecht. Denn Grallator ist nach
Befunden in vielen Féhrtenassemblages durchaus
treffend als tridactyl und biped charakterisiert. Das
geniigt aber nicht dem Formenspektrum von Grallator
an den Fahrten in den Assemblages im Ladin bis Nor.
Es liegt ein spezieller und zugleich exemplarischer
Fall vor, dessen Diskussion fiir die Taxonomie und
Benennung von Tetrapodenfihrten von allgemeiner
Bedeutung ist. Da Verf. eine taxonomische Lésung
zur Diskussion stellen, werden vorerst alle drei Namen
beibehalten, unter der Beriicksichtigung des Umstan-
des, dass sie im ichnologischen Kontext miteinander
verkniipft sind.

Es ist zu vermuten, dass sich diese Problematik
auch bei anderen Trias-Fihrten stellt, und bislang in
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weiteren Fillen nur noch nicht beachtet worden ist.
Einen konkreten Ansatz dazu bilden die oben bereits
erwihnten Fihrtenflichen in sandigen Aquivalenten
des Unteren Muschelkalks (Anis) N-Bayerns. Diese
enthalten teilweise Konzentrationen von iiber hundert
dinosauroiden FuB-/Handeindriicken pro qm, an denen
sich bemerkenswerte morphologische Details aufzei-
gen lassen (Abb. 6 B, C, 7). Die offenbar juvenilen
Formen von etwa identischer Gréfe (FuBlinge 50 mm
inkl. Zeh V) liegen sowohl in pentadactyler als auch in
tridactyler Uberlieferung vor und erinnern entweder
an Sphingopus oder an dinosauroide Formen, wie sie
von DEMATHIEU und GAND (1966, 1972, 1973, 1976,
1989) aus der franzdsischen Mitteltrias beschrieben
wurden (Abb. 9). Der Vergleich mit dem betreffenden
Material erlaubt eine Bestimmung als Sphingopus sp.,
die Moglichkeit einer Identifikation als Sphingopus
ferox bleibt offen. Im Gegensatz zu der Form aus der
franzésischen Mitteltrias liegt Sphingopus sp. aus N-
Bayern in iiberwiegend schlanker ,grallatorider*
Uberlieferung vor. Bei S. ferox ist der FuBzeh I nur
durch einen isolierten Klaueneindruck angezeigt.
Dieser Zeh kann aber in einigen Fillen auch komplett
und stark riickversetzt  vorliegen, wie bei
Parachirotherium aus der Benk-Formation im Ladin
(vgl. Abb. 6 A, 8 A). Danach erweist sich Sphingopus
sp. stratigraphisch und morphologisch potentiell als
ein Vorldufer von Parachirotherium. Die kleinen
tridactylen bis pentadactylen Handeindriicke liegen
hiufig, aber nicht immer vor, so dass Sphingopus sp.
in dieser Hinsicht progressiver als Parachirotherium
zu bewerten wire. Betrachtet man die Fliche in Abb.
6 B, 6 C und Abb. 7, so zeigt sich, dass die zentrale
FuBzehengruppe II-IV in ihrer Morphologie und in
den Proportionen der Zehen bei allen Eindriicken
identisch ist. Unterschiede bestehen nur in der Prisenz
bzw. Abwesenheit von Zeh V und der Hand. Dies
diirfte lediglich durch das Substrat und/oder die
Gangart bedingt sein, wie man es auch bei Para-
chirotherium beobachten kann. Gleiche Lingen der
Fufleindriicke auf dieser Fliche unterstreichen die
Annahme, dass es sich zumindest um verwandte
Erzeuger handelt. In die ichnotaxonomische Proble-
matik des PAG-Komplexes ist also auch Sphingopus
einzubeziehen.

Konsequenzen aus diesen Beobachtungen fiir die
Bewertung von Ichnotaxa tridactyler Formen anderer
Vorkommen liegen nahe. Das betrifft die unter
Coelurosaurichnus und Anchisauripus beschriebenen
Formen aus der Mitteltrias in Frankreich, die man als
tridactyle ,,Versionen“ des pentadactylen Sphingopus
bewerten kann. Nach statistischen Erhebungen zur
Morphologie und den Daten aus dem Fihrtenverlauf
ergeben sich nach DEMATHIEU (1970) und GAND
(1980) zwar hinreichende Unterschiede, jedoch
erscheinen mit dem erweiterten Belegmaterial zu
Sphingopus  und in Verbindung mit niherem
Materialvergleich vertiefende Diskussionen vorge-
geben.
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Abb. 4:
Eindruckformen der wichtigsten Archosaurierfahrten aus dem Thiiringischen Chirotheriensandstein von Hefberg
und Harras bei Hildburghausen.
A - Chirotherium barthii. In der Fullstruktur ist mit der Dominanz der Zehen II-IV die dinosauroide Tridactylie
praformiert. HF 22 (vgl. Abb. 3). Untere Bildkante im Original 33 cm lang.
B - Rotodactylus matthesi. Fliche mit tridactylen Hand- und Fufieindriicken (ca. 1000 Eindriicke pro m?).

HF 8. Mafstab in cm.
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Abb. 5:

Chirotherium barthii und zahlreiche Eindriicke zumeist von Rotodactylus auf einer Fliche der unteren
m’”). UMOB. OriginalgroBe des Ausschnitts ca. 52 x 70 cm.

Rot-Formation bei Kronach (ca. 400 Eindriicke je
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Abb. 6:

FuB3- und Handeindriicke von Sphingopus sp. aus der sandigen Randfazies des Unteren Muschelkalks, SE
Bayreuth.

A - groBere Form. SKF 132.

B und C - Fliche mit zahlreichen FuB- und Handeindriicken in pentadactyler bis tridactyler Uberlieferung von
kleineren, juvenilen Formen. B - SKF 131, C - SKF 133. Mafstab in cm.
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Abb. 7:

Ausschnitt der Fliche mit Fuf3- und Handeind

Rhynchosauroides, sandige Randfazies des U
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riicken von Sphingopus sp. (juvenile F orm), Synaptichnium sp. und
nteren Muschelkalks, SE Bayreuth. SK F 131.
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Abb. 8:
Parachirotherium-Atreipus-Grallator aus dem tiefen Mittelkeuper von N-Bayern. MaBstab in cm.

A - Parachirotherium postchirotherioides (Typus), FuB- und Handeindruck, Benker Sandstein, SE Bayreuth.
UMOB.

B - Atreipus-Grallator, Fliche mit zwei Fahrtensegmenten aus dem Benker Sandstein, NE Bayreuth. nach einem
Originalfoto von W. Weiss.

C - Atreipus metzneri, FuB- und Handeindriicke, Ansbacher Sandstein, Altselingsbach bei Fiirth. Original zu
HELLER 1952. HMM,

D - Grallator sp. linker FuBeindruck, Coburger Sandstein, Hassberge. NHMS V'T 99/100.
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Abb. 9:

Sphingopus ferox DEMATHIEU 1966, Fihrtensandstein des Anis/Ladin, Mont d’Or Lyonnais (Rhone), Fundort
Chasselay, Frankreich (Typus). Der kleinere Handeindruck liegt rechts neben dem FuB3. Der gréfere, nach unten
gerichtete Eindruck gehort zu Isochirotherium coureli. ISTD 21.1 Y. MaBstab in cm.

4 Féhrten und Fihrtenerzeuger

4.1 Zu den Methoden der Interpretation
In der Vergangenheit wurden in vergleichenden
Studien Fahrten vielfach den bekannten Fuflskeletten
ihrer mutmaBlichen Erzeuger mit dem Ziel gegeniiber-
gestellt, auf Grund von Ahnlichkeiten bestimmte
Beziehungen herzustellen und zu demonstrieren
(SOERGEL 1925, KREBS 1965, 1966, HAUBOLD 1969a,
DEMATHIEU & HAUBOLD 1974). Ergédnzende Argu-
mente bildeten stratigraphische und biogeographische
Daten sowie Zusammensetzung von Faunen und deren
Entwicklungsstufe, aus welchen sich eine zeitlich-
rdumliche Relation osteologischer und ichnologischer
Befunde vermuten liel (HAUBOLD 1969b, 1971a,
DEMATHIEU & HAUBOLD 1972). Einen weiterfiihren-
den Ansatz bietet der ndhere Bezug auf Synapomor-
phien des Fuf3- bzw. Handskelettes und der Proportio-
nen der Extremitdten, wie sie im Rahmen kladistisch-
phylogenetischer Analysen der Archosauria bis Dino-
sauria fixiert worden sind (GAUTHIER 1986, SERENO
1991, 1999, SERENO & ARCUCCI 1993, 1994). Dabei
wird transparent, ob Synapomorphien bzw. Autapo-
morphien bestimmter osteologischer Gruppen in den
anatomisch kontrollierten morphologischen Merkma-
len der Eindriicke und Fahrten erkennbar sind. Auf
diese Weise ldsst sich im Vergleich zu allen
bisherigen Verfahren der Kreis der Fihrtenerzeuger
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sehr viel konkreter eingrenzen. Studien in dieser
Richtung wurden bisher von OLSEN & BAIRD (1986),
OLSEN et al. (1998), WILSON & CARRANO (1999),
CARRANO & WILSON (2001) sowie HAUBOLD &
KLEIN (2000) publiziert. Auf diesen Grundlagen soll
die Deutung triassischer Archosaurierfahrten nach-
stehend diskutiert werden.

4.2 Die Synapomorphien und ihr

Nachweis in den Fihrten

Taxonomisch relevante Merkmale der Extremita-
ten bzw. Hand- und FuBskelette der Dinosaurier und
einiger ihnen nahestehender Nebengruppen wurden
beziiglich der Uberlieferung und Erkennbarkeit der
Merkmale in den Fahrten der Ichnotaxa Parachiro-
therium, Atreipus und Grallator von den Autoren
bereits diskutiert (HAUBOLD & KLEIN 2000). Einige
der Merkmale werden hier erneut aufgefiihrt. Ferner
werden weitere osteologische und ichnologische Taxa
vergleichend gegeniibergestellt und einer dhnlichen
Analyse unterzogen. Abb. 10 zeigt eine Zusammen-
fassung der Synapomorphien im Fuf3- und Handskelett
verschiedener Archosaurier-Gruppen der Trias und
ihre Abbildung in den Fihrten der hier untersuchten
Fldchen.
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Abb. 10:

Ubersicht zentraler Synapomorphien bzw. Autapomorphien des Hand-FuB-Komplexes bei Ornithodira bis
Theropoda nach GAUTHIER (1986), SERENO (1991, 1999) und SERENO & ARCUCCI (1993) sowie die Nachweise
dieser Merkmale bei den relevanten Ichnotaxa.

Handskelett von Ornithischia und Sauropodomorpha nach PADIAN & CHIAPPE (1997); von Herrerasaurus nach
SERENO (1993); Metatarsus und Hinterextremitdt von Lagerpeton nach ARCUCCI (1997) sowie SERENO &
ARCUCCI (1993); Fulskelett von Lagosuchus nach PADIAN (1997) und von Plateosaurus nach HUENE (1926) aus
GALTON (1990); Eindruckbilder nach HAUBOLD (1971a) sowie HAUBOLD & KLEIN (2000).
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Die gesicherten Synapomorphien der osteologi-
schen Gruppen sind durch ausgefiillte Kreise markiert.
Sie wurden Arbeiten von GAUTHIER (1986), SERENO
(1991, 1999) und SERENO & ARCUCCI (1993) entnom-
men. Dreiecke zeigen an, an welchen Fihrten bzw.
Eindriicken diese Synapomorphien zu erkennen sind.
Zusitzlich und erginzend zu diesen Synapomorphien
werden Merkmale der Fuflizehen beriicksichtigt
(offene Kreise).

Die quantitative Differenzierung von Merkmalen,
z. B. Zahl der Phalangen von Fufizeh V (multistate
character) erfolgt hier nicht, da selbst optimal tiberlie-
ferte Eindriicke keine eindeutige Festlegung der Pha-
langenformel zulassen. Deshalb werden nur die Pri-
senz oder das Fehlen von Zeh V und die Reduktion
oder die Nicht-Reduktion einzelner Zehen registriert.
Zu einer Reihe weiterer bei GAUTHIER und SERENO
als Synapomorphien fixierten anatomischen Merkmale
der FuBBmorphologie enthalten die untersuchten Fahr-
teneindriicke keine Anhaltspunkte. Dieser Einschrin-
kung der Fihrten im Vergleich zu osteologischen
Befunden auf der einen Seite stehen auf der anderen
Seite aber auch einige Merkmale in der Morphologie
verbreiteter Ichnotaxa gegeniiber, fiir die es bisher kei-
ne osteologischen Aquivalente oder Interpretationen
gibt, da die osteologischen Befunde in der kritischen
Zeit noch recht fragmentarisch sind oder sogar fehlen.
Die Entwicklungsstufen der Archosaurier von Orni-
thodira bis Dinosauria werden nachstehend in ihrer
osteologischen und ichnologischen Repridsentanz in
der Trias behandelt.

4.2.1 Ornithodira

Die Ornithodira sind nach der Definition von
SERENO (1991) der letzte gemeinsame Ahne von Pte-
rosauria, Scleromochlus und Dinosauromorpha (ein-
schlieBlich Aves) und alle seine Nachfahren. Zwei we-
sentliche, den FuBlkomplex betreffende Synapomor-
phien der Ornithodira beziehen sich auf die eng anein-
anderliegenden Metatarsalia I-IV, sowie die Linge der
Metatarsalia II-IV. Letztere erreichen iiber 50 % der
Tibia-Linge (SERENO 1991). Verkniipft sind mit
diesen Merkmalen in der Regel funktionelle Tridacty-
lie und eine semidigitigrade bis digitigrade Fulhaltung
und kursorische Bewegung. Diesen Merkmalen ent-
sprechende Fihrten bzw. FuBeindriicke sollten erwar-
tungsgemifl auf der Hohe der Metatarsal-Phalangen-
Verbindung II-IV schmal sein und eine reduzierte Be-
teiligung der Zehen I und V am Eindruck aufweisen.
Diese Bedingung erfiillen in der untersuchten
Triasfolge die FuBeindriicke der Ichnotaxa Rotodacty-
lus, Sphingopus, Parachirotherium, Atreipus und
Grallator, so dass sie als Ornithodira usw. gedeutet
werden konnen.

Die Schwestergruppe der Ornithodira im Rahmen
der Archosauria, das sind die Crurotarsi (sensu
SERENO & ARcUCCI 1990), haben nicht diese schmale
und langgestreckte Metatarsalregion. Bei ihnen findet
man dagegen relativ kurze, distal divergierende Meta-
tarsalia und die Linge der Metatarsalia II-IV betrigt
weniger als 50 % der Linge der Tibia. Chirotherium
barthii und Chirotherium sickleri erfiillen etwa diese
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Bedingungen. Zugleich zeigen aber die Fulleindriicke
mit den Proportionen der Zehen II, III, IV eine
Tendenz zur Tridactylie. Darin ist die fiir Chiro-
therium charakteristische ,,progressive Morphologie
zu sehen. Unterschieden davon sind in der Unteren
und Mittleren Trias die relativ konservativen Formen
Synaptichnium und Brachychirotherium, bei denen ein
kriftiger Zeh 1 in eine konsolidierte vordere Zehen-
gruppe -1V integriert ist und eine plantigrade bis
semiplantigrade Fuhaltung vorliegt (Abb. 11). Einige
der spiteren Formen von Brachychirotherium aus der
Oberen Trias zeigen im Ansatz ebenfalls tridactyle
FuBeindriicke bei im Vergleich zu Chirotherium aller-
dings anders proportionierten, kiirzeren Zehen, wo-
durch die FuBhaltung in besonderer Weise zunehmend
digitigrad ist. Die Reduktion der FuBstruktur auf drei
Zehen und eine gewisse Digitigradie standen wohl in
Verbindung mit einer Effektivierung des Lokomo-
tionsapparates. Offenbar wurde das entsprechende
Eindruckmuster in der Evolution der Archosaurier
mehrfach parallel ausgebildet.

In diesem Kontext ist die nahezu grallatoride
Dominanz der Fuflizehengruppe II-IV bei Chiro-
therium barthii (s. Abb. 4 A) zu nennen. Vermutlich
ist hierin eine Konvergenz oder Homoplasie der Cru-
rotarsi im Vergleich zu den Entwicklungen innerhalb
der Ornithodira zu sehen. So findet man Eindriicke
von C. barthii auf manchen Flichen sogar in einer
nahezu ,,dinosauroiden® Morphologie. Es handelt sich
in diesen Fillen um substratbedingt unvollstindige,
relativ flache Eindriicke, welche abhdngig von der
Uberlieferung, also extramorphologisch Tridactylie
und Bipedie vortduschen. Bei diesen Formen bleibt
der FuBeindruck aber auf der Ebene der Metatarsal-
Phalangenverbindung II-IV stets wesentlich breiter
und erreicht nicht die Verhiltnisse jener Ichnotaxa, die
als Ornithodira interpretiert werden konnen. Chiro-
therium barthii ist dabei mit den Zehen II-IV am
meisten grallatorid, jedoch weniger kursorisch als
Rototactylus, Sphingopus und Parachirotherium. Die
Eindriicke weisen auf eine kiirzere Metatarsalregion
im Vergleich zur Tibia hin und die geringere kursori-
sche Bewegung wird in den kurzen Schritten relativ
zur FuBlinge deutlich. C. barthii-Fahrten sind niemals
biped. Solche Angaben, zuletzt von DEMATHIEU &
LEITZ (1982) iiber die Flichen aus dem Platten-
sandstein, R6t von Kronach (Abb. 5), sind nach den
Originalen im Urweltmuseum Bayreuth nicht zu
bestitigen. Vielmehr sind die Handeindriicke von den
folgenden Fiiflen infolge einer relativ groflen Schritt-
linge tibertreten. Nach der Form der Fufleindriicke
erweist sich C. barthii in einigen Merkmalen als
moglicher Vorldufer der Reihe Sphingopus - Grallator
und konnte damit als prae-onithodire Form gedeutet
werden. Darin liegen auch die Unterschiede zu den
anderen Arten von Chirotherium.

Chirotherium sickleri ist in der FuBmorphologie
im Vergleich zu C. barthii etwas weniger abgeleitet.
Bei C. sickleri ist Zeh I noch mehr in den Verband der
Zehengruppe I-IV integriert, wihrend Zeh I bei C.
barthii mehr isoliert und zuriickversetzt liegt.
AuBerdem ist Zeh IV bei C. sickleri wesentlich langer



HAuUBOLD, H. & KLEIN, H.

Chirotherien und Grallatoriden aus der Unteren bis Oberen Trias

I,

JL L

a/ Ny

Zeh lll

Sphingopus Parachirotherium Atreipus Grallator

\ /] 1% \”,/

L / e - ==

v
v v
\Y ’
Synaptichnium Isochirotherium Brachychirotherium Chirotherium barthii
Abb. 11:

Schematisierte Darstellung rechter FuB3- und Handeindriicke von Chirotherien und Grallatoriden der Unteren bis
Oberen Trias. In den Proportionen der Zehen von Synaptichnium bis Grallator wird die Entwicklung vom
pentadactyl-lacertoiden zum tridactyl-dinosauroiden FuBityp transparent. Die dinosauroide Tridactylie ist bei C.
barthii praformiert und wird in Sphingopus und Parachirotherium weiter ausgestaltet, Atreipus und Grallator
sind prinzipiell tridactyl. Auch die Handeindriicke reflektieren die Transformation in Richtung Dinosaurier:
Betonung der Zehen II und III, Reduktion der GroBe und vollendete Bipedie bei Grallator, s. auch Text. und

Abb. 11/12.

als II, so dass die Fu3zehengruppe II-IV weniger sym-
metrisch erscheint, dennoch ist eine betont tridactyle
Form der Zehengruppe II-IV zumindest vorgeprigt.
Ohne dass dies in der Taxonomie von Chirotherium
schon einen Niederschlag finden muss, kénnten die
Erzeuger der verschiedenen Ichnospezies basale Cru-
rotarsi und Ornithodira (Prae-Ornithodira) sein. Die
anderen Ichnogenera, Isochirotherium und Brachy-
chirotherium, erscheinen dagegen ausschliefilich als
Crurotarsi. Synaptichnium ist nach seinem primitiven
Zehenmuster (Zeh IV am ldngsten) vermutlich eine
Prae-Archosaurier Form.

4.2.2 Dinosauromorpha

Die Definition der Dinosauromorpha lautet nach
SERENO (1991): Ornithodira, die dem Dinosaurier-
Aves-Clade niher stehen als den Pterosauriern. Dazu
gehdren Formen wie Lagerpeton aus der spiten
Mitteltrias. Sie weisen mit Fulzeh IV > III ein Merk-

mal auf (SERENO & ARCUCCI 1993), das man prinzi-
piell in den Eindriicken vom Rotodactylus-Typ wie-
derfindet (HAUBOLD 1999). Die gleichen Proportionen
sind bei Scleromochlus vorhanden (HUENE 1914,
BENTON 1999), wenn auch die Situation erhaltungs-
bedingt hier nicht so ganz deutlich erscheint.
Scleromochlus war iibrigens ein erster Anhaltspunkt
fiir die Deutung von Rofodactylus und dessen extrem
cursorische FuBhaltung (HAUBOLD 1967). Bereits
PEABODY (1948) sah in den Fihrten von Rotodactylus
Hinweise auf eine agile, dinosaurierdhnliche Form, fiir
deren Deutung die Wahl zwischen einem primitiven
Dinosaurier oder einem entwickelten Typ der Pseudo-
suchier, wie dem ornithosuchiden bzw. crocodylomor-
phen Saltoposuchus stand. In der unteren Moenkopi-
Group ist {ibrigens der Fuflzeh IV in den Eindriicken
von R. cursorius noch deutlich ldnger als III, wihrend
bei R. bradyi aus der oberen Moenkopi-Group bereits
eine Reduktion erkennbar ist. Aus diesen Befunden
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ergeben sich Fragestellungen beziiglich der Entste-
hung des von Zeh III dominierten Fufles innerhalb der
Archosauriformes (sensu SERENO 1991).

Nach SERENO (1991: 6) sind Archosauria und ihre
beiden ndchsten Nebengruppen, FEuparkeria und
Proterochampsidae, unter anderem durch folgende
Synapomorphie vereint: Fuflizeh IV erheblich kiirzer
als III. Das bedeutet, dieses Merkmal ist entweder bei
dem letzten gemeinsamen Ahnen bereits vorhanden
und damit plesiomorph fiir Archosauria, oder es wurde
dreimal unabhidngig erworben. Das ist aber so detail-
liert nicht belegt. Aus den Proportionen der Zehen bei
Lagosuchiern und Rotodactylus kénnte man schlieflen,
dass diese auf der Entwicklungslinie zu den Dinosau-
ria erst spdter erreicht worden ist. Fiir Archosauria
wire damit basal III < IV anzusetzen, und III > IV
wire dann bei abgeleiteten Formen mehrfach, konver-
gent parallel entwickelt worden. Fiir Lagerpeton bzw.
Rotodactylus konnte man unter dieser Annahme die
Beibehaltung des urspriinglichen Zustandes postulie-
ren. Allerdings sehen SERENO & ARCUCCI (1993) in
dem Merkmal IV > III eine Apomorphie von Lagerpe-
ton, da nach diesen Autoren fiir alle nidchsttstehenden
Nebengruppen von Lagerpeton (,,Lagosuchus*, Dino-
sauria, Pterosauria, Crurotarsi und Euparkeria) die
Bedingung III > IV gilt. Eine Kldrung dieser Frage
scheint zum gegenwirtigen Zeitpunkt noch nicht
moglich.

Lagerpeton und Scleromochlus scheinen dariiber
hinaus keine Phalangen an Zeh V mehr aufzuweisen.
Die betreffende Reduktion erfolgte allerdings bei den
verschiedenen Taxa, sowohl innerhalb der Ornithodira
als auch innerhalb der Crurotarsi, unabhéngig vonein-
ander. Bei dem Erzeuger von Rotodactylus matthesi
sollte nach dem punktformigen Eindruck von Zeh V in
extrem proximaler Position zur Zehengruppe I-IV
wenigstens noch eine Phalange vorhanden gewesen
sein. Im Verlauf des Anis darf man generell fiir Dino-
sauromorphe eine weitere morphologische Differen-
zierung der Fuflanatomie ansetzen. Rotodactylus
matthesi aus dem Olenek bis Anis ist somit als
Angehoriger der Dinosauromorpha zu deuten, dessen
Zehenproportionen weniger abgeleitet waren als jene
von Lagerpeton.

4.2.3 Dinosauriformes

Eine weitere Stufe der Entwicklung reprisentieren
die Dinosauriformes. Nach der Definition von NOVAS
(1992) sind das Lagosuchus, Pseudolagosuchus und
Dinosauria. Der symmetrische, tridactyle Fufl, den
bereits GAUTHIER (1986) als Synapomorphie fiir
Dinosauria nennt (,the foot is tridactyl in typical
dinosaurian condition®), war entweder bei den Dino-
sauriformes schon vorhanden, oder dieser ist bei
Lagosuchus - Marasuchus (SERENO & ARCUCCI 1994)
parallel zu den Dinosauria entstanden.

Das Ichnotaxon Sphingopus DEMATHIEU, 1966,
erfillt bereits das Merkmal eines symmetrischen
tridactylen Fufles und konnte danach von Dinosauri-
formes stammen (Abb. 6, 7, 9). Und zwar kdnnten die
Erzeuger basale Dinosauriformes gewesen sein oder
solche, die entweder in Richtung Marasuchus oder in
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Richtung Dinosauria abgeleitet waren. DEMATHIEU
(1989) zog Ornithosuchidae als Verursacher in
Betracht. Nach heutiger Kenntnis ist fiir die Deutung
aber zu bedenken, dass Sphingopus sp. auf den Fihr-
tenflachen der Muschelkalkrandfazies in N-Bayern in
einer schlanken und ,grallatoriden® Uberlieferung
vorliegt. Die Zehengruppe II-IV ist hierbei symme-
trisch und gelegentlich sind Eindriicke der Zehen I
und V sichtbar (Abb. 6). Letzterer erscheint dabei stets
in einer extrem zuriickliegenden, also proximalen
Position. Die Erzeuger hatten somit einen funktionell
tridactylen, symmetrischen Fuf3 mit langen, schlanken
und distal eng verbundenen Metatarsalia. Dies ent-
spricht nicht der Bedingung, die man bei Ornithosu-
chidae oder nahestehenden Crurotarsi vorfindet.
Sphingopus kann danach vielmehr als Angehériger der
Ornithodira und wahrscheinlich bereits als Form der
Dinosauriformes interpretiert werden.

4.2.4 Dinosauria

Diagnostisch fiir Dinosauria ist nach GAUTHIER
(1986) eine Reduktion der Handzehen IV und V als
gemeinsam abgeleitetes Merkmal. Etwas unklar bleibt
die Situation allerdings wegen der weitgehend fehlen-
den Erhaltung vollstdndiger Hiande bei Skeletten von
Dinosauromorpha und Dinosauriformes. Eine bessere
Information tiber dieses Merkmal bietet sich nach den
Fahrten. An den Handeindriicken von Sphingopus sp.,
Parachirotherium postchirotherioides, Atreipus metz-
neri und im Prinzip auch von Chirotherium barthii
kann eine Reduktion der Zehen IV und V der Hand
(Abb. 11) wie bei Dinosauria aufgezeigt werden. Bei
den Erzeugern von C. barthii, vermutlich Crurotarsi,
ist dieses Merkmal wohl als parallel bzw. konvergent
entstanden zu deuten. Die anderen Ichnotaxa gehoren
dagegen, wie oben ausgefiihrt, zu sukzessiven Neben-
gruppen der Dinosauria. Sie vermitteln also Hinweise
auf den Ubergang Dinosauriformes - Dinosauria. Da-
raus léasst sich postulieren, dass bestimmte Fahrtener-
zeuger bereits das Niveau der Dinosauria erreicht
haben.

An den genannten Fahrtenformen kann man aufler-
dem die Tendenz zur Herausbildung einer funktionell
tridactylen Hand, gebildet von den Zehen II, III und
IV, nachweisen. Der stirker verkiirzte Zeh IV liegt zu
den Zehen II und III etwas lateral abgespreizt. Die
Zehen I und V sind in den Eindriicken seltener aber
potentiell vorhanden, das trifft entgegen den Angaben
bei OLSEN & BAIRD (1986) auch fiir Atreipus metzneri
zu. Chirotherium sickleri zeigt ebenfalls eine in der
Tendenz funktionell tridactyle Hand, allerdings ist der
Handzeh IV nicht verkiirzt, C. sickleri war offenbar
auch in dieser Handmorphologie weniger abgeleitet,
als das diesem prinzipiell nahe stehende C. barthii.

Hinweise auf Ornithischia kénnen nach den gegen-
wirtig bekannten Merkmalen, sowohl den anatomi-
schen als denen der Eindriicke, bei keiner der unter-
suchten Fihrten begriindet werden. Deutungen von
Féhrten als solche der Ornithischier, wie sie sich auf
Handeindriicke bei Afreipus (OLSEN & BAIRD 1986)
oder eine grofere Divergenz der Zehen tridactyler
FuBeindriicke stiitzen (GAND & PELLIER 1976; LOCK-



HAUBOLD, H. & KLEIN, H.

LEY 2000), sind unzureichende Kriterien. Auch Syn-
apomorphien der Saurischia, wie der abgespreizte
Handzeh I (Pollex), oder das Lingenverhiltnis II > III
der Handzehen, sind bei keiner der Formen zu
erkennen, obwohl solche Merkmale fiir eine Abbil-
dung in Fahrten generell giinstig erscheinen. Auch die
im Verhiltnis zu den anderen Phalangen des FuBes
lingere Klauenphalange I, eine Synapomorphie der
Sauropodomorpha, ist in keinem Falle an Eindriicken
sichtbar. An den bis zum Ladin und tiefen Nor be-
kannten Fahrten ist grundsitzlich die Herausbildung
des Stadiums der Dinosauria zu begriinden. Dariiber
hinaus gehende Deutungen, nach denen Fihrtenfor-
men einer bestimmten Gruppe der Dinosaurier ange-
horen, bleiben spekulativ.

Theropoda konnen potentiell in den Fihrten von
obligatorisch bipeden Formen gesehen werden. Denn
die nach SERENO (1997, 1999) aus den langen, stift-
formigen distalen Phalangen abgeleitete Greif- und
Stoberfunktion der Hand triassischer Theropoden,
schliet eine Nutzung fiir lokomotorische Zwecke,
also Bodenkontakt beim Laufen, weitgehend aus. Ein
gelegentliches Aufsetzen der Hinde wiirde vermutlich
sehr charakteristisch geformte Eindriicke hinterlassen
haben, davon ist auf den untersuchten Flichen nichts
zu sehen. Somit bleibt Grallator sp. (Abb. 8 D) als
gesicherter Kandidat fiir Fihrten von Theropoden
bestehen. Das trifft aber streng genommen nur im
Falle der Abwesenheit von Handeindriicken zu (vgl.
unten). Synapomorphien des FuBSbereiches sind z. B.
bei SERENO (1999) fiir basale Theropoden nicht
aufgelistet. Das bedeutet: Das bereits bei den Dino-
sauriformes erreichte tridactyle Grundmuster ist von
basalen Theropoden und wohl auch von den basalen
Ornithischiern und Sauropodomorphen im Ladin und
bis zum frithen Nor unveréndert beibehalten worden.

4.3 Zur Gangart — Bipedie und
Quadrupedie nach Skeletten und Fihrten

Relativ widerspriichlich erweist sich die Bewer-
tung der Gangart, wenn man die Annahmen nach
Skelettfunden mit den tatsichlichen Befunden zu
Bipedie oder Quadrupedie an den Fihrten vergleicht.

Die Deutung als Theropoden erscheint dann relativ
eindeutig, wenn bipede Fihrten z. B. aus dem Cobur-
ger Sandstein vorliegen, bestimmt als Grallator sp.
(Abb. 8 D). Sind aber im Verlauf der Fihrten von
Grallator sp. Handeindriicke vorhanden, sind die
Féhrten also quadruped, dann steht dies bei dinosau-
roiden Féhrten zunichst einer Interpretation als Dino-
sauromorpha bis basale Dinosauria entgegen, denn fiir
Dinosauromorpha wie Lagerpeton und ebenso fiir
Marasuchus wird ein Verhdltnis der Linge von
Vorder- zu Hinterextremitit von weniger als 50 %,
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von fast allen Autoren (SERENO 1991, SERENO &

ARcCUCCI 1993, 1994, PADIAN 1997) als Nachweis

einer bipeden Gangart gesehen, die bereits zu einem

friihen Zeitpunkt in der Entwicklung in Richtung

Dinosauriern herausgebildet worden sein soll.

Dennoch ist nach den Skelettresten und den Skelett-

rekonstruktionen der frithen Dinosauromorpha qua-

drupede Gangart nicht ganz auszuschlieBen. Die Pro-
portionen des Korpers und auch die erwihnte Relation
der Extremititen von Lagerpeton und Marasuchus
entsprechen nahezu perfekt einem Bewegungsablauf,
der mit dem Fihrtenmuster von Rotodactylus
korreliert ist: Die innen positionierten Handeindriicke
sind in der Regel von den mehr auswirts gelegenen

FuBeindriicken extrem iibertreten. Ein derartiges

Ubertreten, verbunden mit agiler Gangart ist nur bei

relativ kurzen Armen und sehr viel lingeren Beinen

moglich, das sind die Proportionen von Lagosuchiern.

Die Interpretation der Rotodactylus-Fihrten wurde

bereits vor bekannt werden der ersten Skelette von

Lagosuchiern, in Anlehnung an die Proportionen von

Scleromochlus in dieser Richtung gesehen (HAUBOLD

1967), das spiter bestdtigt werden konnte (HAUBOLD

1974 bzw. 1984, 1999). Die Hinde der Lagosuchier

bzw. Dinosauromorpha - Dinosauriformes zeigen alle

anatomischen Voraussetzungen fiir tetrapode lokomo-
torische Funktionen. Warum sollten sie dann nicht fiir
eine quadrupede Lokomotion genutzt worden sein?

Erst die spezialisierte Greifthand der Theropoden war

schlieBlich eindeutig frei davon.

Im Ergebnis ist davon auszugehen, dass in den
tiberlieferten Fahrten ein Formenspektrum vorliegen
kann, welches sich in vielen Details mit den bisher aus
der Trias bekannten Skeletten als kongruent erweist.
Damit ist jedoch keine ndhere Deutung der Fihrtener-
zeuger, also der Bezug auf eine Familie oder Gattung,
moglich. Die Ubereinstimmung ist lediglich auf Ebene
allgemeiner Taxa zu begriinden. Folgende Zuordnun-
gen lassen sich fixieren:

1) Die Erzeuger von Fihrten der Ichnotaxa
Chirotherium barthii und C. sickleri werden als
abgeleitete Vertreter der Crurotarsi interpretiert,
wobei einige morphologische Ubereinstimmungen
zu den Dinosauromorpha auf konvergenter
Entwicklung beruhen. C. barthii steht strukturell
und auch wegen seines stratigraphischen Vorkom-
mens den Ornithodira bemerkenswert nah.

2) Rotodactylus matthesi steht fiir basale Dinosauro-
morpha.

3) Sphingopus sp. wird Angehérigen der Dinosauri-
formes zugeschrieben.

4) Parachirotherium postchirotherioides, ~Atreipus
metzneri und Grallator sp. belegen den Ubergang
von Dinosauriformes zu Dinosauria.
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S Archosaurier-Evolution und die Entwicklung dinosauromorpher Formen
Schlussfolgerungen aus den Féhrten der Trias von Thiiringen und Bayern

Die vertikale Abfolge von mindestens 12 Fihrten-
horizonten in dem zeitlichen Intervall vom Olenek bis
zum Karn/Nor bietet in einem einheitlichen und en-
geren paldogeographischen und geologischen Rahmen
einen Einblick in die quantitativen und qualitativen
Verdnderungen der Archosaurier in den Faunen der
Trias. An den Fihrten und Eindriicken, die im weite-
ren Sinne als solche von Archosauriern gedeutet
werden konnen, ist zu zeigen, dass die Herausbildung
eines funktionell tridactylen FufBles in Kombination
mit langen, schmalen, eng miteinander verbundenen
bzw. dicht nebeneinander liegenden Metatarsalia bei-
spielsweise nach Chirotherium barthii bereits im
Olenek eingeleitet war. Die Fihrten von Rotodactylus
matthesi und die vermuteten Erzeuger sind Hinweis
auf ein deutlich fritheres Erscheinen basaler Dinosau-
romorpha, als es aus den vergleichbaren Skelette aus
dem Ladin Stidamerikas wie Lagerpeton folgt.

Im Anis reprasentiert dann Sphingopus sp. bereits
einen weiteren Schritt hin zur typischen FuBmorpholo-
gie der Dinosaurier, und das Stadium dieser Fihrten-
tiere entspricht vermutlich den Anfingen der Stufe der
Dinosauriformes.

Mit Parachirotherium postchirotherioides und
Atreipus - Grallator wird im spiten Ladin die Heraus-
bildung weiterer Verbesserungen sichtbar. Zeh I
(Hallux) erscheint im Fufleindruck weiter riickverla-
gert und von der zentralen Zehengruppe II-IV isoliert
(Abb. 11). In dieser Morphologie kann man Dinosau-
riformes, im Ansatz vielleicht sogar schon Dinosauria
erkennen.

Atreipus metzneri und Grallator sp. zeigen im
Kamn (Ansbacher, Blasen- und Coburger Sandstein)

? Rotodactylus
Brachychirotherium
Isochirotherium
Chirotherium

C. barthii

C. sickleri

ARCHOSAURIA

Abb. 12:

dann zum ersten Mal, dass Zeh V nicht mehr am
Fufleindruck beteiligt ist, und die ausschlieBlich
bipeden Fihrten, die als Grallator sp. zu bestimmen
sind, kénnten bereits basale Theropoda reprisentieren.
Verinderungen in der Morphologie der Handein-
driicke werden vor allem von der Reduktion der Zehen
IV und V bei Sphingopus sp., Parachirotherium
postchirotherioides, Atreipus - Grallator und Atreipus
metzneri bestimmt, bei gleichzeitiger Tendenz zu
funktioneller Tridactylie durch die Porportionen der
Zehen II, III und IV. Damit verbunden ist eine
zunehmend digitigrade Hand und eine Verkleinerung
der aufgesetzten Handfliche (Abb. 10 u. 11).

Konvergent erscheinen vergleichbare Veridnderun-
gen der Handeindriicke auch bei Chirotherium barthii,
gedeutet als Fdhrten der Crurotarsi. Die FuBstruktur
blieb bei den Crurotarsi prinzipiell eher konservativ:
relativ kurze, breite, distal divergierende Metatarsalia.
Synaptichnium und basalere Vertreter der Brachy-
chirotherien zeigen eine entsprechend konsolidierte
vordere Zehengruppe I-IV. Allerdings gibt es bei den
Crurotarsi nach den Fahrten und Eindriicken sehr
divergierende Entwicklungen: Isochirotherium, I.
soergeli, I. herculis, zeigen ein Muster einer alter-
nativen Herausbildung der Tridactylie, mit extremer
Betonung der Fufizehen II und III im Verhiltnis zu
einem verkiirzten Zeh IV (Abb. 11). Bei Chirotherium
sickleri und noch deutlicher bei C. barthii fillt
dagegen die Tendenz zu einem funktionell tridactylen
Fuflmuster auf, dessen Symmetrie Zeh III bestimmt.
Darin ist eine Parallelitit oder sehr nahestehende
Préformation zu Entwicklungen bei den Dinosauro-
morpha zu sehen.

Parachirotherium

DINOSAURIFORMES

DINOSAUROMORPHA
ORNITHODIRA

Hypothese zur Phylogenie der Archosaurier (Basis-Kladogramm nach SERENO & ARCUCCI 1993) mit der
Position relevanter Ichnotaxa aus der Trias (erweitert nach Haubold & Klein 2000). Zur Merkmalsverteilung vgl.

Abb. 10.
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Die Fihrten aus der Trias von S-Thiiringen und N-
Bayern lassen also die Annahme der Konsolidierung
der frilhen Dinosaurier bereits im Ladin als wahr-
scheinlich erscheinen. Dies korrespondiert mit
Schlussfolgerungen von SERENO (1997, 1999), dass
nach der zum Ende der Trias gegebenen breiten
anatomischen Diversitét der Clades Theropoda, Sauro-
podomorpha und Ornithischia, vor allem aber mit der
Existenz der Schwestergruppe Lagosuchia erste
Dinosauria im Ladin existiert haben, ohne dass es
dazu bisher Skelettfunde gibt. In dieser Konstellation
liegt die Bedeutung und zugleich die Problematik der
Interpretation der untersuchten Fahrten begriindet,
welche die kladistisch prognostizierte Liicke gleich-
sam ausfiillen.

Die mitunter diskutierte Frage, ob z. B. fiir
bestimmte ,,dinosauroide* Fihrten aus der Mitteltrias
Frankreichs und Grofbritanniens bereits Dinosaurier
als Erzeuger in Betracht kommen (SARJEANT 1967,
1970, 1996, KING & BENTON 1996), ist nach unserer
Auffassung in der von der Frage vorgegebenen ein-
fachen Form nicht zu beantworten. In diesem Kontext
ist ein mehr dynamisches Modell des Ubergangs
Dinosauromorpha - Dinosauriformes - Dinosauria zu
beriicksichtigen, innerhalb dessen die Befunde aus der
Mittleren bis Oberen Trias zu interpretieren sind.
Wann und ob von einer vorliegenden Form ein be-

Chirotherien und Grallatoriden aus der Unteren bis Oberen Trias

stimmtes Stadium erreicht wurde, das entscheidet sich
allerdings letztlich nur mit dem Nachweis entspre-
chender anatomischer Befunde. Die fiir die Entwick-
lungsstufen formulierten Synapomorphien kénnen an
den Fihrten zweifellos nur bedingt identifiziert
werden. Da jedoch grundlegende evolutive Verdnde-
rungen in Richtung Dinosaurier auf den Bewegungs-
apparat konzentriert sind, also dessen Modifikation
betroffen haben, hat der Wandel notwendig einen
markanten Niederschlag in den Eindriicken und
Fihrten gefunden. Verf. mochten hervorheben, dass
die triassische Entwicklung der Archosaurier tiber eine
Kombination der osteologischen und ichnologischen
Daten in ihren wesentlichen Ziigen besser verstanden
werden kann. In der gegebenen Konstellation fiihren
die Beobachtungen zu der Erkenntnis, dass die Ich-
notaxa wie Chirotherium barthii sowie Rotodactylus
matthesi und vor allem Sphingopus sp., Parachiro-
therium  postchirotherioides,  Atreipus-Grallator,
Atreipus metzneri und Grallator sp. Reprisentanten
der sukzessiven Nebengruppen der Dinosaurier sind
(Abb. 12). Mit den Verdnderungen der Fahrtenmuster
und der Morphologie der Eindriicke kann die Heraus-
bildung der Dinosaurier in der kritischen Friihphase
von der hoheren Untertrias (Olenek) bis zum Beginn
der Obertrias (Karn) nachgezeichnet werden.
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