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Abstract

The reptile fauna of the Lower Keuper has recently been studied in more detail, after a decade of excavation yielded rich finds from
numerous aquatic and terrestrial groups. The marine or brackish reptiles encompass the sauropterygians Nothosaurus (4 species),
Simosaurus, Neusticosaurus, and Psephosaurus. Only known by its vertebrae, the thalattosaur-like Blezingeria remains still enigmat-
ic. Tanystropheids are present with a large species of Tanystropheus and a smaller taxon known by teeth and cervical vertebrae from
lake deposits. Amphibious and terrestrial reptiles are primarily known from lake deposits such as Vellberg. The sickle-toothed Zanclo-
don laevis is ranked as an archosauriform with uncertain affinites. The rauisuchian top predator Batrachotomus kupferzellensis forms
one of the best studied pseudosuchians, represented by different size classes from Kupferzell and Vellberg. The following new taxa
have been discovered and identified in the last decade: (1) the enigmatic tetrapod Colognathus with its characteristic crushing den-
tition and pointed snout, (2) jaws of an indeterminate procolophonid, (3) skulls or skeletons of several small diapsids, among them
a tiny protorosaur, two lepidosauromorphs and a rhynchocephalian, (4) skeletons of new archosauriforms, among them the armadil-
lo-like doswelliid Jaxtasuchus, an unarmoured herbivorous taxon with teeth similar to Azendohsaurus, a small heavily armoured po-
tential insectivore. An armoured species with bulbous teeth and tear drop-shaped osteoderms probably forms a second, more basal
rauisuchian taxon than Batrachotomus. (5) The recently described stem turtle Pappochelys rosinae forms the most ancient and prim-

itive member of the turtle clade.

Die Trias war eine entscheidende Zeit fiir die Evolution
und Ausbreitung der Reptilien. War das ausgehende Pa-
ldozoikum noch von Synapsiden gepragt, den entfernten
Verwandten der Sdugetiere, brach mit der Trias die Zeit
der Reptilien an. Die zundchst kleinen, echsenartigen Tie-
re erschlossen sich bereits wahrend der Friihen Trias eine
Vielfalt 6kologischer Nischen und pragten viele Lebensge-
meinschaften vom offenen Meer (Ichthyosauria, Sauropte-
rygia, Thalattosauria) bis hin zum Luftraum (Kuehneosau-
ridae). Die ab der Spaten Trias dominierenden Gruppen
— Dinosaurier, Pterosaurier, Briickenechsen, Squamaten
und Schildkroten — befanden sich zu jener Zeit noch in ei-
nem so friihen evolutiondren Stadium, dass ihre Anfan-
ge schwer zu ermitteln sind. Umso interessanter ist also
der Blick in die Mittlere Trias, aus der bisher nur weni-
ge Reptilien bekannt waren, beschrankt auf Fundgebiete
in Stidamerika, Stdchina und dem Ural. Neue Grabungen
im Lettenkeuper von Hohenlohe (Nordwirttemberg) haben
eine Fille neuer Funde erbracht, die eine vielgestaltige und
exotische Reptilfauna zeigen. Sie belegen eine hohe Di-
versitat in mitteltriassischen Okosystemen, von Herbivor-
en uber z.T. winzige Insektenfresser, amphibisch lebende
Fischfresser bis hin zu 6 m langen Top-Raubern.

Die meisten Reptilien des Mesozoikums gehdren zu
einer von drei sehr verschiedenen Gruppen (Abb. 10.1):

(1) den nachkommenlos ausgestorbenen, aquatischen
Sauropterygiern (,Flossenechsen), (2) den meist
Kleinw(ichsigen Lepidosauriern (,Schuppenech-
sen”) und (3) den meist groBwiichsigen Archosauri-
ern (,Herrschende Echsen®). Trotz ihrer Verschiedenheit
zéhlen sie alle zu den Diapsiden (Sauropsiden), der heu-
te dominierenden Reptilgruppe. Eine vierte Gruppe sind die
Schildkrdten, deren frihe Evolution gerade durch
eine neue Art aus Vellberg verstandlicher wird — der &l-
teste Verwandte der Schildkroten stammt aus dem Letten-
keuper. Eine fiinfte, nachkommelos ausgestorbene Gruppe
ist nur mit wenigen Resten im Lettenkeuper vetreten: die
Parareptilien. Sie bilden reliktische Vertreter einer
im Perm weit verbreiteten Gruppe urspriinglicher Echsen.

Die Systematik der Reptilien ist nicht leicht zu iber-
schauen und einem raschen Wandel unterworfen, weil
neue Funde das Bild stetig verdndern.

Die folgende Liste beinhaltet nur Formen, die mit Ske-
lettresten oder zumindest diagnostischen Knochen (iber-
liefert sind. Daneben sind eine groBe Anzahl weiterer, ver-
schiedener Zdhne und Kiefer bekannt, deren Zugehorigkeit
allerdings unklar bleibt. Diese sind im Kapitel ,Zahne” auf-
geflhrt.
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Abb. 10.1 Vereinfachtes Stammbaumschema der Reptilien. Alle im Lettenkeuper vertretenen Gruppen hervorgehoben. a Einteilung
der heutigen Gruppen. b Zuordnung der im Lettenkeuper gefundenen Reptilien. Die Sterne bezeichnen die Zahl der im Lettenkeuper
vertretenen Gattungen.
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Tetrapoda (Landwirbeltiere)
Amniota (Reptilien und Sdugetiere)
Parareptilia

?Procolophonidae:  Colognathus sp.

Reptilia oderSauropsida (Kriechtiere und Vogel)

Diapsida (Reptilien mit zwei Schidfenfenstern)
Sauropterygia (Flossenechsen)

Pachypleurosauridae: Neusticosaurus pusillus SeeLey, 1882

Nothosauridae:

Nothosaurus giganteus MunsTer, 1834

Nothosaurus mirabilis MunsTer, 1834
Nothosaurus edingerae ScHuitze, 1970
Nothosaurus jagisteus RieppeL, 2001
Simosaurus gaillardoti von Mever, 1842

Placodontia:
Choristodera: Neues Taxon
Lepidosauromorpha

Stammgruppenvertreter

Psephosaurus suevicus E. Fraas, 1896

Neue Art A (lange Schnauze, kréaftige Zahne)
Neue Art B (kurze Schnauze, stiftférmige Zéhne)

Rhynchocephalia (Briickenechsen)

Sphenodontida: Neue Art
Protorosauria (Langhalsechsen)
Tanystropheidae:

Tanystropheus conspicuus v. Mever, 1855
Tanystropheidae indet.

?Thalattosauria: Blezingeria ichthyospondyla (E. Fraas, 1896)

Archosauriformes:

Neue, gepanzerte kleinwiichsige Art

Doswelliidae:

Jaxtasuchus salomoni Scroct & Sues, 2014

Neue, ungepanzerte Art (mutmaBlicher Pflanzenfresser)

Archosauria
Unsichere Stellung:

,Rauisuchia“:

Zanclodon laevis PLENINGER, 1846
Pseudosuchia (Krokodile und Verwandte)
Batrachotomus kupferzellensis Gower, 1999

Neues mittelgroBes Taxon (2 m)
Neue, gepanzerte Art (tropfenférmige Panzerplatten)

Testudines (Schildkréten):

Pappochelys rosinae ScHocH & Sues, 2015

Literatur zu Reptilien allgemein: Romer
(1956); MuLLer (1968); Benton (1985); CarroLL (1988); RierpeL
(1993); DeBraga & RieppeL (1997); RiepPec & Reisz (1999);
MickoLer (2004).

Die urspriinglichsten Amnioten des Lettenkeupers sind
bisher nur durch Kieferreste belegt. Sie gehoren in die ur-
spriingliche Gruppe der Parareptilien, die im Perm verbrei-
tet waren, und sind an ihren kréftigen Zahnen erkennbar.
Es waren wohl iiberwiegend Insektenfresser, die duBerlich
stdmmigen Echsen glichen. Man kennt sie aus der Trias
Slidafrikas und Russlands, und auch aus dem Buntsand-
stein gibt es einige wenn auch nicht sehr gut erhaltene
Funde. Die am weitesten verbreitete und vielgestaltigste
Gruppe waren die Procolophoniden. Ein etwa 1 c¢cm lan-
ger Kieferrest mit vier Zahnen aus Vellberg stammt wahr-

scheinlich von einem solchen Tier (~10 ¢cm), doch ist eine
genauere Zuordnung nicht mdglich (Abb. 10.2e).

Eine weitere Form wurde zundchst als Procolophonide
beschrieben (SchocH 2011a), dann aber von Hans-DieTer
Sues als Vertreter der nordamerikanischen Gattung Colo-
gnathus erkannt, einem obertriassischen Tetrapoden un-
sicherer systematischer Stellung (Sues & ScHocH 2013),
von dem bis jetzt ausschlieBlich Kiefer bekannt sind (Abb.
10.2a—d). Bei Colognathus handelt es sich mdglicherwei-
se um einen Procolophoniden, doch ist das keineswegs si-
cher. Der kurze, gedrungene Unterkiefer und die beiden
einzigen, riesigen Zahne von Colognathus sind kaum zu
verwechseln. Die Zahnkrone ist spitz und tragt mehrere
parallele Grate. Der noch unbekannte Schadel des Tieres
dirfte kaum 5 cm gemessen haben, das ganze Tier viel-
leicht 20 cm. Die Zéhne haben kréftige Basen und sind
einspitzig, konnten also beim ZerbeiBen von Insektenpan-
zern hilfreich gewesen sein (Scrocd 2011a). Manche amei-
senfressenden Amphisbaenen (Squamata) haben sehr
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Abb. 10.2 Parareptilien und unbestimmte Amnioten. a—d Der rétselhafte Tetrapode Colognathus sp. (SMNS 91315, 91428). e Ge-

bissfragment eines maglichen Procolophoniden (SMNS 94999).

ahnliche Gebisse. Die Procolophoniden waren teils auf In-
sekten, teils auf pflanzliche Nahrung spezialisiert.

Zwar wusste man bereits seit dem 19. Jahrhundert
von der Existenz der Procolophoniden im Germanischen
Becken, doch stand der Nachweis in der Mittleren Trias
noch aus. Einige Skelette sind aus dem Buntsandstein des
Schwarzwalds, der Nordschweiz und Oberfrankens be-
kannt geworden. Unter diesen ist der 50 cm lange, plump
gebaute und mit Panzerplatten ausgestattete Sclerosau-
rus armatus am besten bekannt (Mever 1846; Sues & Reisz
2008).

Literatur:v. Huene (1939); lvakrnenko (1987); CisNeros
(2008).

Im Lettenkeuper finden sich regelméBig Reste von
Meeresechsen, die zu verschiedenen Gruppen gehéren
(Abb. 10.3). Diese sind bereits aus &lteren Schichten be-
kannt, in erster Linie dem Oberen Muschelkalk, aber auch
aus der Grenzbitumenzone des Tessin (RierpeL 2000). In
aller Regel sind diese Funde auf Horizonte oder Bénke be-
schréankt, die marin beeinflusst oder zumindest brackisch
waren. Diese Reptilien waren nach heutiger Kenntnis aus-

234

nahmslos Wasserbewohner, wie aus allen Regionen ihrer
Skelette abgelesen werden kann. So waren die Arme ge-
bogen, mit krédftigem Oberarm, abgeflachtem Unterarm
und paddelartigem Handskelett, in denen die Gelenke re-
duziert und die Knochen gegeneinander nur sehr einge-
schrénkt beweglich waren. Am deutlichsten ist das bei den
Nothosauriern. Der Schulterglrtel war flach und kasten-
formig und vollig starr, mit niedrigem Schulterblatt, aber
plattenartig vergroBerten Knochen auf der Bauchseite, an
denen kraftige Muskeln ansetzten. Am vielféltigsten zei-
gen sich die Schédel dieser Meeresechsen: zur Grund-
ausstattung gehdrte ein reusenartiges Fischfressergebiss
und der Bereich hinter den Augen war meist mit groBen
Schldfenfenstern ausgestattet, an deren Randern krafti-
ge Kiefermuskeln ansetzten. Alle diese Tiere lebten ein-
deutig rauberisch. Kleinere Vertreter (Pachypleurosaurier)
durften Fischlarven und kleine Wirbellose erbeutet haben,
wahrend manche Nothosaurier mit an der Basis verdickten
Zéahnen vermutlich auch schalentragende Invertebraten
zerbeiBen konnten. Die Placodontier schlieBlich, deren Ur-
sprung noch nicht ganz geklart, aber vermutlich unter den
Vorfahren der Sauropterygier zu suchen ist, waren spezia-
lisierte Schalenknacker.

Die Meeresechsen der Germanischen Trias hatten
demnach ein breites Spektrum an Erndhrungsstrategien
und belegen somit die groBe evolutiondre Anpassungs-



fahigkeit der mesozoischen Meeresechsen. Die rasante
Radiation dieser reptilischen Meeresbewohner dirfte ein
Ergebnis der Erholungsphase der Weltmeere nach der gro-
Ben Perm-Trias-Krise sein, in deren Verlauf viele neue Ar-
ten entstanden und sich neue Okosysteme herausbildeten.
Fir die vermutlich kleinw(ichsigen Ur-Echsen, die im Spa-
ten Perm mit dem Leben im Wasser experimentierten, bo-
ten sich damit enorme, nie zuvor dagewesene Ressourcen
und Evolutionsmdglichkeiten.

Literatur:v. Mever (1847-1855); Pever (1944); Kuhn-
ScHnyper (1967); Hagporn & RieppeL (1998); RieppeL (1999, 2000).

Nothosaurier waren beeindruckende Meeresechsen
mit langem, schlankem Hals, kraftigen, paddelférmigen
Armen und einem oben abgeplatteten, starren Rumpf. Es
waren offenkundig Fischfresser mit massivem Schédel
und kréftigem Gebiss (Abb. 10.3). Der lange Hals bestand

aus etwa 20 Wirbeln und muss dem Bau der Gelenke zu-
folge hoch beweglich gewesen sein, wahrend der Rumpf
durch zusétzliche Zapfen an den Wirbeln — sogenannte Zy-
gosphene — starr gehalten wurde. Die Schwanzwirbelsdu-
le weist deutliche Ansatzflachen fiir Muskeln auf, welche
vor allem im vorderen Drittel verankert waren und kraftige
Schldge zum Vortrieb erzeugen konnten.

Die Namensgebung von Nothosaurus (,,Mischlingsech-
se", Munster 1834) bezog sich auf die eigenwillige Kom-
bination von Merkmalen wie dem langen schwanenartigen
Hals und den sehr verschieden gebauten Vorder- und Hin-
terextremitaten, die teils an Meeresschildkroten, teils an
landlebende Echsen erinnern. So muss das Armskelett
starr in eine Flosse eingebettet gewesen sein. Skelettfun-
de von Sauropterygiern zeigen zumeist artikulierte Arme
mit gleichméBigen Abstanden zwischen den Fingern, wah-
rend die Beine oft in Einzelknochen zerfallen sind. Das Bein
erlaubte also anscheinend vielféltigere Bewegungen, ein-
schlieBlich des FuBes, in dem einzelne Zehen gegeneinan-
der bewegt werden konnten.

4 cm 2.cm

2cm

Abb. 10.3 Sauropterygier aus dem Lettenkeuper. a—e Schadel in Aufsicht, a Nothosaurus giganteus, b N. mirabilis, ¢ N. jagisteus,
d N. edingerae, e Simosaurus gaillardoti, f-g Schédel in Seitenansicht, f Nothosaurus mirabilis, g Simosaurus gaillardoti, h—j Riicken-
wirbel in Seitenansicht, h Nothosaurus mirabilis, i N. giganteus, j Simosaurus gaillardoti (alle nach Riepper 2000).
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*17.1. 1824 in Lorch
1 22.11. 1897 in Stuttgart

Oscar FraAs
(aus LamperT 1898).

Nach Absolvierung von Landexamen und
Seminar in Blaubeuren studierte Oscar
Fraas Theologie in Tlibingen, um geman der
Familientradition Pfarrer zu werden. Die Nei-
gung zur Naturkunde, besonders zu Fos-
silien, hatte er vom Vater, und so horte er
bei Quenstent Geologie und Petrefakten-
kunde. Sein Amt als Vikar und Pfarrer lie
ihm MuBe, seine paldontologischen Studi-
en zu vertiefen. Der armen Landbevolkerung
Offnete er die Mdglichkeit, mit Fossilien-
sammeln ,aus Steinen Brot zu machen®,

Als 1854 am Stuttgarter Naturalienkabi-
nett eine Stelle besetzt werden sollte, war er
in Fachkreisen schon so bekannt, dass die
Wahl auf ihn fiel. 1856 wurde er mit dem
Titel Professor zum Konservator ernannt.

In den folgenden Jahrzehnten verstand er

es mit Liebenswiirdigkeit und Eifer die Sammlung zum représentativen Landes-
museum auszubauen. Seine wissenschaftliche Tatigkeit spannt den Bogen von
der Wirbeltierpaldontologie tber die Landesgeologie, besonders auch hinsichtlich
des Aufbaus der Eisenbahn-Infrastruktur, mit der Erforschung der paldolithischen
Jégerstation an der Schussenquelle und der Albhdhlen bis zur Vor- und Frithge-
schichte und Paldoanthropologie. Uber seine Forschungsreisen nach Agypten,
den Sinai und Paléstina (1865/66), spater dann in den Libanon berichtete er in
zwei Biichern. Mit dem Buch ,Vor der Stindfluth!“ verstand er es wie sein Lehrer
Quenstent das Versténdnis flir Geologie in der Bevélkerung zu vertiefen. Aus dem
Hohenecker Dolomit des Lettenkeupers beschrieb er die ersten Neusticosaurier.

Lamperr, K. (1898): Zum Gedachtnis an Direktor Dr. Oskar v. Fraas. — Jahreshefte des Ver-
eins flir vaterlandische Naturkunde in Wiirttemberg, 54: XXIX=XXXIII.

Zusammen mit vielen Wirbellosen und Fischen wan-
derten auch die Nothosaurier wahrscheinlich Gber die
stidostlichen Pforten des Germanischen Beckens in den
stiddeutschen Raum ein. Im Binnenmeer des Oberen Mu-
schelkalks muss es verlockende Fischgriinde gegeben ha-
ben, denn man zahlt hier mindestens flnf verschiedene
Arten dieser Mischlingechsen (RieppeL 2000). Auch in den
,Keuperglades" des Lettenkeuper-Beckens, dem verflach-
ten und stellenweise ausgestiBten Relikt des Muschelkalk-
Golfs, finden sich regelmaBig Reste von Nothosauriern.
Insgesamt lieBen sich in den Karbonaten und Mergeln des
Lettenkeupers flinf Nothosaurierarten nachweisen, die alle

236

bereits zur Zeit des Oberen Muschelkalks in Stiddeutsch-
land gelebt hatten: der breitschadelige, aber grazil gebaute
Simosaurus gaillardoti, der iber 6 m lange Nothosaurus gi-
ganteus, seine um 2 m kleineren Verwandten Nothosaurus
mirabilis und N. jagisteus sowie der bislang nur aus dem
Mittelkeuper bekannte Nothosaurus edingerae.

Was lasst sich aus den Skeletten der Nothosauri-
er in Bezug auf ihre Lebensweise herauslesen? Der Ver-
gleich mit Robben oder Seeléwen (Scimipt 1988) ist
nicht passend, denn Nothosaurier waren kaum zu groBe-
ren Landgangen oder zum Klettern (iber Felsen befahigt.
Die Gelenkflachen im Armskelett, insbesondere zwischen
Ober- und Unterarmknochen, lieBen kein Abwinkeln des
Unterarms oder gar Abstiitzen des Korpers auf dem Arm
zu. Der Rumpf war ber die zusétzlichen Zygosphengelen-
ke der Wirbel versteift, so dass also auch keine wirksame
axiale, etwa schldngelnde Fortbewegung hatte erfolgen
konnen. Die Vorstellungen von Schmiot (1988), nach de-
nen Nothosaurier ufer- oder wattbewohnende, echsenartig
kriechende Tiere gewesen sein sollen, erscheinen daher
nicht plausibel. Die vorliegenden Befunde sprechen insge-
samt flr ein geringes Vermdgen, sich weit (iber die Ufer-
linie auf das trockene Land vorzubewegen. Eine effektive
Fortbewegung der Tiere im Wasser ist dagegen sehr gut
vorstellbar: Die Vorderextremitét bildet eine starre Paddel,
deren mittlere und &uBere (distale) Bereiche abgeflacht
sind. Dies trifft auch auf den Humerus (Oberarmknochen)
zu, der zudem noch stark gekriimmt ist. Das Armskelett
erinnert am deutlichsten an heutige Meeresschildkroten,
die mit ihren Armen kréftige Ruderbewegungen ausfiih-
ren und beachtliche Geschwindigkeiten erreichen konnen.

Nothosaurus MionsTeER, 1834

Kennzeichen: Langer, schmaler Schddel, extrem
verlangerte obere Schi&fenfenster; Schnauze eingeschniirt und
mit gerundeter Spitze. Mehrere Arten werden unterschieden,
von denen bis zu vier im Lettenkeuper vorkommen. Bisher sind
keine klaren Unterschiede im stratigraphischen Auftreten er-
kennbar (Abb. 10.3).

e N. mirabilis MunsTer, 1834. Kennzeichen: Schnauze
mit funf groBen Fangzdhnen im Zwischenkiefer; Ricken-
wirbel mit hohen Aufsatzen (Neuralbdgen). GréBe: Ge-
samtlange 2—3 m, Schadel 30—46 cm. Stratigraphi-
sche Reichweite: Tiefer Oberer Muschelkalk (m7)
bis Lettenkeuper.

e N. giganteus Munster, 1834. Kennzeichen: Kurze
und breite Schnauze; vier groBe Zahne im Zwischenkiefer;
Rickenwirbel mit niedrigen Aufsétzen. GrBe: Gesamt-
lange geschétzt 6 m, Schadel bis 75 cm. Stratigra-
phische Reichweite: Hoherer Oberer Muschel-
kalk (m9) bis Lettenkeuper. Synonym: N. chelydrops E.
Fraas, 1896 aus dem Hohenecker Kalk.

e N, edingerae ScHutze, 1970. Kennzeichen: Verldn-
gerte Fortsétze der Zwischenkiefer ragen hinter die Nasen-



6ffnungen; Vorderende der oberen Schléfenfenster breit ge-
rundet. GroBe: Gesamtldnge geschétzt 1,4 m, Schadel
10 cm. Stratigraphische Reichweite: Be-
schréankt auf Lettenkeuper und Gipskeuper.

e N. jagisteus RiepreL, 2001. Kennzeichen: Kleines
Jochbein (Jugale); Rumpfwirbel mit Aufsdtzen von mittlerer
Hohe (zwischen N. mirabilis und N. giganteus). GroBe :
Gesamtlange geschatzt 1,8 m, Schadel 14 cm. Strati-
graphische Reichweite: Beschrdnkt auf den
hoheren Oberen Muschelkalk (m9) und den Lettenkeuper.

Simosaurus gaillardoti
voN MEeveEr, 1842

Kennzeichen: Breiter Schadel, stumpfe Schnauze
und kréaftige, an der Basis kegelférmige Zahne. Neben der Typlo-
kalitdt Lunéville (Lothringen, Frankreich) an vielen Fundpunkten
in Wirttemberg zu finden.

GroéBe: Schadellinge 18—20 cm.

Stratigraphische Reichweite: vom obers-
ten Muschelkalk bis in den unteren Gipskeuper. (Abb. 10.3e, g).

Literatur:v. Mever (1833, 1842, 1847—1855); ScHuLtze
(1970); Rieppec (1994); RiepPeL & WiLp (1994, 1996).

Die faszinierendsten Funde triassischer Meeresechsen
stammen von Kleinen, unauffdlligen Reptilien, die man
auf den ersten Blick fiir Jungtiere der Nothosaurier hal-
ten konnte (Abb. 10.4d). Sie glichen diesen weitgehend in
Proportionen und Korperbau, hatten aber proportional gro-
Bere Kopfe und kiirzere Halse. Tatsdchlich ist seit langem
gesichert, dass diese meist 20—-80 cm langen Echsen er-
wachsen waren und eine eigene Gruppe bildeten. Sie wer-
den nach dem ungewdhnlich massiven Knochenbau vor
allem ihrer Wirbelsdule und Rippen als Pachypleurosau-
rier (,Dickrippenechsen”) bezeichnet. Die Gruppe umfasst
zahlreiche Arten, die insbesondere Kistenstreifen der Te-
thys bevolkerten. Als bevorzugte Lebensrdume vermutet
man flache Lagunen, in denen die Tiere sich dank ihrer
schweren Knochen dauerhaft unter Wasser halten konn-
ten. Neben den bertihmten Funden vom Monte San Giorgio
(Tessin, Schweiz) kamen in jingster Zeit hervorragend er-
haltene Skelette aus der Provinz Guizhou in Stidwest-China
zutage. Unter diesen sehr zahlreichen Funden, von denen
viele auch auf europdischen und amerikanischen Fossili-
enborsen verkauft werden, verbarg sich eine richtige Sen-
sation: bei zwei Skeletten waren die grazilen Reste fossiler
Embryonen erhalten! Die Pachypleurosaurier waren also
lebendgebarend, vergleichbar mit den Ichthyosauriern,
und sicher unabhéngig von diesen. Ein groBer Vorteil die-
ser Art der Fortpflanzung liegt darin, dass die Tiere nicht

mehr gezwungen waren, zur Eiablage das Wasser zu ver-
lassen. Damit war ein Grundstein gelegt zu der beeindru-
ckenden Evolution der Sauropterygier, der vielgestaltigsten
und artenreichsten Gruppe mesozoischer Meeresechsen.
Da die Pachypleurosaurier an der Basis der Sauropterygi-
er-Entwicklung stehen, ist es wahrscheinlich, dass Notho-
saurier, Pistosaurier und Plesiosaurier gleichfalls lebend-
gebérend waren.

Neusticosaurus pusillus SeeLey, 1882

Kennzeichen: Schidfenfenster winzig; Offnungen fir
Augen, Scheitelauge und Nasen groB; Zahne gerade und stiftfor-
mig; Rippen sehr dick; Bauchrippen bestehen aus drei Elemen-
ten pro Reihe; Wirbel massiv, tonnenférmig, mit ganz niedrigen
Aufsétzen; ausgeprdgte Geschlechtsunterschiede: Ménnchen
mit sehr viel kraftigerem Oberarm, Weibchen mit groBerer Be-
ckenoffnung.

GroBe: Schadellinge 4 cm, Gesamtlange 40-50 cm
(Abb. 10.4d, 16.1).

Stratigraphische Reichweite: Grenzbitu-
menzone (Anisium-Ladinium-Grenze) des Tessin, im Germa-
nischen Becken Oberer Muschelkalk (m9) bis Linguladolomi-
te (Hohenecker Kalk) des Lettenkeupers. Neusticosaurus findet
sich tberwiegend in marinen oder brackischen Horizonten und
Bénken des Lettenkeupers, so in der Blaubank, den Karbonaten
der Estherienschichten, der Alberti-Bank, der Anthrakonitbank
und den Linguladolomiten.

Literatur: Sanper (1988, 1989); RierpeL & Lin (1995);
Cheng et al. (2004).

Die Pflasterzahnechsen oder Placodontier zahlen zu
den eigentlimlichsten Wirbeltieren der Trias und sind zu-
gleich ein charakteristisches Faunenelement der Tethys
und ihrer Randmeere (RierpeL 2000). Ihre Entdeckung fallt
bereits in die erste Hélfte des neunzehnten Jahrhunderts
(WestpHaL 1988). Erste Zahnfunde wurden zundchst ei-
gentiimlichen Fischen zugerechnet (Munster 1830), doch
erkannte man nach ersten Skelettfunden die Zugehdrig-
keit zu den Reptilien (Owen 1858). Placodontier blieben
ganz auf die Trias beschrankt und waren reine Wassertie-
re. lhre Gesamterscheinung war plump, der Schadel hoch
gebaut mit nur einem oberen Schldfenfenster. Die abge-
rundet rechteckigen bis bohnenformigen, auf das Zerquet-
schen schalentragender Meeresbewohner ausgerichteten
Z&hne sind sehr kréftig und aus noch ungeklérten Grin-
den stets dunkel gefarbt. Ein kastenformiger Rumpf, in
dem die Bauchrippen (Gastralia) zur Seite hin rechtwinklig
umbogen, trug auf der Riickenseite zusétzliche Knochen-
platten. Diese waren bei den Placodontoidea als einfache
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Abb. 10.4 Sauropterygier aus dem Lettenkeuper. a—¢ Schédel in Aufsicht. a Simosaurus gaillardoti (SMNS 16700), b Nothosaurus
Jjagisteus (SMNS 91361), ¢ N. giganteus (SMNS 7162), d Skelett von Neusticosaurus pusillus (SMNS 8279), e—g Riickenwirbelkor-
per von N. mirabilis (SMNS 59819), h—i Panzerreste des Placodontiers Psephosaurus suevicus (SMNS 7113, 4186), j Nothosaurus
Jjagisteus aus dem Oberen Muschelkalk (mo3) von Berlichingen (SMNS 56618).

Reihe ber der Wirbelséule, bei den Cyamodontoidea als
geschlossener Panzer ausgebildet. Trotz verbliffender Pa-
rallelen zu den Schildkroten waren die Placodontier wohl
nicht n&her mit diesen verwandt. Das ist unter anderem
daraus ersichtlich, dass die Rippen nicht wie bei Schild-
kroten an der Bildung des Riickenpanzers beteiligt waren.

Die Placodontier galten viele Jahre lang als eine von
den Sauropterygiern getrennte Linie triassischer Meeres-
echsen (z.B. Kunn-Schnyper 1967). RieppeL & Zanon (1997)
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und RierpeL (2000) zeigten allerdings zahlreiche Ge-
meinsamkeiten auf und argumentierten schilissig flr ein
Schwestergruppenverhaltnis zwischen Placodontiern und
Sauropterygiern. Demnach waren die Placodontier als ers-
ter Ast der umfangreichsten Gruppe von Meeresechsen
bereits zu Beginn der Frilhen Trias abgezweigt.

Erwéhnt seien hier noch mehrere Oberarmknochen
aus dem Grenzbonebed des Ostlichen Hohenloher Lan-
des, die aufgrund ihrer histologischen und morphologi-



schen Besonderheit als Horaffia kugleri beschrieben wur-
den (Ktew & Hagporn 2014). Ihre pachyostotische Struktur
weist auf aquatische Lebensweise. AuBer den Oberarm-
knochen kennt man bisher keine weiteren Elemente dieses
Reptils, das den Placodontiern nahestehen diirfte.

Psephosaurus suevicus
E. Fraas, 1896

Kennzeichen: Schadel und Extremitaten unbekannt;
geschlossener Riickenpanzer aus zahlreichen vieleckigen, meist
flinf- oder sechseckigen, unregelmaBig umrandeten Knochen-
platten von variabler GroBe; einzelne Platten mit radialen Strei-
fen oder Gruben.

GroBe: Panzer geschétzt 15-30 cm lang (Abb. 10.4h, i).

Stratigraphische Reichweite: Anthrakonit-
bank, Linguladolomite (Hohenecker Kalk).

Der einzige, im Lettenkeuper sicher nachgewiesene
Placodontier ist der bislang nur mit sehr bruchstlickhaf-
tem und weitgehend schlecht erhaltenem Material beleg-
te Psephosaurus suevicus. EBernarD Fraas beschrieb 1896
die spérlichen Reste dieses mit vielen unregelmaBigen
Knochenplattchen gepanzerten Tieres, die gewisserma-
Ben als ,Beifang” aus dem reichen Fundmaterial des Ho-
henecker Kalks von Eglosheim bei Ludwigsburg herauska-
men. Neue, jedoch gleichfalls sehr fragmentarische Funde
stammen aus der Anthrakonitbank im @stlichen Hohen-
lohe. Fragmente von Placodontier-Zahnen aus dem Grenz-
bonebed gehdren vielleicht zu Cyamodus, einer Gattung,
die selten im Muschelkalk auftritt.

Literatur: Owen (1858); v. Mever (1863); Pever & Kukn-
ScHnyper (1955); Kunn (1969); WestpHAL (1975, 1988); Mazin

& Pmna (1993); RieppeL (1987a, 1995, 2000, 2002); RieppeL &
ZanoN (1997); Pinna (1999); Jiane et al. (2008).

Bis vor wenigen Jahren waren Echsen im weiteren Sin-
ne aus dem Lettenkeuper vollig unbekannt. Einzelne Kno-
chen aus Kupferzell lieBen zwar bereits vermuten, dass
kleine, diapside Reptilien im Lettenkeuper recht héufig
vorkommen miissen. Doch waren die auffalligsten Funde
in der Regel Wirbel, die nur wenige diagnostische Merk-
male tragen. Vergleiche zeigten aber dann, dass die Wir-
bel jenen des aus dem Rhat-Bonebed bekannten Pachy-
stropheus rhaeticus (E. v. Huene 1935) sehr ahnlich sind. In
der wissenschaftlichen Grabung bei Vellberg kamen dann
groBe Mengen isolierter Knochen und Skelettreste ver-
schiedener GroBe zum Vorschein, die Aufschluss tber die-
se Tiere geben.

*22. 3.1875 in Tiibingen
1 4.4.1969 in Tubingen

FriebricH von Huene wuchs in Basel auf, wo der
Vater an der Evangelischen Predigerschule
lehrte. Schon bevor er in Lausanne und Basel
studierte, machte ihn Ebouarp Greppin mit den
Fossilien vertraut, die er als Kind sammelte. Ab
1897 studierte er in Tiibingen bei ErnsT Koken,
der ihm eine Arbeit (iber die Triassaurier zu-
wies, nachdem er zuvor paldozoische Brachio-
poden bearbeitet hatte. Die fossilen Wirbel-
tiere faszinierten den zutiefst frommen von
Huene und er sah in ihrer Stammesgeschich-
te das Wirken des gottlichen Schopfungsplans.
Museumsreisen durch ganz Europa, spater Ex-
peditionsreisen und Ausgrabungen durch bei-
de Amerikas und Stidafrika, machten ihn bald
zum renommierten Spezialisten fiir fossile Rep-
tilien. Es folgten tiber 300 Publikationen, da-
runter die Monographien Uber die ,Dinosau-
rier der europaischen Triasformation®, Uiber auBereuropdische Dinosaurier, die
triassischen Ichthyosaurier, den Placodontier Henodus, schlieBlich das Lehrbuch
,Paldontologie und Phylogenie der niederen Tetrapoden®. Als Konservator, 1945
als Honorarprofessor am TUbinger Institut — einen Ruf nach Cordoba in Argentini-
en hatte er abgelehnt — ist es v. Huene gelungen, nicht nur immenses Material aus
aller Welt ins Ttibinger Institutsmuseum zu schaffen, sondern es dort auch nach
modernsten Methoden in Metallmontagen zu prasentieren. Aus dem Lettenkeuper
hat v. Huene die Plagiosaurierreste im Gaildorfer Material neu untersucht und die
Gattung Plagiosuchus aufgestellt.

FRrIEDRICH FREIHERR VON HUENE
(aus Hovper 1977).

Howoer, H. (1977): Geschichte der Geologie und Paldontologie an der Universitat Tubin-
gen. — In: EnaeLHARD, W. v. & Howoer, H. (Hrsg.): Mineralogie, Geologie und Paldonto-
logie an der Universitét Tlibingen von den Anféngen bis zur Gegenwart. — Contuber-
nium. Beitrage zur Geschichte der Eberhard-Karls-Universitéat Tiibingen, 20, 87-261;
Tubingen (Mohr).

MaiscH, M. W. (1999): FrieoricH von Huene (1875-1969) — Der Tubinger »Saurierjdger«. —
In: Hauschke, N. & WiLpg, V. (Hrsg.): Trias, eine ganz andere Welt: 607-610; Minchen
(Pfeil).

Pachystropheus besaB massive, langgezogene Wirbel-

korper, die im Querschnitt rund sind und in der Aufsicht
einen langen Kanal zeigen. Die Aufsdtze, die meistens
vor der Einbettung abgefallen waren, sind normalerwei-
se niedrig. Von dieser Gattung sind nur wenige ande-
re Knochen bekannt, denn es liegt ausschlieBlich isolier-
tes Material aus Bonebeds vor. Wahrscheinlich erreichte
dieses vermutlich aquatische Reptil eine Kdrperldnge von
40-50 cm. Pachystropheus wurde von verschiedenen
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Abb. 10.5 Neue diapside Reptilien aus dem Lettenkeuper. a—k Choristoderen, a Maxillare (SMNS 91552), b Unterkiefer (SMNS 91552), ¢ Sché-
delrekonstruktion, d—f Wirbel (SMNS 90696), g llium (SMNS 91370), h Oberarmknochen (SMNS 91589), i—j Oberschenkelknochen (SMNS
91366), k=l Winziger Protorosaurier (SMNS 91590). m-o Kleiner Lepidosauromorphe (SMNS 91110).
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Autoren einer gesonderten Reptilgruppe zugeordnet, den
Choristoderen (,Getrennthélser”). Diese sind im
Jura, der Kreide und im Paléogen sicher nachgewiesen.

Die Choristoderen waren Reptilien, die aufgrund ihrer
aquatischen Lebensweise in manchen Eigenschaften viel
mehr an heutige Krokodile erinnern: langestreckter Sché-
del, Fischfressergebiss und ein kréftiger Ruderschwanz.
Bei ihnen hatten sich allerdings manche sehr urttimliche
Merkmale erhalten, so etwa der vollstdndig bezahnte Gau-
men, oder der Bau des Beckens und der Extremitaten. Die
bestbekannten Vertreter sind Champsosaurus und Simoe-
dosaurus aus dem Paléogen von Europa und Nordameri-
ka. Inzwischen kennt man auch andere Choristoderen, die
langere Halse hatten (z.B. Hyphalosaurus aus der Kreide
von Liaoning in Nordwest-China) und mehr an Sauropte-
rygier erinnern als an Krokodile. Der bisher élteste, sicher
zuordenbare Choristodere war Cteniogenys aus dem Obe-
ren Jura von England, den man nur von isolierten Knochen
aus Spaltenfillungen kennt (Evans 1991a).

Die Funde aus dem Lettenkeuper sind viel zahlreicher
und vollstandiger als jene von Pachystropheus und zahl-
reiche Knochen lassen sich eindeutig den Choristoderen
zuordnen. Sie stammen von kleinen Tieren, deren Wirbel
maximal 2 cm Lange erreichen, oft aber weit dahinter zu-
rickblieben. Erst die Skelettfunde, die tberwiegend von
Privatsammlern entdeckt und geborgen wurden, erbrach-
ten den Beweis, dass die zuvor isoliert bekannt geworde-
nen Knochen tatsdchlich zu derselben Art gehdren. Am
besten diagnostiziert sind der Oberarmknochen (Hume-
rus), der Oberschenkelknochen (Femur) und das Darm-
bein (llium), das einen sehr hohen Fortsatz (iber der Ge-
lenkpfanne (Acetabulum) trégt.

Der Schédel ist leider selbst bei gut artikulierten Fun-
den immer zerfallen und noch immer nicht vollstandig
bekannt. Interessant ist, dass er kirzer und leichter ge-
baut war als bei anderen Choristoderen. Die Zahne sind
lang, spitz und stark gebogen, haben unregelméBigen Ab-
stand und zeigen an der Basis eine leichte Einfaltung des
Schmelzes, wie es auch von spéteren Choristoderen be-
kannt ist. Die Schidfenregion war diapsid mit anscheinend
geschlossenem unteren Schidfenfenster und sehr diinnen,
spangenartigen Knochen.

Insgesamt erlauben diese Funde den altesten Nach-
weis der Choristoderen: 30 Millionen Jahre &lter als Pa-
chystropheus, 80 Millionen Jahre alter als Cteniogenys,
und deutlich vollstandiger erhalten als diese beiden.

Neuer Choristodere

Kennzeichen:Zdhne spitzkonisch, stark gebogen und
nicht sehr zahlreich, weitstandig, nach hinten kiirzer werdend,
Wirbel lang und niedrig, relativ massiv, mit niedrigem Aufsatz;

lange, gebogene Rippen und dicke Bauchrippen; Humerus han-
telférmig; Femur mit sehr langem, abgesetztem internen Tro-
chanter (Muskelansatzstelle); llium mit hoch- gerundetem Fort-
satz. GroBe: Gesamtlange geschétzt 15—20 c¢m; Schadel etwa
3—-6 c¢m (Abb. 10.5a—j).

Stratigraphische Reichweite: Bisher nur
aus den Unteren Grauen Mergeln bekannt.

Literatur: E. v. Huene (1935); Evans (1991a); HecHt
(1992); Evans & HecHT (1993); Gao & Fox (1998).

Erst die Untersuchung im Labor brachte die Entde-
ckung dieses kleinsten Tetrapoden des Lettenkeupers,
dessen Schadel gerade einmal 1,3 cm misst (Abb. 10.5k,
l). Ein vollstdndiger Schédel, weitgehend im Verband, zeigt
einen echsenartigen Kopf mit Proportionen von Oberkiefer
und Schidfenregion, die an Protorosaurus aus dem deut-
schen Kupferschiefer (Spates Perm) erinnern. Die winzi-
gen Z&hne sind deutlich gekriimmt, engstandig und sehr
zahireich. Dieses Gebiss und der Schadelbau allgemein
stimmen gut mit dem Archosauromorphen Prolacerta aus
Stidafrika tiberein (Mopesto & Sues 2004). Es scheint sich
demnach um einen Protorosaurier zu handeln, einer etwas
schwierig zu fassenden Gruppe Proforosaurus-artiger Ech-
sen, die am ehesten an mittelgroBe Warane erinnern, aber
wohl zur Stammgruppe der Archosaurier (Archosauromor-
phe) zu rechnen sind. Offen bleibt, ob es sich bei dem bis-
her einzigen Schadel um ein Baby oder den Erwachsenen
einer verzwergten Art handelt.

Zusammen mit den Briickenechsen bilden die Squa-
maten (Eidechsen, Agamen, Skinke, Geckos, Leguane,
Warane, Schlangen) die umfangreiche Gruppe derLepi-
dosaurier (Schuppenechsen). Nach den Vogeln, die
aus einer Teilgruppe der rduberischen Dinosaurier (Thero-
poden) hervorgingen, sind Schuppenechsen heute die ar-
tenreichste Reptilgruppe. Im Lettenkeuper finden sich dia-
gnostische Belege fiir die altesten Briickenechsen der Welt
sowie mehrere Arten urspriinglicher Lepidosaurier (Lepi-
dosauromorphe), die noch vor der Aufspaltung in Briicken-
echsen und Squamaten stehen. Echte Squamaten dage-
gen konnten noch nicht nachgewiesen werden, obwohl
ihre Vorfahren schon existiert haben missen.

Die Briickenechse Sphenodon besiedelt heute zwei
der Nordinsel Neuseelands vorgelagerte Inseln. Die nacht-
aktiven Tiere erbeuten Insekten und Weichtiere, die sie mit
ihren kréftigen Zahnen fixieren. Sphenodon wurde durch
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seinen urttimlichen Schédelbau berithmt. Als einzige un-
ter den lebenden Schuppenechsen besitzt die Briicken-
echse eine Knochenspange, die den Oberkiefer mit dem
Kiefergelenk verbindet, dberbriickt, und das untere Schi-
fenfenster begrenzt. Damit bildet Sphenodon die Schwes-
tergruppe aller anderen lebenden Echsen (Squamata).
Die Schadel der Squamaten sind in sich stark beweglich
(streptostyl), wahrend jener von Sphenodon villig starr
ist. Das hangt mit ihrer sehr spezifischen Ernéhrungswei-
se zusammen: Sie erbeuten relativ groBe Insekten (vor-
zugsweise Heuschrecken), die sie mit ihren kraftigen Zah-
nen zermahlen; sie kdnnen sogar junge Vogel tbewaltigen.
Briickenechsen haben ein eigentimliches Gebiss, in dem
die spitzkonischen, dreieckigen Zahne fest mit dem Kno-
chen verwachsen sind und das Vorderende des Oberkie-
fers zu einem Schnabel ausgezogen ist. Daher stammt
auch der Name ,Schnabelkdpfe” (Rhynchocephalen), der
die gesamte Gruppe bezeichnet. Die dltesten Nachweise
von Briickenechsen stammten bisher aus der Spéten Trias
(Diphydontosaurus, Polysphenodon). Nun fanden sich ers-
te Kiefer auch im Lettenkeuper (Fig. 6d—f), die eindeutig

von Briickenechsen stammen. Die Unterkiefer sind 0.5—
2 cm lang und gleichen in Zahnbau und Zahnposition ge-
nau dem heutigen Sphenodon. Die Schadel mdgen einem
8—10 cm langen Tierchen gehort haben, das vermutlich
ein Landbewohner war.

Brickenechse

Kennzeichen: Zahne im Unterkiefer spitzkonisch,
nach hinten immer groBer werdend; im Maxillare und Praemaxil-
lare dagegen langer, schlanker und gekriimmt; alle Zahne sind
wie bei heutigen Briickenechsen fest mit dem Kiefer verwach-
sen; Maxillare mit breitem hohem Fortsatz; Jochbein (Jugale)
hinten nicht verlangert, unteres Schléfenfenster also offen.

GroBe: Gesamtldnge geschatzt 8—10 cm; Schadel etwa
0.8-2 cm (Abb. 10.6d—j).

Stratigraphische Reichweite: Bisher nur
aus den Unteren Grauen Mergeln bekannt.

Aus Vellberg sind inzwischen mindestens zwei Vertre-
ter friiher Schuppenechsen mit Skelettresten (iberliefert,

Abb. 10.6 Neue diapside Reptilien aus dem Lettenkeuper. a—¢ Lepidosauromorpher mit gekerbten Z&hnen und langer Schnauze

(SMNS 91111, 91547). d—f Briickenechse (SMNS 91313).
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die Einblicke in die frilhe Evolution dieser heute so vielge-
staltigen Gruppe geben (Abb. 10.5m—o0; 6a—c). Die bei-
den noch unbenannten Arten sind sehr viel urspriingli-
cher gebaut als heutige Lepidosaurier, weswegen sie in
die Stammgruppe zu rechnen sind (Lepidosauromorphe).
Die groBere Art hat eine leicht verléngerte Schnauze so-
wie kréftige und im Alter skulptierte Schadelknochen. Die
Kronen der kraftigen Zéhne sind nach innen gebogen, an
der Spitze gekielt, und tragen 4—5 parallele Kerben. Sol-
che Zéhne sind von heutigen insektenfressenden Eidech-
sen bekannt. Diese Art gleicht im Bau des Maxillare der ju-
rassischen Schuppenechse Marmoretta (Evans 1991b). Die
zweite, Kleinere Art hat einen kurzen, gedrungenen Scha-
del, Kleine stiftformige Z&hne und langere GliedmaBen.
Ihr Schadel zeigt groBe Ahnlichkeit zu Sophineta, die aus
frihtriassischen Spaltenfiillungen Polens bekannt wurde
(Evans & Borsuk-Biaeynicka 2009).

Literatur: Euans (1988); Fraser & Benton (1989);
Revnoso & CLark (1998); Evans & Borsuk-Biaeynicka (2009).

Die ungewohnlichsten triassischen Reptilien waren si-
cher die Giraffenhalsechsen (Tanystropheiden). Sie zéh-
len zu den Protorosauriern, einer gréBeren Gruppe ech-
senartiger Kriechtiere, die alle einen verlangerten Hals mit
kraftigen Halswirbeln besaBen (Abb. 10.7a—c). Tanystro-
pheiden wurden bisher in Nordamerika, Europa, der Ara-
bischen Halbinsel und China gefunden. Die namenge-
bende Gattung Tanystropheus wurde bereits Mitte des
19. Jahrhunderts aufgrund von isolierten Halswirbeln aus
dem Oberen Muschelkalk von Bayreuth beschrieben, zu-
ndchst jedoch nicht richtig gedeutet (v. Mever 1855), dann
auch in der Besano-Formation der Lombardischen Alpen
und im Grenzbitumenhorizont des Tessin (Bassani 1886).
Erst durch vollstdndige Skelette aus dieser Lagerstat-
te konnte Pever (1931) das Rétsel um die extrem verldn-
gerten Wirbel dieses Reptils l6sen, die zuvor Anlass zu
abenteuerlichen Spekulationen gegeben hatten. Tanystro-
pheus ist ein in Schadel- und Rumpfskelett echsenarti-
ges Tier, dessen einzige Besonderheit darin besteht, dass
der Hals (iberdimensional — man mdchte fast sagen: tber
alle MaBen — verléngert ist. Im Vergleich zu einem einzel-
nen Halswirbel wirkt jeder andere Knochen des restlichen
Skelettes grazil. Tanystropheus erreichte eine Korperlan-
ge von etwa sechs Metern und findet sich tiberwiegend in
Meeresablagerungen, wie etwa den schwarzen Schiefern
der Grenzbitumenzone am Monte San Giorgio oder dem
stiddeutschen Muschelkalk (Wio 1973; TscHanz 1986;
NosorT 2007).

Tanystropheus conspicuus
v. Mever, 1855

Kennzeichen: 11 Halswirbel, davon 9 extrem verlan-
gert; Zahne lang, spitzkonisch, im Querschnitt rundoval, mit pa-
rallelen Graten; Zdhne bei Jungtieren im hinteren Kieferbereich
dreispitzig; Schadel mit hohem unteren Schiéfenfenster, dem die
untere Begrenzung fehlt; Gaumen bis auf den Vomer unbezahnt;
Extremitdten noch sehr an Landreptilien erinnernd.

GroBe: Gesamtldnge 3—6 m, Schadel 20—-30 cm (Abb.
10.7a—c).

Stratigraphische Reichweite: Reste aus
dem gesamten Oberen Muschelkalk und Lettenkeuper; Untere
Graue Mergel (Kupferzell); Funde von Zahnen, die Tanystropheus
zugeordnet werden, aus vielen Fundstellen.

Bei Kupferzell fanden sich Reste von Halswirbeln, die
aufgrund ihrer Lange und ihrer eigenartigen Gestalt ein-
deutig zu Tanystropheus gehoren. Fragmente viel kleinerer,
ahnlich gebauter Halswirbel finden sich regelméBig aus
Seeablagerungen, daneben auch dreispitzige Zahne, die
maoglicherweise von jugendlichen Tieren oder einem klein-
wilchsigen Tanystropheiden stammen. Diese kleinen, ver-
mutlich in Seen lebenden Tanystropheiden hatten etwa die
GroBe von Amotosaurus, der aus dem oberen Buntsand-
stein von Rotfelden im Schwarzwald beschrieben wurde
(Fraser & RieppeL 2006). Allerdings sind die Halswirbel der
kleinen Tanystropheiden aus dem Lettenkeuper viel ldnger
als bei Amotosaurus und damit dem Tanystropheus ahnli-
cher. Ob hier eine neue Art oder aber nur sehr kleine Jung-
tiere von Tanystropheus conspicuus vorliegen, muss durch
artikuliertes Material geklért werden.

Zur Lebensweise der Giraffenhalsechsen gibt es zahl-
reiche Deutungen. Pever (1931) rekonstruierte Tanystro-
pheus kriechend mit nach vorn gestrecktem Hals. WiLo
(1973) pladierte unter Anwendung statischer Uberlegun-
gen fiir eine aufgerichtete Halshaltung unter Wasser, was
bei erwachsenen Tieren bedeutet hétte, dass der Kopf
2-3 Meter tiber dem Korper (mit dem Herz) gehalten wor-
den wére; es scheint fraglich, ob der Kreislauf dies ermog-
licht hatte. TscHanz (1986) stellte die aufgerichtete Halshal-
tung in Frage, indem er von der Anatomie der Wirbel und
Rippen ausging. Er stellte zwar fest, dass die Wirbelgelen-
ke eine Steilstellung des Halses ermdglicht haben konn-
ten, doch sprechen die Rippen dagegen. Die Anordnung
der dinnen, sehr langen Halsrippen zu regelrechten Biin-
deln misste die Wirbelséule vielmehr versteift haben, was
eine S-fomige Biegung des Halses unmdglich gemacht
hatte. Zudem war die Halsmuskulatur dem Bau der Rip-
pen zufolge schwach entwickelt. An Land hétte dieser ex-
trem lange und nur eingeschrankt bewegliche Hals wenig
Vorteile gebracht. Im Wasser aber, so Li et al. (2004), hét-
te das Tier in ruhender Stellung Beute durch langsame,
unauffallige Bewegungen tberraschen konnen, ohne dass
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Abb. 10.7 Aquatische Reptilien und Urschildkréten aus dem Lettenkeuper. a—¢ Wirbel von Tanystropheus sp. a Rumpfwirbel (SMNS
54629). b Hinterer Halswirbel (SMNS 8728). ¢ Mittlerer Halswirbel (SMNS 91100). d—e Rumpfwirbel von Blezingeria ichthyospon-
dyla (SMNS 81197). f=h Urschildkrote Pappochelys rosinae. f Schulterblatt (SMNS 92044). g Skulptierte Rippe von auBen (SMNS
92045), h Schédelrekonstruktion in Seitenansicht, i Skelettrekonstruktion (ScHoct & Sues 2015).

der eigentliche, groBe Korper des Raubers (berhaupt ge-
sehen werden konnte. Beim Schwimmen hétte der ver-
steifte Hals ein Pendeln des Kopfs verhindert, wahrend der
hintere Rumpf und Schwanz durch seitliche Wellenbewe-
gung als Antrieb fungierte. Dieses Modell wird durch den
Fund des Tanystropheiden Dinocephalosaurus aus Chi-
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na gestiitzt. Diese Gattung hatte anscheinend unabhén-
gig von Tanystropheus einen ebenso langen Hals entwi-
ckelt, war dabei aber im Extremitdtenskelett weiter an die
Fortbewegung im Wasser angepasst. Das deutet darauf
hin, dass diese Halskonstruktion tatséchlich unter Wasser
funktionierte und dort genutzt wurde. Das Vorkommen von



Tanystropheiden in Nordamerika, Europa und China be-
zeugt weiterhin den groBen Erfolg dieser Tiergruppe.

Literatur: Wi (1973, 1980b, 1987); Tschanz (1986);
Renesto (1994); Li et al. (2004, 2006); Fraser & RieppeL (2006).

Die Trias war die groBe Zeit der Meeresechsen. Nicht
nur die Ichthyosaurier und Sauropterygier, die im spéteren
Mesozoikum die Meere dominieren sollten, entstanden in
dieser Zeit. Wahrend der Trias bevolkerten auch viele an-
dere, Kleinere Gruppen die Ozeane, Binnenmeere und La-
gunen. Die Zusammensetzung und Verwandtschaft dieser
Reptilien untereinander liegen noch weitgehend im Dun-
keln. Die Choristoderen, die in der Kreide von Japan mit
einer meereshewohnenden Art vertreten waren, wurden
schon erwahnt. Eine weitere solche Gruppe waren die Tha-
lattosaurier (wortlich (ibersetzt ,Meeresechsen®), die aus
der Mittleren und der Spéten Trias von Nordamerika, Eu-
ropa und China bekannt sind. Der 2 m lange Askeptosau-
rus vom Monte San Giorgio veranschaulicht die Anatomie
dieser Tiere: ein langer und flacher, leicht gebauter Sché-
del mit gekriimmten Z&hnen, deren Kronen nach hinten
umbiegen, oberes Schldfenfenster nur noch ein schmaler
Schlitz, das untere nach unten hin offen, verlangerter Hals
und Extremitaten dhnlich denen der Nothosaurier. Fast
scheint es, als hétten die Thalattosaurier die Erfolgsge-
schichte der Sauropterygier einfach wiederholt. Neben of-
fenbar fischfressenden Gattungen gab es auch Formen
mit kréftigen Zahnen wie Clarazia, die vermutlich Schaltie-
re fraBen (Riepre 1987D). Der italienische Fndennasaurus
hatte dagegen tberhaupt keine Zahne mehr, sondern ei-
nen langgezogenen Schnabel (MuLLer et al. 2006).

Thalattosaurier sind mdglicherweise auch im Letten-
keuper vertreten. EBerHARD FraAs erkannte 1896 in einer
von Richarp Biezinger stammenden Aufsammlung von Wir-
beltierresten aus dem Grenzbonebed von Crailsheim einen
eigenttimlichen Wirbeltypus, den er unter Vorbehalt der
Gattung Nothosaurus zuordnete. Nach der seltsamen, an
Fischwirbel erinnernden Gestalt der Wirbelkdrper benann-
te er die neue Art Nothosaurus ichthyosponaylus. Im Jahre
1951 widmete sich FriEpricH v. HUENE erneut diesem Mate-
rial und erkannte unter den erwahnten Funden Wirbel, die
ihn viel mehr an Ichthyosaurier erinnerten als an Sauro-
pterygier. Ihre bikonkaven (amphicoelen) Wirbelkérper, die
andersartig gestalteten Gelenkflachen fiir die Rippen und
das Fehlen der fiir Sauropterygier typischen Kreuzstruktur
in der Aufsicht auf den Wirbelkérper weichen deutlich von
dem Schema der Nothosaurier ab. Ichthyosaurier hinge-
gen, die man aus dem Oberen Muschelkalk mit verschie-
denen Formen kennt (z.B. Shastasaurus, Cymbospondy-

lus), haben durchaus ahnliche Wirbel, doch fand v. Huene
auch unter diesen Formen keinen wirklich genau entspre-
chenden Wirbeltypus, weswegen er die Form aus dem
Grenzbonebed mit einem neuen Gattungsnamen versah.

Blezingeria ichthyospondyla
v. Huene, 1951

Kennzeichen: Wirbelkdrper hoch und schmal, deut-
lich bikonkav; Wirbelaufsétze schmal und niedrig,

GroBe: Etwa2 mKorperldnge. Abb. 10.7d—e.

Stratigraphische Reichweite: Vereinzelt
schon im héheren Oberen Muschelkalk, hdufig dann im Grenz-

bonebed und vereinzelt in manchen Karbonatbénken im Letten-
keuper.

Literatur: Merriam (1905); RieppeL (1987Dh); RieppeL et
al. (2000); MuLLer et al. (2006).

Der Ursprung der Schildkroten lag lange Zeit im Dun-
keln. Einerseits fehlten Funde aus &lteren Schichten, die
der Stammilinie der Schildkréten zugeordnet werden kon-
nen, andererseits wurde die Entstehung ihres massi-
ven Schadels und des einzigartig gebauten Panzers sehr
kontrovers diskutiert. Ebenso blieb offen, ob die dltesten
Schildkroten land- oder wasserlebend waren.

Bisher stammten die dltesten bekannten Urschildkro-
ten aus dem Mittleren Keuper von Deutschland. Diese Tie-
re waren groB und hatten bereits alle wesentlichen Merk-
male heutiger Schildkroten. So hatten sie bereits einen
geschlossenen (anapsiden) Schadel und vollstandig kno-
cherne Ricken- und Bauchpanzer, die Hornschilder tru-
gen (Baur 1887). Im Unteren Stubensandstein des Schwa-
bischen Waldes fand man zahlreiche Panzer der altesten
Landschildkrote, Proterochersis, deren Kopf bis heute un-
bekannt blieb (Fraas 1913b; Jovce et al. 2013). Geologisch
etwas jlinger war die tber einen Meter lange Progano-
chelys aus dem Mittleren Stubensandstein und dem Knol-
lenmergel, von der in Aixheim, Trossingen und Halberstadt
schone Skelette gefunden wurden (Jaeker 1914; Garrney
1990). Gestutzt auf diese Urschildkroten leiteten viele Pa-
ldontologen die Schildkréten von urspriinglichen Reptili-
en ab (Parareptilien oder Captorhiniden), also Formen, die
noch einen anapsiden Schadel hatten (Garrney 1990; Lau-
RIN & Reisz 1997).

In ein ganz neues Licht geriickt wurde die Frage durch
eine Entdeckung aus China. Die 50 cm lange Odontoche-
lys aus der Obertrias von Guizhou war etwas élter als Pro-
terochersis und in wichtigen Merkmalen urspriinglicher (Li
et al. 2008). Diese vermutlich aquatische Gattung besaB
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neben einem rudimentaren Riickenpanzer (Carapax) auch
einen geschlossenen Bauchpanzer (Plastron). Der Cara-
pax befand sich noch in einem frilhen evolutiondren Stadi-
um, bestehend aus verbreiterten Rippen und einer unpaa-
ren Reihe von Knochenplatten Gber der Wirbelsdule. Die
leider schlecht erhaltene Schldfenregion war vermutlich
geschlossen, wie bei Proganochelys, und die Kiefer trugen
stiftformige Z&hne anstatt eines Hornschnabels. Damit
war Odontochelys die erste Urschildkrote, bei der Zahne
in den randlichen Kieferknochen festgestellt werden konn-
ten (Proganochelys hatte nur noch Zahnchen im Gaumen).

Die Entdeckung einer noch &lteren Urschildkréte im
Lettenkeuper gelang erst vor kurzem. Dies war erst nach
aufwandiger Auswertung zahlreicher Skelettreste mog-
lich, die in den Jahren 2008—2013 in Vellberg gefunden
worden waren. Insgesamt lagen im Friihjahr 2015 rund
20 Skelettreste vor, dazu kommen einige dreidimensio-
nal erhaltene Einzelknochen. Das kaum 20 cm lange Rep-
til erhielt den Namen Pappochelys rosinae und fallt durch
seine eigenartig verbreiterten Rippen auf. Diese gleichen
den Rippen von Odontochelys in vielen Details. Im Ge-
gensatz zu Odontochelys hatte Pappochelys einen langen
Schwanz, die Arme waren noch nicht groBer als die Bei-
ne und es fehlte der Bauchpanzer. Anstelle des Plastrons
hatte Pappochelys verdickte Gastralia (Bauchrippen), die
stellenweise verschmolzen waren. Pappochelys liefert so-
mit Hinweise, dass der Bauchpanzer aus der Verschmel-
zung von Bauchrippen entstanden ist.

Die Korperproportionen und der Schadel von Pap-
pochelys erinnern an Briickenechsen und andere Lepi-
dosaurier, doch sind die verbreiterten Rippen in der
Germanischen Trias einzigartig. Im Gegensatz zu den Pa-
chypleurosauriern, die massive zylindrische Rippen besit-
zen, sind diese bei der neuen Art eher leicht gebaut, mit
dinnem Schaft, der sich nach auBen hin aber blattformig
verbreitert (Abb. 10.7g). Aufféllig ist weiterhin die kraftige
Skulptur aus parallelen Leisten, welche die RippenauBen-
seite bei groBeren Exemplare bedecken; offenbar reichten
diese Rippen bis in die duBeren Hautschichten des Rumpfs
und bildeten eine Art Panzer. Nachfolgende Rippen be-
riihrten einander allerdings nicht.

Pappochelys ist ein fast perfektes Bindeglied zwischen
permischen Reptilien und spéttriassischen Urschildkroten.
Vor allem der eindeutig diapside Schadel beantwortet die
jahrhundertealte Frage, wie die dltesten Schildkréten aus-
gesehen haben und aus welcher GroBgruppe sie stam-
men. Schildkroten stammen von Diapsiden ab — diese Hy-
pothese wurde seit langem von Genetikern vertreten, die
molekulare Hinweise auf eine Verwandtschaft zwischen
Schildkroten und Archosauriern gefunden haben.

Wo lebte Pappochelys? Die kleine Urschildkrote wird
in den Ablagerungen des Vellberg-Sees viel haufiger ge-
funden als die meisten anderen Reptilien. Zudem sind Ex-
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emplare in verschiedenen GroBen gefunden worden. Die
meisten Skelette scheinen als Speiballen groBer Réuber
abgelagert worden zu sein. Pappochelys scheint demnach
zumindest in Uferndhe gelebt zu haben, wo sie von was-
serlebenden Jagern (temnospondyle Amphibien?) ergrif-
fen wurde. Dies konnte ein Hinweis darauf sein, dass die
Urschildkréten zumindest in Wasserndhe, wenn nicht im
SliBwasser gelebt haben.

Pappochelys rosinae
ScHocH & Sues, 2015

Kennzeichen: Rippen im Querschnitt T-formig ver-
breitert, Schulterblatt stabférmig, Bauchrippen verdickt und teil-
weise verwachsen, Schadel mit zwei Schldfenfenstern, Kopf
Klein, Rumpf kurz und verbreitert, Schwanz sehr lang (50% der
Gesamtldnge).

GroBe: 20 bis max. 35 cm Korperldnge.
Stratigraphische Reichweite: Bisher nur

aus den Unteren Grauen Mergeln des oberen Lettenkeupers be-
kannt.

Literatur:ScHocH & Sues (2015).

Die Archosaurier waren seit Beginn der Trias die do-
minierenden Beutegreifer auf dem Festland. Der dlteste
Vertreter dieser Gruppe, der nur fragmentarisch bekann-
te Archosaurus rossicus, stammt aus dem Spaten Perm
(Tatarium-Stufe) des Urals. Bereits im Buntsandstein und
in gleich alten Formationen in den USA, Afrika und Chi-
na gibt es zahlreiche Belege flir GroBrauber von mehre-
ren Meter Lénge. Diese an historische Drachendarstellun-
gen erinnernden Reptilien hatten oft Gberdimensionierte
Kopfe mit kraftigen Zahnen, und erreichten Gewichtsklas-
sen, die bislang keine andere, rauberisch lebende Wir-
beltiergruppe hervorgebracht hatte. Die urspriinglichsten
Vertreter waren entweder grobschldchtige Tiere wie die
3—6 m langen ,Blutkrokodile“ Erythrosuchus aus Siidaf-
rika (Gower 2003), Garjainia aus dem europdischen Russ-
land (Gower & Sennikov 2000) und Shansisuchus aus Chi-
na (Youne 1964), oder aber Kleinwiichsige Gattungen wie
Euparkeria aus Sudafrika (Ewer 1965) und Turfanosuchus
aus China (Wu & RusseLL 2001), die nicht einmal einen
Meter Lange erreichten. Die altesten Vertreter dieser Linie
der herrschenden Echsen werden auch genauer als Ar -
chosauriforme (Stamm-Archosaurier) zusammen-
gefasst. Der Lettenkeuper hat vor einigen Jahren Funde
mehrerer Arten aus dieser Gruppe geliefert, die wegen ih-
rer stammesgeschichtlichen Stellung besondere Beach-
tung verdienen (s.u.).
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Abb. 10.8 GroBwiichsige Archosaurier aus dem Lettenkeuper. a—=b Oberkiefer von Zanclodon laevis (SMNS 6045). ¢=h Batrachoto-
mus kupferzellensis. ¢ Oberkiefer (SMNS 52970). d—e Schédelrekonstruktion (SMNS 52970). f Oberarmknochen (SMNS 80275).
g Oberschenkelknochen (SMNS 52970). h llium (Darmbein) (SMNS 80269).
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DieArchosaurier imengeren Sinne stellen zwei
wichtige, aber sehr ungleiche Zweige der heutigen Land-
wirbeltiere: die Krokodile und die Vgel. Diese beiden bis
heute (iberlebenden Gruppen konnten verschiedener kaum
sein: Wahrend die Krokodile sich auf einige wenige, eng
begrenzte Nischen zuriickgezogen haben (GroBrduber in
Fliissen und Astuaren niederer Breiten), haben sich die V-
gel den Luftraum und viele weitere Nischen an Land und
im Wasser erschlossen (Tropen bis Polarzone). Weiterhin
kommen die kaltbliitigen Krokodile mit ihrem schubkrie-
chenden ,Echsengang® und ihrer beschuppten Haut dem
landldufigen Echsenbild recht nahe, wéhrend die warmbli-
tigen Vogel eine aufrechte Beinstellung haben und sich mit
einem Federkleid vor Wéarmeverlust schiitzen. Trotz die-
ser extremen Verschiedenheit gehen Krokodile und Vogel
auf einen gemeinsamen Vorfahren zuriick, der im Spéten
Perm gelebt haben muss.

Betrachtet man die Evolution der Archosaurier aus der
paldontologischen Perspektive, sieht die Geschichte wie-
derum anders aus: Die Beinstellung etwa der frilhen Ar-
chosaurier war weder so vertikal wie bei heutigen Vogeln,
noch so vermeintlich echsenartig wie bei Krokodilen im
Kriechgang. Vielmehr prakizierten sowohl die Rauisuchier
als auch andere Krokodil-Vorfahren einen halbaufrechten
Gang, bei dem der Bauch weit oberhalb des Bodens getra-
gen wurde. Diesen ,high walk“ beobachtet man tatsédchlich
auch bei heutigen Krokodilen, wenn auch selten, weil die
nur scheinbar trgen Tiere Meister im Energiesparen sind.

Zur Zeit des Lettenkeupers, im spéten Ladinium, gab
es in Mitteleuropa Lebensrdume, in denen frithe Archo-
saurier wichtige Rollen spielten. Die Vorfahren der Kroko-
dile waren hier besonders artenreich und vielgestaltig; erst
mit der Einwanderung der frilhen Dinosaurier setzte sich
zur Zeit des Stubensandsteins und Knollenmergels im No-
rium (vor etwa 215—205 Millionen Jahren) die Vogellinie
endgiltig durch.

Literatur:v. Huene (1920, 1936, 1956); Sawi (1945);
Romer (1956); Waiker (1961); Kress (1963, 1976); THULBORN
(1980); BonaparTE (1982); Parrist (1987, 1994); CarroLL (1988);
Long & Murry (1995); Heckert & Lucas (1998, 1999); Gower

(2000); Gower & Sennikov (2000); Wu & RusseLL (2001); NesiTT
(2003); Li et al. (2006); Parker (2007).

Der erste Nachweis von Archosauriern im Lettenkeu-
per gelang dem Stuttgarter Gelehrten THEoDOR PLIENINGER
(1846) mit einem &uBerst bruchstlickhaften Fund aus dem
Gaildorfer Alaunschiefer. Ihm lag ein Kieferrest eines Ar-
chosauriers vor, den er nach den gebogenen Zahnkronen
Zanclodon taufte, der Sichelzahn. Der Gattungsname Zan-
clodon wurde spéter flr verschiedene andere Arten ver-
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wendet, die nicht néher mit Z /aevis verwandt sind, so z.B.
auch fir die Dinosaurierreste aus dem Mittleren Keuper,
die heute zu Plateosaurus gestellt werden (Gatton 2001).

Zanclodon laevis PLIENINGER, 1846

Kennzeichen: Oberkiefer mit sehr schlanken sichel-
formigen Zahnen, die nicht deutlich gekielt sind und keine S&-
gekanten aufweisen; Zdhne sitzen in geschlossenen Hohlen
(Theken), die auf der Kieferinnenseite keine Interdentalplatten
(dreieckige Zwischenzahnwénde) haben wie bei Rauisuchiern.

GroBe: Schwer abschétzbar, vermutlich dber 1,5 m
(Abb. 10.8a, b).

Stratigraphische Reichweite: Bisher nur
ein Fund aus der Wirbeltierlagerstétte Gaildorf.

Puenivaers Original zeigt zwar nur einen Teil des Kie-
fers, doch reicht dies aus, ihn von anderen Archosauri-
ern bzw. Archosauriformen aus dem Lettenkeuper zu un-
terscheiden. Vor allem von dem in Kupferzell entdeckten
Batrachotomus kupferzellensis trennen ihn die Zéhne, die
viel schlanker und nicht durchgehend gekielt sind und de-
nen auch jegliche Ségekanten fehlen, wie sie bei Batra-
chotomus immer ausgebildet sind. Eine gezielte Nachpré-
paration des Holotypus ergab, dass die Zahne nicht etwa
durch unsachgeméBe Praparation abgeschliffen, sondern
tatséchlich abgerundet waren. Zahne dieses Typs finden
sich an mehreren Fundstellen im Lettenkeuper (Vellberg,
Kupferzell), sind allerdings nicht sehr hdufig. Eine néhe-
re Zuordnung von Zanclodon laevis ist allein auf Grundla-
ge des Gaildorfer Stiickes nicht mdglich. In einer Art Aus-
schlussverfahren gelangte Gatton (2001) zu dem Schluss,
dass Zanclodon im Grunde keiner bekannten Archosau-
riergruppe zugeordnet werden kann. Immerhin bezeugt der
Fund, dass es neben dem groBen Rauisuchier Batrachoto-
mus noch andere Archosaurier gegeben haben muss, die
einen Meter Lange Uberschritten.

Literatur: Pueneer (1846a, b, 1847); v. Huene (1907—
1908); WiLp (1973); Gatton (2001); Scroch (2011b).

Die imposantesten Reptilien des Lettenkeupers wur-
den in einer Rinnenfiillung bei Kupferzell entdeckt. Es fan-
den sich mehrere zerfallene Skelette, darunter vier ziem-
lich vollstandige, die einem neuartigen mesozoischen
GroBrauber von 3,5-5,6 m Lénge zugeordnet werden
konnten. Die bis 10 cm langen, vorn und hinten mit fei-
nen Ségekanten versehenen Zdhne (Abb. 10.8c) wa-
ren bereits seit vielen Jahren als Einzelfunde bekannt
(z. B. , Zanclodon* arenaceus von Bibersfeld und Hoheneck)



Abb. 10.9 Rekonstruktion des Rauisuchiers Batrachotomus Kupferzellensis. a Skelettmontage. b MutmaBliches Antlitz. ¢ Lebendrekonstruktion von
NorserT Aborr (2005).




und dhneln solchen von Theropoden (rduberischen Dino-
sauriern) aus der Spaten Trias. Zunédchst wurden die Fun-
de denn auch als lteste Dinosaurier angesprochen, doch
stellte sich bald heraus, dass es sich um einen urspriing-
lichen Vertreter der Krokodil-Linie (Pseudosuchier oder
,Scheinkrokodile“) handelt. Der Fund mehrerer nahezu
kompletter Schadel belegte eindeutig, dass hiereinRau -
isuchier vorliegt, der auf den ersten Blick Ahnlichkeit
mit dem aus dem Tessin bekannten Ticinosuchus ferox
zeigt (Parrist 1993; Gower 1999, 2000). Nach heutiger
Kenntnis war Batrachotomus nahe mit dem nordamerika-
nischen Postosuchus und dem mitteleuropdischen Terafo-
saurus verwandt (Pever et al. 2008), wahrend Ticinosu-
chus eher Ankldnge an primitivere Rauisuchier wie z.B.
den ostafrikanischen Mandasuchus zeigt.

Die Rauisuchier werden nicht als eine geschlosse-
ne Gruppe betrachtet, weil unter ihnen vermutlich auch
nachste Verwandte der Krokodile und Aetosaurier (Adler-
kopfechsen) zu finden sind. Sie bilden eine umfangreiche
Gruppe Uberwiegend groBwchsiger, ahnlich aussehen-
der Raubtiere, die vor allem in der Frihen und Mittleren
Trias in vielen Regionen der Erde vorkamen (Gower 1999).
Obwohl im Schadelbau und der Bezahnung den spate-
ren rauberischen Dinosauriern grundsatzlich &hnlich, un-
terscheiden sie sich deutlich von diesen im Rumpf- und
Extremitatenskelett. Am wichtigsten ist der Bau des FuB-
wurzelgelenks, in dem die beiden groBten Knochen (As-
tragalus und Calcaneus) ein spezialisiertes crurotarsales
Gelenk bilden (Krees 1976; Parrist 1987). Dieses Gelenk
findet sich ansonsten nur bei heutigen Krokodilen sowie ei-
ner Reihe kleinerer, ausgestorbener Gruppen wie den Phy-
tosauriern, den Aetosauriern und den Sphenosuchiern. Es
wurde bei heutigen Krokodilen genau untersucht und er-
maglichte diesen Tieren anscheinend einen Wechsel in der
Stellung der Extremitéten zum Korperstamm, der von einer
echsenartig gestreckten (,low walk") bis zur halbaufrech-
ten Gangart (,high walk") reicht.

Neben der crurotarsalen Gelenkflache selbst sind auch
der Bau des Calcaneus sowie dessen kraftiger knocher-
ner Ansatz fiir einen Sprungmuskel in der Ferse von Be-
deutung. All diese Eigenschaften fehlen den Dinosauriern,
die ihrerseits bereits eine einfacher gebaute, scharnierar-
tig funktionierende FuBwurzel, vergleichbar jener der Vo-
gel, entwickelt hatten. Der Hinterextremitat kommt also bei
der Einordnung triassischer Archosaurier groBe Bedeutung
zu und wies die Kupferzeller Funde eindeutig als — wenn
auch sehr urspriingliche — Vertreter der Krokodil-Linie aus.

Batrachotomus kupferzellensis
Gower, 1999

Kennzeichen: Schddel mit langer Nasenoffnung,
leicht gebogener ,Adlernase*; Nasenbein (Nasale) mit gegabel-
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ter Leiste; Oberkiefer mit spezialisierter Furche und Einbuchtung
am Vorderrand; Zahne kréftig, gekrlimmt, mit vorn und hinten
gezdhnelten Schneidekanten; Doppelreine rechteckiger, gekiel-
ter Knochenplatten auf dem Riicken.

GroBe: Gesamtlange 3,5-5,5 m, Schadel 40-50 cm
(Abb. 10.8¢c—h, 10.9 a—c).

Stratigraphische Reichweite: Skelettfun-
de bisher nur aus den Unteren Grauen Mergeln und Anoplopho-
ra-Dolomiten (Kupferzell, Vellberg); Funde von Zé&hnen, die mit
denen des Holotyps identisch sind, zahlreich aus vielen Fund-
stellen.

Der Name Batrachotomus (,Amphibienschlachter”)
nimmt Bezug auf die in Kupferzell hdufig nachgewiesenen
BeiBspuren an Amphibienknochen, die wahrscheinlich von
Scheinkrokodilen verursacht wurden (Gower 1999). Be-
sonders hdufig finden sich diese an Oberarm- und Ober-
schenkelknochen und Rippen von Mastodonsaurus. Durch
einen aufschlussreichen Skelettfund von Postosuchus aus
Nordamerika ist bekannt, dass Rauisuchier beim Beute-
fang nicht wéahlerisch waren: im Bauchraum eines einzigen
jugendlichen (!) Exemplares fanden sich ein kleiner Aeto-
saurier, zwei Finger eines groBen pflanzenfressenden Di-
cynodonten, der Skelettrest eines Cynodontiers (eines fri-
hen Verwandten der S&ugetiere) und ein Knochen eines
temnospondylen Amphibs; unter dem Skelett des Rau-
bers lagen noch der zerbissene Schadel und Rumpf eines
Sphenosuchiers, der wahrscheinlich gerade von Postosu-
chus getdtet worden war, als der Rauber selbst zu Tode
kam (Pever et al. 2008).

Batrachotomus trug wie die meisten Krokodilverwand-
ten eine Doppelreihe langgezogener Hautknochen (Osteo-
derme) auf dem Riicken, die den oben verbreiterten Dorn-
fortsatzen der Wirbel aufsaBen. Diese Platten waren zwar
kréftig, aber nur undeutlich skulptiert; sie sind an ihren
seitlichen, zur Flanke weisenden Réndern oft zerschlitzt.
Im Schwanz und an den Flanken des Rumpfes waren klei-
nere, isoliert sitzende Osteoderme verteilt, die zusammen
mit einem Skelettrest gefunden wurden. Vermutlich be-
deckten sie auch Teile der Extremitaten. Ahnlich den heuti-
gen Krokodilen diirften die Rauisuchier demnach eine sehr
derbe Haut besessen haben. Epidermale Schuppen, die in
der &uBersten Hautschicht aus Hornabscheidungen gebil-
det werden, sind in zahlreichen Féhrten erhalten, die man
den Rauisuchiern zuschreibt. Diese sind seit langem als
Chirotherium (,Handtier”) bekannt, und die Rekonstrukti-
on des Batrachotomus passt recht gut auf die groBen Fahr-
ten dieser Gattung (z.B. Chirotherium sickleri). Die Haufig-
keit und weite Verbreitung dieser Fahrten allein bezeugt,
wie erfolgreich die Scheinkrokodile in der Trias gewesen
sein missen. Bei manchen Arten von Chirotherium haben
sich Féhrtenfolgen erhalten, die vierbeinig beginnen und
dann zweibeinig werden — die Fahrtenleger miissen also
die Fahigkeit gehabt haben, zumindest streckenweise auf
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Abb. 10.10 Archosauriforme Reptilien aus dem Lettenkeuper. Jaxtasuchus salomoni. a Zerfallener Hals mit Schadelresten (SMNS
91083). b Zahn (SMNS 91083). ¢ Schadelrekonstruktion, angelehnt an den argentinischen Proterochampsiden Cerritosaurus (be-
kannte Knochen in schwarz). d Skelettrekonstruktion. e—=g Panzerplatten von oben und vorn (SMNS 91064). h Oberarmknochen
(SMNS 91002). i Oberschenkelknochen (SMNS 91002).
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den Hinterbeinen zu laufen. Dies traut man am ehesten ei-
ner eigenartigen Gruppe innerhalb der Rauisuchier zu (den
Shuvosauriden und Ctenosaurisciden, z.B. Arizonasaurus),
doch sind auch bei Batrachotomus die Arme recht kurz und
grazil, was von manchen Fachleuten als Hinweis auf ein
kurzphasiges Aufrichten gedeutet wird. In jedem Fall zei-
gen die heutigen Krokodile trotz ihrer liberwiegend tragen,
uferbezogenen Lebensweise erstaunliche Fahigkeiten: ne-
ben hochbeinigem Laufen kénnen diese Tiere kraftvolle
Spriinge ausflihren und sogar galoppieren. Ein dhnliches
Verhalten kann man demnach auch fiir Batrachotomus an-
nehmen, zumal dieser Landrduber deutlich hochbeiniger
gelaufen sein muss als heutige Krokodile.

Literatur: Kress (1965, 1976); SiiL (1974); ParrisH
(1993); Lone & Murry (1995); Gower (1999, 2000); Gower &

Watker (2002); Gower & ScHoch (2009); Nesairt (2003, 2005,
2007); NesaitT & NoreLL (2006); Pever et al. (2008).

Im oberen Lettenkeuper finden sich hdufig 1-5 cm
lange, rechteckige Panzerplatten (Abb. 10.10). Sie wur-
den erst vor wenigen Jahren erkannt, nachdem man sie
lange Zeit wegen ihrer wabenartigen Skulptur als Bruch-
stiicke von Amphibienknochen angesehen hatte. Geziel-
tes Aufsammeln zeigte aber, dass es sich nicht um Frag-
mente, sondern vollstindige, quadratische bis rechteckige
Plattchen handelt, die meist gerade Kanten aufweisen.
lhre Oberseite (=AuBenseite) ist von zahlreichen Leisten
bedeckt, die ein vieleckiges Muster bilden. An den Knoten-
punkten sind die Leisten meistens erhoht, und in der Plat-
tenmitte ragt oft ein Dorn hervor. Die rechteckigen Platten
haben an der Vorderseite einen breiten Rand, der deutlich
von der skulptierten Oberflache abgesetzt und vollig glatt
ist; dieser Bereich wurde von dem davor liegenden Os-
teoderm uberlappt. Seitlich schlossen sich weitere Platten
an, die mitunter eng mit der Mittelplatte verzahnt gewe-
sen sein missen. Hier liegen also Teile eines umfangrei-
chen Panzers vor, der sich von der lockeren Verteilung von
Osteodermen bei Scheinkrokodilen deutlich unterscheidet.

Solche Panzer kannte man bislang nur von zwei Grup-
pen, den Aetosauriern (Adlerkopfechsen) und den Kroko-
dilen im engeren Sinne (Crocodylia). Die Funde aus dem
Lettenkeuper erinnern eher an Aetosaurier, denn neben
den einander Uberlappenden, rechteckigen Platten finden
sich auch noch trapezformige Seitenplatten, die fest mit
den Mittelplatten verzahnt waren, sowie Knochenstacheln,
die man nur von Adlerkopfechsen kennt. Die Seitenplatten
schiitzten den seitlichen Teil des Riickens und die Flanke
des Tieres, und tiber dem Becken waren die zentralen Dor-
nen zu kraftigen Stacheln verlangert, die nach auBen weg-

252

standen. Zusammen mit den kleineren, tropfenformigen
Arm- und Beinplattchen bildeten diese Osteoderme einen
fast geschlossenen Panzer. Mehrere unvollstdndige Ske-
lettreste aus Vellberg bezeugen, dass alle genannten Os-
teoderme von derselben Art stammen, und langgestreck-
te Wirbel, Rippen, Bauchrippen und Teile der Extremitdten
und inzwischen sogar Teile eines Schadels vervollstandi-
gen das Bild.

Eine n&here Zuordnung des Panzerplattentragers aus
dem Lettenkeuper wurde erst mdglich, nachdem ameri-
kanische Kollegen einen Ur-Archosaurier aus den USA
genauer untersucht hatten. Die spéttriassische Doswel-
lia kaltenbachi war zwar bereits seit langerer Zeit bekannt
(Weems 1980), aber die Form und Skulptur der Platten und
die Zusammensetzung des Panzers wurde erst durch die
detaillierte Studie von Ditkes & Sues (2009) Klar. Das gab
den entscheidenden Hinweis: die Osteoderme aus dem
Lettenkeuper stimmen mit denen von Doswellia nahezu
vollig tiberein! Der wesentliche Unterschied besteht in der
Anzahl der Platten pro Wirbelsegment, bei Doswellia sind
es 8-10, bei der neuen Art aus dem Lettenkeuper hinge-
gen nur 4. ScHocH & Sues (2014) haben die neue Art aus
dem Letteneuper nun beschrieben und nach dem Finder,
dem Sammler Hans MicHAeL SALomoN, Jaxtasuchus salomo-
nibenannt.

Die Funde von Jaxtasuchus konnten nun dabei hel-
fen, die merkwirdigen Doswelliiden (iberhaupt erst in den
verzweigten Stammbaum der Archosauriformen einzuord-
nen. So besaB Jaxtasuchus einen verlangerten Hals und
einen grazilen Schadel mit schlanken, gerieften Zéhnen,
die Fischfressergebissen &hneln, wie etwas Tanystropheus
und Nothosaurus. Der Bau der bisher bekannten Schédel-
elemente stimmt gut mit dem von Chanaresuchus (iberein,
einem grazil gebauten mutmaslichen Fischrauber aus der
Mittleren Trias von Argentinien. Sollte sich diese Ahnlich-
keit durch vollstdndigeres Material bestatigen, dann wére
das ein Hinweis auf die Zugehdrigkeit der Doswelliiden zur
Kleinen Gruppe der Proterochampsiden.

Unsere Rekonstruktion des Jaxtasuchus ist zwar noch
immer lickenhaft, doch lassen die Skelettreste bereits das
Phantombild eines Armadillo-ahnlichen Vierbeiners zu, mit
langem schlankem Hals, einem schmalen Riickengiirtel
aus 4 (iberlappenden Knochenplatten pro Wirbel und gra-
zil gebauten Extremitdten (Abb. 10.10). Hatte man nicht all
diese zusammenhangenden Skelettreste mit den eindeu-
tigen Panzerplatten gefunden, kénnte man glatt an eine
Fauna unterschiedlichster Tiere denken, die sich in die-
sem merkwirdigen Archosauriformen zu vereinen schei-
nen. Kiinftige, mdglichst vollstandige Funde werden das
Phantombild hoffentlich ergénzen und Kkorrigieren. Jaxta-
suchus war vermutlich ein amphibisch lebender Fischja-
ger, dessen Extremitaten eher zum Watscheln am Ufer
oder Schwimmen geeignet waren als zum hochbeinigen
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Abb. 10.11 Archosauriforme Reptilien aus dem Lettenkeuper. a—f Kleiner Insektenfresser. Zerfallener Hals mit Schadelresten (SMNS
91083). a Oberschenkelknochen (SMNS 90505). b Schadelrekonstruktion. ¢—=d Panzerplatten (91351). e llium (SMNS 90505).
f Gesamtrekonstruktion. g—h Pflanzenfresser, Rekonstruktion von Schadel und Skelett.
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Laufen an Land. Das gehdufte Vorkommen von Panzer-
platten in zahlreichen Fundstellen und Horizonten des Let-
tenkeupers unterstreicht dies.

Literatur: Romer (1971, 1972); Weems (1980); Sues et
al. (2009).

Ein weiterer (iberraschender Fund war die Entdeckung
des nahezu vollstdndigen, offenbar eingerollten Skeletts
eines etwa 25 cm langen Reptils (Abb. 10.11a—f). Auch
dieses kleine Reptil war ein Archosauriforme, wie Merk-
male im Schadel und Extremitdtenskelett bezeugen (Abb.
10.11 a—f). Daher lag zunéchst der Verdacht nahe, dass
es sich um ein Jungtier des groBen Rauisuchiers handeln
kénnte. Schadelbau, Bezahnung, Extremitdten und Wirbel
sind allerdings sehr verschieden und die Wirbelkorper wa-
ren fest mit den Aufsatzen verwachsen, was daf(r spricht,
dass das Tier erwachsen war.

Der schlanke, gleichformig bezahnte Schédel des Tie-
res dirfte etwa 4 cm Lédnge erreicht haben. Der Ober-
kiefer umrahmte ein groBes, vorn zugespitztes Antorbital-
fenster, das kennzeichnend fiir Archosauriforme ist. Die
winzigen Kieferzahne standen relativ dicht, waren deutlich
gekriimmt, und hatten keine S8gekanten oder Kiele wie
die Sichelzahne von Zanclodon. Die Gaumenknochen tru-
gen zwei Reihen kleiner Zéhne, ein Merkmal, das dagegen
nur in der Stammgruppe (z.B. bei Proterosuchiern oder
Euparkeria) vorkam, bei Erythrosuchiern und Archosauri-
ern im engeren Sinne aber bereits fehlte. Dieses Merkmal
belegt, dass es sich wie bei Jaxtasuchus um einen klei-
nen Archosauriformen handelt. Eine genauere Einstufung
dieses interessanten Reptils wird erst nach einer griindli-
chen anatomischen Beschreibung mdglich sein. Eine ge-
wisse Ahnlichkeit im Bau der Panzerplatten besteht mit
dem wahrscheinlich aquatischen Ur-Archosaurier Vanclea-
vea aus spattriassischen Ablagerungen der Ghost Ranch
(New Mexico, USA) (NesairT et al. 2009). Die Haufigkeit
der Skelettfunde konnte darauf hindeuten, dass diese Tie-
re in Uferndhe lebten und dort von amphibisch lebenden
Réubern ergriffen wurden, die sie in den See eintrugen.

Ein weiterer Archosauriformer wurde 2010 bei Vell-
berg entdeckt (Abb. 10.11g—h). Ein zerfallenes, aber ziem-
lich vollstdndiges Skelett eines etwa 40 c¢m langen Tie-
res entpuppte sich als Besitzer eines Zahntyps, der bereits
seit einigen Jahren regelméBig gefunden wurde. Die kaum
1 cm langen, seitlich abgeplatteten Zahne unterscheiden
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sich von allen anderen Reptilzdhnen durch die Orientierung
ihrer Ségekanten: Sie sind parallel zur Krone des Zahnes
angeordnet und zugespitzt, ganz im Gegensatz zu den ge-
rundet-quadratischen Ségekanten der Rauisuchier und Ar-
chosauriformen. FrieoricH v. HueEne nannte diese Struktur
»opitzkerbung*. Sehr &hnliche Z&hne kennt man von heu-
tigen Leguanen und prosauropoden Dinosauriern (z.B. Pla-
teosaurus), die Uberwiegend Pflanzen fressen bzw. als
Herbivore gedeutet werden. Das neue Vellberger Taxon hat
einen dberdimensioniert groBen Kopf mit sehr kréftigen
Kiefern, in denen lange Zé&hne stecken. Wie bei Batracho-
tomus waren die Zahnwurzeln lang und von Theken um-
schlossen. Die Beine waren offenbar deutlich verlangert,
das Tier konnte also zweibeinig gelaufen sein. Die genau-
ere Zuordnung ist noch unklar, doch deuten der primitve
Bau des Oberschenkels, das Fehlen von Panzerplatten und
der Bau des Hirnschédels auf eine sehr basale Position in-
nerhalb der Archosauriformen hin. Néhere Verwandtschaft
konnte zu dem kirzlich beschriebenen Azendohsaurus aus
Madagaskar bestehen, dessen Gebiss groBe Ahnlichkeit
aufweist (Fnw et al. 2010).

Literatur: Ewer (1965); Kuun (1969); CRUICKSHANK
(1972); WeLman (1998); Dikes (1998); Wu & RusseLL (2001);

Gower (2003); Sues (2003); Borsuk-Biarynicka & Evans (2003);
MopesTo & Sues (2004); SpieLman et al. (2008).

Ein weiterer, noch unbeschriebener Archosaurifor-
mer ist mit mehreren sehr gut erhaltenen Funden belegt.
Einzelne Extremitdten und die diese Art kennzeichnenden
tropfenformigen Panzerplatten wurden bereits beschrie-
ben (ScHocH 2011b). Im Jahre 2010 wurden dann gleich
drei Skelettreste gefunden, einer davon mit einem vollstan-
digen Schédel, bei dem alle Knochen im Verband geblie-
ben waren (Abb. 10.12).

Am leichtesten erkennt man diese Art an ihren mar-
kanten und sehr zahlreichen Panzerplatten. Anders als die
rechteckigen und vollstdndig skulptierten Osteoderme von
Jaxtasuchus sind diese Platten massiv, glatt und nach au-
Ben scharf gekielt. Sie waren in Reihen angeordnet und
mssen Ricken und Flanke des stdmmig gebauten Archo-
sauriformen bedeckt haben.

Die Extremitdten und das Becken zeigen deutlichere
Anklange an Archosaurier als jene der anderen Lettenkeu-
per-Reptilien, und der Schadel war dem von Pseudosu-
chiern wie Batrachotomus nicht unéhnlich. Die Z&hne sind
kréftig, haben keine Sagekanten und sind auf den Flan-
ken mit parallelen Graten bedeckt. Dieser Archosauriforme
durfte 1,2—1,5 m Lé&nge erreicht haben, und mag duBerlich
Euparkeria oder Ticinosuchus, einem Kleinen Verwandten
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Abb. 10.12 Archosaurier aus dem Lettenkeuper. a—e MittelgroBer Fleischfresser mit ovalen Knochenplatten. a Schadelrekonstrukti-
on. b Originalfund (SMNS 92046). ¢ Panzerplatte (SMNS 91082). d Zahn (SMNS 92046). e Zeichnung des Schadelfundes (SMNS
92046). f-g Noch unbekannter Rauisuchier. f Oberkiefer (Maxillare, SMNS 91123). g Riickenwirbel (SMNS 91124a).
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Abb. 10.13 Reptilzahne und -kiefer aus dem Lettenkeuper. a—b Ziphodonte Z&hne von Batrachotomus, ¢ Zanclodon laevis (SMNS
6045), d Kleiner Rauisuchier (SMNS 92047), d mittelgroBer rauberischer Archosauriforme (SMNS 92046), e—f pflanzenfressender
Archosauriforme (SMNS 91343), g—h noch unbekannter fischfressender Archosauriforme (SMNS 91230), i—j Jaxtasuchus (SMNS
91083), k Nothosaurus sp. (SMNS 92554), I-n Tanystropheus sp. (SMNS 91385), 0 unbekanntes Reptil (SMNS 91427), p Choristo-
dere (SMNS 91552), q kleiner Lepidosauromorpher (SMNS 91110), r Briickenechse (SMNS 91313), s Lepidosauromorpher mit ge-
kerbten Zéhnen (SMNS 91547), t unbekanntes Reptil (SMNS 91431). u Reptil (?Protorosaurier) mit kréftigen Z&hnen (SMNS 91376).
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des Batrachotomus, dhnlich gesehen haben. Dem Becken
und Oberschenkel nach zu urteilen handelt es sich vermut-
lich um einen Vertreter der Krokodil-Linie, also einen ur-
spriinglichen ,Rauisuchier*.

Einzelfunde belegen, dass es im Lettenkeuper weite-
re Archosaurier gegeben haben muss, doch sind diese au-
Berordentlich selten und bisher nur auf wenige Horizonte
beschrénkt. Die bruchstlickhafte Natur aller dieser Fun-
de erlaubt keine Aussage, wieviele weitere Arten sich un-
ter diesem Sammelsurium verbergen mogen. Selbst das
variable GroBenspektrum — die Funde reichen von Tieren
von 0,2 his 2 m Ldnge — muss nichts bedeuten, denn es
kénnten ja mitunter verschiedene Altersstadien derselben
Art vorliegen.

Eine Grabung erbrachte im Februar 2008 eine An-
sammlung weniger Knochen, die ihrer GroBe nach alle
von demselben Archosaurier stammen konnten. Es sind
aber viel zu wenige Knochen, um von einem Skelett zu
sprechen. Das Verwirrende ist, dass diese Reste bereits
als Bruchstiicke abgelagert wurden, und ein vollstandiger
Oberkiefer (Maxillare) darunter zahlreiche Bissspuren auf-
weist (Abb. 10.12f). Der QOberkiefer, dem leider alle Zah-
ne fehlen, kdnnte von einem Jungtier von Batrachotomus
stammen, ebenso eine vollstdndige Hirnkapsel, die in der
Nahe geborgen wurde. Dieses Tier hatte eine geschatzte
Lange von etwa 1,5 m. Was aber nicht zu Batrachotomus
passen will, sind zwei Halswirbel, die zu lang und niedrig
sind, und eher von einem Verwandten der poposauroiden
Rauisuchier stammen konnten (Abb. 10.12g), die aller-
dings nur aus dem Buntsandstein bekannt sind (Ctenosau-
riscus, vgl. Kres 1969). Dieses Beispiel zeigt erneut, wie
fraglich die Zuordnung selbst eng beieinander gefundener
Knochen im Lettenkeuper ist und wie widerspriichlich die
anatomischen Merkmale sein konnen.

In der Gesamtheit sind die hier aufgelisteten Fun-
de vielversprechend, denn sie stammen (iberwiegend
aus derselben Schicht und vom selben Ort und es spricht
nichts dagegen, dass man auch von diesen Arten irgend-
wann einmal Skelette finden wird, wie es nach jahrelanger
Suche auch bei anderen Reptilien gelungen ist.

Die subtropischen Habitate des Lettenkeupers miissen
eine groBe Anzahl von Tetrapoden beheimatet haben. Be-
denkt man, wie reich vergleichbare Lebensrdume in Afrika,
Stidostasien und Stidamerika heute sind, kann man sich

eine grobe Vorstellung machen. Zudem sollte man nicht
vergessen, dass es in der Mittleren Trias noch keine Vo-
gel und Saugetiere gab. Das macht es also wahrscheinlich,
dass es im friihen Mesozoikum viel diversere Reptilfaunen
gegeben haben muss als heute.

Eine Abschatzung der Vielfalt an Amphibien und Rep-
tilien im Lettenkeuper mag am ehesten anhand der ver-
schiedenen Zahntypen gelingen. So fanden sich bei Vell-
berg in nur einer Schicht (6) ber 30 unterschiedliche
Typen von Reptilzahnen (Abb. 10.13). Sie haben nicht nur
hochst verschiedene Formen, sondern beeindrucken auch
durch ihr GroBenspektrum, das von Millimeterbruchteilen
bis zu 10 cm Lénge reicht.

Eine befriedigende Zuordnung ist natirlich erst dann
maglich, wenn hinreichend gute und vollstandige Skelett-
funde verfligbar sind. Solange das nicht der Fall ist, sollten
diese Zahntypen mit groBter Vorsicht behandelt werden,
denn einige gewichtige Probleme machen es unmdglich,
von einem Einzelzahn sicher auf den Besitzer zu schlie-
Ben: (1) es muss nicht jede Art ein fir sie typisches Ge-
biss besitzen, denn oft haben nahe Verwandte gleiche Be-
zahnungsmuster; (2) haufig haben Reptilien differenzierte
Gebisse, in denen vorn im Kiefer andere Zahntypen sit-
zen als weiter hinten, und schlieBlich (3) kommt es auch
oft vor, dass die Form der Z&hne sich mit dem Alter veran-
derte. Fast alle triassischen Reptilien hatten einen fortlau-
fenden Zahnersatz und nicht immer blieben Form und An-
ordnung der Zahne durch alle Altersstadien konstant. Es
konnen also gleich aussehende Z&hne von verschiedenen
Arten stammen, wéhrend sehr verschiedene Zahntypen
aus demselben Kiefer gefallen sein kénnen!

Die Amphibien-Zahne des Lettenkeupers haben alle
die labyrinthische Einfaltung von Zahnbein und Schmelz
gemeinsam, welche die typischen Rillen an der Zahnbasis
hervorruft. Mag man auch diese Rillen auf den ersten Blick
mit Graten (z.B. bei Nothosaurus) verwechseln, so zeigt
der Blick durch die Lupe sofort die Verschiedenheit aller
Amphibien- und Reptilzahne. Nicht alle Temnospondylen
sind anhand von Einzelzéhnen bestimmbar. So unterschei-
den sich Z&hne von Mastodonsaurus und Kupferzellia nur
in der GroBe, wahrend jene von Callistomordax und Trema-
tolestes durchweg seitlich abgeflacht und gekielt sind. Pla-
giosaurierzahne sind generell kleiner, oft mit nach innen
gebogener Spitze und kénnen auch gekielt sein.

Die bisher gefundenen Reptil-Zahntypen zeichnen ein
Bild, das von den Skelettfunden deutlich abweicht. Zwar
gab es neben den zuordenbaren Archosaurier-Zéhnen
noch einige weitere Typen, aber die Diversitat der klei-
nen und winzigen Reptilien war offenbar viel hoher, als
dies durch die heute vorliegenden Skelettfunde angezeigt
wird. So fanden sich neben den unverwechselbaren Kie-
fern von Briickenechsen bis zu zehn verschiedene Kiefer
kleiner Diapsiden, die gar nicht naher zuordenbar sind.
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Die kréftigsten Kiefer und Zahne konnten von Pararepti-
lien stammen, wahrend nadelformige und spitzkonische
Zahntypen in zahlreichen Gruppen vorkommen. Am inte-
ressantesten ist vielleicht die Feststellung, dass fast alle
im Lettenkeuper gefundenen Reptilzdhne auch bei heuti-
gen Echsen vorkommen, wenn auch in den meisten Fallen
sicher konvergent entstanden. Die groBten Zahne stam-
men alle von Archosauriern und sind in der Regel seitlich
abgeflacht, nach hinten gekrimmt und mit S&gekanten
versehen. Solche Zahne nennt man ziphodont; sie
kommen heute nur bei einigen Waranen (z.B. Varanus ko-
modoensis, dem Komodowaran) vor.

Am wichtigsten dirfte der Befund sein, dass nahezu
alle im Lettenkeuper gefundenen Reptilienzéhne sich auch
bei heutigen Arten finden. Oft handelt es sich dabei nicht
um dieselben Gruppen wie in der Mittleren Trias, sondern
um viel spater entstandene Squamaten, die entsprechen-
de Zahnmerkmale konvergent erworben haben. Der ent-
scheidende Punkt liegt hier in der analogen Nutzung der
Zédhne, und damit ihrer palokologischen Aussagekraft. Es
sollte mdglich sein, an den Z&hnen zumindest in groben
Zligen Pflanzenfresser von Insekten-, Fisch- und Fleisch-
fressern zu unterscheiden. Tatséchlich zeigen die Reptili-
enzéhne des Lettenkeupers eine groBe Vielfalt von Insek-
ten- und Schaltierfressern (Colognathus, Parareptilien,
Lepidosauromorphe, manche Archosauriforme). Selbst so
spezialisierte Typen wie Kéfer- oder Ameisenfresser finden
ihre Aquivalente im Lettenkeuper.

Die meisten Insectivoren waren Lepidosauromorphe,
die anscheinend bereits in der Mittleren Trias den Weg fur
die spateren Squamaten bereiteten. Auch die Briicken-
echsen, deren kraftvolle Kiefer bei der heutigen Gattung
Sphenodon zum Zermahlen groBerer Insekten zum Einsatz
kommen, waren bereits mit ihrer heutigen 0kologischen
Spezialisierung vertreten. Uberraschend sind eher die Ar-
chosaurmorphen, wie der winzige Protorosaurier oder das
kleine gepanzerte Taxon aus Vellberg, die sicher ebenfalls
kleine Arthropoden gejagt haben dirften. Diese Gruppe
war bisher fast ausschlieBlich durch groBere Carnivore re-
prasentiert.

Schwer zu erkldren ist die geringe fossil belegte Diver-
sitdt an Pflanzenfressern. Die groBten Herbivoren der Mitt-
leren Trias waren die Dicynodonten, die aus Stidamerika,
dem stdlichen Afrika und Russland bekannt sind. Im Let-
tenkeuper fehlen sie bisher vollig; ein vermeintlicher Ober-
armknochen stellte sich als mutmaBlicher Amphibienrest
heraus (MaiscH et al. 2009). Das Fehlen der schwerfalli-
gen Dicynodonten konnte damit zusammenhangen, dass
diese groBten Pflanzenfresser eher Flussauen als Seeufer
bewohnten und an dichtere Vegetation gebunden waren.
Die archosauromorphen Rhynchosaurier sind eine zweite
rein herbivore Gruppe, die im Lettenkeuper véllig fehlt (dia-
gnostische Rhynchosaurier kennt man aus dem Germani-
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schen Becken nur aus dem QOberen Buntsandstein, Anisi-
um, wahrend sie in Schottland im Karnium noch vertreten
sind). Dagegen finden sich spérliche Reste von Cynodon-
tiern und Procolophoniden, die beide herbivore Arten her-
vorbrachten. So bleibt als einzig gut belegte herbivore Rep-
tilien-Art der neue Azendohsaurus-artige Archosauriforme
aus Vellberg, der seinen Leguan-artigen Zdhnen zufolge
sehr wahrscheinlich von pflanzlicher Nahrung lebte. Aller-
dings sei daran erinnert, dass viele heutige herbivore Ech-
sen nicht unbedingt an ihrer Bezahnung als pflanzenfres-
send erkannt werden konnen.

Die zweite Besonderheit des Lettenkeupers ist die
Vielfalt und Dominanz von Fischfressern (Sauropterygier,
Tanystropheiden). In den Lagunen und Flachmeeren ist
das nicht verwunderlich, an den Ufern der StiBwasserseen
hingegen schon. In den See- und Sumpfablagerungen tre-
ten Jaxtasuchus und Zanclodon hinzu, sowie eine weitere
groBwiichsige Art, deren Zéhne an Jaxtasuchus erinnern,
allerdings starker nach innen gekrimmt sind und Sége-
kanten aufweisen. Weitere Fischfresser waren, den Z&h-
nen nach zu urteilen, der mutmaBliche Choristodere und
der neue Archosauriforme mit den tropfenformigen gekiel-
ten Panzerplatten. Die Astuare der Lettenkeuper-Zeit ge-
ben somit Einblicke in Paldodkosysteme, die von den Dicy-
nodonten-dominierten Flussablagerungen Russlands und
Slidafrikas sehr verschieden waren.
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