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Differenzierung von ausgewdahlten Chirotherien der Trias
mittels Landmarkanalyse

Differentiation of selected Chirotherians from the Triassic
by landmark analysis

Mit 5 Abbildungen

HENDRIK KLEIN & HARTMUT HAUBOLD

Zusammenfassung

Mit Hilfe der Landmarkanalyse wird anknupfend an frilhere Arbeiten versucht, die héufig
subjektive Differenzierung von Féhrtenformen am Beispiel Chirotherien zu objektivieren. Zum
ersten mal wird ein breites Spektrum von Chirotherien mit dieser Analyse-Methode untersucht,
dabei werden 15 FuBeindriicke von 11 Ichnotaxa bertcksichtigt. Es sind berwiegend Typus-
Exemplare bzw. Exemplare der Typus-Vorkommen. In der Diskussion werden Fixpunkte begriin-
det, sogenannte Landmarken, deren Positionen die Vorraussetzung der Homologie erfiillen. Die
Landmarken eines Eindruckes werden jeweils zu einem Polygon verbunden, einer Abstraktion der
urspriinglichen Eindruckform. In der GUberlagerten Projektion der Polygone werden Unterschiede
und Ahnlichkeiten deutlich, welche taxonomisch relevante Aspekte wie Zehenproportionen,
Kreuzachse und die generelle Morphologie der FuBeindriicke reflektieren. Zwei nach der Position
der Landmarken alternative Analyse-Verfahren belegen auf unterschiedliche Weise die
Differenzierung der untersuchten Taxa. Dabei kann erneut die Sonderstellung von Chirotherium
barthii und Chirotherium sickleri innerhalb der Chirotherien als ,,moderne” FuR- und Fahrten-
formen frither Archosaurier begriindet werden. Ebenso bestatigt sich eine separate Entwicklung
von Isochirotherium im Rahmen der Chirotherien. Fir Brachychirotherium verdeutlichen die
Polygone von der Unteren zur Oberen Trias Tendenzen veranderter Zehenproportionen und eine
Verbesserung des Lokomotionsapparates. Synaptichnium diabloense wird durch die Polygone als
ancestrale, lacertoide Form bestétigt, und zusammen mit dem urspriinglichen Brachychirotherium
harrasense ist eine Deutung als Basis-Chirotherien angezeigt. Die Landmarkanalyse lasst sich
somit bei merkmalsreichen Formen wie den FuReindriicken der Chirotherien anwenden. Die
vorgelegten Basispolygone sind Richtwerte flir weitere Studien an Archosaurierfahrten der Trias.
Die ichnotaxonomische Berticksichtigung der Ergebnisse sowie eine weitergehende Bewertung
von Tetrapodenfahrten nach Landmarken bleibt kiinftig zu diskutieren.

Abstract

Based on earlier studies, an attempt is made to replace the mostly subjective differentiation of
chirotherian foot-imprint forms by more objective landmark analysis data. For the first time this
method is applied to chirotherians generally and tested on 15 footprints representing 11 ichnotaxa,
mostly specimens representing types or that originated from type localities. The position and ho-
mology of the landmarks are discussed and substantiated, and a polygon for each imprint is drawn
by connecting the fixed points. Differences and similarities of the polygons are shown by
superimposing them along a common baseline, reflecting taxonomically-relevant aspects, such as
toe proportions, cross-axis angle and overall morphology. Two methods based on modified land-
mark positions independently demonstrate the differentiation of the studied taxa. The exceptional
position of Chirotherium barthii and Chirotherium sickleri within chirotherians as “modern” foot
and foot-imprint forms of early archosaur evolution is again demonstrated, and Isochirotherium as
a separate chirotherian line is confirmed. The polygons of Brachychirotherium reflect tendencies
towards a change in toe proportions and improvement of the locomotor apparatus between the
Lower and the Upper Triassic. Synaptichnium diabloense is confirmed as an ancestral lacertoid
form and interpreted as a basal chirotherian, as is the primitive Brachychirotherium harrasense.
Thus, landmark analysis works well in forms like chirotherians, which display numerous features.
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Differenzierung von ausgewahlten Chirotherien der Trias

The basic-polygons presented in this analysis can be used as standard values for further studies of
Triassic archosaur tracks. The ichnotaxonomic consideration of the results, together with a more
extensive evaluation of tetrapod tracks by landmark data, remains be discussed in the future.

1 Einflihrung

Als eindrucksvoller und gleichermalen beriihmter
wie enigmatischer Fossilbeleg sind die Chirotherien-
fahrten der Trias geeignet, die Diversitit und Tenden-
zen in der Formentwicklung des Bewegungsapparates
von friihen Archosauriern aufzuzeigen. Chirotherien
geben dabei nicht zuletzt auch Hinweise auf den
Beginn einer Entwicklung, in deren Verlauf etwa an
der Wende Mittel-Obertrias in nahezu globaler Ver-
breitung Féhrten vorliegen, welche die ersten Dino-
saurier reprasentieren konnten (HAuBOLD & KLEIN
2002). Die merkmalsreiche Morphologie inshesondere
der FuReindrlcke lasst vielfaltige Moglichkeiten fir
eine Differenzierung erwarten, und in dieser Hinsicht
sind die Vorraussetzungen bei Chirotherien vergleichs-
weise gunstiger als bei vielen anderen Tetrapoden-
fahrten. Dennoch ist die Beschreibung und Bewertung
von Unterschieden in der Morphologie der Eindriicke
bei vergleichender Betrachtung der Stiicke selbst oder
von deren Fotos und Umriss-Skizzen erfahrungs-
gemaR recht subjektiv orientiert. Daraus resultiert die
Idee, die Formen morphometrisch zu erfassen und die
Unterschiede mit Hilfe anschlieBender Analysen zu
objektivieren. Ausgangspunkt sind quantifizierbare,
vergleichbare Daten, die weitgehend unabhéngig von
der Subjektivitit des Betrachters sind. Die Wahl fallt

auf eine Methode, die als Landmarkanalyse bekannt
geworden ist. Bei dieser wird die zu untersuchende
Form in einzelne vorher festzulegende Fixpunkte
aufgeltst, welche zu einem Polygon verbunden
werden (SIEGEL & BENSON 1982, CHAPMAN 1990a, b,
CHAPMAN & BRETT-SURMAN 1990, BOOKSTEIN
1991). Jedes Polygon kann mit den Polygonen anderer
Exemplare verglichen werden, wobei vorhandene
Ahnlichkeiten und Abweichungen durch Ubereinan-
derprojektion sichtbar werden. In einer néchsten Stufe
ist die quantitative Bearbeitung und Auswertung
mittels Computerprogrammen maglich. Aufbauend auf
dem ersten Versuch einer Differenzierung der Brachy-
chirotherien aus dem Coburger Sandstein (KARL &
HausoLD 1998, 2000) des Mittel-Keuper (basale
Obertrias, Karn), wird diese Methodik nunmehr auf
die Chirotherien generell angewendet. Dies erfolgt un-
ter Beschrankung auf ausgewéhlte Taxa, um zunéchst
die Tragfahigkeit der Landmarkanalyse bei Chirothe-
rien zu testen und dabei der Frage nachzugehen, ob
sich mit dieser Methode prinzipielle Formentwick-
lungen innerhalb der Chirotherien aufzeigen lassen
und wie weit diese mit bisherigen taxonomischen
Erkenntnissen korrespondieren.

2 Zur Taxonomie der Chirotherien
Bestimmung und Systematik

Die ersten Versuche, Chirotherien-Féhrten einer
Bestimmung und systematischen Gliederung zuzufiih-
ren, kénnen in der bis heute gultigen, erstmaligen bi-
ndren Benennung von Tetrapodenfahrten durch Kaup
(18354, b) als Chirotherium barthii und Chirotherium
sickleri gesehen werden. Seit die Formen 1833 durch
SICKLER auf Flachen des Buntsandsteins bei Hildburg-
hausen entdeckt und kurze Zeit spéter zum ersten Mal
beschrieben worden waren (SICKLER 1834), sind Chi-
rotherium barthii und Chirotherium sickleri die zen-
tralen Ichno-Taxa des Thiringischen Chirotherien-
sandsteins der Solling-Folge im Germanischen Bunt-
sandstein und darlber hinaus. Die Zunahme von
Funden zog dann im 20. Jh. Versuche einer prinzipiel-
len Differenzierung von Chirotherien nach sich.
Zahlreiche Arten wurden unter Chirotherium von
SOERGEL (1925) sowie RUHLE V. LILIENSTERN (1938,
1939) beschrieben. Die Differenzierung in eine GroR-
und Klein-Handgruppe geht auf PeEABoDY (1948)
zuriick. BEURLEN (1950) beschrieb als besonderen
Morphotyp Brachychirotherium. Daraufhin wurde die
von PEABODY vorgeschlagene Gliederung um eine
Brachychirotherien-Gruppe erweitert (BAIRD 1957,
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HauBoLD 1967, 1971a). Nach weiteren Vergleichen
der stetig angestiegenen Zahl von Formen und be-
nannter Arten von Chirotherien differenzierte und dia-
gnostizierte HAUBOLD (1971b) vier Ichnogenera: Chi-
rotherium Kaup, 1835, Isochirotherium HAuBOLD,
1971, Brachychirotherium BEURLEN, 1950 und
Synaptichnium Noprcsa, 1923. Diese bilden seither die
Basis weiterflhrender Arbeiten zur Bestimmung und
Systematik dieser Formen.

Zur Verdeutlichung der gebrauchlichen Systematik
und oben genannten Unterteilung in vier Ichnogenera
werden nachfolgend zundchst nochmals deren
Diagnosen genannt (nach HausoLD 1971b, KARL &
HAuBOLD 1998, 2000).

Chirotherium:

FuBzeh 111 am langsten, Zeh IV langer als Il, bei
grofRen Arten kirzer, Fulizeh V etwas lateral hinter der
Zehengruppe 1-1V; Hand zu Fufflache bei vollstén-
diger Uberlieferung der Eindriicke wie 1:2 bis 3,5.
Schrittwinkel meist 160° bis 170°.

Isochirotherium:

FuBzehen Il und Il am l&ngsten, Zeh 1V meist nur so
lang wie | und oft lateral abgespreizt. Basispolster von
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Zeh V proximal hinter der Metatarsal-Phalangen-
verbindung I-1V und bei groBen Formen haufig mit
dieser vereinigt. Distales Phalangensegment V nur
noch gering belastet. Hand : Ful3flache = 1 : 4,5 bis
6,8. Schrittwinkel ca. 165°. FuR-und Handachsen stark
auswarts gedreht, ca. 20°-30°.

Brachychirotherium:

FuB-/Handstellung plantigrad bis semidigitigrad.
FuReindruck rundlich bis oval mit breiter Sohlflache.
FuRzehengruppe I-1V fast so breit wie lang. Winkel
zwischen | und IV > 40°. Zehen generell maBig
gespreizt, kurz und plump mit kréftigen, rundlichen
Polstern und schmalen Klauen. Zehen 11l und Il am
langsten, Zeh 1V stets Uberliefert. FuBzeh V mit einem
vom Metatarsal-Phalangen-Polster nicht oder nur
maRig abgesetzten Phalangensegment. Dieses ist meist
schrdg nach vorn gerichtet, niemals umgebogen. Die
pentadactyle Hand ist kleiner, Handzehengruppe I-1V
meist breiter als lang, sonst wie Full. Fahrte der
Typusart Br. hassfurtense unbekannt.
Synaptichnium:

Lacertoide Chirotherien, relativ klein, ca. bis 100 mm
FuBlange. Lange der FulRzehen von | bis IV zuneh-
mend. Zeh V latero-proximal zur vorderen Zehen-
gruppe. Grole Hand-/FuBflache wie 1 : 1,8 bis 3,7,
durchschnittlich 1 : 2,5. Relativ hohe Gangbreite,
Schrittwinkel selten Gber 160°, durchschnittlich nur
bis 140°.

Differenzierung von ausgewahlten Chirotherien der Trias

Nach wie vor bereitet aber die Identifikation der
Formen von Chirotherien im Rahmen dieser vier
Ichnogenera vielen Bearbeitern Schwierigkeiten. Das
liegt vor allem darin begriindet, dass

o malgebliche Merkmale subjektiv nicht
wahrgenommen werden und
e jeder einzelne Eindruck substrat- oder

gangart-bedingt verandert sein kann.

Dariiber hinaus gibt es im Verlauf der Trias Hin-
weise auf Uberginge in den Eindruckformen als Er-
gebnis evolutiver Veranderungen in der Anatomie der
Erzeuger (HAuBOLD & KLEIN 2000, 2002). Vor die-
sem Hintergrund empfiehlt sich Zurlickhaltung bei der
Aufstellung z. B. neuer Arten oder Gattungen. Mitun-
ter werden allerdings neue Taxa, fiir Chirotherien
eingefiihrt, und dies auf wenig signifikante, variable
Merkmale an nicht immer optimal Uberlieferten Ein-
dricken bezogen. Die Bewertung und Bestimmung
der Eindruckbilder und Fahrtenanordnung nach mor-
phologischen Merkmalen und deren vergleichende
Differenzierung hat somit scheinbar in eine ,,Sack-
gasse” gefiihrt. Aus dieser Situation resultiert ein
Bedarf nach alternativen Methoden, mit denen sich die
Morphologie und die Morphotypen von Chirotherien
erfassen lassen, um deren Bestimmung und strukturel-
le Interpretation zu objektivieren.

3 Material

Bei der Auswahl des Materials wurden optimal
Uberlieferte Formen der Typusexemplare sowie Exem-
plare von den Typusflachen und Typuslokalitaten
bevorzugt. Dies ist fiir die Fixierung der zentralen
Formen und den daraus folgenden prinzipiellen Form-
entwicklungen der Chirotherien mittels Landmark-
analyse notwendig. Die Basispolygone kénnen kiinftig
die Grundlage fur vergleichende Studien an Chirothe-
rien-Fahrten anderer Flachen von Fahrtenhorizonten in
der Germanischen Trias und dariiber hinaus bilden.
Zusétzlich wurden Stilicke zu wichtigen Taxa anderer
Herkunft einbezogen, dazu gehdren Belege von
Chirotherium barthii aus der Moenkopi-Formation.
Material bzw. Exemplare wurden aus folgenden
Sammlungen berticksichtigt:

Chirotherium barthii - MS | Ba2 Fahrte b, HF 21
Winzer XIX, Solling-Formation (Unt. Trias, Olenek),
Typusflache Hessberg bei Hildburghausen; MNA V-
3290, Moenkopi-Formation (Olenek/Anis), Winslow,
Arizona, USA.

C. sickleri - MB o. Nr. 1 und 2, Solling-Formation
(Unt. Trias, Olenek), Typusfliche Hessberg bei
Hildburghausen.

Brachychirotherium  hassfurtense:  UEN
Lectotypus (nach KARL & HAuBoOLD 1998, 2000).

F22,

B. thuringiacum: UEN F38b, Mittlerer Keuper,
Hassberge-Formation, Coburger Sandstein (Obere
Trias, Karn), Hassberge, Nordbayern; MB

1969.54.244 Lectotypus (nach KARL & HAUBOLD
1998, 2000), Hassberge-Formation, Blasensandstein
(Obere Trias, Karn), Sudthiiringen.

B. parvum: ANSP 15210, untere Newark Supergroup
(Karn, Nor), Milford, New Jersey, USA.

B praeparvum: HF 14-1V und B. harrasense: HF 10-
VII, Solling-Formation (Unt.  Trias, Olenek),
Typusflache, Harras bei Eisfeld, Thiiringen.
Isochirotherium soergeli: MB Rihle VI, und

I. herculis MB Rihle o. Nr., Solling-Formation (Unt.
Trias, Olenek), Hildburghausen, Bad.

I. marshalli: Typus (nach PEABODY 1948), Moenkopi-
Formation (Olenek, Anis), Holbrook, Arizona, USA.
Synaptichnium diabloense: Typus (nach PEABODY
1948), Moenkopi-Formation (Olenek, Anis), Canyon
Diablo, Arizona, USA.

Die Abkirzungen beziehen sich auf die Sammlungen:
ANSP - Academy of Natural Sciences, Philadelphia.
HF - Fahrtensammlung Institut fur Geologische
Wissenschaften und Geiseltalmuseum,
Martin-Luther-Universitat Halle-Wittenberg.

Museum fiir Naturkunde der
Humboldt-Universitat Berlin.
MNA - Museum of Northern Arizona, Flagstaff, USA.
MS - Naturhistorisches Museum Schleusingen.
UEN - Universitat Erlangen-Nirnberg,

Institut fur Paldontologie.

MB -
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4 Methodik

4.1. Die Landmarkanalyse, Grundlagen und
Uberblick

Bei der Landmarkanalyse, einer morphometrischen
Methode, handelt es sich um eine vergleichende
Beschreibung der Geometrie prinzipiell &hnlicher
Objekte auf der Basis zuvor festgelegter Punkte. Diese
Fixpunkte sollten die Voraussetzung der Homologie
erfillen. Angewendet auf fossile Wirbeltiere, konnten
so z.B. die unterschiedliche Form und Lagebeziehung
von Elementen des Schédels und Beckens von Hadro-
sauriern definiert und dargestellt werden (CHAPMAN &
BRETT-SURMAN 1990). Grundsétzliche Ausfiihrungen
zur Verfahrensweise finden sich auch bei CHAPMAN
(19904, b). EGI & WEISHAMPEL (2002) analysierten so
die Humeri verschiedener Hadrosaurier und verdeut-
lichten damit Trends in der ontogenetischen Entwick-
lung, welche mit einer verdnderten Funktion der Vor-
derextremitdten bei Hadrosaurinen und Lambeosauri-
nen im Zusammenhang stehen. Als Landmarken
werden an den zu vergleichenden Stiicken homologe
Punkte, z. B. Knotenpunkte von Suturen des Schédels,
Muskelansatzstellen von Extremitdtenknochen etc.
bestimmt und zundchst jeweils zu Polygonen
verbunden. Solche geometrischen Abstraktionen der
urspringlichen Formen lassen sich besser vergleichen
und quantitativ weiterverarbeiten. lhre Fassung ist
zudem unabhéngiger von den subjektiven Eindriicken
des menschlichen Auges bzw. des Betrachters. In
unterschiedlichen Analyse-Techniken, die hdufig com-
putergestiitzt sind, wie Resistant-Fit Theta-Rho,
Bookstein’s Coordinates, Generalized Procrustes etc.
(BENSON et al. 1982, CHAPMAN 19903, b, SIEGEL &
BENSON 1982, BOOKSTEIN 1991) werden die Poly-
gone anschlieBend Ubereinanderprojiziert, entweder
entlang einer gemeinsamen Basislinie oder gemaR der
berechneten geringsten Distanz einiger oder aller ho-
mologen Landmarken. Mit Hilfe von Vektoren kann
man dann Richtung und AusmaR der Verschiebung
eines jeden Punktes deutlich machen. Evolutive oder
ontogenetische Entwicklungen, geschlechtsspezifische
Merkmale und taphonomisch bedingte Veranderungen
lassen sich dabei dokumentieren. In einem festen Ko-
ordinatensystem kann man die Formen gegeneinander
rotieren, vergleichen, Distanz-Koeffizienten berech-
nen und diese sogar in Cluster-Analysen weiterverar-
beiten.

Auf fossile Tetrapodenfahrten wurde die Land-
markanalyse erst in den letzten Jahren angewendet.
RASSKIN-GUTMAN et al. (1997) definierten z.B. 6
basale Landmarken an tridactylen FuRReindriicken von
Dinosauriern und ergénzten diese durch rechnerische
Punkte, sogenannte Pseudolandmarken. Mit diesem
Verfahren wird aber nur der Umriss des Eindruckes
vervollstdndigt. Ein anderer Weg wurde bei dem
Studium von Brachychirotherium aus dem Coburger
Sandstein des frankischen Keupers gewahlt (KARL &
HAauBoLD 1998, 2000), indem aus homologen
Punkten der FuReindriicke Polygone abgeleitet wur-
den. Alternativ zu den traditionellen Methoden der

24

morphologischen Differenzierung wurden in erster
Linie FuBeindriicke von den Flachen einer begrenzten
lithostratigraphischen Einheit nach Polygonen vergli-
chen. Damit war die bislang unklare Differenzierung
von Brachychirotherium hassfurtense BEURLEN, 1950
und B. thuringiacum (RUHLE V. LILIENSTERN, 1938)
hinreichend zu begriinden. Uberdies deuteten sich aus
der Form der Polygone Variationen in der FuBmor-
phologie an, welche deskriptiv und mit Messungen
bislang nicht erfasst werden konnten. An diesen Stand
wird hier angekniipft. Und im Folgenden werden unter
Beriicksichtigung der anatomisch kontrollierten Be-
sonderheiten der Chirotherien potentielle Landmarken
zunéchst hinsichtlich ihrer Stabilitdt im Eindruck
diskutiert und dann in einer modifizierten und
erweiterten Weise an ausgewahlten Chirotherien der
Trias getestet.

4.2 Madaglichkeiten und Grenzen der Landmark-
analyse bei Fahrten

Kdorperfossilien wie z.B. Skelettelemente von Wir-
beltieren sind grundsétzlich stabile Formen, an denen
auch im Falle taphonomisch bedingter Verzerrungen
die Ausgangsform weitestgehend erkennbar bleibt.
Ganz anders ist die Situation bei Tetrapodenféahrten.
Die Hand- und FuReindriicke ein und desselben
Erzeugers konnen eine breite Formvariabilitat auf-
weisen, deren Ursachen in der Interaktion mit dem
unterschiedlich konsistenten Substrat liegt. Generell
ist die Morphologie einer Eindruckform nicht nur von
Parametern wie der Anatomie und Grolie des Erzeu-
gers, sondern auch von der Gangart, der Geschwindig-
keit und von der Beschaffenheit des Substrates, also
dessen Korngrofe und Feuchtigkeitsgehalt, abhangig.
Das Substrat ist der Hintergrund fir vielfaltige
ichnologisch-taphonomische Prozesse, die (berdies
von der Diagenese des Sediments der Fahrtenhorizon-
te Uberpragt worden sein kdnnen. All dies ist bei der
Bestimmung von Féhrten, ihrer Interpretation also
auch bei einer morphometrischen Analyse von Ful-
und Handeindriicken zu bedenken. Von entscheiden-
der Bedeutung ist deswegen auch die Auswahl der
Fixpunkte fiir eine Landmarkanalyse.

Nur wenn die gewahlten Punkte das Kriterium der
Homologie erfillen, sich ihre Lage also auf eine
anatomisch vergleichbare Positionen bezieht, ist eine
qualifizierte Vergleichbarkeit der Eindriicke gegeben.
Unter dieser Voraussetzung lassen sich Erkenntnisse
Uber die Variabilitdt der Formen und ihre taxonomi-
sche Interpretation ableiten.

Die Punkte sollten daher an anatomische Struktu-
ren geknupft sein, die in den Eindricken abgebildet
sind und durch ihre eindeutige Identifizierbarkeit eine
maximale Stabilitat garantieren.

Diese Bedingungen werden nicht erfullt von
Punkten wie dem sog. Hypex oder dem proximale
Ende tridactyler FuReindriicke von Dinosauriern
(Vorschlag von RASSKIN-GUTMAN et al. 1997), da sie
sich als instabil erweisen. Denn die Ausbildung der
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betreffenden Positionen in den Eindriicken ist von
Substrat und Gangart abhéngig und deshalb sind sie
als Landmarken nicht geeignet. Als bemerkenswert
stabil erweist sich dagegen die Klauenbasis (KARL &
HauBoLD 1998, 2000). Dieser Bereich korrespondiert
mit dem Drehpunkt, um den sich der FuRkomplex in
allen Phasen wahrend des Abrollens bewegt.

Zur Begriindung dessen ist die Dynamik der
Entstehung von Eindriicken zu bedenken. So werden
bei plantigrader FuRhaltung anatomisch vorgegebene
Proportionen annahernd originalgetreu im Eindruck
abgebildet. Bei der an Chirotherien beobachteten zu-
nehmenden Digitigradie und gleichzeitig verstarktem
Eintauchen in das Substrat, wird der FuB in seiner
Projektion auf der abbildenden Flache verkiirzt. Diese
Verkirzung ist in ihrem Betrag unterschiedlich in
Abhéngigkeit vom Winkel des Fules zur Eindruck-
ebene bzw. der Féhrtenfliche. Da der Winkel bei
digitigrader Haltung zum proximalen Ende des Fulles
hin jeweils an den Gelenken zwischen den Phalangen
und besonders am Metatarsal-Phalangen-Gelenk ver-
grolert wird, erscheinen die betroffenen skelettalen
Abschnitte im Eindruck unterschiedlich und damit
sind sie unproportional verkiirzt. Der Betrag der
Verkirzung wéchst zum proximalen Ende hin und ist
nur im distalen Abschnitt am geringsten. Fir die
Landmarkanalyse folgt, die stabilsten Fixpunkte lie-
gen im Eindruck prinzipiell an den distalen Zehenen-
den (Klauenbasis). Instabil ist dagegen der proximale,
haufig als ,,Ferse* bezeichnete Rand. Geeignet flr die
Positionierung von Landmarken ist auch noch der
Bereich der Phalangen bis zum Metatarsal-Phalangen-
Polster.

Diese skizzierten Abldufe reflektieren ein ideales
und etwas vereinfachtes Modell. In Realitat liegen
mitunter wesentlich kompliziertere Zusammenhénge
und Abléufe vor. So gibt es recht unterschiedliche
Bewegungsphasen des FuBes beim Aufsetzen,
Belasten und Anheben, diese haben THULBORN
(1990), sowie THULBORN & WADE (1989) eingehend
beschrieben und als ,,touch down-*, ,,weight bearing-*
und ,kick off“-Phase bezeichnet. Daraus folgt, dass
bei der Interaktion mit dem unterschiedlich beschaf-
fenen Substrat Effekte auftreten kdnnen, welche eine
Bestimmung von Fixpunkten zusatzlich erschweren (s.
hierzu auch GATESY 1999). Vielféltige Gleit- und
Schleifbewegungen des FuBes auf wenig gefestigtem
Untergrund welche anterior, posterior, lateral oder in
das Substrat hinein orientiert sind, kénnen im Ein-
druck Uberlagert dokumentiert sein. Damit ist dann
sogar die Bestimmung der Klauenbasis erschwert.
Nicht zuletzt kénnen die Eindriicke als ,,undertracks*
vorliegen, die unter Umstdnden betrdchtlich von
einem optimalen Originaleindruck differieren. Das
bedeutet, die Qualitat der Uberlieferung des zu
untersuchenden Materials kann in einem breiten
Spektrum variieren und somit auch die Ergebnisse
einer Landmarkanalyse entscheidend kontrollieren.
Nach diesen Gegebenheiten sollten nur die am besten
Uberlieferten, also mit reprasentativen anatomischen
Details erhaltenen Formen analysiert werden.

Differenzierung von ausgewahlten Chirotherien der Trias

4.3 Zur Landmarkanalyse der untersuchten
Chirotherien

Chirotherien bieten als plantigrade bis semidigiti-
grade, pentadactyle Formen prinzipiell gunstigere
Vorraussetzungen fir die Anwendung der Landmark-
analyse als z. B. tridactyle Eindrlcke von Dinosau-
riern, indem Chirotherien in gréferem Umfang
Informationen der Zehenproportionen, der Metatarsal-
Phalangen-Polster etc. liefern. Dennoch gelten auch
hier grundsétzlich die zuvor diskutierten Aspekte.
Chirotherien sind prinzipiell quadruped, jedoch im
Vordergrund der Betrachtung stehen die FufRein-
dricke. Die im Vergleich zu den FuBen Kkleineren
Handeindriicke mit nur wenig variierenden Zehenpro-
portionen ermdglichen derzeit keine ausreichende
Differenzierung. Eine gewisse Ausnahme bilden
Chirotherium barthii und Chirotherium sickleri
(HAuBOLD & KLEIN 2002).

Wie zuvor dargelegt, ist jeder auch noch so gut
Uberlieferte Eindruck nicht nur eine Abbildung der
Anatomie des Fules, sondern auch der Aktivitat
seines Erzeugers, also der dynamischen Funktion
seiner Autopodien. Die Anwendung einer Landmark-
analyse, die darauf abzielt, so entstandene stets
variable Formen morphologisch zu abstrahieren und
sogar mathematisch darzustellen, setzt also voraus,
dass Variationen die aus dieser ,,Dynamik* resultieren
minimiert werden, um die Fehlergrenze zu limitieren.
Dazu kommen potentielle Probleme die aus einem
gewdhlten Ansatz fir eine Analyse selbst folgen.
Deshalb werden im Folgenden fur die untersuchten
Chirotherien zwei Methoden angewendet und deren
Ergebnisse gegeniibergestellt und diskutiert. Die Vor-
gehensweisen unterscheiden sich auf den ersten Blick
nur geringfugig in der Auswahl der Fixpunkte. Es
folgen aber jeweils unterschiedliche Mdglichkeiten fur
die vergleichende Darstellung der Polygone und
schlieBlich fur die Differenzierung der Formen (Abb.
1,2 und 3):

1. Die fur den Generotypus von Brachychirotherium
gewdhlte Verfahrensweise einer Landmarkdarstellung
(KARL & HAauBoLD 1998, 2000) basiert auf insgesamt
7 Fixpunkten. Das sind zum einen die Klauenbasis der
FuBzehen I-1V, die proximale Begrenzung von Zeh 111
(einschlieflich Metatarsal-Phalangen-Polster), sowie
zum anderen der jeweilige Mittelpunkt des AuBen-
randes der Zehen | und 1V (Abb. 1a).

2. In Modifikation dieser Methode erfolgt im vorlie-
genden eine Reduktion auf 5 Fixpunkte, das sind die
Klauenbasis der Fulizehen I-1V, sowie eine Z&sur, die
sich, lateral zwischen dem freien Teil von FuRzeh 1V
und dem Metatarsal-Phalangen-Polster 1V befindet
(Abb. 1b). Dieser Punkt ist sogar bei durchschnittlich
erhaltenen Eindriicken mit nur schwach uberlieferten
Polstern meist noch durch eine laterale Abspreizung
von Zeh IV betont und als leichte Einschniirung zu
erkennen. Diese ist so charakteristisch, dass sie prak-
tisch nicht mit einer anderen Zdasur, z.B. zwischen
distalen Phalangen oder Phalangen-Polstern ver-
wechselt werden kann. Wegen ihrer lateral externen
Position ist sie im Gegensatz zum Hypex auch nicht
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von interdigitalen Spannungen im Substrat beeinflusst,
welche gern irrtimlich als ,,Schwimmhaute* wahrge-
nommen werden. Die Einschniirung liegt anterior zum
Metatarsal-Phalangen-Polster, also in einem Bereich,
der wie bereits begriindet relativ stabil ist. Eine ent-
sprechende Zasur an der Medialseite der FulRein-
drlcke, also zwischen dem freien Teil von Zeh | und
dem Metatarsal-Phalangen-Polster 1, l&sst sich an
wichtigen Typus-Exemplaren nicht eindeutig aus-
machen und konnte daher nicht als Fixpunkt beriick-
sichtigt werden.

Bei einem Vergleich hat die erstere Version Vor-
teile mit der vollstandigeren Erfassung der Eindruck-
form durch eine hdhere Anzahl Fixpunkte und die
Einbeziehung der Metatarsal-Phalangen-Verbindung.
Von Nachteil ist die instabilere Position der Punkte
am proximalen Rand wegen einer Abhangigkeit von
der FuBhaltung. Ferner sind die beiden lateral
gelegenen rechnerischen Pseudolandmarken abhéngig
von der Bestimmung anderer Punkte. Deren uberliefe-
rungsbedingte Lage beeinflusst dabei automatisch das
Polygon als Ganzes und Abweichungen kénnen nicht
mehr in ihrem Ursprung erkannt werden. Vorteile der
zweiten Methode liegen in der stabilen Position und
vergleichsweise sicheren ldentifizierbarkeit aller
Landmarken. Hervorzuheben ist, dass in den nach der
zweiten Methode erstellten Polygonen Trends in der
Umgestaltung der Eindruck bzw. Fullproportionen
augenfalliger werden. Ein Nachteil ist die geringe
Anzahl von Landmarken und der fehlende Einschluss
der Metatarsal-Phalangen-Verbindung.

Im Ergebnis ergénzen sich die Informationen der
nach beiden Methoden erstellten Polygone. Neben
dem potentiell breiteren Ansatz ist die Landmark-
analyse dennoch nicht als ausschlieBliches Mittel einer
Differenzierung von Eindruckformen zu sehen.
Charakteristische Merkmale von Chirotherien, wie
z.B. die breiten Phalangen-Polster und schmalen
Klauen von Brachychirotherium sind mit der Land-
markanalyse nicht zu erfassen. Es verbleibt die
Notwendigkeit ergadnzender Beschreibungen der
Formen.

Die pentadactylen FuReindriicke der Chirotherien
bestehen neben der dominanten subparallelen Grup-
pierung der Zehen I-IV aus einem posterolateral
gelegenen, unterschiedlich reduzierten Zeh V. Dessen
Eindruck erscheint als rundovales Basispolster mit
einem mehr oder weniger abgesetzten oder sogar
fehlenden Phalangensegment. Zeh V war an der
Stabilisierung des FuBes nur noch untergeordnet
beteiligt, entsprechend variabel ist sowohl seine
Gestalt, als auch seine Position im Fufleindruck. Aus
diesem Grunde wird dieser Teil nicht in die Polygone
und damit auch nicht in die Analyse einbezogen.
Selbst der z.B. bei C. barthii und C. sickleri
charakteristisch ausgebildete und lateral riickwarts
gebogene Phalangenteil ist im Rahmen der Land-
marken weniger bedeutsam. Das gilt vor allem bei
dem morphometrischen Vergleich z.B. mit Brachy-
chirotherien. Bei diesen ist bestenfalls das Relikt der
distalen Phalange am Eindruck beteiligt. Der Zeh V
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entfallt fur die Polygone und seine Ausbildung bleibt
der beschreibenden Seite tberlassen.

Man konnte weiterhin versuchen, einzelne Phalan-
gen-Polster und deren Position bei sehr vollstandig
erhaltenen Eindrucken als Fixpunkte auszumachen. Es
zeigt sich aber, dass die Anzahl der Phalangen-Polster
der jeweiligen Zehen selbst bei C. barthii keineswegs
homogen (berliefert ist. Es gibt Polster, die sich in
den Eindriicken zu einem grdferen Komplex verbin-
den und es muss offen bleiben inwieweit und ob
manche Polster tiberhaupt in einem engen Kontext mit
der FuRanatomie des Erzeugers stehen. Es ist durchaus
mdglich, dass die Zehenpolster intraspezifisch relativ
variabel gestaltet waren, und eine enge strukturelle
Bindung an die Gelenke zwischen den Phalangen
nicht oder nur untergeordnet zutrifft. Das l&sst sich
beispielsweise durch die Beobachtungen zusatzlicher
Effekte bestatigen, welche nachweislich zu einer
Verformung der Polster bei Belastung gefiihrt haben.
Nach eingehender Diskussion aller Argumente
erscheint mit 7 bzw. 5 Landmarken eine représentative
Analyse der FuReindriicke von Chirotherien in
realistischer Weise praktikabel.

Zur Vergleichbarkeit der Punkte bzw. der Poly-
gone wurden diese entlang einer gemeinsamen
Basislinie tibereinander projiziert. Als Basislinie dient
in der ersten Version die Verbindung des proximalen
Randes von Zeh Il mit dem Mittelpunkt des
AuBenrandes von Zeh IV (Abb. 1a). In der zweiten
Version ist es die Verbindung zwischen der Klauen-
basis von Zeh | und der beschriebenen Z&sur am
lateralen Rand von Zeh IV. Dieser Punkt ist hier mit 0
bezeichnet (Abb. 1b). Der gemeinsamen Bezugspunkt
der (bereinander projizierten Polygone ist die
jeweilige Mitte dieser Basislinie. Die beriicksichtigten
Polygone wurden sowohl in ihrer Grofe einander
angeglichen als auch im gleichen Malistab dargestellt.
Damit war gewdhrleistet, dass eventuell gegebene
Allometrien im Wachstum der FiBe nicht von vorn-
herein ausgeklammert sind. Mit solchen Allometrien
ist durchaus zu rechnen. Allerdings liegen Untersu-
chungen des FuRkomplexes nach Rezentmaterial
hinsichtlich der Verdnderung von Zehenproportionen
bei Archosauria kaum vor. Neuerdings untersuchten
FARLOW & BRITTON (2000) Serien der Wachstumssta-
dien von Alligator und Crocodylus und ermittelten
unterschiedliches Langenwachstum fiir Rumpf, Extre-
mitaten, einzelner Abschnitte dieser Elemente und
auch der Autopodien. Die Autoren spekulieren auch
mit der Mdoglichkeit, dass z.B. unterschiedliche For-
men aus der Moenkopi-Formation mit Wachstums-
allometrien zu erkléren sind und sich teilweise auf
identische Erzeuger beziehen lassen. Dies darf mit
Nachdruck bezweifelt werden. Die Erzeuger der
Formen wie Synaptichnium diabloense, Chirotherium
barthii, C. sickleri oder Isochirotherium marshalli
beziehen sich ganz sicher auf biologisch unterschied-
liche Taxa, sind also nicht nur das Ergebnis bestimm-
ter Wachstumsstadien. Ausserdem handelt es sich bei
den Erzeugern von Chirotherien im Vergleich zu
rezenten Krokodilen um lokomotorisch und 6kolo-
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gisch unterschiedliche Erzeuger, und somit kénnen die
Studien nicht uneingeschrankt tUbertragen werden.

Die in Kap. 5 angewendete Analyse-Technik durch
Uberlagerte Projektion der Polygone beschrankt sich
zunéchst auf eine graphische Basis. Als Vorlagen fiir
die Positionierung der Landmarken dienten Fotos der
untersuchten Exemplare, sowie Umriss-Zeichnungen,
die nach diesen Fotos und unter Einbeziehung der
Original-Stiicke angefertigt wurden.

Fur die folgende Analyse wurden Typusexemplare
und weitere Beispiele von Eindriicken der Typusfla-
chen ausgesucht, an denen dank optimaler Uberliefe-
rung die Fixpunkte eindeutig identifizierbar waren.
Die Positionierung der Landmarken und der daraus
resultierenden Polygone an den einzelnen Exemplaren
ist in den Abbildungen 2 und 3 dargestellt. Es handelt
sich um Belege zu folgenden Ichnotaxa:

1/2 Zehenlénge

proximaler Zehenrand f
a

Abb. 1:

Differenzierung von ausgewahlten Chirotherien der Trias

Chirotherium barthii Kaup, 1835,
Chirotherium sickleri Kaup, 1835,
Brachychirotherium harrasense (HAUBOLD, 1967),
Brachychirotherium praeparvum (HAUBOLD, 1967),
Brachychirotherium hassfurtense BEURLEN, 1950,
Brachychirotherium thuringiacum (RUHLE V.
LILIENSTERN, 1938),
Brachychirotherium parvum (HITCHCOCK, 1889)
Isochirotherium soergeli (HAUBOLD, 1967)
Isochirotherium herculis (EGERTON, 1837),
Isochirotherium marshalli (PEABODY, 1948) und
Synaptichnium diabloense (PEABODY, 1948).

Die Benennung und Synonymie dieser Taxa ist bei
HauBoLD (1971b) aufgefiihrt.

9

1/2 Zehenlénge

Auswahl der Fixpunkte fir die Landmarkanalyse am Beispiel von Chirotherium barthii nach zwei

alternativen Methoden.

a -Version nach KARL & HAuBOLD (1998, 2000).
b - modifizierte Version.
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Abb. 2:

Position der Landmarken und Polygone an 15 analysierten FulReindriicken von Chirotherien (Version KARL &
HausoLD 1998, 2000).

a_
C_
f,g,h-
i-
j,k-
| -
n_

Synaptichnium diabloense Typus (n. PEABODY 1948) b -  Brachychirotherium harrasense HF 10-VII

B. praeparvum HF 14-1V (n. HAuBOLD 1967) d, e - Chirotherium sickleri MB o. Nr. 1,2

C. barthii HF 21 Winzer XIX, MS | Ba 2 Féhrte b (n. HausoLD 1971a), MNA V-3290

Brachychirotherium hassfurtense UEN F22 Lectotypus

B. thuringiacum MB 1969.54.244 Lectotypus, UEN F38b (n. KARL & HAUBOLD 1998)

B. parvum ANSP 15210 m - Isochirotherium soergeli MB Rihle VI (n. HAusoLD 1971a)
I. marshalli Typus (n. PEABODY 1948) 0- | herculis MB Riihle 0. Nr.

Malstab jeweils 5 cm.
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Abb. 3:

Wie in Abb. 2, Polygone und Landmarken jedoch nach der modifizierten Version fiir 15 FuReindriicke der

11 untersuchten Ichnotaxa von Synaptichnium, Brachychirotherium, Chirotherium und Isochirotherium.
MafRstab jeweils 5 cm.
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Differenzierung von ausgewahlten Chirotherien der Trias

5 Die Analyse der Fulzeindrticke

Der entscheidende Ansatz der Analyse der doku-
mentierten Fuleindriicke von Chirotherien besteht in
der Projektion der ermittelten Polygone entlang einer
Basislinie, dargestellt in Abb. 4. Auf der linken Seite
sind die Polygone nach der Methode mit 7 Punkten
(KARL & HAusoLD 1998, 2000) und auf der rechten
Seite die Polygone nach der zweiten, zuvor diskutier-
ten Methode zusammengestellt. Um die optische In-
formation der Polygone und zugleich die prinzipiellen
Unterschiede beider Methoden deutlich zu machen,
wurde flr die Darstellung zunéchst jeweils ein Taxon
der vier Chirotherien-Gattungen ausgesucht. Zudem
sind die Polygone entlang der Basislinie in ihrer
GroRe angeglichen. Es handelt sich um Polygone von
Chirotherium barthii, Brachychirotherium hassfurten-
se, Isochirotherium soergeli und Synaptichnium dia-
bloense (Abb. 4a, b). In den weiteren Darstellungen
(Abb. 4c-j) sind dann die Polygone jeweils ausge-
wahlter Arten der Gattungen auf die Basislinie proji-
ziert. Um die Beziehungen authentisch zu prasentie-
ren, sind die Polygone aller beriicksichtigen Formen
im gleichen Malstab dargestellt. Die Bilder erlauben
die im folgenden diskutierte Auswertung.

Vergleich der vier chirotheriiden Ichnogenera
(Abb. 4a, b)

Die Polygone zeigen in beiden Versionen eine
klare Differenzierung und die Bestatigung der 4,
jeweils als Ichnogenera bezeichneten Hauptgruppen.
In Version 1 (Abb. 4a) werden vor allem die unter-
schiedlichen Zehenproportionen deutlich. Das Poly-
gon von lIsochirotherium soergeli ist gegeniiber den
anderen insgesamt durch die gleichen Seitenlédngen
zwischen den Punkten I-11 und Il1-1V symmetrischer
und ,,rundlicher”. Darin ist die Betonung der Zehen 1l
und 111 gegentber I und 1V reflektiert, also die charak-
teristischen Proportionen von den Isochirotherien. Die
Polygone der Version 2 (Abb. 4b) demonstrieren eine
Verdrehung von C. barthii und I. soergeli gegen den
Uhrzeigersinnn und von B. hassfurtense und insbe-
sondere S. diabloense im Uhrzeigersinn. Diese Verd-
rehung oder auch die Orientierung des Punktes 111
nach links bzw. rechts folgt aus der Lage zu einer
Achse x, das ist die Senkrechte auf der Mitte der
Basislinie 0-1. Die jeweils erkennbare Rotation ist
kontrolliert von den unterschiedlichen Kreuzachsen
und den Zehenproportionen der fiir den Chirotherien-
FuBeindruck maRgeblichen Zehengruppe I-1V.

Chirotherium (Abb. 4c, d)

Version 1 (Abb. 4c) veranschaulicht die prinzipielle
Anhnlichkeit der Polygone mehrerer Exemplare von C.
barthii und deutet auf eine gewisse Homogenitat
innerhalb dieses Taxons hin. Allerdings sind die
Polygone unterschiedlich rotiert, das ist bedingt durch
die variable Position der proximalen Begrenzung von
Zeh 111, Dieser Punkt ist Teil der Basislinie und
beeinflusst somit die Orientierung des Polygons
insgesamt (vgl. unter 4.3). In Version 2 (Abb. 4d) tritt
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dagegen ein Versatz im Uhrzeigersinn bezogen auf x
nur bei der Form aus der Moenkopi-Formation (MNA
V-3290) gegeniliber den beiden Exemplaren aus dem
Thiringischen Chirotheriensandstein auf. Diese Ab-
weichung resultiert aus dem vergleichsweise kurzen
Zeh | bei MNA V-3290 (vgl. Abb. 3f, g, h), welcher
Uber den Punkt I den Verlauf der Basislinie bestimmt.
Ob diese Beobachtung als spezifische Besonderheit
gewertet werden kann, oder Teil einer ,normalen”
Variabilitat darstellt, wére weiterhin zu testen. Die
Polygone von C. sickleri zeigen nach beiden Analyse-
Methoden eine erhebliche Divergenz zueinander, und
das obwohl die Eindriicke jeweils von der Typus-
lokalitat Hessberg bei Hildburghausen stammen. Der
Grund dafir liegt in den relativ langen Zehen 11 und
IV im Verhéltnis zu Il bei dem groReren Exemplar
(MB ohne Nr.-2, vgl. Abb. 2d, e und 3d, e). Dieses
Polygon zeigt sogar eine gewisse Ahnlichkeit zu
denen von C. barthii (z.B. MS | Ba 2 Féhrte b).
Danach kénnte man ein juveniles C. barthii vermuten.
Allerdings zeigt das Exemplar an den Handeindriicken
und in dem Fahrtenmuster typische Merkmale von C.
sickleri, die im Polygon nicht erfasst sind. Es ware zu
diskutieren, ob FulReindriicke juveniler C. barthii denen
von adulten C. sickleri gleichen kénnen. Version 1 der
Analyse differenziert beide C. sickleri-Exemplare
etwas deutlicher von C. barthii als Version 2, indem eine
Rotation im Uhrzeigersinn C. sickleri kennzeichnet.
Lediglich das kleinere Exemplar von C. sickleri (MB
ohne Nr.-1) I&sst sich mit Version 2 deutlich gegen C.
barthii abgrenzen. Alle Formen sind aber bezogen auf
die x-Achse links orientiert, also gegen den Uhrzeiger-
sinn gedreht.

Brachychirotherium (Abb. 4e, 1)

In Version 1 (Abb. 4e) ist B. hassfurtense (UEN F
22 - Lectotypus) gegeniber B. thuringiacum (MB
1969.54.244 - Lectotypus und UEN F 38)
differenziert, und das bestatigt die Abgrenzung beider
Arten (KARL & HAuBoLD 1998, 2000). Die Polygone
von B. thuringiacum sind zu denen von B. hassfur-
tense im Uhrzeigersinn versetzt. Version 2 (Abb. 4f)
zeigt ebenfalls eine unterschiedliche Rotation, aller-
dings mit umgekehrtem Vorzeichen. Das resultiert aus
der anders gewahlten Basislinie. Fir B. thuringiacum
ergibt sich dabei eine starkere Annaherung von Il zur
x-Achse im Vergleich zu B. hassfurtense. Das ist
teilweise durch die unterschiedlich schiefe Kreuzachse
bedingt. Fir B. parvum (ANSP 15210) aus der Oberen
Trias der Newark Supergroup folgt nach beiden
Versionen eine groBere Ahnlichkeit des Polygons mit
dem von B. thuringiacum. Version 1 zeigt einen
Versatz im Uhrzeigersinn gegenuber B. hassfurtense
und B. thuringiacum, B. parvum l&sst also als kleinste
Form in dieser Reihe eine noch weitergehende
Rotation erkennen. Durch die nahezu rechtwinklige
Kreuzachse bei B. parvum ergibt sich nach Version 2
ein symmetrisches Polygon mit starker Annaherung
von Il an x. Es féllt auf, dass der Grad der Rotation
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offenbar zum Teil von der GréRe des berlicksichtigten
Eindrucks kontrolliert ist. Sehr groe Exemplare, wie
der Lectotypus von B. hassfurtense neigen vermutlich
aufgrund des héheren Korpergewichtes und der daraus
resultierenden hdéheren Belastung der FiiRe zu einer
breiteren Eindruckform. Da diese Verdnderungen im
Vergleich zu den kleineren Eindriicken nicht propor-
tional ist, wirkt sich die Verbreiterung in einer
Rotation des Polygons aus. Der Mittelpunkt des
Aussenrandes von Zeh 1V verdndert ndmlich im
Beispiel von B. hassfurtense seine Position mit der
Breite des Eindruckes und beeinflusst so als Teil der
Basislinie in Version 1 die Orientierung des Polygons.
Dies ist bei der Interpretation zu berticksichtigen, und
es stellt sich die Frage, inwiefern die Grofe der
Formen die Form der Polygone kontrolliert.

Brachychirotherium praeparvum, B. harrasense,
Synaptichnium diabloense (Abb. 4g, h)

Die bislang nur mit kleinen Formen aus der hohen
Unteren Trias bekannten Arten sind gesondert darge-
stellt. Fiir diese ergeben beide Untersuchungsmetho-
den eine sehr gute Differenzierung. Deutlich ist die
Distanz des Polygons von B. praeparvum gegeniiber
denen von B. harrasense und S. diabloense. Die Form
von B. praeparvum liegt demnach naher an jenen oben
besprochenen moderneren Brachychirotherien, insbe-
sondere B. parvum und B. thuringiacum (vgl. Abb. 4g,
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h und 4e, f). Allerdings ist das Polygon von B. prae-
parvum in Version 2 starker im Uhrzeigersinn rotiert
(vgl. Abb. 4f und 4h), das folgt aus der schieferen
Kreuzachse. Die Polygone von B. harrasense und S.
diabloense erscheinen auf den ersten Blick &hnlich
durch ihre Ausrichtung, sie sind aber anhand der Sei-
tenldngenverhéltnisse und der damit verbundenen Ro-
tation zu differenzieren. Version 1 zeigt einen stérke-
ren Versatz im Uhrzeigersinn bei B. harrasense
gegenuber S. diabloense (Abb. 4 g). Aus Version 2
ergibt sich wegen der anders gewahlten Basislinie in
der Rotation, also in der Lage von Il1, das umgekehrte
Verhaltnis (Abb. 4 h).

Isochirotherium (Abb. 4i, j)

Bemerkenswert ist der im Uhrzeigersinn zuneh-
mende Versatz aller Fixpunkte von I. herculis tber 1.
marshalli zu 1. soergeli in den Polygonen der Version
1 (Abb. 4i). Nach Version 2 sind 1. soergeli und I.
marshalli gegeniiber x nach links und I. herculis im
geringen Grade nach rechts versetzt. Auch hier ergibt
sich, wie bei Brachychirotherium, eine gewisse Bezie-
hung zwischen der Grofe des Eindruckes einer be-
stimmten Form und der Orientierung des Polygons.
Das muss bei einer sehr groRen Form wie 1. herculis,
wie bereits flr B. hassfurtense dargelegt, bei der
Auswertung besonders beriicksichtigt werden.

6 Diskussion der Ergebnisse und Schlussfolgerungen

Die vergleichende Auswertung der Polygone als
wesentliche Stufe der hier présentierten Landmarkana-
lyse stiitzt zundchst weitgehend den Status der bertick-
sichtigten Taxa und somit von einer mehr formalen
Seite die bisherige deskriptive Differenzierung der
Chirotherien nach Merkmalsdiagnosen. Dariiber hinaus
werden aber in der Tendenz zusatzliche Aspekte
erkennbar. So kann eine Sonderstellung von C. barthii
und C. sickleri innerhalb der Chirotherien als
»moderne* Full- und Féhrten-Formen innerhalb der
frilhen Archosaurier begriindet werden. Im Kontext
mit der Herausbildung der dinosauroiden Tridactylie
und Bipedie an Eindruckformen und Fahrten von C.
barthii, Sphingopus und dem Komplex Parachiro-
therium-Atreipus-Grallator haben das Verf. bereits
mit morphologischen und anatomischen Vergleichen
dargelegt (HAuUBOLD & KLEIN 2002) und kdnnen dies
nun in der Form und Orientierung der Polygone weiter
beglinden. Das unterstiitzt die Interpretation von C.
barthii als préornithodire Form. Das bedeutet, in C.
barthii ist vermutlich eine Prédisposition des Dinosau-
rierfulles zu sehen, jedenfalls ist das nach dem derzei-
tigen Stand eine angemessene Interpretation (Abb.
4a-d, Abb. 5a und b). Im einzelnen folgen aus den
Polygonen, also aus der Bewertung der beriicksich-
tigten Formen nach den Prinzipien einer Landmark-
analyse, Hinweise fiir die Taxonomie der Chiro-
therien, welche abschlieRend erlautert werden sollen.

Chirotherium barthii und C. sickleri lassen sich
relativ gut von der Gruppe mit Brachychirotherium
und Synaptichnium abgrenzen (Abb. 4a u. b). Ebenso
kann man C. barthii von C. sickleri nach beiden
Versionen der Analyse prinzipiell unterscheiden, so
dass ein separater Status dieser Taxa innerhalb der
Gattung Chirotherium bestatigt wird (Abb. 4b und c).

Bei den Brachychirotherien verdeutlicht die Ana-
lyse einen Trend, der sich an den Befunden in strati-
graphischer Folge von der Unteren bis zur Oberen
Trias verfolgen lasst. Am Beginn stehen Formen mit
starker rotierten, asymmetrischen Polygonen, bestimmt
als Brachychirotherium harrasense und B. praepar-
vum. In der Oberen Trias haben Formen wie B.
parvum, B. thuringiacum und B. hassfurtense eine
ausgepragtere Symmetrie (Abb. 4e-h, Abb. 5a und b).
In diesem Wandel kann eine Entwicklung gesehen
werden, welche auf eine effektivere Laufleistung hin-
zielt. Das war korreliert mit einer zunehmend geringeren
Gangbreite und stérker parallel zur Laufrichtung
orientierten FuBeindriicken. In diesem Zusammenhang
wurde die Kreuzachse zunehmend rechtwinklig. Die
Polygone von B. harrasense représentieren vermutlich
das bislang urspriinglichste Stadium von Brachychiro-
therium, wie aus den Zehenproportionen mit einem
langen Zeh IV folgt: IV=I11 und IV>II1 (vgl. Abb. 4e,
f und g, h). Dies deckt sich mit Aussagen nach
morphologischen Studien (HAuBOLD 1967, 1971a, b).
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Abb. 4:

Vergleich der ermittelten Polygone durch Ubereinanderprojektion entlang einer gemeinsamen Basislinie, jeweils
links entsprechend der Methode von KARL & HAuBOLD (1998) rechts nach der modifizierten Version. Die
Polygone in a-b sind in der GréBe angeglichen, die unter c-j sind jeweils maRstablich fir die Ichnogenera
Chirotherium, Brachychirotherium und Isochirotherium, dargestellt.
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Chirotherium barthii C. sickleri

Synaptichnium diabloense B. harrasense
Basis-Chirotherien

Isochirotherium soergeli

B. praeparvum
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B. parvum  Brachychirotherium hassfurtense

A Aa A a

Chirotherium barthii C. sickleri

Isochirotherium soergeli

B. parvum  Brachychirotherium hassfurtense

B. praeparvum

Synaptichnium diabloense  B. harrasense

Basis-Chirotherien

Abb. 5:

Beziehung der untersuchten Formen der Chirotherien. Hypothese auf der Basis der nach beiden Methoden
ermittelten Polygone, a und b. Rechts jeweils das Basispolygon, vgl. Abb. 1.

Deutlich werden die Sonderstellung von C. barthii und C. sickleri als ,,moderne* Formen gegeniber 1. soergeli,
sowie Tendenzen der morphologischen Entwicklung bei den Brachychirotherien. Als urspriinglich erweisen sich

im Vergleich dazu S. diabloense und B. harrasense.

Auffallig ist die Ahnlichkeit in den Zehenpro-
portionen zu Synaptichnium diabloense. Die Deutung
geht dahin, dass beide Formen Basis-Chirotherien
reprasentieren oder diesen zumindest nahe stehen.
Denn in den Proportionen von B. harrasense kann
man den morphologischen Ausgangspunkt fiir die
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Entwicklung zu geologisch jungeren Brachychiro-
therien sehen (Abb. 5a und b).

Noch klarer wird diese Interpretation unter
Einbeziehung der FuReindriicke von Synaptichnium.
Die Zehenproportionen zeigen eine Zunahme der Lé&n-
ge von | nach IV. An dem Typus von S. diabloense
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(Abb. 2a, 3a) fallt ferner eine erhebliche Distanz
zwischen den Zehen Il und Il auf. In diesen Propor-
tionen und der vergleichsweise zu anderen Chirothe-
rien groReren Spreizung der Zehen wird die an-
cestrale, lacertoide FuBRform transparent. Die Polygone
von Synaptichnium bestétigen diese schon mehrfach
formulierte Interpretation.

Isochirotherium stellt mit der zunehmenden Domi-
nanz des Il. Fullzehs eine Sonderentwicklung im
Rahmen der Chirotherien dar (HausoLD 1971b).
Dieses Merkmal wird zwangslaufig in beiden Ana-
lyse-Verfahren bestétigt (Abb. 4a, b, i, j). Die beson-
dere Konstellation der Zehenproportionen ist korreliert
mit der bei Isochirotherien einzigartigen Kombination
von geringer Gangbreite und starker Auswartsdrehung
der FuRe. Damit war eine Verlagerung der Schwer-
punktes bzw. eine verdnderte Belastung der FuRe
verbunden, durch diese Veranderungen liegt die Achse
der Hauptbelastung weiter medial und parallel zum II.
Zeh. Ein weiterer Aspekt dieser Umgestaltung sind die
vergleichsweise kleinen Handeindriicke (Klein-Hand-
Chirotherien). Isochirotherien lassen offenbar ein
anderes und sogar geologisch friiheres Konzept in
Richtung Bipedie vermuten. Die fiir einen bipeden und
aufgerichteten Gang bei der anatomischen Konstella-
tion des Bewegungsapparates der Archosaurier wohl
funktionell sinnvolle Tridactylie wurde bei Isochiro-
therium von der Zehengruppe I-111 bei Dominanz von
Zeh 11 realisiert. Diese alternative Morphologie
innerhalb der Chirotherien tritt vor allem auch in den
Polygonen nach der Version 1 hervor (Abb. 4a, i).

Mit der Anwendung von Methoden der Landmark-
analyse kann die bisherige taxonomische Differenzie-
rung der Chirotherien bestatigt und um eine formneut-
rale Betrachtungsweise erweitert werden. Das ersetzt
nicht die detaillierte Beobachtung und Beschreibung
weiterer, von in den Landmarken und den Polygonen

Differenzierung von ausgewahlten Chirotherien der Trias

nicht erfasster Merkmale. Als Teil einer komplexen
Untersuchung von Féahrtenformen bietet sich aber eine
bedeutsame Ergénzung. Neben zusétzlichen Hinwei-
sen und Médglichkeiten fiir eine Bestimmung, ist sie
geeignet, schwer vergleichbare subjektive Bewertun-
gen der Eindruckformen zu tberbrlcken. Aus diesem
Ergebnis folgt das Potential fur kiinftige Aufgaben-
stellungen. Das ist die Integration der Landmark-
bewertung in die Ichnotaxonomie.

Ebenso wichtig ist, dass auch bestimmte evolutive
Trends innerhalb der Chirotherien sichtbar gemacht
werden koénnen. Die Darstellung (Abb. 5a und b)
vermittelt die Divergenzen in der Form der Polygone.
In diesem frihen Entwicklungs-Stadium der Land-
markanalyse in Verbindung mit Chirotherien kénnen
und sollen diese Aspekte noch nicht ndher interpretiert
werden. Die Chirotherien haben seit ihrer Entdeckung
um 1830 viele und verwirrende Deutungen erfahren.
Und die Neigung zu Uberinterpretationen lasst sich
wie ein roter Faden bis in die Gegenwart verfolgen.
Pauschal werden beispielsweise Chirotherien derzeit
als sog. Crurotarsi interpretiert. Dabei wird (ibersehen,
dass eine Ubertragung der anatomischen Kriterien der
Crurotarsi in Bezug auf die Morphologie der
Chirotherium-FiRe bislang keineswegs befriedigend
begriindet worden ist.

Als zentrales Resultat kann nunmehr mit einer
morphologischen Abstraktion die bemerkenswerte
Diversitat von Chirotherien bestétigt werden, und das
ist ein weiterer Anhaltspunkt fur die mit Skelettresten
bislang nicht dokumentierte friihe Diversitat der
Lokomotionsmuster der Archosauromorpha. Ob die
Landmarkanalyse zusammen mit anderen Darstellun-
gen und deren Auswertung auf einen gangbaren Weg
fir ein qualifizierteres Verstandnis der Chirotherien
und ihrer Erzeuger fuhren wird, soll weiteren Studien
vorbehalten bleiben.
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