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Ctenosauriscus koeneni (v. HUENE), die Pseudosuchia
und die Buntsandstein-Reptilien

Von BERNARD KREBS, Berlinl)

ZUSAMMENFASSUNG

Ctenosauriscus [pro Ctenosaurus praeocc.] koeneni (v.HUENE) aus dem oberen Mittel-Bunt-
sandstein des Bremketals bei Gottingen wurde wegen seiner extrem hohen Dornfortsédtze bisher als
Pelycosaurier betrachtet. Eine neue Untersuchung zeigt, dass Crenosauriscus ein Archosaurier ist.
Er wird nach einer Diskussion der triadischen Archosaurier und insbesondere der Pseudosuchia mit
Vorbehalt zu den letzteren gestellt. Nahe verwandt mit Ctenosauriscus ist Hypselorhachis mirabilis aus
der Manda Formation (Anis) von Tanganyika. Eine Zusammenstellung der Reptil-Funde aus dem
germanischen Buntsandstein weist weitere Parallelen mit Faunen-Elementen der Mittleren Trias auf,
was die Vermutung aufkommen ldsst, dass der obere Mittel-Buntsandstein und der Obere Buntsand-
stein der anisischen Stufe angehdren.

SUMMARY

Ctenosauriscus [pro Ctenosaurus praeocc.] koeneni (v. HUENE) from the upper part of the Middle
Buntsandstein of the Bremke valley near Gottingen was hitherto regarded as a Pelycosaurian because
of his extremely elongated neural spines. A new examination demonstrate that Crenosauriscus is an
Archosaurian. After a discussion of the Triassic Archosaurians and specially of the Pseudosuchians,
Ctenosauriscus is referred to the later group. Crenosauriscus is closely related to Hypselorhachis mira-
bilis from the Manda Formation (Anisian) of Tanganyika. A list of the reptiles from the Buntsand-
stein of the german basin shows further parallels to faunal elements of the Middle Triassic. This lets
expect that the upper part of the Middle Buntsandstein and the Upper Buntsandstein are correlated
with the Anisian.

RESUME

Ctenosauriscus [pro Ctenosaurus pracocc.] koeneni (v. HUENE) provenant de la partie supérieure du
Buntsandstein moyen de la vallée de Bremke prés de Goéttingen était considéré jusqu’a présent comme
un Pelycosaurien a cause de ses apophyses épineuses extrémement surélevées. La présente étude montre
que Crenosauriscus est en fait un Archosaurien. Aprés une discussion des Archosauriens triassiques et
en particulier des Pseudosuchiens, Ctenosauriscus est placé sous réserves parmi ces derniers. Cteno-
sauriscus est étroitement apparenté a Hypselorhachis mirabilis de laformation de Manda (Anisien) du
Tanganyika. Une liste des Reptiles découverts dans le Buntsandstein du bassin germanique présente
d’autres paralléles avec des éléments de la faune du Trias moyen, ce qui laisse supposer que la partie
supérieure du Buntsandstein moyen et le Buntsandstein supérieur font partie de I’Anisien.

1) Anschrift des Verfassers: Dr. Bernard Krebs, Lehrstuhl fiir Paldontologie der Freien Universi-
tit, 1 Berlin 33, Schwendenerstrasse 8



698 Bernard Krebs
Einleitung

Die Bestimmung eines kiirzlich in den Chirotherien-Schichten von Krebeck bei
Gottingen entdeckten, isolierten Reptilzahnes war Anlass zu einer kritischen Durch-
sicht der bisherigen Reptilfunde aus dem Buntsandstein des germanischen Beckens.
Die meisten dieser Formen wurden schon vor langer Zeit beschrieben und bediirfen
einer Revision. Besonders der merkwiirdige, durch seine extrem hohen Dornfortsitze
auffallende Crenosauriscus koeneni (v. HUENE) reizte zu einer neuen Untersuchung.

Der vorliegende Aufsatz sei in Dankbarkeit und Verehrung meinem Lehrer,
Herrn Professor Dr. E. KUHN-SCHNYDER, zum 65. Geburtstag gewidmet.

Auch an dieser Stelle méchte ich Herrn Prof. Dr. W. G. KUHNE (Berlin) fiir frucht-
bare Diskussionen bestens danken sowie Herrn Prof. Dr.O. H. WALLISER (G6ttingen)
fiir die Erlaubnis, das Originalmaterial von Ctenosauriscus zu untersuchen und Herrn
Dr. S. Ritzkowski fiir sein Entgegenkommen bei meinem Besuch in Géttingen, Herrn
Dr.J. A. CHARIG (London), der mir Einblick in neues Material aus der Manda Forma-
tion von Tanganyika gewihrte, und schliesslich den Herren Dr.F. KRAMER und Dr.

H.Kunz (Karlsruhe) fiir die Uberlassung des Reptilzahnes, der den Anstoss zu dieser
Arbeit gab.

Beschreibung

1871 wurden im oberen Mittel-Buntsandstein des Bremketales bei Goéttingen in
einem Steinbruch Reste eines Wirbeltier-Skelettes geborgen. F.v. HUENE veréffent-
lichte den Fund im Jahre 1902 unter dem Namen Ctenosaurus koeneni und beschrieb
ihn 1914 ausfiihrlicher. Da der Name Ctenosaurus durch die rezente Eidechsen-
Gattung Ctenosaurus FITZINGER 1843 priaokkupiert war, wurde er 1964 von O. KUHN
in Ctenosauriscus umgewandelt. Das Stiick befindet sich in der Sammlung des Geolo-
gisch-Paldontologischen Instituts der Universitdt Goéttingen unter der Nummer 419-1.

Die Knochenreste liegen auf zwei Sandsteinplatten und deren beiden Gegen-
platten. F.v. HUENE vermutete anfinglich, dass es sich um zwei Individuen handle,
doch eine unter O.ABEL in den dreissiger Jahren durchgefiihrte Préparation zeigte,
dass nur ein einziges vorliegt (Fig.1a und 3b in F.v. HUENE 1914b stellen die beiden
Teile der Platte dar, Fig.1b und 3a jene der Gegenplatte). Eine weitergehende Prédpa-
ration wiirde grosse Schwierigkeiten bieten, da das Gestein hart und die Knochen-
substanz sehr miirbe ist und sich der Sandstein auch nicht durch organische Sduren
weglosen ldsst. Bei der Aufspaltung des Gesteins wurden die Knochen so aufgerissen,
dass nahezu ein Sagittalschnitt entstand. An einigen Stellen, wo Skelettelemente iiber
die Plattenebene vorstehen, ist zu erkennen, dass die Knochen korperlich erhalten
sind und durch den Druck nur wenig verformt wurden.

Der Fund besteht lediglich aus einer grossen Partie der Wirbelsdule. Offenbar war
das Skelett als Ganzes im Gestein iiberliefert, doch wurde nur ein Teil von den Stein-
brucharbeitern erkannt und geborgen, wihrend Schéidel, Schultergiirtel, Becken und
Extremititen verloren gingen.

Im Bereich des Halses (Fig. 1) ist die urspriingliche Anordnung der Wirbel etwas
gestort. Der vorderste Abschnitt der Wirbelsdule mit den ersten drei erhaltenen Hals-
wirbeln ist in bezug auf die iibrige Wirbelsdule schrdg nach hinten-oben gerichtet.
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Fig.1. Ctenosauriscus koeneni (v.HUENE), Halsregion. Oberer Mittel-Buntsandstein, Bremketal bei
Gottingen. Geol.-Paldontol. Inst. Univ. Gottingen, Nr. 419-1. 1/4 nat. Gr.

Dies spricht fiir eine Leichenstellung mit zuriickgebogenem Hals. Ventral davon liegen
drei gestreckte Knochenfragmente, die wohl als Dornfortsidtze von senkrecht zur
Plattenebene eingebetteten Wirbeln zu deuten sind, deren Korper sich nicht mehr auf
der Platte befinden. Die in sich gestauchten Dornfortsidtze wiirden also in cranialer
oder caudaler Sicht erscheinen, und die beim ersten und dritten zu beobachtende
Rinne wire der Ansatz des Ligamentum interspinale. Daran schliesst ein ldnglich-
flachiges Knochenstiick, das wahrscheinlich das Dorsalende des Dornfortsatzes eines
weiteren Wirbels darstellt.

Bis zum Bruch in der Platte folgen 13 Wirbel in mehr oder weniger urspriinglichem
Verband (Taf. 1). Von den beiden letzten Wirbeln sind nur die Enden der Dornfort-
sdtze zu sehen. Diese wurden zu O.ABELS Zeiten bei der neuen Montierung des
Stiickes durch Gipsnachbildungen mit den ersten zwei Wirbelkdrpern des hinteren
Plattenteils verbunden. Die ersten vollstindigen Dornfortsidtze des hinteren Teils der
Platte sind jedoch deutlich niedriger als die letzten des vorderen Plattenteils. Da es
unwahrscheinlich ist, dass in der Hohe der Dornfortsdtze eine sprunghafte Verdnde-
rung auftritt, muss angenommen werden, dass die beiden Platten nicht genau zu-
sammenpassen. Zeichnerisch wurden sie soweit auseinandergezogen, bis die Enden der
Dornfortsitze eine gleichméssige Kurve bilden (Fig.2). Dabei zeigt sich, dass zwischen



Bernard Krebs

700

4D 1eU O/ PUBIRq [9QIIM LT
pun ‘gz widq BM}2 UI9g SEP YoIs SSEp ‘uduwiydunzue I8t s 139[0q Ud3UNIND) 19q S[BIJUWIAIYG SIp UIdISpuesung-[ANWN UI1dqo
Wap SNE pung UdP Y2INp puis Udiieg UdINSeIdF 21 dNBS[IQIIA JOp UOIDNISUONIY ‘(ANINH "A) IUdUI0Y SNIS1ANDSOUd]) T 814




Ctenosauriscus koeneni (v. HUENE), die Pseudosuchia und die Buntsandstein-Reptilien 701

den Plattenteilen, schriag zur Achse der Dornfortsétze, eine Liicke verlduft, die etwa
der Linge von zwei Wirbeln entspricht. Die untere Partie der Dornfortsétze sowie die
Wirbelkorper des 12. und 13. Wirbels der im Verband erhaltenen Folge und die Dorn-
fortsidtze der beiden ersten Wirbel auf dem hinteren Teil der Platte fehlen. Auf dem
letzteren liegen 14 Wirbel, so dass die zusammenhingende Reihe insgesamt 27 Wirbel
umfasst. Auf der enger begrenzten Gegenplatte ist diese Reihe nur vom 4. bis 25.
Wirbel vorhanden (Taf.2).

Der erste iiberlieferte Wirbel ist weder Atlas noch Epistropheus, sondern im besten
Fall der dritte Halswirbel. Wird angenommen, dass Ctenosauriscus die fiir Reptilien
normale Zahl von ungefdhr 25 Praesacralwirbeln besass, so muss sich das Becken etwa
auf der Hohe des 15. und 16. Wirbels der zusammenhdngenden Reihe befunden ha-
ben. Die letzten neun Wirbel der Platte waren dann Schwanzwirbel.

Die Korper der drei ersten Wirbel sind plastisch erhalten, jene der folgenden Wir-
bel zum Teil sehr fragmentir und immer aufgerissen. Die spulenférmigen, amphi-
coelen Wirbelkorper sind ldnger als hoch. Die urspriinglich wohl runden, durch die
Sedimentsackung oval gedriickten Endflachen senken sich muldenférmig ein. Die
scharfen Ridnder der Endflachen liegen jeweils in einer Ebene, sie stehen untereinander
parallel und senkrecht zur Langsachse des Wirbelkdrpers.

Der Neuralbogen ist fest mit dem Wirbelkorper verschmolzen, es kann keine Fuge
oder Naht beobachtet werden. Die craniale Incisura vertebralis ist nur wenig, die
caudale halbkreisformig eingeschnitten. Die kréftigen Prae- und Postzygapophysen
ragen bei den Rumpfwirbeln iiber die Enden des Wirbelkorpers vor; bei den Hals-
wirbeln reichen die Postzygapophysen nur bis zum Hinterende des Wirbels. Bei den
Hals- und vorderen Rumpfwirbeln sind die Gelenkflichen der Postzygapophysen
etwas nach aussen, jene der Praezygapophysen entsprechend nach innen gerichtet.
(Die leicht konkave Gelenkflache ist bei der rechten Postzygapophyse des zweiten und
dritten Halswirbels sowie bei der linken Postzygapophyse des ersten, zweiten, dritten
und fiinften Wirbels der zusammenhdngenden Reihe zu erkennen.) Weiter hinten
scheinen die Gelenkflichen der Zygapophysen horizontal zu liegen.

Das auffallendste Merkmal von Ctenosauriscus sind die extrem hohen Dornfort-
sdtze. Schon beim ersten erhaltenen Halswirbel ist der Dornfortsatz doppelt so
hoch wie der Wirbelkorper. Die Hohe der Dornfortsdtze nimmt nach hinten von Wir-
bel zu Wirbel rasch zu; beim zehnten Wirbel der zusammenhéngenden Reihe erreicht
der Dornfortsatz fast die achtzehnfache Héhe des Wirbelkérpers. Dann werden die
Dornfortsdtze wieder allmahlich niedriger. Beim letzten iiberlieferten Wirbel ist der
Dornfortsatz immer noch ungefdhr sechsmal héher als der Wirbelkérper. Die Dorn-
fortsdtze der vorderen Wirbel neigen sich cranialwirts. Die ersten zwei sind gerade,
beim dritten ist eine Biegung angedeutet. Der Dornfortsatz des ersten Wirbels der zu-
sammenhdngenden Reihe kriimmt sich stark nach vorn. Die folgenden Dornfortsitze
richten sich allmdhlich auf bis zu den hoéchsten (10. bis 12. Wirbel der zusammen-
hingenden Reihe), die anndhernd senkrecht stehen. Nach der Kulmination biegen
sich die Dornfortsitze nach hinten. Die Dornfortsétze sitzen auf dem hinteren Teil der
Wirbel; ihr Hinterrand beginnt in der Fortsetzung der caudalen Endfliche des Wir-
belkérpers. In seitlicher Sicht « verbreitern» sich die Dornfortsidtze wenig doch gleich-
missig nach oben. Sie haben ihre «schmalste» Stelle ventral, die « breiteste» am dor-
salen Ende. Dort wird der Dornfortsatz durch eine Gerade begrenzt, die seinen Vor-
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der- und Hinterrand je in einem rechten Winkel trifft. Die Dornfortséitze sind von ihrer
Basis an seitlich abgeflacht; sie sind diinn, blattartig. Sie haben eine glatte Oberfliche.
Beim dritten Halswirbel ist zu erkennen, dass der Hinterrand des Dornfortsatzes eine
Rinne fiir das Ligamentum interspinale aufweist, die sich nach unten vertieft und zwi-
schen den Postzygapophysen endet.

Uber die Beschaffenheit der Querfortsitze und Rippen-Gelenkflichen lédsst sich
bei der Erhaltungsform dieses Fundes wenig aussagen. Lediglich beim zweiten Hals-
wirbel ist ein Rest der Diapophyse zu beobachten, der vom vorderen Teil des Neural-
bogens ausgehend nach vorn-unten weist. Eine deutlich zweikdpfige Rumpfrippe be-
findet sich ventral des dritten bis siebten Wirbels der zusammenhéngenden Reihe.
Capitulum und Tuberculum der Rippe sind jedoch nicht durch eine Gabelung ge-
trennt, sondern das Tuberculum ist als Stufe am verbreiterten proximalen Teil der
Rippe ausgebildet und hat wie das Capitulum eine Gelenkflache, die senkrecht zur
Lingsachse der Rippe steht. Dementsprechend miissen bei den Rumpfwirbeln die bei-
den Gelenkstellen fiir die Rippen nahe beieinander auf dem Querfortsatz liegen, die
fiir das Tuberculum am Ende, jene fiir das Capitulum etwas zuriickgesetzt an seinem
Vorderrand. Weitere leicht gebogene Rippenfragmente sind fast in situ bei den Wir-
beln der vorderen Gegenplatte und ein isoliertes Rippenstiick auf der Platte unter den
beiden ersten Halswirbeln zu sehen. Die Knochenreste am vorderen und unteren
Bruchrand der Platte lassen sich nicht deuten.

Systematische Stellung

Da Schidel, Giirtel und Gliedmassen von Ctenosauriscus koeneni fehlen, ist seine
systematische Stellung nicht offenkundig. Als 1902 F.v. HUENE das Stiick beschrieb,
waren unter den Wirbeltieren nur gewisse Pelycosaurier mit solch iiberhhten Dorn-
fortsdtzen bekannt, wie Edaphosaurus oder Dimetrodon. Es war also damals nahe-
liegend, Ctenosauriscus als einen Pelycosaurier zu betrachten. Die Pelycosaurier hatten
jedoch ihre Bliitezeit im Unteren Perm, einige Formen stammen noch aus dem
Mittleren Perm, Funde aus dem Oberen Perm und der Trias fehlen — bis auf Cteno-
sauriscus. Dieser miisste somit ein sehr spiter Uberlebender der Pelycosaurier sein, in
der Tierwelt der Trias ein «lebendes Fossil». Allein aus stratigraphischen Griinden
wurden schon frith Zweifel an der Pelycosaurier-Natur von Ctenosauriscus geaussert
(E.C.CasE 1907).

Ist nun Ctenosauriscus wirklich ein Pelycosaurier ? Bei der Wirbelsédule eines Pelyco-
sauriers sind auf der ganzen Linge Intercentren ausgebildet, die wie Keile ventral
zwischen den Wirbelkorpern stecken. Die Endflichen der Wirbel sind deshalb in
ihrem unteren Teil gegen die Wirbelmitte abgeschragt. Die Wirbelkorper werden von
einem Notochordal-Kanal durchbohrt, zu welchem sich die beiden Endfldchen trich-
terartig einsenken. Die Rinder der Endflichen sind wulstig aufgeworfen. Bei den
Pelycosauriern mit iiberhGhten Dornfortsédtzen sind diese stabférmig, im Querschnitt
gerundet bis quadratisch.

All die erwihnten Pelycosaurier-Merkmale fehlen bei Ctenosauriscus. Es liegen
keine Intercentren vor. Selbst wenn diese weggeschwemmt worden wiren — was fiir
den im Verband erhaltenen Teil der Wirbelsdule nicht anzunehmen ist — miissten die
Endflichen der Wirbelkdrper abgeschrigt sein. Die Endflichen sind nicht trichter-
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formig, und ein Notochordal-Kanal ist auch bei den sagittal aufgerissenen Wirbeln
nicht zu sehen. Die Begrenzung der Endflachen ist scharf. Die Dornfortsétze sind aus-
gesprochen seitlich abgeflacht. Ctenosauriscus kann also aus osteologischen Griinden
kein Pelycosaurier sein.

1939 nahm O. ABEL an, Ctenosauriscus gehore in die Ndhe der Amphibiengattung
Platyhystrix. Diese Form aus dem Unteren Perm von Texas, deren Wirbel ebenfalls
iiberhdhte Dornfortsdtze aufweisen, wurde von E.C.CASE 1910 als ein Ctenosaurus
v.HUENE nahestehender Pelycosaurier unter dem Namen Ctenosaurus rugosus be-
schrieben. Seine Dornfortsdtze sind wie jene von Ctenosauriscus koeneni seitlich abge-
flacht, jedoch nicht glatt, sondern von zahlreichen Pusteln besetzt. S. W. WILLISTON
trennte 1911 diese Wirbel von Ctenosaurus und errichtete dafiir die Gattung Platy-
hystrix. 1916 erkannte er, dass es sich um einen rhachitomen Labyrinthodonten han-
delt. Mit der Zuordnung von Ctenosauriscus zu diesem Kreis permischer Amphibien
durch O.ABEL war freilich die stratigraphische Unstimmigkeit nicht behoben.
F.v.HuENE ver6ffentlichte 1942b eine Erwiderung auf O. ABELS Deutung, in welcher er
beweist, dass Ctenosauriscus kein Labyrinthodontier ist. In der Tat sind rhachitome
Wirbel ganz anders gebaut als jene von Ctenosauriscus. Sie bestehen aus einem grossen,
keilférmigen Intercentrum, paarigen Centra und einem mehr oder weniger locker dar-
auf sitzenden Neuralbogen. Auch die iibrigen Wirbeltypen der Labyrinthodontier,
insbesondere die stereospondylen Wirbel der Formen aus der Trias, lassen keinerlei
Ubereinstimmungen mit jenen von Ctenosauriscus erkennen. Dieser ist sicher ein
Reptil.

Es stellt sich die Frage, zu welcher Gruppe triadischer Reptilien Ctenosauriscus ge-
hort. Die Therapsiden, deren Wirbel jenen der Pelycosaurier recht dhnlich sind, miis-
sen wie diese ausgeschlossen werden. Die kleinen Procolophoniden mit ihrem sehr
primitiven Wirbelbau kommen nicht in Betracht. Die Rhynchocephalen, die ein-
kopfige Rippen und auf der ganzen Linge der Wirbelsdule Intercentren besitzen,
sowie die Squamaten, deren Halswirbel Intercentren oder Hypapophysen aufweisen,
zeigen somit auch andere Verhiltnisse. Schwimmende Formen wie Nothosaurier,
Placodontier oder gar Ichthyosaurier brauchen nicht in Erwidgung gezogen zu werden.

Es bleibt die Gruppe der Archosaurier. Nur bei einem Vertreter der Archosaurier
konnen folgende, bei Ctenosauriscus beobachtete Merkmale zusammen auftreten: In
der Wirbelsdule sind weder Intercentren noch Hypapophysen ausgebildet. Die leicht
amphicoelen Wirbelkdrper werden nicht von einem Notochordal-Kanal durchbohrt,
sie sind etwas ldnger als hoch und fest mit dem Neuralbogen verwachsen. Der nicht
«aufgedunsen» erscheinende Neuralbogen trdgt ausser den Zygapophysen keine zu-
sitzlichen Gelenkvorrichtungen. Die cranio-caudal gemessen langen Dornfortsitze
sind seitlich abgeflacht. Es sind zwei getrennte Gelenkflichen fiir die Rippen vor-
handen, die bei den Rumpfwirbeln beide auf dem Querfortsatz liegen. Damit drangt
sich der Schluss auf, dass Ctenosauriscus koeneni ein Archosaurier ist.

Durch diese Deutung wird ein weiterer Unterschied zwischen Ctenosauriscus und
den Pelycosauriern verstindlich. Bei Pelycosauriern mit iiberhéhten Dornfortsidtzen
sind diese auf den Rumpf beschrinkt, die Sacralwirbel und die Wirbel des kurzen
Schwanzes haben nahezu normale Dornfortsidtze. Der Schwerpunkt der Tiere lag unge-
fiahr in der Mitte zwischen Schultergiirtel und Becken, Vorder- und Hinterextremi-
titen waren gleich stark belastet. Bei den Archosauriern dagegen, ob quadruped oder
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biped, lastet der grossere Teil des Gewichts auf den hinteren Gliedmassen, die den
Hauptanteil des Antriebs leisten. Der Schwerpunkt befindet sich hier in der Néhe des
Beckens, der lange Schwanz bildet ein Gegengewicht zum Rumpf. So erklart sich,
dass die Dornfortsdtze in der Sacralregion von Ctenosauriscus noch sehr hoch sind und
im Schwanz nur allméhlich niedriger werden.

Wie bei den Pelycosauriern waren auch bei Ctenosauriscus die hohen Dornfort-
sitze durch Ligamente verbunden — was durch die mediane Rinne an den Schmal-
seiten der Dornfortsdtze bewiesen wird — und bildeten zusammen ein sogenanntes
Segel. Uber dessen Funktion liefert das vorliegende Stiick kaum Anhaltspunkte. Viel-
leicht diente es dem Wirmeaustausch oder, wie der Riickenkamm der Basilisken, zum
«Imponieren».

Unter den Archosauriern sind bereits verschiedene Formen bekannt, die extrem
hohe Dornfortsdtze aufweisen, wie Spinosaurus aegyptiacus, ein Carnosaurier aus der
Oberen Kreide von Agypten, und Spinosuchus caseanus, ein Coelurosaurier aus der
Oberen Trias von Texas. Die Wirbel von Spinosaurus sind opisthocoel und haben
Dornfortsétze, die jenen von Ctenosauriscus sehr dhnlich, im Gegensatz zu diesen aber
an ihrer Basis scheibenartig ausgeweitet sind (E. STROMER 1915). Die hohlen Wirbel-
korper von Spinosuchus tragen relativ hohe Dornfortsétze, die sich erst an ihrem dor-
salen Ende «verbreitern» (F.v. HUENE 1932a).

1963 wurde von einer englischen Expedition in der Manda Formation (Mittlere
Trias) von Tanganyika ein isolierter Archosaurier-Wirbel gefunden, der ebenfalls
durch einen sehr hohen Dornfortsatz auffillt (J. ATTRIDGE & al. 1964). Dieser korper-
lich erhaltene Wirbel, Hypselorhachis mirabilis CHARIG (in R. M. ApPPLEBY & al. 1967),
der noch nicht ausfiihrlich beschrieben wurde, den ich jedoch im British Museum
(Natural History) untersuchen durfte, steht Ctenosauriscus zeitlich nahe und stimmt
mit dessen Rumpfwirbeln weitgehend iiberein. Es ist anzunehmen, dass die beiden For-
men eng verwandt sind. Dagegen kénnen Ctenosauriscus oder Hypselorhachis schwer-
lich die Ahnen von Spinosuchus oder gar Spinosaurus sein, da in diesem Fall Archo-
saurier mit hohen Dornfortsidtzen in einer Parallelentwicklung die charakteristischen
Merkmale der Coelurosaurier bezichungsweise der Carnosaurier erworben haben
miissten. Viel eher diirfte die Ausbildung von iiberhéhten Dornfortsdtzen zum « mor-
phologischen Potential» der Archosaurier geh6ren und mehrfach unabhingig von-
einander realisiert worden sein.

Zu ermitteln ist dann die systematische Stellung von Ctenosauriscus innerhalb der
Archosaurier. Aus der Trias kennt man an Archosauriern einerseits frithe Vertreter
von Gruppen, die sich erst im Jura oder noch spiter entfaltet haben; es sind dies die
ersten Saurischia, Ornithischia und Crocodilia. Thnen gegeniiber stehen die Theco-
dontia, ein eigentlich iiberfliissiger Sammelbegriff fiir sehr unterschiedliche Gruppen,
die abgesehen von primitiven Archosaurier-Merkmalen als einziges gemeinsam haben,
dass sie auf die Trias beschrdnkt sind. Als Thecodontia werden vereinigt: Die Pro-
terosuchia (Chasmatosauridae und Erythrosuchidae), in vielen Hinsichten archaisch,
in einigen einseitig spezialisiert, die eher Uberlebende von Archosaurier-Vorfahren als
selbst Ahnen spéterer Archosaurier sind; die sehr einheitlichen und scharf abgrenz-
baren Phytosauria und schliesslich die im einzelnen recht vielfadltigen Formenkreise der
Pseudosuchia.
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Ctenosauriscus zeigt in den erhaltenen Teilen seines Skelettes keine Anklidnge an
die beiden Dinosaurier-Ordnungen Saurischia und Ornithischia, deren Wirbel platy-
coel bis opisthocoel sind. Die Crocodilier und Phytosaurier waren offenbar schon frith
an eine amphibische Lebensweise angepasst, mit welcher der Besitz von extrem hohen
Dornfortsdtzen schwerlich vereinbar ist. Die Proterosuchier weisen in ihrer Hals-
wirbelsdule noch Intercentren auf, die bei Ctenosauriscus fehlen. Um zu priifen, ob
Ctenosauriscus zu den Pseudosuchiern gehoért, soll diese Gruppe vorerst ndher be-
trachtet werden.

Diskussion der Pseudosuchia

Die als Pseudosuchia zusammengefassten Formenkreise stehen nebeneinander, das
heisst, sie lassen sich nicht voneinander ableiten, sondern stellen Enden verschiedener
Entwicklungslinien dar.

Die Pseudosuchia werden durch die Summe der folgenden Merkmale charakteri-
siert: Sie haben einen hohen Schéidel mit einer kurzen Schnauze, im Gegensatz zu den
Phytosauriern und Crocodiliern, mit endstdndigen dusseren Nasenoffnungen, die bei
Phytosauriern nach hinten verlagert sind, und mit gut ausgebildeten Praeorbital-
6ffnungen, die bei Crocodiliern und Ornithischiern reduziert sind. Sie haben amphi-
coele Wirbel, im Unterschied zu den beiden Dinosaurier-Ordnungen und den moder-
nen Crocodiliern. Das Coracoid ist rundlich, bei den Crocodiliern dagegen ventral-
caudalwirts verldngert; es wird von einem Foramen coracoideum durchbohrt, bei den
Phytosauriern zeigt es statt dessen hinten einen tiefen Einschnitt. Das dreistrahlige
Becken weist ein geschlossenes Acetabulum auf, bei Crocodiliern und Dinosauriern ist
dieses offen; das Pubis ist im Gegensatz zu jenem der Crocodilier an der Bildung des
Acetabulums beteiligt. Hand und Fuss sind fiinfstrahlig, bei Crocodiliern und Dino-
sauriern finden im Fuss, bei letzteren auch in der Hand Reduktionen statt. In der Re-
gel ist eine dorsale Panzerung vorhanden, die aus einer oder zwei Reihen paariger
Platten besteht.

Die genannten Merkmale sind innerhalb der Erscheinungsvielfalt der Archosau-
rier — wenn man von den ausgesprochen archaischen Proterosuchia absieht — ur-
spriingliche, unspezialisierte Ziige. Sie liefern keinen geniigenden Beweis, dass die
Pseudosuchia eine natiirliche Gruppe bilden. Ein Merkmal erscheint jedoch fort-
schrittlich; es ist der Bau des Tarsus (B. KREBS 1963).

Im Tarsus der Pseudosuchier ist der Astragalus solidarisch mit dem Unterschenkel,
der Calcaneus, der einen kréftigen Tuber tragt, mit dem Fuss. Die Bewegung zwischen
Unterschenkel und Fuss geschieht zwischen Astragalus und Calcaneus. Am Astragalus
ist lateral ein Gelenkkopf ausgebildet, der sich in einer entsprechenden Gelenkpfanne
des Calcaneus dreht. Jedes Element besitzt einen Fortsatz, der sich iiber eine Gleit-
fliche des anderen bewegt. Mit dieser strengen Fiithrung funktioniert das Tarsal-
Gelenk wie ein Scharnier.

Ein solcher Tarsus ist zu kompliziert, um sich mehrmals konvergent entwickelt zu
haben. Es ist deshalb unwahrscheinlich, dass er in den verschiedenen Pseudosuchier-
Kreisen unabhingig erworben wurde. Er ist ein Beleg fiir den gemeinsamen Ursprung
aller Trager dieses Merkmals. Die Pseudosuchia stellen somit eine monophyletische
Gruppe dar, zu welcher selbstverstdndlich auch die noch nicht bekannten Ausgangs-
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formen gehoren. Allerdings haben die Crocodilier einen Tarsus, der in Bau und Funk-
tion jenem der Pseudosuchier entspricht. Sie missen also auf dieselbe Wurzel zuriick-
gehen, wenn sie sich auch schon frith weiter spezialisierten. Der gemeinsame Besitz
eines solchen Tarsus, der unter den Tetrapoden einmalig ist, wiirde es berechtigen,
Pseudosuchier und Crocodilier in einer héheren taxonomischen Einheit zusammenzu-
fassen. Es wire jedoch erforderlich, nach weiteren iibereinstimmenden, fortschrittlichen
Merkmalen — besonders im Schidel, der leider bei vielen Formen nicht oder ungenii-
gend bekannt ist — zu suchen. Uber den Tarsus der Phytosaurier fehlen bisher genauere
Angaben.

Vom Tarsus der Pseudosuchier kann ein Mesotarsal-Gelenk, in wzlchem die Ge-
lenklinie zwischen Astragalus und Calcaneus einerseits und den distalen Tarsalia an-
dererseits verlduft, nicht abgeleitet werden. Die theropoden Saurischier und die Orni-
thischier weisen ein eindeutiges Mesotarsal-Gelenk auf und lassen sich deshalb nicht auf
Pseudosuchier zuriickfithren. Das Vorhandensein eines Tuber calcanei - in einem
Mesotarsal-Gelenk funktionell sinnlos - bei einigen angeblichen Theropoden aus der
Trias (wie Hallopus oder Segisaurus) mag auf eine falsche Einordnung dieser Formen
hinweisen. Der Tarsus der sauropoden Saurischier konnte sich nach R. F. EWER (1965)
aus dem Tarsus eines Pseudosuchiers durch den Abbau des Calcaneus zu einem
« Pseudo-Mesotarsal-Gelenk» reduziert haben. Die Tendenz der Sauropoden, Carpus
und Tarsus unvollkommen zu verknéchern, diirfte freilich ebenso eine Erklarung fiir die
relative Kleinheit des Calcaneus sein.

So definiert umfassen die Pseudosuchia folgende Formenkreise, denen der Rang
von Familien zukommt:

Euparkeriidae v. HUENE 1920

mit Euparkeria capensis BRooM 1913 aus der Cynognathus-Zone (Untere Trias)
von Siid-Afrika.

Euparkeria ist eine kleine, der Wurzel der Pseudosuchia nahestehende Form, die
noch primitive Ziige aufweist, wie der Besitz von Postparietalia, von Gaumenzéhnen
und von Intercentren. R. F. EWER (1965) hat nachgewiesen, dass der Tarsus funktionell
jenem der spdteren Pseudosuchier entspricht, wenn er auch morphologisch dessen
Stand noch nicht ganz erreicht hat. Erst zu Beginn der Mittleren Trias scheint der
Tarsus der Pseudosuchier seine volle Ausbildung erlangt zu haben.

Ornithosuchidae v. HUENE 1914a

mit Ornithosuchus longidens (HUXLEY 1877) aus den Lossiemouth Beds (Nor) von
Schottland, Saltoposuchus connectens und S./longipes v. HUENE 1921 aus dem Stuben-
sandstein (Nor) von Wiirttemberg und Hesperosuchus agilis COLBERT 1952 aus der
Chinle Formation (Nor) von Arizona.

Es sind mittelgrosse, leicht gebaute Tiere, die sich auf eine bipede Fortbewegung
spezialisiert haben. Diese schon friih durch gute Rekonstruktionsbilder (zum Bei-
spiel F.v.HUENE 1921) bekanntgewordenen Formen bestirkten die Meinung, die we-
sentlichste Entwicklungstendenz der Archosaurier sei die Bipedie und die vierbeinigen
Vertreter wiren sekundir wieder quadruped geworden. Dass dem nicht so ist, wird
durch die Existenz der Rauisuchidae bewiesen.

Die Deutung von Ornithosuchus als Carnosaurier durch A.D. WALKER (1964) ist
mit dem Vorhandensein eines Pseudosuchier-Tarsus nicht vereinbar. (Der in seiner
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Abb. 130 wiedergegebene Calcaneus erscheint in dorso-lateraler Sicht und zeigt den
nach oben gebogenen Tuber calcanei, den medialen Gleitfortsatz fiir den Astragalus
sowie die Fladche, liber die der laterale Fortsatz des Astragalus glitt. Der Astragalus
selbst ist leider nicht erhalten.)

Rauisuchidae v. HUENE 1942a (= Prestosuchidae ROMER 1966)

mit Stagonosuchus nyassicus v.HUENE 1938 und Mandasuchus tanyauchen CHARIG
(in R.M.AprpPLEBY & al. 1967) aus der Manda Formation (Anis) von Tanganyika,
Ticinosuchus ferox KREBS 1965 aus dem Grenzbitumenhorizont (Anis) des Monte
San Giorgio (Schweiz); Prestosuchus chiniquensis und P. loricatus, Procerosuchus celer,
Rauisuchus tiradentes,alle v. HUENE 1942a aus der Santa Maria Formation (Ladin) von
Siid-Brasilien; Saurosuchus galilei REIG 1959 aus der Ischigualasto Formation (Carn)
von Argentinien.

Die Rauisuchidae sind grosswiichsige Pseudosuchier, die ein quadrupedes Schrei-
ten mit vom Boden abgehobenem Korper auf parallel zur Rumpfachse pendelnden
Gliedmassen vervollkommnet haben. IThre Vorderextremitéten sind in bezug auf die
Hinterextremitéten relativ lang und vor allem ist der Unterarm gleich lang oder ldnger
als der Oberarm. Es besteht kein Grund anzunehmen, diese schon in der Mittleren
Trias hochentwickelte Quadrupedie sei liber den Umweg eines bipeden Stadiums er-
reicht worden.

Die Vertreter der Gattung Ticinosuchus waren Erzeuger von Fihrten, die der Art
Chirotherium barthi entsprechen (B. KReBs 1965, 1966). F. PEABoODY (1948) hat nachge-
wiesen, dass zwischen Fahrten- und Skelett-Taxa eine Verschiebung besteht. Demnach
ist die «large manus group» der Chirotherien-Fahrten, zu der Chirotherium barthi ge-
hort und die eigentlich den Rang einer Gattung hitte, mit der Familie Rauisuchidae in
Verbindung zu bringen. (Zum Alter der Chirotherien-Fahrten siche S. 712).

Die Typus-Gattung der Rauisuchidae, Rauisuchus, ist nur unvollstindig bekannt,
sie wurde von B. HUGHES (1963) mit Vorbehalt zu den Erythrosuchidae gestellt.
A.S.ROMER (1966) hat daraufhin die Gattung Prestosuchus als neuen Typus fiir den
hier besprochenen Formenkreis gewéhlt. Da jedoch die Wirbel, Scapula und Coracoid,
Ilium und Pubis sowie die Panzerung von Rauisuchus mit den entsprechenden Skelett-
teilen der iibrigen Mitglieder dieses Kreises gut iibereinstimmen und sich zugleich von
jenen der Erythrosuchidae unterscheiden, erscheint ein solches Vorgehen nicht ge-
rechtfertigt.

Stagonolepididae LYDEKKER 1887

mit zahlreichen Gattungen (Aetosaurus, Aetosauroides, Argentinosuchus, Desmato-
suchus, Stagonolepis, Stegomus, Typothorax) aus der Oberen Trias von Europa, Nord-
und Siidamerika (A.D. WALKER 1961).

Dabei handelt es sich um relativ grosse, schwer gepanzerte, quadrupede Tiere. In
den erwidhnten Merkmalen und insbesondere im Bau des Tarsus weichen sie nicht von
den iibrigen Pseudosuchiern ab, so dass die Errichtung einer eigenen Unterordnung
wohl nicht erforderlich ist.

Zwei weitere Familien, die zu den Pseudosuchiern gerechnet werden, sind:

Scleromochlidae v. HUENE 1914a

mit Scleromochlus taylori WoODWARD 1907 aus den Lossiemouth Beds (Nor) von
Schottland und
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Teleocrateridae CHARIG

mit Teleocrater rhadinus CHARIG (in APPLEBY & al. 1967) aus der Manda Formation
von Tanganyika.

Die schottische Form wird zurzeit von A. D. WALKER neu bearbeitet, und die aus-
fiihrliche Beschreibung von Teleocrater wird von A.J. CHARIG vorbereitet. Erst nach
dem Erscheinen dieser Werke wird es sich erweisen, ob die beiden Familien wirklich
zu den Pseudosuchia gehoren.

Andere zu den Pseudosuchia gestellte Funde sind noch nicht geniigend bekannt,
um sicher beurteilt zu werden.

Schliesslich ist zu erwdhnen, dass eine Reihe von Archosauriern, wie zum Beispiel
Sphenosuchus, die meist bei den Pseudosuchiern aufgefiihrt werden, im Ubergangsfeld
zwischen Pseudosuchia und Crocodilia liegen, was bei der oben postulierten, nahen
Verwandtschaft beider Gruppen zu erwarten ist.

Was die systematische Stellung von Ctenosauriscus betrifft, so sind leider in den
vorliegenden Teilen seines Skelettes keine diagnostischen Pseudosuchier-Merkmale
enthalten. Die Pseudosuchier sind jedoch die einzigen Archosaurier, mit denen die bel
Ctenosauriscus beobachteten Merkmale nicht in Widerspruch stehen. Die geschilderte
Vielfalt von Anpassungstypen innerhalb der Pseudosuchia ldsst es durchaus denkbar
erscheinen, dass Ctenosauriscus zu dieser Gruppe gehort. Ctenosauriscus passt in keine
der bestehenden Pseudosuchier-Familien. Den Pseudosuchiern wire deshalb folgende
Familie fiir die Formen mit iiberhéhten Dornfortsidtzen zuzufiigen:

Ctenosauriscidae O. KuHN 1964 (= Ctenosauridae O. KUHN 1961)

mit Ctenosauriscus koeneni (v. HUENE 1902) aus dem germanischen oberen Mittel-
Buntsandstein und wohl auch Hypselorhachis mirabilis CHARIG (in R. M. APPLEBY & al.
1967) aus der Manda Formation von Tanganyika.

Die Familie war von O.KUHN fiir « Ctenosaurus» als jiingster Pelycosaurier er-
richtet worden.

ANHANG
Die Reptil-Funde aus dem Buntsandstein des germanischen Beckens

Procolophonidae (Cotylosauria)

Sclerosaurus armatus v.MEYER 1859, «bunter Sandstein», Rheinfelden (Baden). Auf-
bewahrungsort: Geologisch-Paldontologisches Institut der Universitdt Freiburg
im Breisgau. Der oft irrtiimlich als Autor zitierte L. H. FISCHER (nicht G. F FISCHER
DE WALDHEIM) hatte 1857 lediglich die bevorstehende Beschreibung des Stiickes
durch H.v.MEYER angekiindigt.

«Labyrinthodon riitimeyeri» WIEDERSHEIM 1878, «oberer Hauptbuntsandstein» (oberer
Mittel-Buntsandstein), Riehen bei Basel (Schweiz). Aufbewahrungsort: Natur-
historisches Museum Basel. Als Labyrinthodontier beschrieben, wurde das Stiick
1888 von K.A.ZiTTEL als Reptil erkannt, von H.G. SEELEY 1896 als Anomodon-
tier bestimmt und zu Aristodesmus riitimeyeri umbenannt. 1932b hat F.v. HUENE
nachgewiesen, dass es sich um ein zweites Exemplar von Sclerosaurus armatus
handelt.
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Basileosaurus freyi WIEDERSHEIM 1879, «oberer Hauptbuntsandstein» (oberer Mittel-
Buntsandstein), Riehen bei Basel (Schweiz). Der Fund, frither im Naturhistori-
schen Museum Basel aufbewahrt, ist schon seit langem verschollen (F.v. HUENE
1912). Basileosaurus ist nach F.v. HUENE (1932b) wahrscheinlich ein Procolo-
phonide.

Koiloskiosaurus coburgensis v.HUENE 1912, drei Exemplare aus dem «Chirotherien-
Sandstein» (oberer Mittel-Buntsandstein), Hohn bei Coburg (Bayern). Auf-
bewahrungsort: Naturwissenschaftliches Museum Coburg.

Anomoiodon liliensterni v.HUENE 1939, «Chirotherien-Sandstein» (oberer Mittel-
Buntsandstein), Reurieth bei Hildburghausen (Thiiringen). Aufbewahrungsort:
Museum fiir Paliontologie der Humboldt-Universitdt Berlin.

Anomoiodon krejcii ORTLAM 1967, «Violetter Horizont 5» (Oberer Buntsandstein),
Pfalzgrafenweiler bei Freudenstadt (Schwarzwald). Aufbewahrungsort: Badische
Landessammlungen fiir Naturkunde in Karlsruhe.

Squamata

Macrocnemus bassanii NopcsA, «Violetter Horizont 5» (Oberer Buntsandstein),
Pfalzgrafenweiler bei Freudenstadt (Schwarzwald) (D.ORTLAM 1967). Aufbewah-
rungsort: Badische Landessammlungen fiir Naturkunde in Karlsruhe.

Tanystropheus longobardicus (BAssANI), « Violetter Horizont 5» (Oberer Buntsand-
stein), Pfalzgrafenweiler bei Freudenstadt (Schwarzwald) (D.OrTLAM 1967). Auf-
bewahrungsort: Badische Landessammlungen fiir Naturkunde in Karlsruhe.

Pseudosuchia

Ctenosauriscus koeneni (v. HUENE 1902), oberer Mittel-Buntsandstein, Bremketal bei
Gottingen (Niedersachsen). Aufbewahrungsort: Geologisch-Paldontologisches
Institut der Universitidt Gottingen.

Im germanischen Buntsandstein sind bisher drei isolierte Reptilzihne gefunden
worden, die eine spitze, leicht nach hinten gekriimmte und seitlich abgeflachte Krone
mit gekerbten Kanten aufweisen. Solche Zihne kommen bei verschiedenen Wirbel-
tier-Gruppen vor (Therapsiden, Sdugetiere, Archosaurier). Die relativ starke Abfla-
chung und grobe Kerbung spricht dafiir, dass sie Pseudosuchiern angehéren. Es sind:

Seemannia palaeotriadica v. HUENE 1958, «im unteren Rét iiber dem Plattensandstein»,
nach D.OrtLAM 1967 «Violetter Horizont 5» (Oberer Buntsandstein), Dieters-
weiler bei Freudenstadt (Schwarzwald). Aufbewahrungsort: unbekannt.

Crenelosaurus nigrosilvanus ORTLAM 1967, « Violetter Horizont 5» (Oberer Buntsand-
stein), Pfalzgrafenweiler bei Freudenstadt (Schwarzwald). Aufbewahrungsort:
Badische Landessammlungen fiir Naturkunde in Karlsruhe.

Zahn von Krebeck, «grauer Hardegsen Sandstein» (oberer Mittel-Buntsandstein),
Krebeck bei Gottingen (Niedersachsen) (F. KRAMER & H. KuNz 1966). Aufbewah-
rungsort: Geologisches Institut der Universitit Karlsruhe. Der Zahn wurde in
Berlin am Lehrstuhl fiir Paldontologie der Freien Universitdt prapariert. Da es
nicht gelang, den in hartem Sandstein eingebetteten, miirben Zahn freizulegen,
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wurde die Zahnsubstanz entfernt, durch Kunststoff ersetzt und die Matrix mit
FluBsdure gelost. Der Zahn hat eine H6he von 39 mm, wovon etwa die Hilfte
der Krone entspricht, und eine grosste Breite von 13 mm. Die konische Pulpahdhle
dringt nicht bis in die Krone. Die hintere Kante — die vordere ist nicht erhalten —
ist gekerbt (zwei Kerben pro mm).

Phytosauria

Mesorhinus fraasi JAEKEL 1910, « Chirotherien-Sandstein» (oberer Mittel-Buntsand-
stein), Bernburg (Sachsen). Aufbewahrungsort: Frither Geologisch-Paldontologi-
sches Institut der Universitdt Gottingen, seit Kriegsende verschollen. Die systema-
tische Einordnung sowie der Herkunftsort werden von J. T. GREGORY (1962) be-
zweifelt.

Reptilia inc. sed.

Eifelosaurus triadicus JAEKEL 1904, Oberer? Buntsandstein, Hillesheim (Eifel). Auf-
bewahrungsort: Zu O.JAEKELS Zeit in der Sammlung DoHM in Gerolstein, heute
unbekannt. F.v. HUENE (1929) betrachtet Eifelosaurus als Rhynchosaurier.

Trachelosaurus fischeri BroiLl & FisCHER 1917, «Chirotherien-Sandstein» (oberer
Mittel-Buntsandstein), Bernburg (Sachsen). Aufbewahrungsort: Geologisches
Institut der Universitdt Halle. Trachelosaurus wurde von seinen Autoren als primi-
tiver Sauropterygier beschrieben; F.v.HUENE stellte ihn 1944 zu den Protoro-
sauria.

Eine Anzahl schwer deutbarer, isolierter Knochenfunde, meist fragmentdre Wir-
bel, braucht hier nicht aufgefiihrt zu werden.

Indirekten Aufschluss iiber die Reptilien des Buntsandsteins liefern die stellen-
weise hdufigen Fahrten. Die reichste Lokalitit ist die Umgebung von Hildburghausen
(Thiiringen), deren Fdhrten-Fauna kiirzlich von H. HAuBoLD (1966, 1967) neu bear-
beitet wurde. Sie umfasst Fihrten von Pseudosuchiern (Chirotherium, Rotodactylus),
Therapsiden (Chelichnus) und lacertoiden Formen ( Rhynchosauroides).

Zum Alter des germanischen Buntsandsteins

Die obige Zusammenstellung enthélt einige Formen, die nicht ausschliesslich im
Buntsandstein vorkommen. Macrocnemus bassanii und Tanystropheus longobardicus
sind in der siidalpinen Trias typische Elemente des Grenzbitumenhorizontes, dessen
Datierung als Grenze Anis/Ladin durch Cephalopoden und Lamellibranchiaten genau
belegt i1st (H. RIEBER 1967). Eine sehr nah verwandte Form von Ctenosauriscus koeneni,
Hypselorhachis mirabilis, stammt aus der Manda Formation von Tanganyika, die
anisisches Alter hat (C.B.Cox 1967). Das reichste Vorkommen von Chirotherien-
Féhrten ausserhalb des germanischen Buntsandstein-Beckens befindet sich im oberen
Teil der Moenkopi Formation in Arizona. Die beiden Fundgebiete haben nicht nur
mehrere Chirotherium-Arten gemein, sondern auch andere Fahrten-Typen, wie zum
Beispiel Rotodactylus. Die Moenkopi-Fauna wird in das Anis gestellt (E. D. McKEE
1954).

Die Pseudosuchier, die Chirotherien-Fihrten erzeugten, besassen bereits einen
spezialisierten Tarsus. Dieser war jedoch erst von der Mittleren Trias an voll ausge-
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bildet. Die «large manus»-Chirotherien mit Chirotherium barthi sind Féhrten von Ver-
tretern der Pseudosuchier-Familie Rauisuchidae (S.708). Die Rauisuchiden treten im
Anis auf (Grenzbitumenhorizont, Manda Formation), die meisten sind jiinger (Santa
Maria Formation, Ischigualasto Formation).

Die Ubereinstimmung von Reptilien und Reptil-Fihrten des Buntsandsteins mit
Faunen-Elementen des Anis ldsst die Vermutung aufkommen, dass der Buntsandstein
von den Chirotherien-Schichten an (also oberer Mittel-Buntsandstein und Oberer
Buntsandstein) der anisischen Stufe angehort.
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Tafel 1

Ctenosauriscus koeneni (v.HUENE), Platte. Oberer Mittel-Buntsandstein, Bremketal bei Goéttingen.
Geol.-Paldontol. Inst. Univ. Gottingen, Nr. 419-1. Bei der Montierung beider Plattenteile wurde eine
Liicke von zwei Wirbelldngen nicht beriicksichtigt. 1/8 nat. Gr.
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Tafel 11

Ctenosauriscus koeneni (v. HUENE), Gegenplatte. Oberer Mittel-Buntsandstein, Bremketal bei Géttin-
gen. Geol.-Paldontol. Inst. Univ. Gottingen, Nr. 419-1. Bei der Montierung beider Teile der Gegen-
platte wurde eine Liicke von zwei Wirbelldngen nicht beriicksichtigt. 1/8 nat. Gr.
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