Hallesches Jahrb. Geowiss. B 23 79 -108 Halle (Saale) 2001

Die Tetrapodenfahrten der Choza Formation (T exas)
und das Artinsk-Alter der Redbed-Ichnofaunen
desUnteren Perm

The Tetrapod footprints of the Choza Formation (T exas)
and the Artinskian age of the L ower Permian ichnofaunas

Mit 15 Abbildungen

HARTMUT HAUBOLD & SPENCER G. LUCAS

Zusammenfassung:

Mittels mariner Horizonte in der Choza Formation, Texas, und in der Robledo Mountains
Formation, New Mexico, kann das Alter der eingeschalteten Red Beds mit Tetrapodenfahrten
stratigraphisch eingegrenzt werden. Alle aquivalenten Vorkommen von Tetrapodenféhrten sind
danach nicht jinger als Artinsk. Die Ichnofauna der Choza Formation vom Castle Peak, Texas,
gehort in das spate Artinsk bzw. in das Leonard. Nach der Revision sind fur dieses Niveau die
vergleichsweise progressiven Formen Erpetopus willistoni, Varanopus curvidactylus und
Dromopus plamatus (= D. didactylus) charakteristisch. Die Ichnofauna der Robledo Mountains
Formation liegt im frihen Artinsk und enthélt etwas urspiinglichere Formen, die denen aus der
Abo, Sangre de Cristo und Hermit Formation des Wolfcamp gleichen, haufig sind Batrachichnus,
Amphisauropus, Dromopus agilis/lacertoides und Dimetropus. Eine identische Zusammensetzung
auch in der vertikalen Entwicklung zeigen die Ichnofaunen in den Rotformationen des
europdischen Unterperm. Das gleiche geologische Alter, oberes Artinsk, resultiert beispielsweise
fUr die Rabejac, PradineauxMitan und Collio Formation in Permbecken Slideuropas. Im Rahmen
der Revision der Fahrten aus der Choza Formation werden die Prinzipien der Ichnotaxonomie von
Tetrapoden diskutiert. Die angewendete Taxonomie orientiert auf die anatomisch kontrollierten
Merkmale der Eindricke und Féhrten. Allein darin wird eine redlistische Basis fur eine
Uberregional vergleichbare faunistische Analyse von fossilen Tetrapodenfahrten gesehen.

Abstract:

In the Choza Formation in Texas, and the Robledo Mountains Formation in New Mexico, red beds
with tetrapod footprints are interbedded with and can be correlated stratigraphically to marine
horizons. As aresult, these and all equivalent occurrences of tetrapod footprints are no younger
than Artinskian. The tetrapod ichnofauna of the Choza Formation of Castle Peak, Texas, is of late
Artinskian (Leonardian) age. A revison of the footprints assigns them to the comparatively
progressive track forms Erpetopus willistoni, Varanopus curvidactylus and Dromopus palmatus (=
D. didactylus), characteristic of this age. The ichnofauna of the Robledo Mountains Formation is
of early Artinskian age and contains somewhat more primitive forms, which resemble those of the
Abo, Sangre de Cristo and Hermit formations of the Wolfcampian; common are Batrachichnus,
Amphisauropus, Dromopus agilis/lacertoides and Dimetropus An identical composition and
vertical succession are shown by the ichnofaunas of the red bed formations of the Lower Permian
in Europe. The same geological age, late Artinskian, is evident, e.g., for the Rabejac, Pradineaux
Mitan and Collio formations of some Permian basins in southern Europe. Together with the
revision of the tetrapod tracks of the Choza Formation, the principles of tetrapod ichnotaxonomy
are discussed. The taxonomy presented is based on the anatomically controlled characters recorded
in the tracks and trackways. This alone can be justified as a realistic basis for interregionaly
comparable faunal analysis of fossil tetrapod tracks.
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Die Tetrapodenfahrten der Choza Formation

1 EinfUhrung

Hermit Shale und Coconino Sandstone am Grand
Canyon in Arizona sowie die Choza Formation am
Castle Peak in Texas sind die drei wichtigen Forma-
tionen bzw. Vorkommen, aus denen von permischen
Ablagerungen im Sidwesten Nordamerikas erstmals
Tetrapodenfahrten in gréRerem Umfang bekannt und
beschrieben worden sind. Wahrend GLMORE (1926,
1927 und 1928) das Materia vom Grand Canyon in
Arizona sehr ausfuhrlich mit Berilicksichtigung
anderer Vorkommen bearbeitet und publiziert hat, ist
das Materia vom Castle Peak, Taylor County, Texas,
durch MOODIE (1929 und 1930) vergleichsweise
weniger eingehend dokumentiert worden. Wie sich im
Rahmen des Studiums der neueren Entdeckungen von
Tetrapodenfahrten in der Abo Formation und der
aquivalenten Robledo Mountains Formation in New
Mexico gezeigt hat (HAUBOLD et a. 19953a), ist Castle
Peak jedoch in vergleichende Untersuchungen einzu-
beziehen, die weit Uber Nordamerika hinausgehen.
Zusammen mit dem Vorkommen der Robledo
Mountains Formation bei Las Cruces [UCASet al.
1998) hat Castle Peak durch datierbare marine Ein-
schaltungen Schliisselstellung fir die stratigraphische
Position der Fahrtenschichten und damit fir die
Bewertung aller vergleichbaren Ichnofaunen von
Tetrapoden im Unteren Perm. So hat MOODIE erstmals
unter Erpetopus und Varanopus|chnotaxa eingefiihrt,
denen Formen entsprechen, die in einigen Red Beds
bzw. im Rotliegend Europas charakteristisch sind.
Bisher wurden diese teilweise verkannt, widerspriich-
lich benannt und interpretiert. Als entscheidend fir
eine Klérung erwies sich sowohl die Kenntnis des
Originalmaterials as auch die Kenntnis des Vorkom:
mens in Verbindung mit ergadnzenden Aufsamm-
lungen. Diese redlisierten die Verfasser im April 1999.
Eine erste Revision begriindet den Nachweis von nur
drei Ichnotaxa

- Erpetopus willistoni MOODIE 1929

- Varanopus curvidactylusMooDIE 1929 und

- Dromopus palmatus (M OODIE 1929)

fur die Ichnofauna von Castle Peak HAUBOLD &
LUCAS 2002). Aufgrund der Bedeutung des Vorkom:
mens sowie durch den Umfang und die Signifikanz
des Materials soll hier eine etwas néhere Darstellung
erfolgen, welche auch Materia weiterer Gelandear-
beiten von C. und H. HAuBOLD im Ma 2001
berticksichtigt.

Bedeutsam ist, dass die Belege der extramorpholo-
gischen Variabilitdt der bestimmbaren Formen von
allgemeiner demonstrativer Bedeutung fur taxonomi-
sche Fragen permischer Tetrapodenfahrten sind.
Beglnstigt durch die Herkunft aller Exemplare aus
einem geringméachtigen Horizont handelt es sich um
eine abgegrenzte Ichnozonose. Alle Exemplare
gehdren damit gleichsam zu der Typussequenz der
drei differenzierbaren Ichnotaxa. Diese kdnnen somit
reprasentativ analysiert und dokumentiert werden.
Ferner gehdren Erpetopus, Varanopus und Dromopus

zu den in unterpermischen Red Beds global nachweis-
baren Formen, und das vorliegende Assemblage ist
stratigraphisch auRerordentlich markant. Dieses kann
durch die nach mariner Fauna gesicherte Position der
Choza Formation in der Abfolge des Perm fixiert
werden. Damit bietet sich ein Ansatz, die zeitliche
Position vergleichbarer Ichnofaunen etwa auf den
Abschnitt Artinsk einzugrenzen.

Aus vielen vorangehenden Untersuchungen diverser
Vorkommen in Europa und Nordamerika resultieren
seit langerem Hinweise auf eine kosmopolitische
Ichnofauna der Tetrapoden im Perm, ndher formuliert
erstmals bel HUNT & LUCAS (1998). Die Analyse der
Fahrten von Castle Peak erganzt nunmehr diese
Implikationen und prézisiert die fixierbare stratigra-
phische Reichweite der charakteristischen und in
Redbed-Fazies haufigen Ichnognera Amphisauropus,
Batrachichnus, Dromopus, Erpetopus Limnopus,
Gilmoreichnus Dimetropusund Varanopus.

1.1 DasVorkommen am Castle Peak

Geologieund Stratigraphie
Castle Peak liegt etwa 16 km sudlich Merkel, Taylor
County, in Texas (Abb. 1). Esist ein rundlicher Tafel-
berg, dessen Form an eine Festung erinnert (Abb. 2).
Die Oberkante bilden Schichten der Unterkreide,
Antlers Sand und Edwards Group. An den Abhangen
und in den nordlich gelegenen Ebenen sind silizi-
klastische Red Beds der permischen Choza Formation
aufgeschlossen, die oberste Formation der Clear Fork
Group BROWN & GODSON 1972, EIFLER 1974). Der
Féahrtenhorizont ist eine etwa 20 cm méchtige Bank
(Abb. 2) eines rippelgeschichteten kalkigen Siltsteins,
welcher in einer breiten Erosionsrinne, einem sog.
Arroyo, an dem Fuf3 des Nordhanges vom Castle Peak
in einer Ausdehnung von etwa 1000 nf aufgeschlos-
sen ist. Der Fahrtenhorizont zeigt im Ansatz eine
gewisse Dreigliederung. Den oberen Abschnitt bilden
7 cm untergeordnet rippelgeschichtete Siltsteine, in
denen die hdchste Konzentration von Fahrten zu
beobachten ist. In der Summe besteht jedoch kein
Unterschied in dem nachweisbaren Féhrtenbestand.
Die Choza-Ablagerungen entstanden in dem 6stlichen
Schelf des marinen Midland Beckens (PRESLEY &
MCGLLIS 1982). Es sind fluviale und lakustrine Red
Beds mit einer Einschaltung geringméchtiger, mariner
Dolomite. Der Horizont mit den Fahrten wird as
lakustriner (Playa-) Sandstein innerhalb einer Uberflu-
tungsflache interpretiert.

1.2 Bisherige Studien der Tetrapodenfahrten

Nach einem kurzen Fundbericht von WILLISTON
(1908) folgte eine Beschreibung durch MOODIE (1929,
1930) mit 14 Ichnospecies der 6 Ichnogenera
Erpetopus, Microsauropus, Varanopus, Hyloidichnus,
Laoporus und Solidopus. Die meisten der Taxa waren
neu, nur mit Hyloidichnus und Laoporusgab es einen
Bezug zu bereits aus dem Hermit Shale und Coconino
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Sandstone in Arizona beschriebenen Formen. Eine
weitere Untersuchung hat SARJEANT (1971) publiziert,
alerdings ohne Berticksichtigung des Typus- und
Originalmaterials. Mit  wenigen  Modifikationen
bestdtigte SARJEANT die von MOODIE eingefiihrten
Microsauropus, Erpetopus und Varanopus, zusétzlich
wurde Moodieichnus als neue Gattung fur Varanopus
didactylusMOODIE, 1929, eingefihrt.

Zu dieser Zeit (1968-1970) hatte einer der Autoren
(H.H.) die Mdoglichkeit, durch Vermittlung von E. C.
OLSON Abgusse einiger Typusexemplare zu untersu-
chen und erhielt ferner Informationen von DON BAIRD
Uber unverdffentlichte Untersuchungen an weiterem
Materia (vgl. auch HAUBOLD 2000: 3). Daraus ergab
sich eine reduzierte Anzahl Ichnotaxa fur das Vor-
kommen. Diese Kenntnis wurde bereits bei HAUBOLD
(1971) dargelegt und nur drei Taxa fur das Assem-
blage der Choza Formation in Texas genannt:

- Erpetopus willistoni MOODIE

- Varanopus curvidactylusMOODIE und

- Dromopus pal matus (M OODIE).

Diese Bestimmungen bzw. Revision haben andere
Bearbeiter permischer Fahrten nur teilweise Gbernom:
men. Es resultierten Widerspriiche in mehrfacher Hin-
sicht, indem die falschen Versionen von Varanopus
curvidactylus und Moodieichnusauf andere permische
Fahrtenassemblages Ubertragen wurden. Moglich war
dies 1. weil das Originalmaterial nicht untersucht und
beriicksichtigt worden und 2. keine komplexen
Vergleiche der Fahrtenvorkommen in Nordamerika
und Europa erfolgt waren. Auf dieser Grundlage
werden sogar bis in die Gegenwart die von MOODIE
benannten Taxa auf andere | chnofaunen tibertragen.
Mit der Entdeckung der Vorkommen in der Robledo
Mountains Formation im Suden von New Mexico
durch J. MACDONALD lag Material vor, mit dem die
seit Jahrzehnten bestehende Konfusion in der Taxono-
mie von Tetrapodenfahrten aufzukléren war. Verfasser
sahen sich in die Lage versetzt, eine grundlegende
Revision der permischen Tetrapodenfahrten aufzuneh-
men (HAuBOLD et a. 19953 HAUBOLD 1996,
MCKEEVER & HAUBOLD 1996, HUNT & LUCAS1998:
55, HAUBOLD & LUCAS2001).

Der Anteil der Choza-Fahrten bei der nomenklatori-
schen Konfusion besteht vor allem in dem Missver-
sténdnis der Relation zwischen zwei Gruppen von
Ichnogenera, (1) Erpetopus, Microsauropus und
Varanopus sowie (2) Varanopus und Dromopus. Dies
betrifft weit mehr as nur die Choza-Formen. Denn
Varanopusist ohne angemessene Bezugnahme auf das
Typusmaterial vom Castle Peak fir Exemplare
anderer Vorkommen im Perm verwendet worden. Das
kritische Problem bestand in der fehlenden Kenntnis
des Status von Erpetopus (=Microsauropus),
Varanopus und Dromopus Es bleibt festzuhalten, dass
die ersten zwei Gattungen sich auf Funde vom Castle
Peak grinden, und damit sind die Typusexemplare
und das Material der Typusserien fur diese Ichno-
generamassgebend.

Die Tetrapodenfahrten der Choza Formation

Ohne Einbeziehung der Typusexemplare und ergan-
zender Informationen von der Typuslokalitét war
bislang jede Bestimmung als Varanopus fraglich. Das
zeigte bereits die Untersuchung von Abgissen
(HAuBOLD 1971). Nunmehr ist den Autoren mit
Aufsammlungen am Castle Peak (Abb. 2) eine Fort-
fuhrung moglich geworden. Die Ergebnisse deuten in
zwel Richtungen. Zum einen ergibt sich eine prinzi-
pielle Orientierung zu Ichnotaxonomie und Nomen-
klatur permischer Ichnotaxa. In Fortsetzung einer
Neubewertung (HAUBOLD 1996) kénnen Erpetopus
und Varanopus im Rahmen der insgesamt 18 validen
Ichnogenera fixiert werden (HAUBOLD 2000). Zum
anderen ist mit der Ichnofauna von Castle Peak ein
weiterer Anhaltspunkt fur die stratigraphische
Bewertung permischer Tetrapodenfahrten gegeben.

Antlers
Sand
(Cretaceous)

« Castle Peak

TEXAS

Choza
Formation
1 (Permian)

=] conglomeratic
] sandstone

ripple-laminated

siltstone

mudstone
} «——Castle Peak
tetrapod footprints
| 5m
Abb. 1.

Lage und Profilabfolge des Vorkommens am Castle

Peak, Taylor Co., Texas.

1 bis8 - Tonsteine und Siltsteine der Choza
Formation, meist rétlich-orange, untergeordnet
grinlich- und gelblich-grau;

9 - konglomeratische Sandsteine
des kreidezeitlichen Antlers Sand.

1.3 Abkirzungen desverwendeten Materials

UC — University of Chicago, Field Museum (Abglisse
1969 von DAVID TECHTER erhalten);

YPM — Yale Peabody Museum, New Haven, CT (von
HAUBOLD 1994 untersuchte Exemplare);

MCZ - Museum Comparative Zoology, Harvard
University (von DON BAIRD 1952 untersuchte
Exemplare);

NMMNH — New Mexico Museum of Natural History,
Paleontol ogy;

HF — HAUBOLDs Fahrtensasmmlung im Institut for

Geologische Wissenschaften und Geiseltalmuseum

der Martin Luther-Universitét Halle;

— Université Montpellier 11, Laboratoire de

Paléontologie, Collection PAUL ELLENBERGER.

UM
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Abb. 2 A:

Das Vorkommen am Castle
Peak, Taylor Co., Texas.
Blick zum Castle Peak.

Abb. 2 B:

Bei der Fahrtensuche im April
1999 in der Fundlage.

Abb.2C:
Die ca. 20 cm méchtige
Fundlage.
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2 Ichnotaxonomie — generelle Bemerkungen

Aus der vergleichenden Analyse der Typen unter
Einbeziehung ergénzender Aufsammlungen an dem
Typusvorkommen resultieren nur drei Taxa. Das fihrt
angesichts der Synonymie der von MOODIE (1929,
1930) und dann von SARJEANT (1971) genannten Taxa
zu der Frage: Wie stehen die so unterschiedlich
benannten Formen innerhalb des Vorkommens
miteinander in Beziehung? Die Antwort darauf lautet:
Es handelt sich um diverse, von der Uberlieferung
bedingte Varianten von Eindricken und Fahrten,
welche auf nur drei Typen von Erzeugern
zurtickgehen. Danach ist das gesamte Assemblage in
drei Ichnospezies hinreichend dokumentiert.

Extramor phologie und Phantom-Taxa

Bei den so verschieden benannten Variationen handelt
es sich um multiple Bildungen, extramorphologische
Variationen von Eindricken und Fahrtenmustern.
Diese nunmehr auf ein bestimmtes Vorkommen kon-
zentrierte  Beobachtung entspricht der inzwischen
wiederholt dargelegten Erkenntnis, dass es bei der
Fahrtenentstehung in einer bestimmten Fazies immer
wieder zu charakteristischen extramorphologischen
Phanomenen kommt. Sie sind scheinbar grundver-
schieden, gehen aber real auf gleiche Erzeuger zurtick.
Mit den Aufsammlungen der Verfasser von 1999 und
2001 (NMMNH und HF) liegen drei ichnotaxono-
misch reprasentative Sequenzen vor, in die sich die
Typen der von MOODIE und SARJEANT benannten
Taxa einordnen lassen. Das Spektrum reicht von
optimaler Uberlieferung (vergleichsweise vollstandige
Hand- und Fusseindriicke sind anatomisch etwa
représentativ fir den Erzeuger) bis hin zu mehreren
Moglichkeiten der Verénderung und des Ausfalls von
Details. Das betrifft Entstellungen der Eindruckform
und des Fahrtenmusters. Einige der haufigeren Varia-
tionen sind von MOODIE separat benannt worden. Es
handelt sich um sog. PhantomTaxa (HAUBOLD 1996:
35). SARJEANT (1971) hat dann die von MOODIE
beschriebenen Ichnotaxa beliebig und teilweise
unkontrolliert fortgeschrieben oder modifiziert.

Wenn also, wie weiterhin erfolgt, die Erscheinungen
und damit verbundene Namen unkontrolliert auf
andere Vorkommen Ubertragen worden sind, nimmt
das nomenklatorisch-taxonomische Chaos zu. Durch
das breite Spektrum lithofazieller bis pal&otkologi-
scher Besonderheiten jeder Féhrten fuhrenden
Formation erscheinen viele Variationen dhnlich, sie
sind aber zun&chst nicht grundsétzlich Ubertragbar.
Erst fir die Summe extramorphologischer Variationen
ist ein Vergleich sinnvoll. Das zeigen Beobachtungen
an der Variabilitdt der Eindruckmorphologie im
Verlauf einzelner kontinuierlich Uberlieferter Féhrten.
Ungeachtet dieser Erkenntnisse sind aber Segmente
und sogar nur einzelne Eindriicke immer wieder von
vielen Vorkommen beschrieben und danach gesonder-
te Ichnotaxa eingefuhrt worden. Das heifd, ggf.
handelt es sich um nichts anderes, als um mehrere

Ichnogenera und Ichnospezies fir die Fahrten eines
Individuums. Wenn es sich um unvollstandige,
entstellte Eindricke und Féhrtenmuster handelt,
mogen diese zwar charakteristisch erscheinen, fir den
Erzeuger, seine Gangart und Fuf3anatomie sind sie
aber nicht hinreichend repréasentativ. Auf solche
Formen begriindete Taxa haben den Rang von
Trugbildern — PhantomTaxa. Diesen Sachverhalt gilt
es fur die Bewertung der Féhrten innerhalb eines
Vorkommens und dartber hinaus zu beachten. Nur im
Rahmen vergleichbarer sedimentér-genetischer
Bedingungen kénnen PhantomTaxa erkannt werden.
Das ist die Voraussetzung fir eine ichnotaxonomisch
objektivierbare Synonymie.

Anatomie oder Verhalten

Taxonomie — Bestimmung, Benennung und Systema-
tik — der Ichnofossilien von Tetrapoden, namentlich
der Tetrapodenfahrten, dient dem Nachweis osteolo-
gischer Aquivalente. Erst sie erlauben eine faunis-
tische Bewertung der Befunde. In dieser Zielstellung
liegt die Begrundung fir anatomisch relevante
Ichnotaxa. Das bedeutet, Gegenstand der Taxonomie
sind nicht durch Verhalten bedingte Formen. Das
Verfahren steht im Kontrast zu ichnologischen
Studien an Invertebraten. Bei Tetrapodenfahrten
stellen verhaltensbedingte Variabilitdten den immer
wieder missverstandenen Grenzfall dar, welcher fur
die ichnotaxonomische Bewertung streng genommen
nicht relevant ist. Es sei daran erinnert, pal&ontolo-
gische Arten werden fur die Bewertung von Faunen
morphologisch und nicht nach Verhaltensmustern
charakterisiert. Somit ist die anatomisch kontrollierte
optimale Uberlieferung von Tetrapodenfahrten bzw.
Eindruicken das Richtmald der hier fixierten Ichnotaxa.
Das wird auch nicht dadurch eingeschrankt, dass
Fahrten keine Korperfossilien sind, sondern nur das
Ergebnis der Aktivitét eines Tieres. In den Eindriicken
koénnen Skelettstrukturen der Autopoden erkannt und
deren Morphologie auf Synapomorphien bestimmter
phylogenetischer Gruppen bezogen werden. Dieses
Konzept wird fir Fahrten von Dinosauriern diskutiert
und bereits angewendet (CARRANO & WILSON 2001,
HAUBOLD & KLEIN 2000). Fir permische Tetrapoden
sind die Synapomorphien des Bewegungsapparates in
Ansédtzen fixiert.

Diese Feststellungen bilden die Préamisse der weiteren
Analysen. Das bedeutet, wenn davon abweichende
V oraussetzungen zugrunde gelegt werden, dann muss
das Ergebnis davon gepragt sein. Die Anwendung
oder gar Vermischung unterschiedlicher Grundprinzi-
pien bei der Bestimmung, Benennung und Systemati-
sierung identischer ichnologischer Befunde kann zu
extrem divergierenden und inkompatiblen, geradezu
kontréren Aussagen fuhren. Die konsequente Anwen-
dung der Prémisse auf die hier behandelten Fahrten
und das Ergebnis der taxonomischen Revision sollen
dies begriinden. Am gegebenen Beispiel wird doku-
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mentiert, dass die von den Autoren akzeptierte
Taxonomie ein sinnvolles Konzept fur die faunistische
Interpretation des Vorkommens in der Choza

Die Tetrapodenfahrten der Choza Formation

Formation und permischer Tetrapodenfahrten generell
darstellt.

3 Dievaliden Ichnotaxa

MOODIE und SARJEANT haben bei ihren Beschrei-
bungen die Besonderheiten an den Féhrten der Choza
Formation teils unterschiedlich bewertet und ihre
Beobachtungen entsprechend taxonomisch fixiert. Das
fihrte zur Differenzierung von mehreren sogar unter-
schiedlich benannten und nicht ohne weiteres ver-
gleichbaren Ichnotaxa. Nach der Revision des
Materials kann nunmehr jeder dieser Typen einer
ichnotaxonomischen Sequenz zugeordnet werden, die
Zu einer von drei | chnospezies gehort.

Wie sind diese drei Ichnotaxa zu differenzieren und zu
benennen?

1. Margeblich fur die Fixierung der Taxa sind Exem:
plare von reprasentativer und anatomisch relevanter
Uberlieferung.

2. Ausgehend von diesen Exemplaren ist das
Spektrum der extramorphologischen Variation unter
Einbeziehung der Typusexemplare zu erfassen.

3. Der glltige Name ergibt sich nach der Prioritét der
verfligbaren Namen, auch unter Beriicksichtigung der
Seiten-Prioritdt bei M OODIE (1929, 1930).

Die validen Ichnotaxa kdnnen somit wie folgt ndher
begriindet werden.

3.1 Erpetopus willistoni MOODIE, 1929

Die erste abgebildete (WILLISTON 1908) und die erste
benannte MOODIE 1929) Form ist E. willistoni. Der
Holotypus UC 443A (Abb. 3 A) ist morphologisch
hinreichend informativ. Nach Eindruckmorphologie
und Fahrtenmuster kénnen folgende Taxa angeschlos-
sen bzw. synonymisiert werden:

Microsauropus clarki,

M. acutipes (Abb. 3 C-D),

M. parvus (Abb. 3 B) und

M. orthodactylus.

Alle zugehtrigen Exemplare (Typen bzw. das
Material jeder Typusserie) bilden eine ichnologische
Sequenz. Die bisher unterschiedenen Ichnotaxa sind
folglich Modifikationen und extramorphologische
Varianten, deren Zusammenhang mit dem Material
gegeben ist (Abb. 4 A). Die extramorphologische
Variabilitét erweist sich dabei als recht grof3 (s. auch
Abb. 7 und 8). Dies folgt der Erfahrung, dass die
Eindricke und Fahrten von Tetrapoden, deren Fuf3-
lange unter der kritischen Grésse von 20 mm liegt,
sehr intensiv von den Bedingungen des Substrats
beeinflusst worden sein konnen. Das ist fur
Batrachichnus zunéchst aus der Robledo Mountains
Formation HAUBOLD et a. 1995a: 137 ff.) sowie in
permischen Red Beds generell HAUBOLD 1996: 38)
dokumentiert. Eine anatomisch und damit diagnos-
tisch représentative bzw. charakteristische Morpholo-
gie lasst sich jeweils aus dem Material ermitteln.

Keiner der Holotypen entspricht dem Optimum, da
den fruheren Bearbeitern nur limitiertes Material
vorlag. Mit den neuen Exemplaren kann eine
Erganzung in Richtung der Optimaform von
Erpetopus willistoni  présentiert werden, eine
Kombination aus der Form der Eindriicke auf Abb. 7
A und B. Diese zeigen die vollstandige Zehenzahl, die
Zehenproportionen und -anordnung sowie das variable
und zugl eich reprasentative Fahrtenmuster.

3.2 Varanopus curvidactylus MOODI E, 1929

Neben den Erpetopus-Formen gibt es Eindriicke mit
recht dhnlicher Morphologie, alerdings ist FuRzeh V
auffallig langer. Innerhalb des Assemblages betrach-
tet, kdnnte man darin lediglich grdssere Eindriicke von
Erpetopus sehen. Aber bereits MOODIE hat diese
Formen als Varanopus curvidactylus von Erpetopus
und Microsauropusunterschieden. SARJEANT hat dann
aber Varanopus falsch diagnostiziert und unter V.
curvidactylus Formen dargestellt, welche zu Erpeto-
pus und Microsauropusgehéren. Diese Verwechslung
ist nach Priifung des Holotypus von V. curvidactylus
(YPM 1106) geklart. MOODIE (1929: Fig. 8) bildete
davon nur die Skizze eines Hand-FuR3-Sets ab. In der
Beschreibung ist der FuBeindruck mit 20 mm Léange
angegeben. Das Exemplar (Abb. 4 B) zeigt den relativ
langen Zeh V, welcher etwas ausserhalb liegt, aber in
gleicher Weise ausgerichtet ist wie die Zehen | —IV.
Die auswértige Biegung von Zeh V (wie in der
emendierten Diagnose bei SARJEANT 1971 genannt)
trifft nicht zu. Das ist vidmehr ein Merkmal von
Erpetopus (=Microsauropus) und somit wichtig fir
die Unterscheidung zwischen Erpetopus und Varano-
pus.

Die taxonomische Abgrenzung von Varanopus gegen-
Uber Erpetopus basiert also auf den Proportionen und
der Anordnung der Zehen im Eindruck, insbesondere
von FulRzeh V. Der geringe Unterschied in der Grofie
der Eindricke, den grofReren von Varanopus gegen-
Uber den kleineren bei Erpetopus, ist diagnostisch
belanglos. Warum MOODIE ,, Laoporus wyldei* neben
V. curvidactylus aufgestellt hat, ist nicht nachvoll-
ziehbar. Eindriicke von V. curvidactylus sind recht
selten auf den observierten Flachen. MOODIE lagen
nur vier fragmentarische Exemplare vor. Diese zeigen
jedoch ale Details. Da die Grosse der Eindriicke
oberhalb der fir die Erhaltung kritischen Lange von
20 mm liegt, waren se im Vergleich zu Erpetopus
weniger von extramorphologischen  Einfliissen
betroffen.

Wurde man nur von den Befunden der Choza Forma-
tion ausgehen, konnte eine separate |chnospezies
curvidactylus innerhalb der Gattung Erpetopus den
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Unterschied hinreichend erfassen. Unter Berticksich-
tigung vergleichbarer Formen in anderen Vorkommen
wird aber die von MOODIE vorgegebene Trennung der
Gattungen sinnvoll. Taxonomisch sind Zehenpropor-
tionen und Phalangenformeln bei permischen Repti-
lien wichtig. In der Konsegquenz haben deshalb die
Proportionen der Zehen und die davon gepragte
Eindruckmorphologie bei Tetrapodenfahrten ichnota-
xonomischen Gattungsrang.

3.3 Dromopus palmatus (MOODI E, 1929)

Bei der dritten, wiederum umfangreicher Uberlieferten
Sequenz steht der Name Varanopus palmatus an erster
Stelle. Es folgen bei MOODIE (1929 und 1930) V.
impressus, V. elrodi und V. didactylus. Alle Typen
und Paratypen dieser Taxa liegen auf kleinen Bruch-
stiicken mit isolierten Hand-FuR3-Sets vor. Die Aus-
wahl und Verwendung des zuletzt von MOODIE
genannten Namens ,didactylus’ — mit der Begriin-
dung, ,palmatus’ ware undeutlich (GAND 1987: 204)
— ist durch den Kontext der Typusserie aufgehoben.
Aus Mangel an Material haben weder MOODIE noch
SARJEANT die Eindriicke als solche von Dromopus
erkannt. Nur so lasst sich die Umbenennung von V.
didactylusin Moodieichnusund die Einfuhrung von V.
langstoni durch SARJEANT erkldren. An dem Material
wird jedoch die anatomisch-relevante Morphologie
des Ichnotaxon Dromopus deutlich. Bereits 1952 hatte
D. BAIRD (pers. Mitteilung und Manuskript) fir die
Exemplare MCZ eine Bestimmung as Dromopus
(Varanopus) palmatus (MOODIE) und als Dromopus
sp. notiert. Die an vielen Eindriicken gegebene
Dominanz der Zehen Ill und 1V, also das didactyle
Erscheinungsbild, gehort generell zu den signifikanten
Variationen von Dromopus An den meisten Beleg-
stucken sind Uiberdies aber Eindrlicke der Zehen V und
I an H&nden und FiRen sichtbar.

Ausgehend von SARJEANT (1971) haben Bearbeiter
anderer Vorkommen GAND 1987, CONTI et a. 1997)
D. didactylus als separate Art gegeniber D.
lacertoides differenziert und dies al's stratigraphischen
Hinwels interpretiert. In der betonten Digitigradie bei
zugleich groRerem Abstand von Zeh V zur Basis der
Zehen |l und IV wird u.a. von GAND ein evolutiv
progressives Stadium von Dromopus, bzw. der
betreffenden Erzeuger, im Vergleich zu denen von D.
lacertoides gesehen. Allerdings zeigen bereits die
DromopusFormen im Pennsylvanian Didactylie
(Typusmaterial zu MARH 1894, vgl. HAUBOLD et al.
1995a: 149). In Vorkommen der Abo bzw. Robledo
Mountains Formation und im  europaischen
Rotliegenden gibt es Hinweise auf alle Uberginge von
pentadactylen zu didactylen Eindriicken HAUBOLD
1996). Der FuRbauplan des Erzeugers von Dromopus
scheint eine groflere Flexibilitét im Metatarsalbereich
gehabt zu haben. Je nach Gangart war die Position des
Eindrucks von Zeh V gegeniiber der Basis von Il und
IV variabel. Funde am Castle Peak von 2001 erlauben
nun eine weitere Klarung. An den pentadactyl tberlie-
ferten FulReindriicken (Abb. 6 B) von D. palmatus
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(=D. didactylus) ist der Abstand der Basis der Zehen
I1-IV zur Basis von Zeh V deutlich grofer als bei D.
lacertoides. Damit erweist sich D. palmatus in der
von GAND (1987) fur ,D. didactylus' dargelegten
Form, als progressiv. Die strukturelle Veranderung der
alerdings nach wie vor strukturell pentadactylen FiiRe
besteht in einer verlangerten Metatarsalregion. Bei
schnellerer Gangart und relativ - konsistenterem
Substrat fuhrt das in noch ausgeprégterem Mal3e als
bei D. lacertoides zu den ,didactyl“ Uberlieferten
Eindriicken. Diese sind aber meist tridactyl, da Zeh V
oft Uibersehen wird (Abb. 6).

3.4 Osteologisch-systematische I nterpretation

Die Interpretation der behandelten Fahrten kann sch
an ostelogischen Befunden aus Ablagerungen des
Leonard orientieren, dazu bilden Ubersichten bei BER-
MAN et a. 1997 und LUCAS 1998 eine aktudle Grundlage.
Fir die Deutung von Erpetopus und Varanopus liegt
eine Beziehung zu Reptilien nahe, wie Protorothyridi-
den und vor alem Captorhiniden, wobei letztere aus
der Choza Formation selbst nachgewiesen sind
(OLSON 1958, MURRY & JOHNSON 1987). Ferner kann
man Parareptilien in die Uberlegungen einbeziehen,
die im Unteren Perm vereinzelt mit Bolosauriden und
Aclestorhinus, sowie neuerdings mit Colobomycter
und Dibamusbelegt sind (MODESTO 1999, BERMAN et
a. 2000). Eine nahere Beziehung zu den mit Skeletten
bekannten Formen |asst sich jedoch noch nicht aufzei-
gen. Der Unterschied in der Lange von Fuldzeh V ist
systematisch nicht zuzuordnen. Erpetopusund Vara-
nopus korrelieren mit der konservativen Ausbildung
pentadactyler Autopoden und zeigen eine Fahrten-
anordnung, wie sie bei frihen Amniota generell
vorgegeben ist.

Fur Dromopus gilt die Beziehung zu Araeosceliden
als allgemein akzeptiert. Diese Gruppe ist zwar relativ
selten in unterpermischen Ablagerungen, aber den-
noch gut belegt. Die von Petrolacosaurusund Araeo-
scelis bekannten Skelettproportionen und die Anato-
mie der Hande und Fulke korrelieren mit dem lacertoi-
den Muster von Dromopus Es ist einer der ersten
abgeleiteten Fahrtentypen. Seit dem geologischen
Nachwels bereits im Virgil, Oberkarbon, erweist sich
Dromopus strukturell als bemerkenswert stabil. Es
liegt nahe, in dieser Form eine optimale lokonotori-
sche Adaption zu sehen, die danach kaum eine weitere
Entwicklung zeigt. Deshalb konnte auch eine ichnota-
xonomische Differenzierung der héufigen und weit
verbreiteten Fahrten bisher kaum begriindet werden.
Die nunmehr von der Typuslokalitét von D. palmatus
(= D. didactylus) ausgehende Unterscheidung von D.
lacertoides zielt auf die Morphologie des Metatar-
salbereichs ab. Araeosceliden zeigen allgemein einen
progressiven Fufityp mit verlangerten Metatarsalia.
Das Ausmal? dieser Verlangerung bei den Erzeugern
von D. palmatuswie Araeoscelisim Vergleich zu dem
vielleicht etwas urspriinglicheren Petrolacosaurus ist
an FuRskeletten wegen deren Seltenheit noch nicht
nachvollziehbar.
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Abb. 3:

Erpetopus willistoni, Typen und Originale zu MOODIE vom Castle Peak. Mal3stab in cm.
A —E. willistoni, Holotypus UC 443 A;

B — Microsauropus parvus, UC 2313;

C— M. acutipes Holotypus Y PM 1102;

D — M. acutipes YPM 1124.
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Abb. 4: Erpetopus willistoni und Varanopus curvidactylus vom Castle Peak. M al3stab in cm.

A - Erpetopus willistoni, diverse Originale zu M OODIE vom Castle Peak.
Ubersichtsfoto der Exemplare YPM 1102, 1119, 1124, 1132, 1134, 1135.

B - Varanopus curvidactylus, vom Castle Peak. Das Hand-Ful3-Set etwain der Bildmitte ist der
Holotypus. Die kleineren Eindriicke am unteren Bildrand gehéren zu Erpetopus willistoni.
Exemplar YPM 1106.
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Abb. 5: Varanopus curvidactylus vom Castle Peak — Zwel Hand-Ful3-Sets einer Fahrte. Mal3stab in cm.
Am rechten Fuf3eindruck sind alle 5 Zehen sichtbar. Zeh V ist etwaso lang wie Zeh I11.
An den Handeindriicken ist der V. Zeh deutlich kirzer. Exemplar NMMNH P-32390/91.
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Abb. 6: Dromopus palmatus ergdnzende Exemplare vom Castle Peak. Mal3stab in cm.
A —Hand- und FuRReindruck dicht beieinander; estreten jeweils Zehen I11 und IV hervor; vom Ful3in ca

2 cmDigtanz Zeh V. HF 177.
B — Hand-Ful3-Set; der FuR liegt rechts auf3en vor der Hand; Handeindruck mit Zehen 111, IV undin 3cm

Distanz Zeh V. FulReindruck mit punktférmigem Zeh |, gefolgt von der Gruppe Il bisIV und Zeh V
in 2 cm Distanz hinter der Basis der Zehen I11-1V. HF 187.

C— Zwei Hand-FuR-Sets einer Fahrte. Zum Ful3 gehort der jeweilsin 1,5 cm Distanz zurlickliegende
Eindruck von Zeh V. Diagonal verlauft unterhalb des linken Eindruckpaares eine winzige
Erpetopus-Fahrte. HF 178.

D — Flache mit zahlreichen, zumeist didactylen Eindrticken.

Die entsprechenden Fahrten verlaufen etwain der gleichen Richtung. HF 184.
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4 Systematische Palichnologie

Diagnosevs. Char akteristik

Bel einer Beschreibung wird in der Regel zusammen
mit der Synonymie und begleitenden Diskussionen
eine Diagnose fir jedes Taxa formuliert. Dieses
Prinzip ist bei der Einfihrung neuer Taxa obligato-
risch und somit auch bei Ichnotaxa zu fordern. Bei
realistischer Betrachtung vieler Diagnosen erweist
sich jedoch deren Aussage als mehrdeutig. Der Inhalt
reduziert sich auf die qualitative Beschreibung von
Merkmalen. Da diese nicht auf definierten Verglei-
chen basieren, sind Unterschiede gegentiber anderen
Diagnosen nur schwer zu erkennen, da nicht quantifi-
zierbar. Selbst standardisierte Messungen wichtiger
Parameter beruhen auf erfahrungsbedingten Identifi-
kationen und sind nicht generell Ubertragbar (dazu
auch RASSKIN-GUTMAN et a. 1997). Aus diesen
Grinden resultieren sogar aus der zundchst vielver-
sprechenden Analyse der Standardmessungen mittels
Statistik am Ende keine befriedigenden taxonomi-
schen Hinweise. Angesichts dieser Situation hat der
Erstautor den Begriff Diagnose seit jeher vermieden
(bereits HAuBOLD 1971), ausgenommen formale
Grunde, wie Neubenennungen. Angemessener er-
scheint deshalb der Begriff Charakteristik (HAUBOLD
et a. 1995a HAuUBOLD 1996). In der fir jedes
Ichnotaxon formulierten Charakteristik steht das
optimale Eindruckbild im Mittelpunkt. Das folgt der
Erfahrung, dass sich jeder Bearbeiter bel der
Bewertung und Bestimmung von Tetrapodenfahrten
auf die originalen Formen, das Typusmaterial bzw.
Material vom Typusvorkommen oder aus der betref-
fenden Formation (stratum typicum) konzentrieren
sollte. So lange keine objektiveren, quantitativen
Methoden bei der Fixierung von Ichnotaxa realisiert
werden, und dazu besteht nicht nur bei permischen
Tetrapodenfahrten noch eine erhebliche Diskrepanz,
erscheint eine ausfihrliche Charakterisierung ange-
messen. Die verbleibende Unsicherheit wird dadurch
kompensiert, dass jeder optimal Uberlieferte Eindruck,
der im Rahmen einer Typussequenz zu einem Ichno-
taxon gestellt werden kann, die objektive vergleich-
bare Basis des Taxons darstellt. Dokumentiert ist dies
zur Kontrolle und Nachvollziehbarkeit der Ausfihrun-
gen anhand von Fotos. Nach dieser Grundlage wird
auch hier verfahren. Dabei resultiert notwendig eine
gewisse Relativierung der Bedeutung des Typus-
Exemplars. Es besteht bei Ichnofossilien immer die
Maoglichkeit, dass weitere Aufsammlungen die Infor-
mation zu einer Eindruck- und Féhrtenform optimie-
ren. Ergénzungen sollten danach in die Charakteristik
der Typusserie einfliel3en.

I chnotaxa und Diver sitét

Die Distanzierung von dem formalen Diagnosever-
fahren folgt schliefllich der Erkenntnis, dass der
qualitativ-deskripte Inhalt der bisherigen Diagnosen
eine der Ursachen fur die 150 benannten Tetrapoden-
Ichnogenera bilden, die bis dato aus permischen

Formationen kenannt worden sind HAUBOLD 2000,
HAUBOLD & LUCAS 2001). Diese Anzahl ist faunis-
tisch und evolutiv fur Tetrapoden des Permokarbon
unreal.

Eine logische Konsequenz ist in diesem Kontext die
Forderung, nur solche Ichnotaxa anzuerkennen, deren
Typusmaterial hinreichend signifikant ist. Ichnotaxa,
die sich auf vereinzelte unvollstandige und somit
mehrdeutige Eindruckformen beziehen, bleiben nach
dem Prinzip PhantomTaxon unberticksichtigt. Am
Beispiel der Castle-Peak Funde kann mit der
Ergiebigkeit des Vorkommens und der engen litho-
stratigraphischen und lokalen Ausdehnung der Uber-
gang zwischen optimal und unvollsténdig Uberliefer-
ten Formen und den Typen der Ichnotaxa demonstriert
werden. Das erfolgt mit der fotografischen Abbildung
der Formen, welche die jeweilige Charakteristik
objektivieren.

Im Kontrast zu dem geschilderten Verfahren hétte eine
Beschrénkung auf weniger Material und der Verzicht
auf erganzende Aufsammlungen dazu gefiihrt, dass
sehr viel mehr Ichnotaxa beibehalten und bestétigt
worden wéren. Das hétte aber den Bestand der unter-
suchten Ichnofauna unrealistisch divers erscheinen
lassen. Von dem Beispiel Castle Peak kdnnen Verf. im
Prinzip folgende generelle Regel ableiten: Jede
unterpermische Tetrapoden-lchnofauna eines faziell
uniformen Schichtgliedes besteht aus wenigen Ichno-
taxa, etwa funf bei reprasentativer Uberlieferung. Eine
geringere Anzahl Taxa ist potentiell ein Hinweis auf
faziell selektive Faktoren. Mit der lakustrinen Playa-
Fazies der Fahrtenschichten am Castle Peak ist
vermutlich die geringere Diversitét zu erkléren.
Allerdings muss mit den drei derzeit fixierten Taxa die
Diversitat des Vorkommens nicht erschopft sein. Jede
faunistische Dokumentation und Analyse der Tetrapo-
denféhrten in einer geologischen Formation kann
immer nur ein limitierter Ausschnitt sein, der sich
durch weitere Aufschliisse und Aktivitdten ergénzen
|asst. Das bedeutet, der einmal festgelegte Typus ist
statisch, aber nicht die Typusserie.

In diesem Kontext sind die von MOODIE (1930) unter
Solidopus beschriebenen Formen ein Hinweis darauf,
dass durch intensivere Aufsammlungen noch weitere
Nachweise moglich sind (vgl. 4.4). Die vorliegenden
Originde zu MOODIE erlauben keine néhere Inter-
pretation, als dass es sich um Tetrapodenfahrten han-
delt. Die Affinitdt zu rgendeiner anderen bekannten
Form wie Batrachichnus kann nicht begrundet
werden. Solidopus ist ein PhantomTaxon. Zu einem
solchen Phantom kann es in anderen Formationen
durchaus vergleichbare, sehr dhnliche Formen geben,
gebildet unter analogen extramorphologischen Ein-
flissen. Daraus konnte man formal ein Taxon ablei-
ten, das es zu beschreiben und zu benennen Wert er-
scheinen mag. Da an diesen Formen signifikante ana-
tomische Merkmale der Autopoden der Erzeuger
fehlen, macht dies keinen Sinn. Jedenfals richt im
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Vergleich mit solchen Taxa, die sich auf anatomisch
geprégte Formen beziehen.

4.1 1chnogenusErpetopus MOODIE, 1929
Erpetopus willistoni MOODIE, 1929
Abb.3,4A,7und8

-- WILLISTON, 1908: 238, Fig. 4

Erpetopus willistoni MOODIE, 1929: 359, Fig. 4,
Holotypus UC 443 A.

Microsauropus clarki MOODIE, 1929: 361, Fig. 5;
Holotypus YPM 1101.

Microsauropus acutipes MOODIE, 1929: 362, Fig. 6
und 7; Holotypus Y PM 1102.

Microsauropus parvus MOODIE, 1930: 554, Fig. 7,
Holotypus UC 2301, Fig. 8 UC 2306, Fig. 9 UC 2313.
Microsauropus orthodactylus MOODIE: 1930, 557,
Fig. 10, Holotypus UC 2308, Fig. 11 UC 2315A.
Microsauropus acutipes MOODIE - SARJEANT 1971
351, Figuren.

Microsauropus parvus MOODIE - SARJEANT 1971
355, Figuren.

Erpetopus willistoni MOODIE - SARJEANT 1971: 356,
Figuren.

Varanopus curvidactylus MOODIE - SARJEANT 1971:
359, Figuren.

Erpetopus willistoni MOODIE - HAUBOLD 1971: 29,
Abb. 18.6

Holotypus: UC 443 A, Abb. 3A

Weitere Exemplare der Typusserie: UC 2313 Abb.
3 B; YPM 1101, 1102 Abb. 3C, 1106, 1107, 1119,
1124 (Abb. 3 D), 1132, 1134, 1135 (Abh. 4 A), 1246,
1249; NMMNH P-323%4, P-32395, P-32396/397, P-
32399/400, P-32401/403, P-32402/412, P-32404, P-
32408/409, P-32410/411, P-32417-422, P-32425-429,
P-32432/433, P-324434/435, P-32438, P-32441/442,
P-32443/444, P-32445/446, P-32449, P-32451-457, P-
32458/459, P-32460-464, P-32466, P-32467/468, P-
32469-471, P-32473, P-32475-481; HF 170, 172
(Abb. 7 A, B), 173, 174, 178 (Abb.6 C), 179 (Abb. 7
C), 181, 182, 183, 185, 186 (Abb. 8 A, B, C, D), 190,
196 - 206.

Charakteristik: Kleine bis sehr kleine Eindriicke,
Lange von Hand und Fuf betrdgt 5 bis 10 mm im
Durchschnitt. Soweit real messbar, sind minimal etwa
3 mm Lange belegt. Hand und Fuf3 liegen in der Regel
im Verlauf quadrupeder Féahrten paarweise dicht
beieinander. Je nach der individuellen Grof3e und in
Relation zur Stridelange, die 28 bis 110 mm betragt,
liegt der Schrittwinkel (pace angulation) etwa bei 90°.
Maximal sind Schrittwinkel etwa bis 120° bekannt
(Exemplare NMMNH P-32408, 32410). In diesem
Fale ist die Hand partiell vom Ful3 (bertreten. Bei
winzigen Formen, Fulllange <5 mm, ist das
Féhrtenmuster zunehmend irregulér, z. B. beim
Holotypus (UC443 A, Abb. 3 A). Wenn die Eindriicke
auf einem konsistenteren Substrat optimal Uberliefert
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sind, zeigen Hande und FiRe jeweils 5 Zehen. Die
Lange nimmt von Zeh | bis IV zu. Zeh V ist etwa nur
so lang wie die Zehen | oder 11, liegt auRerhalb der
Zehengruppe HV und ist nach auf3en gerichtet. Alle
Zehen enden in spitzen Klaueneindriicken, diese
erscheinen gekrimmt und einwérts gerichtet. Diese
Orientierung ist jedoch durch Einfllisse der Bewegung
hervorgerufen. In einigen Fallen sind die Eindriicke
der Zehenenden auch bifurkat. Der Eindruck der
Spitze von Zeh V kann riickwérts gekrimmt sein. In
relativ weichem Substrat kdnnen vor allem die Spitzen
der Zehen Il bis IV in verlangerte Schleifspuren
Ubergehen (NMMNH R32399-400, HF 182 — Abb. 8
A).

Diese extramorphologischen Ausbildungen sind der
Hintergrund fur die Synonyme Microsauropus
acutipes, M. orthodactylus, und die winzige
Ausbildung von M. parvus. Erpetopus zeigt die
Eindruckmorphologie und das Fahrtenmuster, wie sie
fur kleine Reptilien generell bezeichnend und somit
taxonomisch nicht bedeutsam sind. Als signifikant fir
diesen Ichnotyp erweisen sich das Arrangement und
die Proportionen der Zehen.

Kommentare zu den Diagnosen und Bemerkungen bei
SARJEANT (1971) erfolgen hier nicht. Die Kriterien
des Autors fur die Differenzierung der Taxa
erscheinen willkdrlich und fur den Vergleich der
Formen im Sinne der hier verfolgten faunistischen
Analyse ungeeignet. SARJEANT grenzt bei der Wahl
der Merkmale die anatomisch kontrollierte Eindruck-
morphologie nicht gegen Erscheinungen von extra-
morphologischer Variabilitét ab. Entsprechend werden
ale Unterschiede beliebig fir eine Differenzierung
berlicksichtigt. Die nach SARJEANT resultierenden
Taxa sind somit nicht biologisch-morphologisch und
liegen auBerhalb der hier zugrunde gelegten
Prémissen.

Subjektive Synonyme

Einige der aus den Becken von Saint Affrique, Lodéve
und Bas-Argens im Siiden Frankreichs von GAND &
HAuBOLD  (1984), GAND (1987, 1993) und
DEMATHIEU et d. (1991) unter V. curvidactylus be-
schriebenen Formen sind subjektive Synonyme von E.
willistoni. Tellweise trifft die Bestimmung as V.
curvidactylus zu. Ehaltungsbedingt ist die Entschei-
dung nach dem relativ geringen Material nicht immer
klar. Das gilt auch fur die von ELLENBERGER (1983)
informell aus dem Becken von Lodéve, Rabejac
Formation, unter Microphalangichnus vermivorus
genannte Form (Abb. 12 A, 13 A und B).

Aus der Collio Formation im Orobic bzw. Collio
Becken in N-ltalien haben CEOLONI et a. (1987)
Camunipes cassinisi (Abb. 10 A) und Gracilichnium
berrutii beschrieben, beides sind subjektive Synonyme
von E. willistoni.

Die Zitate der potentiellen subjektiven Synonyme im
einzelnen:

cf.. Microphalangichnus vermivorus — Ellenberger
1983: 557, ichnotype 28 (Fig.)
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part.: Varanopus curvidactylus — GAND & HAUBOLD
1984: 329, Fig. 6 (Becken von Lodéve, St. Affrique)
part.. Varanopus curvidactylus — GAND 1987: 157,
Fig. 44 A-G, Pl. 4E (Lodéve und St.Affrique)

part.. Varanopus curvidactylus — DEMATHIEU et al.
1991: 31, Fig. 8 CL (Coulet Redon, Bas-Argens
Becken)

part.: Varanopus curvidactylus — GAND 1993: Fig. 9
C-D (Pelitevon St. Pierre, St. Affrique Becken)

- BERRUTI 1969: Fig. 7 (Collio Formation)

Camunipes cassinisi — CEOLONI et a. 1987: 220, Fig.
8, P.16+7,P.IlI 3+4

Gracilichnium berrutii - CEOLONI et d. 1987: 216,
Fig.4,P.135

4.2 |Ichnogenus Varanopus Moodie, 1929
Varanopus curvidactylusMOODIE, 1929
Abb. 4B und5

Varanopus curvidactylus MOODIE, 1929, 365, Fig. 8,
Holotypus YPM 1106

Laoporus wyldei MOODIE, 1930: 561, Fig. 13 left
Holotypus UC 2300, Fig. 13 right UC 2305

non Varanopus curvidactylus MOODIE. — SARJEANT,
1971, 359

Varanopus curvidactylus MOODIE. - HAUBOLD 1971,
30, Abb. 19.2

Holotypus: YPM 1106 (Abb. 4 B)

Weitere Exemplare der Typusserie: UC 2300, 2305;
NMMNH P 32390/391/392 (Abb. 5), HF 180, 188,
190, 196.

Charakteristik: Die signifikanten Merkmae von
Varanopus gehen aus einem der 1999 gesammelten
Exemplare hervor (NMMNH P-32390-392, Abb. 5).
Fuf3 und Hand messen im Durchschnitt 20 mm in der
Lange und 25 mm in der Breite, parale bzw.
rechtwinklig zur Erstreckung von Zeh Ill. Ein
FuReindruck erreicht 32 mm Lé&nge. Das Muster der
Eindriicke gleicht dem von Erpetopus. Allerdings ist
FulRzeh V so lang wie Zeh Il1I. Der Winkel zwischen
den Achsen von Zeh | und V betréagt 90° und Zeh V ist
in den FuReindruck integriert, welcher als geschlosse
ne Gruppe aler finf Zehen strukturiert ist. Die Hand
zeigt die gleiche Anordnung, jedoch ist Zeh V nur so
lang wie Zeh I, liegt aber dicht neben Zeh IV. Die
vorliegende Integration von Zeh V an Hand und Ful3
mit dem Ursprung aller Zehen aus dem Sohlen-
eindruck zeigt, dass die Lénge von Zeh V anatomisch
kontrolliert ist und nicht auf einer Deformation, einer
extramorphol ogischen Verschiebung oder der Gangart
beruht.

Vergleichbare Formen

Ein zentrales Ergebnis der Reexamination von Vara-
nopus in der Choza Formation fir die Kenntnis der
permischen Fahrtenfauna ist die nomenklatorische
Klérung dieses Ichnogenus. Zusammen mit dem
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anatomisch signifikant erhaltenen Exemplar von V.
microdactylus aus der Tambach Formation (MULLER
1962, HAuBOLD 1998: Fig. 8) kann nunmehr ein
weiterer charakteristischer Typ formal eingeordnet
werden. Bemerkenswert ist der bisher relativ seltene
Beleg von Varanopus curvidactylus und V.
microdactylus. Eine Erganzung gibt es aus der Abo
Formation von New Mexico (NMMNH P 31346 und
31347). Beziglich der Seltenheit ist ein @hnlicher Fall
mit Ichniotherium cottae gegeben. Dieses ebenso
optimal Uberlieferte Ichnotaxon ist in der Tambach
Formation zwar auferordentlich héufig (HAUBOLD
1998, VOIGT & HAUBOLD 2000), dafur kennt man es
aber in keinem anderen Permbecken in vergleich-
barem Umfang. Viele der bisherigen Nachweise
aulBerhalb des Thiringer Rotliegend lassen sich nicht
mit letzter Sicherheit bestétigen. Die Unsicherheit der
meisten Nachweise von Ichniotherium ist nach den
zahlreichen Uberprifungen des so bestimmten Origi-
nalmaterialsin vielen Sammlungen zu betonen.

Fahrten welche V. curvidactylus morphologisch nahe
stehen und zum Ichnogenus Varanopus gehdren, sind
als V. microdactylus (=Palmichnustambachensis) aus
der Oberhof und Tambach Formation im Rotliegend
des Thiringer Waldes bekannt (HAUBOLD 1971, 1973,
1998).

Wie bereits unter den subjektiven Synonymen zu E.
willistoni erwahnt, trifft flr einige Formen aus den
Permbecken in S-Frankreich die Bestimmung als V.
curvidactylus zu (Abb. 10 B). Nahezu identisch mit V.
curvidactylus aus der Choza Formation erweisen sich
die von ELLENBERGER (1983) von Rabejac Dromico-
pezusgenannten Stlicke (Abb. 12 A).

Weniger gesichert ist dagegen der Status von
Varanopus rigidus. Nach GAND (1987, 1989, 1993)
gibt es Nachweise in Sudfrankreich in den Becken
Luc und St. Affrique. Primér wurden einige der
Formen auch as V. microdactylus beschrieben.
Generell zeigt sich ein gewisser Unterschied zu V.
curvidactylus und V. microdactylus Fir einige
Exemplare it aber ene Besimmung as V.
curvidactylus ebenso zu diskutieren wie fir
Exemplare aus der Collio Formation in N-ltalien. Aus
der Pradineaux-Mitan Formation des Estérel Beckens
ist fur eine unter Antichnium salamandroides von
GAND et a. 1995 beschriebene Fahrte auch eine
Ahnlichkeit zu Varanopus gegeben (Abb. 13 C).

Die Zitate der mutmaldichen subjektiven Synonyme
lauten:

part.: Varanopus microdactylus — GAND 1980: 436,
Fig. 1 (Gonfaron, Luc Becken)

Dromicopezus falculosus D. curvus. ELLENBERGER
1983: 557, ichnotypes 29, 30 Fig. (Rabejac)

part.: Varanopus rigidus — GAND 1987: 163, Fig. 46 B
(Lodéve Becken)

part.: Varanopus rigidus — GAND 1989: 280, Fig. 4
und 5 (Becken St.Affrique, Lodéve und Luc)

part.: Varanopus rigidus— DEMATHIEU et a. 1991: 34,
Fig. 6 N-P, Fig. 8 A-B (Gonfaron, Luc Becken)
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cf.: Antichnium salamandroides — GAND et a. 1995:
103, A. 11-A (St. Sebastien)

cf.. Varanopus curvidactylus — SANTI & KRIEGER
2001: 53, M. 111 c-d (Collio Formation)

4.3 |chnogenusDromopus Marsh, 1894
(part IchnogenusVaranopus MOODI E, 1929)
Dromopus palmatus (MOODI E, 1929)

Abb.6 A-D

Varanopus palmatus MOODIE, 1929. 365, Fig. 9,
Holotypus YPM 1103

Varanopus impressus MOODIE, 1929: 366, Holotypus
YPM 1104 (nicht verfigbar)

Varanopus elrodi MOODIE, 1929: 367, Holotypus
YPM 1118

Varanopus impressus MOODIE. - MOODIE 1930: 551,
Fig. 3-4, YPM 1224, Fig. 5, UC 2304

Varanopus palmatusM OODIE. - MOODIE 1930: 553
Hyloidichnus bifurcatus GLMORE. - MOODIE 1930:
553, Fig. 6, UC 2307

Varanopus didactylus MOODIE, 1930: 558, Fig. 12,
Holotypus UC 2316, Paratypus UC 2310

Moodieichnus didactylus (MOODIE). - SARJEANT,
1971

Varanopus langstoni Sarjeant, 1971: 362, Figs.
Dromopus palmatus (MOODIE). - HAUBOLD 1971: 32,
Abb. 18.5

Dromopus (=Varanopus) .- HAUBOLD 1996: Abb. 20

Holotypus: YPM 1103

Weitere Exemplare der Typusseriee YPM 1247,
1248, 1249, 1118; UC 2310 Paratypus, 2316; MCZ
17, 23, 27, 45, 52, 54, 61, 62, 73, 74, 99, 108, 112,
120, 126, 127; NMMHN P-32394, P-32401, P-32403,
P-32413/414, P-32415, P-32416, P-32418, P-32419,
P-32422, P-32423, P-32428, P-32430, P-32436/437,
P-32443/444, P-32445/446, P-32447/448, P-32457, P-
32458/459, P-32460, P-32467/468, P-32473, P-32474,
P-32482/483; HF 173/174, 175/176, 177 (Abb. 6 A),
178 (Abb. 6 C), 184 (Abb. 6 D), 187 (Abb. 6 B), 189,
192-195, 205, 206.

Charakteristik: Dromopus ist die haufigste Form in
der Fahrtenschicht am Castle Peak. Wegen der Grole
der Fueindricke von 30 mm bis 80 mm und
Stridel&ngen uber 200 mm sind ausgedehntere Fl&chen
fir eine umfassende Dokumentation erforderlich.
MOODIE lagen dafir zu kleine Flachen vor. Uberdies
zeigen die Eindriicke groferer Tiere im Verlauf der
Fahrten gang- und substratbedingte Modifikationen,
welche die signifikante Standard-Morphologie der
lacertoiden (Eidechsen &hnlichen) Dromopus Ein-
driicke verschleiern kénnen. Das betrifft die auffallige
Zunahme der Langen der Zehen von | nach 1V, welche
distal leicht nach innen gekrimmt sind, Zeh V liegt
seitlich ruckwérts zu den Eindricken der anderen
Zehen und weist nach auf3en. Viele Eindricke sind
reduziert auf die der Zehen |11, IV und, isoliert davon,
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Zeh V. Die Zehen | und Il sind dann nicht sichtbar
(Holotypus von palmatus, YPM 1103, Holotypus und
Paratypus von didactylus, UC 2316 und UC 2310).
Solche Formen entstanden offenbar bei sehr digitigra-
der Haltung der Hande und FURe. Die Distanz
zwischen dem Eindruck der Basis der Zehen 1Il und
IV zur Basis vom Eindruck des Zehs V variiert bei 65
mm langen Fuleindriicken von 15 mm bis 25 mm
(Abb. 6 AC). Die didactylen Eindriicke (Abb. 6 D)
werden auch mit dem Phanomen der sog. Unterfahrten
(undertracks) erklart. Im Fall dieser zweizehigen
Dromopus-Formen wéren danach die anderen Zehen
auf der Originalflache also im Hangenden der
Unterfahrtenflache zu erwarten. Zum Zeitpunkt der
Entstehung der Fahrten im Castle Peak Horizont war
das origindre Substrat aber bereits relativ konsistent.
Denn auch groRe DromopusEindriicke sind nur
wenige mm tief, und in Lagen weniger as 10 mm
darunter findet sich keine Spur einer Unterfahrte. Alle
beobachteten Eindriicke liegen also auf der Original-
flache vor. Diese Beobachtung kénnte nun das Argu-
ment flr die anatomisch kontrollierte Didactylie und
fur eine separate Ichnospezies sein. Stattdessen
erweist sich dies auf den Flachen am Castle Peak als
gangbedingt und ist ichnotaxonomisch nicht ent-
scheidend. In den Féllen, bei denen die Zehen | und Il
vorliegen, werden die Eindriicke kompakter und Zeh
V ist weniger separiert (Abb. 6 B) von den anderen.
MOODIE benannte einzelne Eindriicke mit wenigen
Zehen palmatus, elrodi und didactylus, vollstandigere
Eindricke mit funf Zehen impressus (YPM 1248).
Alle diese Formen vom Castle Peak entsprechen
Dromopus Gleiche Beobachtungen solcher Uberliefe-
rungen sind an allen &quivalenten Formen im
Unterperm bekannt.

Der Abstand zwischen der Basis der Zehen I11/1V zur
Basis wn Zeh V betrégt etwa 25 % bis 40 % der
FuReindrucklénge. In keinem Fall ist der Eindruck
durchgehend geschlossen wie bei D. lacertoides. Es
sind aber auch in dieser Hinsicht Ubergénge zwischen
beiden Ichnospezies vorhanden, die z.B. in der Collio
Formation und in der Standenbiihl Formation eine
Bestimmung offen lassen. Dromopus bedarf im
Grunde einer umfassenden Studie zum Vergleich der
Typusserien von D. agilis MARSH, 18%4, D.
lacertoides (CeEINITZ, 1863) und D. palmatus
(MOODIE, 1929).

Subjektive Synonyme

Dromopus bidigitatus, D. inversitigitulifer —
ELLENBEREGR 1983: 557, ichnotypes 25, 26, Fig.
(Rabejac)

Dromopus didactylus— GAND & HAUBOLD 1984 335,
Fig. 9 (Rabejac, Lodéve Becken)

Dromopus didactylus (Moodie). — GAND 1987: 197,
Fig. 59, 60, P. 6 EF (Rabegac, Lodéve Becken;
Gonfaron und Mitan, Bas-Argens Becken)

Dromopus didactylus — DEMATHIEU et d. 1991: 34,
Fig. 8 MQ (Mitan und Coulet Redon, Bas-Argens
Becken)
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Abb. 7: Erpetopus willistoni, ergénzende Exemplare vom Castle Peak. M al3stab in cm.
A — Fahrtensegement in Epi- (A 1) und Hyporelief (A 2). HF 171.

B — Die Erhaltung gleicht der des Holotypus (s. Abb. 3 A). HF 172.

C- Eindricke von zwei Fahrtensegmenten mit l1&ngeren Zehenschleifspuren. HF 179.
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Abb. 8: Flédchen mit extramorphol ogisch modifizierten Eindriicken vom Castle Peak. Mal3stab in cm.
Vermutlich gehoren alle zur Typussequenz von Erpetopus willistoni.
A — Die Fahrte einer grof3eren Form in der oberen Bildhdfte zeigt verlangerte Schleifmarken der Ful3zehen. An

den Fahrten von kleineren Individuen sind Eindriicke der einzelnen Zehen teilweise nur noch punktformig
ausgebildet. HF 182.

B — Die Eindriicke sind im medialen Bereich der Sohlerelativ tief, und die Zehenproportionen werden
durch Schleifspuren unklar. HF 183.

C- Die FuReindricke liegen nur as verléngerte Schleifmarken vor. Handeindriicke sind dagegen kurz und
nur zwei- bis dreizehig Uberliefert. HF 185.

D — Aberrantes Fahrtenmuster, die Eindrticke gleichen der Form , M. acutipes®. HF 186.
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Abb. 9: Erpetopus willistoni - Flache aus der Pradineaux Formation, Estérel Becken bei St. Raphael, mit
Eindriicken mehrerer Fahrtenfolgen. Die Erhaltungsform gleicht der des Holotypus aus der Choza

Formation. In der unteren Bildhélfte wie auch im unteren kleinen Bild existieren Eindriicke von
Dromopus palmatus HF 144. Mal3stab in cm.
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Abb. 10:

A — Erpetopus willistoni, Collio Formation, Orobic Becken (Holotypus zu Camunipes cassinisi, Mus. Civ. Sci.
Brescia 10 Pdl. 67).

B — Dromopus pal matusund cf. Varanopus curvidactyl us, Rabejac Formation, Lodéve Becken (UM Lod 170).
Maf3stab in cm.
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Abb. 11:
Flache mit Dromopus agilis/lacertoides in tiberwiegend didactyler Uberlieferung. Abo Formation bei Socorro,
New Mexico. NMMNH P-B5. Mal3stab in cm.
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Abb. 12: Formen aus der Rabejac Formation, Lodéve Becken.

A —cf. Varanopus curvidactylus(, Dromicopezusfalculosus* ELLENBERGER), UM Lod 190; Mal3stab in cm.

B — cf. Erpetopus willistoni, Original Musee Fleury Lodéve. Miinze= 2 cm.
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Abb. 13:

A —cf. Erpetopus willistoni (,, Microphalangichnusvermivorus' ELLENBERGER), Rabejac Formation,
Lodéve Becken.

B — cf. Erpetopus willistoni, Briols, Pelite von St. Pierre, St. Affrique Becken, Original Deb 346 Sammlung
GAND in Dijon.

C—cf. Varanopuscurvidactylus, St. Sebastien, PradineauxMitan Formation, Estérel Becken, Foto nach Abguss,
Sammlung GAND in Dijon.

Mal3stab in cm.
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Dromopus didactylus — GAND 1993: Fig. 9 (Pelite von
St. Pierre, St. Affrique Becken)

- BERRUTI 1969: Fig. 4 (Callio Formation)

part. Dromopus lacertoides — CEOLONI et a. 1987:
221, A. 11 1-7 (Collio Formation)

4.4 , Solidopus* MOODIE 1930
Die von MOODIE (1930) unter Solidopus perissodac-
tylus beschriebene Form kann nicht geklart werden.

5 Stratigraphische Position

5.1 Zur Korrelation desVorkommensam
Castle Peak

Die Choza Formation ist die jiungste Einheit der Clear
Fork Group, welche in das Leonard gestellt wird. Die
365 m bis 457 m méchtigen Folgen der Clear Fork
Group sind im westlichen Texas aufgeschlossen. Die
basale Arroyo Formation fihrt im oberen Abschnitt
einen marinen Kalkstein mit Ammonoideen der
Perrinites kempae Zone PLUMMER & SCOTT 1937,
MILLER & FURNISH 1940), s. Abb. 14, Hinweis 2. Ein
weiterer Horizont mit Ammonoideen liegt 18 m unter
dem Top der Choza Formation (Abb. 14, Hinweis 3),
welcher der Medlicottia chozaensis Zone angehort
(SELLARDS et al. 1932, PLUMMER & SCOTT 1937). In
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Die Exemplare, darunter der Typus (UC 2314 und UC
2303), zeigen sechs etwa 20 mm grofée Eindricke in
einer Fahrtenfolge. Da an den Eindriicken Ahnlichkei-
ten zu bekannten Fahrtentypen nicht klar erkennbar
sind, wird Solidopus als nomen dubium, als Phantom
Taxon bewertet. Unter dem 2001 gesammelten Materi-
al fanden sich wenige potentielle Aquivalente (HF 191).

permischer Fahrtenfaunen

der Blaine Formation (Abb. 14, Hinweis 4) der
Double Mountain Group kennt man mit Perrinites
hilli Ammonoideen aus dem Bereich der Medlicottia
burckhardti Zone, wonach algemein spétes Leonard
folgt MILLER & FURNISH 1940, KING 1942, CLIFTON
1942, THARALSON 1984). Einige Autoren nehmen
auch frihes Guadelupe bzw. Road an (RoSS & ROsS
1988). Eine Korrelation der Blaine Formation mit dem
spéten L eonard scheint sehr wahrscheinlich. Diese und
die liegende San Angelo Formation gehdren der
selben Transgression an wie der Glorieta Sandstone
und die San Andres Formation in New Mexiko, fur die
spétes L eonard belegt ist (KING 1942).

Glass Mountains north-central regional sPS
Texas series/stages
Road Canyon Fm. Whitehorse Formation g, Guadalupian Guadalupian
Cathedral Blaine 16 E
Mountain Formation 8% Cathedralian | Kungurian
Formation San Angelo Ss. =
Choza 38 a
Formation W o
Vale Formation 3 %
. [
Skinner L?_ % CCU c
Ranch Arroyo . = ©
Formation Formation |3 8 = 5
3 & | S
] < =
< <
Hess Wichita
Formation Group
RG;

Abb. 14: Korrelation der Choza Formation mit regionalen und globalen Gliederungen (SPS:

Subkommission Perm Stratigraphie).

Marine Horizonte im Leonard im Norden von Zentral-Texas: 1 — Medlicottia copei Zone,
2— Perrinites kempae Zone, 3 — Medlicottia choazensis Zone, 4 — Medlicottia burckhardti Zone,

vgl. Text und Abb. 15.
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Nach den Ammonoideen und den regionalen stratigra-
phischen Beziehungen kann die Choza Formation mit
Teilen der Skinner Ranch und Hess Formation
korreliert werden und liegt somit im Leonard
(DUNBAR et a. 1960, Ross 1987). Traditionell wird
das spdte Leonard in das obere Artinsk gestellt
(FURNISH 1973, WATERHOUSE 1976, ROSS & ROSS
1979, 1988). In den 1990er Jahren hat jedoch die
Subkommission fur PermStratigraphie das Artinsk
auf die Zeit vor dem Cathedral beschrénkt und das
Cathedral mit dem Kungur gleichgestellt (zB. RoSS &
Ross 1995: Fig. 3). Fur das Vorkommen am Castle
Peak ergibt sich spétes Artinsk-Alter innerhalb der
globalen chronostratigraphischen Standardskala (Abb.
14 und 15).

Aus der Revision der Fahrten der Choza Formation re-
sultiert eine Situation, welche in mehrfacher Hinsicht
fur das Verstéandnis permischer Tetrapodenfahrten
bedeutsam ist. Vom Castle Peak stammen die Typus-
arten der zwel bislang unklar fixierten Gattungen
Erpetopus und Varanopus. Ferner ist es die Typus-
lokalitét einer Dromopus-Art. Die formal verfligbaren
und glltigen Namen der drei Ichnotaxa sind Erpeto-
pus mit der Art E. willistoni, Varanopusmit der ArtV.
curvidactylus sowie Dromopus mit D. palmatus. Im
weiteren bleibt zu prufen, welche Konsequenzen sich
aus einem Vergleich dieser ichnotaxonomischen
Sequenzen mit dem Material anderer Vorkommen des
Unterperms und Permokarbons ergeben. Das betrifft
den Ansatz fir die Bestimmung bzw. systematische
Zuordnung bisher anderweitig oder auch &hnlich
benannter Formen und die stratigraphische Position
der VVorkommen.

5.2 DieFahrten-Faunen in Arizona,
New Mexico und Texas

Durch die Lagerungsverhéltnisse und optimale Auf-
schlussbedingungen haben die Redbed-Vorkommen
im Stdwesten der USA eine Schllsselstellung fir Stu-
dien an permischen Tetrapodenfahrten. Dies ist durch
Arbeiten in den vergangenen 10 Jahren deutlich
geworden. Mit der Untersuchung der Choza Forma-
tion ist ein gewisser Abschluss erreicht, so dass hier
eine Ubersicht der Ichnofaunen des Unteren Perm
auch in stratigraphischer Hinsicht moglich ist. Die
stratigraphische Position und die geographische Lage
der Fundkomplexe veranschaulichen Abb. 14 und 15.

Hermit Shale, Grand Canyon (Abb. 15 - 1)

In dieser Formation kennt man (ergdnzt mit Exem:
plaren aus der Organ Rock Formation und Schnebbly
Hill Formation (Abb. 15 - 3) aus Arizona):
Batrachichnusdelicatulus, Hyloidichnusbifurcatus,
Dromopus agilis/lacertoides, Gilmoreichnus hermi-
tensis, Dimetropussp. (HAUBOLD et a. 1995a).

Coconino Sandstone

Der Coconino Sandstone am Grand Canyon und bei
Seligman - Ash Fork (Abb. 15 - 1 und 2) und sein
Aquivalent der DeChelly Sandstone in NE Arizona
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sind Uberwiegend in Dinenfazies entwickelt. Auf
Grund der gegeniber den Red Beds der anderen Vor-
kommen faziell deutlich differenzierten Gegebenhei-
ten liegen die Tetrapodenfahrten im Coconino und
DeChelly Sandstone in einer speziellen extramorpho-
logischen Erhaltung vor. Alle Formen sind aus Griin-
den der faziell kontrollierten Eindruckmorphologie
unter Chelichnus zusasmmenfassen. Die kleineren For-
men von Chelichnus, zB. C. bucklandi, kdnnte man
eventuell mit Erpetopus und Varanopus vergleichen.
Das bleibt jedoch wegen der gravierenden Faziesdif-
ferenz unbefriedigend und mehrdeutig. Nur in einer
Ausnahme konnte auf einer Flache im DeChelly
Sandstone Dromopus sp. identifiziert werden
(HAUBOLD et a. 1995b, MORALES& HAUBOLD 1995,
HAUBOLD 1996).

Raobledo M ountains Formation, New Mexico

In dem bedeutsamen Fundkomplex in den Robledo
Mountains im Dona Ana County (Abb. 15 - 5) konnte
JERRY MACDONALD aus Las Cruces seit 1987 die
Belege zu folgenden Formen bergen:

Batrachichnus delicatulus, Limnopussp., ?Hyloidich-
nus bifurcatus Amphisauropus imminutus, Dromopus
agilis/lacertoides, Gilmoreichnus  hermitanus,
Dimetropus nicolasi (HAUBOLD et a. 19953, zT.
erganzt).

Die von MACDONALD entdeckte Megatracksite mit
etwa 25 Ubereinander liegenden Fahrtenflachen von
grof3er lateraler Ausdehnung gehort zu Red Beds, die
in eine marine Folge der Robledo Mountains Forma-
tion eingeschaltet sind. Das bedeutet, es handelt sich
nicht um Tetrapodenféhrten, die auf Tidenflachen,
sondern auf kustennnahen Red Beds uberliefert sind.
In der begleitenden Folge 100 m méchtiger mariner
Kake und Tonsteine fanden sich im Liegen-den und
Hangenden der Megatracksite Conodonten des
Artinsk. Im obersten Teil der Formation ist mit den
Ammonoideen Properrinites bosei (PLUMMER &
ScoTT) und Metalegoceras baylorense (WHITE) en
Alter nahe der Grenze Wolfcamp-Leonard bzw.
Artinsk nachgewiesen. Das gesamte Assemblage
enthdlt Uber 70 Taxa makrofossiler Invertebraten,
vorherrschend productide Brachiopoden, bellerophon-
toide Gastropoden, Bivalven und Bryozoen (LUCAS et
a. 1998: 4, 29, 49).

Abo Formation und Sangre de Cristo
Formation, New Mexico

In teilweise sehr ausgedehnten Fundkomplexen gibt es
von Sud- bis Zentral-New Mexico (Abb. 15: 4, 5 bis
9) zahireiche Fahrtenvorkommen in Red-Bed Fazies,
welche stratigraphisch der Robledo Mountains For-
mation entsprechen oder etwas &lter sind. In Ergén-
zung zu friheren Funden kommen nach Gelande-
arbeiten in den letzten Jahren vor:

Batrachichnus delicatulus, Limnopus sp., Hyloidich-
nus sp., H. bifurcatus Amphisauropus latus, Dromo-
pus agilis/lacertoides (Abb. 11), Gilmoreichnus her-
mitanus, Varanopus sp., Dimetropussp.
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Vorstufe zu dem Assemblage der Choza Formation

Die Tetrapodenféhrten aus diesen Formationen in
aus Texas zu erkennenist.

Redbed-Fazies reprasentieren in ihrer Zusammen-
setzung faunistisch eine Entwicklungsstufe, die als

Arizona New Mexico Texas AGE
// / Whitehorse Formation g <
San Andres Blaine 290 5
Formation Formation 3 '-g ?—,:
Kaibab San Angelo Ss. b x
Limestone Choza =
W Glorieta Formation W& o
. Sandstone | vale Formation 2 % -
Coconino 5 5| .G
m - —
Sandstone Arroyo = E ﬁ
1y Yeso Formation 8 CC) c
i +
Schnebbly Formation 3 <
Hill
Formation
Wichita
W Grou
W Robledo P
Mountains C
Hermit Formation g
4]
Shale % ;Ec
Abo f=3 8
& Formation Bowie % pa
Esplanad Sangre Group g CE
splanade de Ol ®
Sandstone Cristo g 7))
Formation : /)]
7 /// / Formation <1:

1= Grand Canyon

2= Seligman/Ash Fork
3= Show Low

4=Big Hatchet Mountains
5=Robledo Mountains

Oklahoma

10 6=Dona Ana Mountains
Texas 7=Caballo Mountains
8=Socorro
9=Villanueva

10=Castle Peak

Abb. 15;
Geographische Lage und Korrelation der Fundkomplexe mit Tetrapodenfahrten im SW von Nordamerika

Folgende Formationen enthalten Tetrapodenfahrten in den 10 Fundkomplexen:
1— Hermit Shale und Coconino Sandstone; 2 — Coconino Sandstone; 3 — Schnebbly Hill Formation;
5— Robledo Mountains Formation; 4, 6 bis 8 — Abo Formation; 9 — Sangre de Cristo Formation;

10— Choza Formation.
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5.3 Relation zu eur opéischen Fahrten-Faunen

Nach vergleichenden Studien konnen Erpetopus,
Varanopus und Dromopus palmatus in Formationen
einiger europdischer Permbecken nachgewiesen wer-
den. Nach der vorangehenden systematischen Darstel-
lung betrifft das teilweise problematische oder
angeblich endemische Formen. Diese wurden bisher
als Hinweis auf ein bestimmtes stratigraphisches Alter
gewertet, als Artinsk, Kungur und sogar als Kasan bis
Tatar, teilweise auch als , Thuring* (vgl. DEMATHIEU
et a. 1991, GAND e d. 1995, 1997, CONTI et a.
1997).

Rabe ac Formation, Becken von Lodéve,

S-Frankreich

Die Fahrten aus der Rabejac Formation haben nach
GAND eine stratigraphische Schllsselstellung und
werden Uberwiegend in das Artinsk, mitunter auch
hoher eingestuft. Relationen zur Choza Formation
sind nach Kenntnis des Materials angezeigt mit
spezifisch dhnlichen bis identischen Aquivalenten von
Dromopus palmatus, Varanopus curvidactylus und
Erpetopuswillistoni. (Abb. 10 B, 12 und 13 A).

Collio Formation, Dasdana Tal und Orobic
Becken in Sudtirol, N-Italien

In Anlehnung an die Arbeiten von CEOLONI et al.
(1987), AVANZINI et d. (2001), SANTI & KRIEGER
(2001) und Originalstudien kommen in der Collio
Formation Fahrten vor, die als Dromopus palmatus,
Erpetopus willistoni (Abb. 10 A) und Varanopus
curvidactylus zu erkennen sind. In tieferen Niveaus
der Formation gibt es Amphisauropus latus und Dro-
mopus lacertoides. Nicht ganz gesichert sind Bestim-
mungen von Batrachichnus salamandroides und Am-
phisauropus imminutus. Diese Zusammensetzung der
Ichnofauna weist auf eine Korrelation mit der htheren
Abo Formation bis zur Choza Formation in Nordame-
rika hin.

Pradineaux bis Motte Formation, Becken in

der Provence, S-Frankreich

In einem auffalligen Widerspruch zu alen vergleich-
baren Féhrtenfaunen in Red-Bed Fazies steht die
stratigraphische Einstufung der Pradineaux bis Motte
Formation in den Becken Bas Argens, Luc und
Estérel. Die Folgen dieser Becken werden in das
Obere Perm bzw. Thuring gestellt (z. B. DEMATHIEU
et a. 1991, CASsINISet a. 1995), und das, obwohl die
in diesen Arbeiten aufgelisteten Taxa anderwarts fir
Unteres Perm bezeichnend sind. Dieser Widerspruch
und seine Klarung sind an die Pradineaux Formation
gebunden. Von der Lokalitédt Agay, Ostlich St
Raphael, hat VISSHER (1968) eine oberpermische
Flora beschrieben. Das war das bisher uniiberwindbare
Argument fir oberpermisches Alter, obwohl andere
Beobachtungen wie die Lithofazies, Vulkanismus und
Ichnofauna dagegen sprachen. Eine zwanglose Erkla-
rung fur das Alter der Flora gibt es inzwischen mit
dem Nachweis vergleichbarer Oberperm-(, Thuring®-)
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Elemente wie Ulmannia, Pseudovoltzia, Podozamites
und Taeniopteris cf. eckardti im San Angelo
Sandstone, oberstes Leonard (vgl. Abb. 14 und 15),
aus dem nordlichen Zentral-Texas (DIMICHELE et al.
2001). In den provenzalischen Vorkommen Gonfaron
und Mitan ist durch GAND (1987) Dromopus pal matus
(=didactylus) bekannt und wurde primér als Hinweis
auf eine enge stratigraphische Beziehung zur Rabejac
Formation gedeutet. Das wurde dann durch die
Beschreibung der Ichnofauna von St. Sebastien in der
Pradineaux-Mitan Formation von GAND et a. (1995)
und deren Einstufung als , Thuring” in Frage gestellt
(vgl. HAuUBOLD 2000: 5). Mit eigenen Aufsammlun-
gen in der Pradineaux-Mitan Formation in den Becken
Bas Argens und Estérel war der Nachweis von
Dromopus palmatus und Erpetopus willistoni mdg-
lich, die teilweise auf zahlreichen Flachen assoziiert
vorliegen (Abb. 9). Hinzu kommen Hinweise auf
Varanopus nach V. rigidus und speziell auf V.
curvidactylus auf der Fléache von St. Sebastien
(Antichnium salamandroides nach GAND et al. 1995,
dazu unter den subjektiven Synonymen, Abb. 13 C).
In der Summe bestétigt $ch die frihere und stets
zwanglosere Einstufung der Pradineaux-Mitan, Rabe-
jac und Collio Formation in das Untere Perm und
nunmehr deren Korrelation mit der Choza Formation.

5.4 DasArtinsk-Alter der Tetrapoden-
Ichnofaunen im Unteren Perm

Neben dem Vorkommen in den Robledo Mountains
ist Castle Peak der einzige Nachweis von Tetrapoden-
fahrten im Unteren Perm, welcher eine direkte Korre-
lation mit der chronostratigraphischen globalen Stan-
dardgliederung des Perms ermdglicht. Nach Conodon-
ten ist fruhes Artinsk fir die Robledo Mountains
Formation gesichert (LUCAS et a. 1998). Das Artinsk-
Alter der Choza Formation ist bereits zuvor diskutiert
worden. In beiden Ichnofaunen kommt Dromopusvor.
Erpetopusist in den Robledo Mountains noch nicht
nachgewiesen worden. Allerdings gibt es eine weitere
Ubereinstimmung mit Varanopus aus dem Vorkom
men am Abo-Pass in der Abo Formation in Zentral-
New Mexico (LERNER €t a. 2001, LucAset a. 2001).
Das Niveau kann etwa mit dem Féhrtenhorizont in der
Robledo Mountains Formation korreliert werden.
Zunéchst zeigen die Ichnofaunen der Abo/Robledo
Mountains Formation einerseits und der Choza
Formation andererseits nur wenige gemeinsame
Elemente und der faunistische Unterschied scheint
eine grofere stratigraphische Distanz zu bestétigen.
Dennoch kann der ichnologische Bestand beider
Vorkommen auf geringe Unterschiede in der Fazies
und die davon kontrollierte Uberlieferung reduziert
werden. Die Robledo Ablagerungen reprasentieren ein
fluviatiles Redbed-Environment (LUCAS et a. 1998,
vgl. oben), wahrend der Fahrtenhorizont am Castle
Peak eine Uberwiegend lakustrine Playabildung ist.
Die Gemeinsamkeiten werden deutlicher, wenn man
die Kenntnisse aus den européischen Vorkommen in
der Collio, PradineauxMitan und Rabejac Formation
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im Rotliegend von Mitteleuropa sowie einige
Fahrtenhorizonte in Arizona hinzuzieht. Diese Ichno-
faunen zeigen einen Bestand, welcher zwischen dem
der Robledo/Abo- und Choza-Ichnofaunen vermittelt.
Die Ubereinstimmenden Formen wurden bisher unter
recht verschiedenen und sogar verwechselten Namen
beschrieben. Nach vergleichenden Analysen enthalten
die Ichnofaunen jedoch einen bemerkenswert unifor-
men Bestand.

Nach der eingehenden Untersuchung der Tetrapoden-
fahrten werden Uber das Spektrum von Fazies,
ichnologischem Inhalt und Lithostratigraphie die
engen zeitlichen Beziehungen der genannten Red-Bed
Formationen deutlich. Es handelt sich um einen relativ
uniformen Komplex von Ichnoassemblages, aus deren
Bestand eine geringe faunistische Distanz zwischen
der Robledo Mountains und Choza Formation folgt.
Diese Faunen liegen in dem Zeitintervall Artinsk. Eine
Reihe von Irrtimern und daraus resultierenden Wider-
spriichen haben das weitgehend Ubereinstimmende
Alter der Tetrapoden-lchnofaunen des Unteren Perm
bisher nur recht schwer transparent werden lassen.
Ursachen dafir liegen in den regiona isolierten
Untersuchungen der terrestrischen Folgen und in dem
Mangel an verlasslichen Korrelationen zu Standard-
skalen.

Das Problem kann auf folgenden Kern reduziert
werden: Die Fadhrtenvorkommen der Abo Formation
des spéaten Wolfcamp wurden bisher prinzipiell als
stratigraphisch alter als Leonard bewertet. Dem wider-
spricht aber nun die Datierung der marinen Horizonte
als Artinsk, welche die Féhrtenhorizonte in der
Robledo Mountains Formation begleiten. Ferner
entspricht das Artinsk nach der allgemein akzeptierten
Korrelation (Ross & Ross 1995) jedoch dem
Guadelupe. Wolfcamp erweist sich somit im vorlie-
genden Fal as nicht ganz klarer stratigraphischer
Bezug. Die Choza Formation, eingeschlossen das
Fahrtenvorkommen bei Castle Peak, liegt im spéten
Leonard. Das ist nach dem derzeitigen Verstandnis der
globalen chronostratigraphischen Gliederung des
Perm nicht mit dem Kungur korreliert, sondern mit
dem Artinsk.

Die zeitliche Distanz der Abo/Robledo Vorkommen
zu dem Choza Vorkommen ist nicht so grof3, wie dies
nach der Einstufung in das spate Wolfcamp und in das
spdte Leonard erscheint. Nach den bisherigen
Vergleichen der Tetrapoden-lchnofaunen des Unteren
Perm stehen die Formen der Choza Formation denen
der Abo/Robledo Mountains Formation so nahe, dass
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ihre Einstufung in dieselbe stratigraphische Serie
naheliegt.

Die nach den Studien der Verf. représentativ belegten
und analysierten Fahrtenformen in Rotliegend bzw.
Red-Bed Formationen des Unteren Perm sind:
Batrachichnus, Limnopus, Amphisauropus, Ichnio-
therium, Dromopus Dimetropus, und Chelichnus
(HAUBOLD €t a. 1995, HAUBOLD 1996, HAUBOLD &
LUCAS2001).

Diese Reihe kann nun um Erpetopus und Varanopus
erganzt werden. Fir Gilmoreichnus, Hyloidichnusund
das sehr seltene Tambachichniumbesteht noch Bedarf
néherer Kl&rung.

Diese Ergebnisse bieten vergleichsweise konkrete
Anhaltspunkte, die zeitliche Verbreitung der global
bekannten Tetrapoden-Ichnofaunen des Unteren Perm
in Fortsetzung vorangehender Darlegungen préziser
als bisher zu bewerten. Das variable Assemblage mit:
Batrachichnus, Limnopus, Amphisauropus, Dromo-
pus, Dimetropus, Erpetopus, Varanopus, und einigen
anderen Taxa wie Gilmoreichnus Hyloidichnus und
Ichniotherium représentiert eine bestimmte evolutive
Stufe terrestrischer Tetrapoden und ist Indikator fir
Artinsk-Alter. Ein zeitlich friherer Beginn dieses
Assemblages im Assel bis Sakmara ist vorgegeben
durch die Herleitung der prinzipiellen Form- bzw.
Fahrtentypen aus dem Permokarbon. Eine Reichweite
des Assemblages bzw. der Fahrten fuhrenden
Formationen Uber das Artinsk hinaus ist dagegen
bislang nicht nachgewiesen. Die einzigen konkret
gesicherten Belege fir die zeitliche Verbreitung und
Korrelation anhand von Tetrapodenfahrten im Unteren
Perm sind mit den Vorkommen Robledo Mountains
und Castle Peak gegeben. Damit stellen sie globale
Standards fir das Verstdndnis der Interpretation der
Fahrtenfaunen des Unteren Perm in Redbed-Fazies
dar.
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