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Zusammenfassung

Aus der unteren Bickeberg-Formation (Obernkirchen-Member) des aufgelassenen
Steinkohlen-Bergwerks Beckedorf, Niedersachsen, wird ein isolierter Handabdruck (erhalten
als Hypichnium auf der Sohlfliche einer Sandsteinbank) eines iguanodonten Ornithopoden
beschrieben. Die gute Erhaltungsqualitdt und der Vergleich mit anderen Vorkommen voll-
standigerer Fahrten in derselben Formation, erlaubt eine solche Neuinterpretation der zuvor
indifferent als Sedimentmarke angesprochenen Struktur. Die Lokalitdat Beckedorf erganzt die
bislang bekannten Fundorte von Dinosaurierfahrten im Berriasium Nordwestdeutschlands um
das erste Untertage-Vorkommen.

Da die lange ibersehene Identifizierung von Vorderful3abdriicken bei dieser Gruppe wichtige
Hinweise zur Fortbewegung und Korperhaltung lieferte, wird ein kurzer historischer Abriss der
Geschichte der Rekonstruktion iguanodonter Dinosaurier gegeben.

Abstract

An isolated manus imprint of an iguanodontian ornithopod from the lower Blickeberg
Formation (Obernkirchen Member, upper Berriasian) at the abandoned Beckedorf coal mine,
Lower Saxony (NW-Germany), is described. The specimen is preserved as a hypichnial cast on
the basal surface of a sandstone layer. The good quality of preservation and comparison to more
complete trackways from the same formation allow such a re-interpretation of the structure,
which was previously only identified indifferently as a sediment mark. The Beckedorf locality
supplements the known dinosaur track localities in the Berriasian of northwestern Germany and
is the first of these occurrences in a subsurface stratum.

As the long neglected identification of manus imprints in iguanodontian dinosaurs provided
important information on their locomotion and posture, a short summary of the history of
reconstruction of members of this clade of dinosaurs is provided.
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1. Vorbemerkung

In der Sammlung des Naturkundemu-
seums Bielefeld (NAMU) befindet sich eine
Sandsteinplatte (NAMU ES/Wd-10094) aus
dem ,Wealden”-Sandstein des Schachtes
Beckedorf (Abb. 1-2), die an der Sohlflache
neben Invertebratenspuren und Pflanzenres-
ten auch eine scharf begrenzte, strukturierte,
sedimentgefiillte Auswolbung aufweist, die
nach dem Etikett als [Sediment]-“Marke”
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Abb. 1: (a) Dinosaurierféhrten-Funde im Berriasium
Niedersachsens mit dem Vorkommen Beckedorf

und anderen im Text genannten Fundstellen. Nach
Hornune et al. (2012) und Hornune (2013), zusammen-
gestellt und ergdnzt. (b) Stratigraphische Position von
NAMU ES/Wd-10094.

Fig. 1: (a) Dinosaur track localities in the Berriasian of
Lower Saxony with the Beckedorf and other locations
mentioned in the text. After Hornunc et al. (2012),
Hornung (2013), summarized and complemented. (b)
Stratigraphical position of NAMU ES/Wd-10094.

angesprochen wird. Es kann gezeigt werden,
dass es sich dabei um den VorderfuBabdruck
eines iguanodonten Dinosauriers handelt.
Als Erstfund fir Beckedorf und aufgrund der
schonen Qualitat der Erhaltung soll dieser hier
ausfihrlicher vorgestellt werden.

Gleichzeitig wird ein kurzer historischer Ab-
riss darliber gegeben, wie sich die Vorstellung
vom Aussehen, der Képerhaltung und Fort-
bewegung iguanodonter Dinosaurier in den
vergangenen knapp 200 Jahren gewandelt
haben und welche Rolle die spate Identifika-
tion der VorderfuBabdriicke dieser traditionell
als vogelartig-biped aufgefassten Tiere dabei
spielte.

1.1 Zur Nomenklatur

Seit den ersten Beschreibungen Ende
des 19. Jahrhunderts bis in die jlingere Zeit
wurden die Erzeuger grof3er Ornithopoden-
fahrten in der Blickeberg-Formation meist als
Jguanodon” bezeichnet. Diese Identifikation
basierte auf dem Vergleich des FuBskeletts
von Iguanodon bernissartensis mit den durch
Carl Struckmann gefunden Fahrten durch
Louis Dollo (DoLLo 1883) sowie der angenom-
men stratigraphischen Nahe des ,Deutschen
Wealdens” (heute: Biickeberg-Formation, Ca-
sey et al. 1975, vgl. Abb. 1) zu dem englischen
Wealden (heute: Wealden Supergroup), aus
dem die urspriinglichen Skelettfunde von
Iguanodon stammten (MaNTELL 1825).

Diese Identifikation kann nach heutigen
Wissensstand nicht mehr aufrecht erhalten
werden (vgl. auch SariEant et al. 1998). Zur
Gattung Iguanodon ManteLL, 1825 werden
derzeit nur zwei valide Arten gerechnet, /.
bernissartensis BouLenger, 1881 und I. galvensis
VerpU, Rovo-Torres, Cosos & ALcaLA, 2015, beide
aus dem Barreme bis Apt Westeuropas. Damit
trennt sie eine zeitliche Llicke von etwa 15 Mil-
lionen Jahren von den Fahrtenfunden aus dem
Berriasium (CoHen et al. 2013). Zahlreiche ande-
re Funde, die im Laufe der vergangenen 190
Jahre mit Iguanodon in Verbindung gebracht
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wurden, darunter auch Mantells Typusmaterial
(uI. anglicus” HoiL, 1829, bzw. ,I. mantellii* Von
Mever, 1832), wurden spater entweder anderen
Gattungen zugeordnet, oder als unzureichend
begriindet aufgefasst (vgl. z.B. PauL 2007, 2008,
CARPENTER & IsHIDA 2010, Zusammenfassungen
der komplexen taxonomischen Geschichte
bei Norman 2010, 2011a, 2011b, 2012, 2013).
Diese Formen (darunter auch die Familien
Dryosauridae und, falls ausgewiesen, Iguano-
dontidae) aus dem Mitteljura bis zur tieferen
Oberkreide werden als ,basale Iguanodontia”
den abgeleiteten Iguanodontia (Hadrosauri-
formes) der Oberkreide gegeniiber gestellt.
Leider sind aus dem Intervall Oberjura bis
Barrémium Skelettfunde nur sehr spérlich
vorhanden. Nur vier valide Arten (vgl. NormAN
2011a, 2013) sind aus dem Kimmeridgium
bis Valanginium Mitteleuropas beschrieben
worden, alle basierend auf fragmentarischem
Material: Cumnoria prestwichii (Huike, 1880),
Owenodon hoggii (Owen, 1874), Barilium daw-
soni (Lvpekker, 1888) und Hypselospinus fittoni
(Lypekker, 1889). Aus der Blickeberg-Formation
Nordwestdeutschlands liegen nur wenige, iso-
lierte Skelettelemente dieser Gruppe vor, die,
ebenso wie die Fahrten, aber eine erhebliche
Diversitat andeuten (Dunker 1846, Dames 1884,
STRUCKMANN 1894, HornuNG 2013).

Daher werden die Fahrtenerzeuger nicht
mehr als ,/guanodon” angesprochen, sondern
als basale Iguanodonten (Hornun et al. 2012).
In der Parataxonomie fiir Fahrten (Ichnota-
xonomie) kdnnen die meisten Fahrten-Mor-
photypen dem Ichnogenus Iguanodontipus
SARJEANT, DELAR & Lockiey, 1998 zugerechnet
werden (Diaz-MarTinez et al. 2015), es gibt je-
doch auch Formen, die eindeutig auBerhalb
dieses Morphospektrums liegen (z. B. A. RicHTER
et al. 2012, HornuNG & REeicH 2012).

In Abschnitt 4 bezieht sich die Erwahnung
von ,Iguanodon” auf die jeweilige historisch-
zeitgenOssische Perzeption diese Begriffs,
der sich mit der heutigen nicht decken muss.
Sofern explizit Binomen genannt werden,
beziehen diese sich aber auf valide Taxa.

2. Beschreibung
2.1 Fundort und -schicht

NAMU ES/Wd-10094 wurde auf der Ex-
kursion Nr. 73 des Naturwissenschaftlichen
Vereins flr Bielefeld und Umgegend elV.
am 22.06.1975 (BucHner 1975) auf der Halde
des aufgelassenen Steinkohlenbergwerks
Schacht Beckedorf (R:352040, H:580140), Lkr.
Schaumburg, Niedersachsen, aufgefunden
(Abb. 1a). Das Material stammt aus den
Nebengestein der bis 1960 abgebauten
Wealden”-Steinkohlenfloze. In Beckedorf
wurden beide typischen sandigen Einschal-
tungen der unteren Biickeberg-Formation
(Obernkirchen  Member) aufgeschlossen
(Grure et al. 1933), der Untere Hauptsandstein
und der machtigere Obere Hauptsandstein
(Obernkirchen-Sandstein s. str., vgl. Hornung et
al. 2012: Abb. 5). Aus welcher dieser Einheiten
das Stlick stammt ldsst sich nicht mehr rekon-
struieren, so das sich seine stratigraphische
Herkunft nur auf den Obernkirchen-Member
der Biickeberg-Formation (mittleres bis obe-
res Berriasium) eingrenzen lasst (Abb. 1b).

2.2 Lithologie

NAMU ES/Wd-10094 (Abb. 2) ist ein
Sandsteinblock, der drei distinkte Schichten
umfasst. Die nur fleckenhaft vorhandene
Basislage erreicht nur eine unregelmaflige
Machtigkeit bis ca. T cm und besteht aus
einem rotlich-graugelben, massiven, sehr gut
sortiertem Feinsandstein. Die Sohlfliche weist
Invertebratengrabspuren (Endichnia) sowie
einen Holzabdruck auf und ist teilweise mit
Limonit Uberzogen. Sie wurde bei Erzeugung
der Wirbeltierfahrte durchstoBen und gestort.

Die mittlere Einheit von 3 - 4 cm Machtig-
keit folgt mit erosiver Basis und besteht aus
trogformig, flaserig rippellaminiertem, grau-
gelben, sehr gut sortiertem Feinsandstein mit
zahlreichen Pflanzenhackseln, der basal teil-
weise limonitzementiert ist. Diese Lage bildet
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das ausfiillende Gestein der Wirbeltierfahrte.

Die Toplage folgt graduell auf die Mittellage
und besteht aus 1 — 2 cm flachwinkelig-planar
schraglaminiertem, graugelben, sehr gut sor-
tiertem Feinsandstein, der am Top in schlecht
erhaltene Oszillationsrippelmarken tbergeht.
Kohleflitter und Pflanzenhacksel sind haufig,
das Top ist mit einem feinen Kohlefilm Giber-
zogen.

2.3 Ichnologie

Die Fahrte (Abb. 2) ist als scharf ausgebilde-
tes Hypichnium der Mittellage erhalten und
durchstoBt die Basislage. Sie hat Abmessun-
genvonca. 10 x 14 cm und wurde 4 -5 cm in
das nicht Uberlieferte Substrat eingetieft.

Die Abformung des Abdrucks (,Plombe”) ist
breit gerundet-dreieckig, im tiefsten Bereich
schwach Bumerang-formig und ragt leicht in
Richtung der mittleren Spitze des Dreiecks
geneigt aus der Sohlbankfliche. Der Uber-
gang zur Sohlbankfliche an der konvexen
Seite ist durch konzentrische Mikrostérungen
sowie eine Flexur der Basisschicht gekenn-
zeichnet. Die Abformung treppenférmiger
Mikrostorungen parallel zum konkaven Rand
der Fahrte zeigen ein anschlieBendes schwa-
ches Kollabieren des libersteilten Sediments,
welches aber die Erhaltung nur schwach be-
einflusste. Am konvexen Rand ist die Anlage
eines sehr schwachen Verdrangungsrandes
(in der Sohlflache als parallele Eintiefung von

< 1 cm Tiefe) vorhanden. An einem Ende geht
der konkave Rand auf der Sohlbankflache in
schwache Schleifmarken tber.

3. Diskussion
3.1 Ablagerungsmilieu

Die sandigen, kohlefiihrenden Einschaltun-
gen im Obernkirchen-Member der Region des
Biickebergs werden als Deltaablagerungen
am Siidrand eines gro3en Sees interpretiert,
der das Niedersachsische Becken im spaten
Berriasium weitgehend ausfiillte. Diese gingen
stidostlich in mehr fluviatile Abfolgen Uber,
wadhrend sich nordwestlich die Gberwiegend
pelitisch-karbonatischen  Beckensedimente
anschlossen (PeLzer 1998, HornuNG et al. 2012).

Die sedimentdren Strukturen der er-
haltenen Sandsteinlagen des Handstiicks
zeigen eine episodische Ablagerung sandiger
Suspensions- und Bodenfracht durch turbu-
lente Stromungen, wobei es nach erfolgter
Ablagerung zur Aufarbeitung des Tops durch
Wellenbewegung (Oszillationsrippelmarken)
und der Bioturbation durch Invertebraten
kam. Die basale Erosionswirkung dieser Trans-
portereignisse war gering und lokal begrenzt,
was die gute Erhaltung von Strukturen an
Schichtkontakten begiinstigte. Im Rahmen
eines Deltamilieus sind solche Ablagerungen
etwa im Bereich episodisch sedimentierender,

Abb. 2 (linke Seite): NAMU ES/Wd-10094, Ausfiillung (Hypichnium) des VorderfuBabdrucks eines basalen Iguano-
donten auf der Sohlfldche eines Sandsteinblocks, Obernkirchen-Member, Blickeberg-Formation, Abraumhalde des
Steinkohlen-Bergwerks Beckedorf, Niedersachsen. Leg. et ded. M. Biichner, 1975. (a) Ansicht von der Liegendseite
(Sohlfidche), Laufrichtung nach rechts. (b) Ansicht von der Seite, Laufrichtung nach links.

Fig. 2 (left page): NAMU ES/Wd-10094, hypichnial cast of the manus impression of a basal iguanodontian on the
lower surface of a sandstone block, Obernkirchen Member, Biickeberg Formation, Overburden dump of the Beckedorf
coal mine, Lower Saxony, northwestern Germany. Leg. et ded. M. Biichner, 1975. (a) Basal view, walking direction to
the right. (b) side view, walking direction to the left. The hypichnial cast shows microfaulting at the craniad side (right
face in (a)) and weak sliding and collapse deformation of the caudad margin (left side in (a)). Short, transversally
broad, rounded-triangular impression with three hardly discernible, rounded tips, representing the impressons of the
coalescent digits Il to IV. Weak scratch marks to the upper left of the hypichnium may be related to digit V.
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distaler Miindungsbarren oder von Uferwall-
Durchbruchsablagerungen (Crevasse splays)
zu erwarten. Die Assoziation mit Kohlen deutet
auf eine zeitweise Sumpf- und Moorbildung
hin (Graupner 1980, Petzer 1998). Dinosaurier-
fahrten sind hdufig an solche Lithofazies im
Obernkirchen-Member gebunden (HornuNG
et al. 2012). Eine detaillierte Faziesanalyse der
Abfolge im Schacht Beckedorf wurde bislang
nicht durchgefiihrt.

3.2 Interpretation der Sohlflachenstruktur
als VorderfuBabdruck eines iguanodonten
Dinosauriers

Die konzentrischen Mikrostdrungen am
Ubergang zur Sohlbankfliche, der angedeu-
tete Verdrangungsrand, sowie die Flexur der
durchstoBBenen Basisschicht machen deutlich,
dass es sich bei der Struktur um das Resultat
einer lateralen und vertikalen Materialverdran-
gung durch ein eindringendes Objekt handelt
und nicht um eine erosive Sohlbankmarke
oder eine Belastungsmarke durch Unterschie-
de in der Materialdichte. Die scharf begrenzte
Erhaltung, die leicht schrdge Orientierung
und das Fehlen von rillen- oder rinnenartigen
Verlangerungen zeigt an, dass das Objekt
weitgehend vertikal in das Sediment eindrang
und wieder herausgezogen wurde, was z.B.
eine Rollmarke, sowie eine Entstehung durch
Wiihlen oder Graben ausschlief3t.

Daher kann die Struktur als Wirbeltierfahrte
interpretiert werden. Die Morphologie und
GroBe stimmt dabei hervorragend mit den
erstin jliingerer Zeit bekannt gewordenen Vor-
derfuBeindriicken iguanodonter Dinosaurier
Uberein (z.B. NormaN 1980, LockLey 1987, WRIGHT
1999), die durch gerundet-dreieckige bis ova-
le, oder 8-férmige Eindriicke gekennzeichnet
sind, welche keine Krallenspuren aufweisen
und bei denen sich einzelne Fingereindriicke
meist nicht, oder nur durch kurz vorspringen-
de Rundungen differenzieren lassen (Abb. 3a).
Diese Morphologie geht auf die spezialisierte
VorderfuBanatomie iguanodonter Dinosauri-

er zurlick (Norman 1980, vgl. Abb. 3b): Aus den
urspriinglichen Greifextremitaten basaler, bi-
peder Ornithischier hatte sich ein komplexes,
multifunktionelles Organ entwickelt, bei dem
der Finger | (Daumen) zu einem starren Kno-
chenstachel verwandelt war, der vermutlich
Defensivfunktion hatte. Finger V dagegen war
sehr gelenkig und vielleicht sogar teilweise
opponierbar, er diente dem Greifen. Die
Mittelhandknochen und Strahlen der Finger
Il bis IV dagegen bildeten eine fast starre,
gerade, sdulenartige Struktur, bei der die drei
Finger wahrscheinlich weitgehend durch
eine gemeinsame Hautscheide verbunden
waren und die am Ende nur kleine, schwache,
hufartige Krallen trugen. Diese Struktur war
optimal zum Tragen des Gewichts auf festem
Boden geeignet, eine Greiffunktion war
jedoch kaum mehr moglich. Bei quadrupeder
Fortbewegung beriihrte nur diese ,Saule” aus
den Fingern Il bis IV den Boden und hinterliel3
die  charakteristischen, dreieckig-ovalen
Eindricke. Die gute Erhaltungsqualitdat von
NAMU ES/Wd10094 erlaubt dabei die einzel-
nen Eckpunkte des angedeuteten Dreiecks
als Abdriicke der Fingerspitzen (hufartigen
Endphalangen) zu interpretieren wobei
Finger Il leicht in die Bewegungsrichtung
vorspringt. Die Hand des Tieres tauchte leicht
schrdg in Bewegungsrichtung in das Sedi-
ment ein, wobei es vorher ein wenig Uber die
Sedimentoberflache glitt und die schwachen
Schleifmarken hinterlieB, die in die Fahrte
libergehen (Abb. 4).

Diese Interpretation wird durch die zahl-
reichen Fahrtenfunde iguanodonter Ornitho-
poden in der Biickeberg-Formation gestiitzt.
VorderfuBabdriicke wurden dabei erstmals
von Lockiey et al. (2004) aus Miinchehagen und
DiepricH (2004) aus Obernkirchen abgebildet.
Bei den neuen systematischen Grabungen
des Landesmuseums Hannover in Miinche-
hagen und Obernkirchen ab 2004 wurden
bislang zahlreiche Ornithopodenfdahrten mit
Handabdriicken aufgefunden (s. a. J. LEHMANN
2006, U. RicHTer et al. 2007, HornunG et al. 2012,
A.RicHTer et al. 2012, WinGs et al. 2012, vgl. Abb.
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Abb. 3: (a): Skelettrekonstruktion eines basalen
Iguanodonten und seiner Féhrten (nach Lockey
1991). (b): Vorderful3skelett des basalen Igua-
nodonten Iguanodon bernissartensis BoULENGER,
1881, Formation des Argiles de Sainte-Barbe,
Oberbarremium-Unteraptium, Bernissart, Belgien.
Abguss im Senckenberg-Museum, Frankfurt/Main.
I-V: Fingerstrahlen I-V.

Fig. 3: (a): Skeletal reconstruction of a basal iguano-
dontian and his tracks (after Lock.ey 1991). (b): Manus
skeleton of the basal iguanodontian Iguanodon
bernissartensis BouLenGer, 1881, Formation des
Argiles de Sainte-Barbe, Upper Barremian to Lower
Aptian, Bernissart, Belgium. Cast at the Senckenberg
Museum, Frankfurt/Main. I-V: digits I-V.

Abb. 4: Modell zur Entstehung von NAMU ES/Wd-10094. (a):
Der Vorderful3 wird in das Sediment eingetreten. Die Basis-
schicht (BS, grau, die Oberfidiche bildend) wird durchtreten,
das Liegende der Féihrte (Li) fehlt heute in der Uberlieferung.
Der V. Finger ist in dieser Perspektive nicht zu sehen. (b): Nach
dem Herausziehen des VorderfulBes bleibt das Fihrtenpositiv
zuriick, es kommt jedoch zum Nachrutschen des tibersteilten
Randes. (c): Die mittlere und obere (erhaltene) Schicht (MS,
05S) werden abgelagert und fiillen die Fihrte auf. Am Top
entstehen Rippelmarken.

Fig. 4: Model for the genesis of NAMU ES/Wd-10094. (a): The
manus is impressed to the sediment. The base layer (BS, grey,
forming the surface) is penetrated, the bed underlaying the
track (Li) is missing today. Digit V is invisible in this perspecti-
ve. (b): After retraction of the limb, the track positive retains
but obersteepened margins partially collapse. (c): The middle
and upper (preserved) layers (MS, OS) became deposited,
filling the track. Ripplemarks were formed at the top.
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5). Sie finden sich auch im Zusammenhang
mit historischem Material, z.B. auf einer Fahr-
tenplatte aus Wolpinghausen, die bereits 1880
der Universitdt Gottingen geschenkt wurde
(HornunG & ReicH 2012), auf der Fahrtenplatte
im Geomatikum Hamburg aus Obernkirchen,
die U. LenmaNN (1978) beschrieben hatte (pers.
Beob.), moglicherweise in Assoziation mit den
Ausflllungen der HinterfuBBabdriicke eines
Ankylosauriers vom Harrl bei Blickeburg aus
der Slg. Ballerstedt, Géttingen (HornuNG & REICH
2014), sowie bei bislang unbeschriebenem
Material (Abb. 5a).

Beckedorf erganzt die Liste der bislang
bekannten Fahrtenlokalitdten in der Biicke-
berg-Formation (HornunG et al. 2012) und
reprasentiert gleichzeitig das erste bekannte
Untertagevorkommen einer Dinosaurierfdhr-
te in der Blickeberg-Formation.

4. Die historische Entwicklung der
Rekonstruktion iguanodonter Dinosaurier

Die ersten Funde iguanodonter Dino-
saurier wurden in der ersten Halfte des 19.
Jahrhunderts gemacht (ManteLL 1825). Diese
Funde aus der hoheren Unterkreide von
Kent (SE-England) waren unvollstandig und
bestanden aus wenigen isolierten Knochen
und einigen Zédhne, die zundchst keine zuver-
ldssige Rekonstruktion dieses riesigen Reptils
erlaubten. Sein Entdecker, der Arzt Gideon
Mantell, dem zuerst die Ahnlichkeit der Zahne
mit denen des rezenten Leguans (Ilguana sp.)
auffiel, stellte sich dieses Wesen zunachst
als eine Art riesigen Leguan oder Krokodil
mit einer Kérperlange von 30-60 Metern vor.
Frihe, unveroéffentlichte Rekonstuktionen um
1833, teilweise durch Mantell selbst, oder in

o |

Abb. 5: Fihrten basaler lguanodonten aus dem Obernkirchen-Sandstein, Obernkirchen-Member, Biickeberg-
Formation, mit erhaltenen VorderfulSabdriicken (Pfeil). (a) Hypichnia, Harrl bei Biickeburg, Ausgestellt vor
dem Schaumburg-Lippischen Landesmuseum, Biickeburg, MaBstab: 10 cm. (b) Epichnia, Steinbruch der
Obernkirchener Sandstein GmbH auf dem Blickeberg, Obernkirchen, aus Hornunc et al. (2012).

Fig. 5: Tracks of basal iguanodontians from the Obernkirchen Sandstone, Obernkirchen Member, Biickeberg
Formation, with preserved manus impressions (arrowed). (a) Hypichnia, Harrl hill near Biickeburg, on display in
front of the Schaumburg-Lippischen Landesmuseum, Blickeburg, Lower Saxony, scale: 10 cm. (b) Epichinia, quarry
of the Obernkirchener Sandstein GmbH, Biickeberg near Obernkirchen, Lower Saxony, from Hornunc et al. (2012).
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seinem Auftrag angefertigt, stellten das Tier
dann auch entsprechend dar (Dean 1999, vgl.
Abb. 6). Einige Jahre spater — und vor allem
beeinflusst durch die Entdeckung eines gro-
Beren, zusammenhdngenden Teilskeletts bei
Maidstone, Kent (ManTeLL 1834)" — kam er zu
dem SchluB3, dass sein Iguanodon in Aussehen
und Lebensweise eher mit einem groB3en
Saugetier zu vergleichen gewesen sei, vor
allem, dass die GliedmafRen eher Ahnlichkeit
mit denen von Elefanten, Nashdrnern oder
FluBpferden hatten, als mit denen von Legua-
nen (ManTeLL 1838). Diese Ansicht beeinflusste
die weitverbreitete Rezeption dieser Tiere in
der Mitte des 19. Jahrhunderts und wurde
am eindriicklichsten durch die plastischen
Rekonstruktionen prahistorischer  Tiere,
darunter  Iguanodon,  die Benjamin
Waterhouse Hawkins 1854 fir den Crystal
Palace Park in London erschuf, zum Ausdruck
gebracht (Abb. 7). Hier wies Iguanodon einen
massiven Korper auf vier sdaulenartigen Bei-
nen auf und erschien insgesamt nashornartig
(Owen 1854). Jedes dieser Modelle entstand
unter der persdnlichen Anleitung und Uber-
wachung durch Sir Richard Owen (vgl. Hawkins
1854), der seinerzeit fihrenden Autoritat fur
fossile Reptilien und ein akademischer Wider-
sacher Gideon Mantells.

Tatsachlich waren diese Modelle aber
bereits zum Zeitpunkt ihres Entwurfs wissen-
schaftlich tberholt. Schon 1841 formulierte
Mantell, in einer Zusammenfassung der bis
dahin bekannten Skelettelemente seines Igu-
anodon, die Vermutung, dass die schlankeren,
grazileren Vorderbeine dazu dienten, um die
Pflanzennahrung zu ergreifen, wahrend der
Korper auf den viel massiveren Hinterbeinen
ruhte (ManTeLL 1841: 140). Etwas spater ent-
warf er noch ein umfangreicheres Modell der
Paldobiologie dieses Tieres, in der er es mit
den fossilen Riesenfaultieren verglich und
nochmals erwdhnte, dass die Vordergliedma-
Ben weniger massiv als die Hinterbeine waren.

1 Dieses Exemplar wird heute nicht mehr Iguanodon,
sondern der nahe verwandten Gattung Mantellisaurus
PauL, 2007 zugerechnet (NormaN 2013).

Abb. 6: Friiheste Rekonstruktionen des Iguanodon
als riesige Eidechse, von Georae ScHarr, nach Angaben
von Gideon Mantell. (a) Leguanartig, nach einem
Gemidilde von 1833 (Dean 1999). (b) Krokodilédhnlich,
nach einer Wandtafel fiir William Buckland, auf der
verschiedene fossile Tiere malstcblich dargestellt
wurden. Von derselben Tafel stammt die Abbildung
eines Mammuts (Mammuthus primigenius) zum
GréBenvergleich, 1835 (nach O'Connor 2007).

Fig. 6: Earliest reconstruction of lguanodon as a
giant lizard by Georae ScHarr, following instructions
by Gideon Mantell. (a) Iguana-like, redrawn from a
1833 painting (Dean 1999). (b) Crocodile-like, redrawn
from a wall poster created for William Buckland, to
show various extinct animals in the same scale. From
the same poster a wooly mammoth (Mammuthus
primigenius) is depicted to show the anticipated size,
1835 (after O'Connor 2007).

Abb. 7: Rekonstruktion des Iguanodon fiir den
Crystal Palace Park, London. Nashornartiger Habitus,
von Bensamin W. Hawkins, 1854. Aus GoobpricH (1859).

Fig. 7: Reconstruction of Iguanodon for the Crystal
Palace Park, London. Rhinoceros-like habit, by
Bensamin W. Hawkins, 1854. From GoobricH (1859).
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Der Bau des Unterkiefers lieB ihn spekulieren,
dass das Tier eine fleischige und bewegliche
Lippe, sowie eine lange Greifzunge besal
(MaNTELL 1848, 1849a, b). Moderne Rekon-
struktionen gehen davon aus, dass die Wan-
gen im Gegensatz zu Echsen oder Krokodilen
seitlich geschlossen waren. Eine bewegliche
Greifzunge wird nach wie vor fir plausibel
gehalten (Norman 1980). Die Hand und Fuf3-
skelette waren noch sehr unvollkommen
bekannt. ManTeLL (1849b: fig. 1) verwechselte
aber bei seinem Skelett aus Maidstone Radius
und Ulna mit Metacarpalia (vgl. auch ManTeLL
1841: pl. VI, fig. 14), ein weiteres Metacarpale
(ManTeLL 1841: pl. VIII, fig. 26) durfte eher
von einem Theropoden stammen. Wahrend
Mantell einige hufartige Endglieder richtig
als Krallenknochen (Unguale) des Hinterfu3es
identifizierte (ManTeLL 1841: pl. VIII, figs. 10-12),
nahm er an, dass die Hande in scharfen, seit-
lich komprimierten, gebogenen Krallen ende-
ten. Bei dem Stlick, das er abbildete (MANTELL
1841: pl. VIII, fig. 17) handelt es sich aber um
den FuBkrallenknochen eines Theropoden (s.
a. Owen 1855).

Nichtsdestotrotz war Gideon Mantell, der
unermudliche Erforscher des Iguanodon, kurz
vor seinem Tode im Jahr 1852 bereits auf der
richtigen Spur. Seine Gedanken setzten sich
aber in den nachsten Jahrzehnten nicht durch.

In seinen wissenschaftlichen Arbeiten, vor
allem in seiner grof3en Monographie der Rep-
tilien des Wealden (Owen 1855, 1858, 1864),
unternahm Owen keine weiteren Versuche,
das Tier zu rekonstruieren. Ihm gelang jedoch
erstmals die Beschreibung eines vollstandigen
FuBskeletts von Iguanodon, welches zeigte,
dass der Hinterfu3 drei machtige, vogelartige
Zehen trug (Owen 1858). Dies erlaubte es ihm,

die Knochenfunde mit den grof3en, dreizehi-
gen Fahrten in Verbindung zu bringen, die seit
Mitte des 19. Jahrhunderts an der Sidkiiste
Englands vermehrt entdeckt wurden (erste
Erwdhnungen bei MaNTELL 1846, TAGART 1846).
Samuel Beckies (1851, 1852, 1854), der sie als
erstes ausfuhrlicher untersuchte, brachte
sie noch mit grof3en Végeln in Verbindung,
mahnte aber auch Zweifel an, ob sie nicht von
den seinerzeit noch vollig geheimnisvollen
Dinosauriern stammen konnten. Owen (l.c.) be-
statigte dieses, ging aber auf die Konsequenz
des scheinbaren Fehlens der VorderfuBBabdri-
cke nicht weiter ein.

Erste Zweifel kamen erst etwa ein Jahrzehnt
nach Mantells letzten Veroffentlichungen
auf, als Joseph Leiby (1858) mit Hadrosaurus
foulkii das erste vollstandigere Skelett eines
ornithopoden Dinosauriers aus Nordamerika
beschrieb. Flr ihn war offensichtlich, dass das
Tier ein Zweibeiner war und bereits die dlteste
Skelettmontage, die Erste eines Dinosauriers
aus der Neuen Welt, zeigte ihn auf den Hinter-
beinen stehend.

Endgliltig wurde die Bipedie des Iguanodon
akzeptiert, als 1878 insgesamt 38 nahezu voll-
standige Skelette in einem Steinkohlenberg-
werk bei Bernissart, Belgien gefunden wurden
(Zusammenfassung zu den Funden bei
NormAN 1980, GoberroiT et al. 2012). Louis Dollo
rekonstruierte diese Skelette, die seit 1883 im
Muséum des sciences naturelles de Belgique
in Brussel ausgestellt werden (z.B. DoLLo 1883,
1887; De Pauw 1902, vgl. Abb. 8). Dollos Rekon-
struktionen orientierten sich am Skelett und
der Pose von Laufvégeln und Kanguruhs und
waren bis weit in das 20. Jahrhundert hinein
bestimmend fur die Vorstellung von der Kor-
perhaltung zweibeiniger Dinosaurier. lhnen

Abb. 8 (linke Seite): Iguanodon bernissartensis BouLencer, 1881, Formation des Argiles de Sainte-Barbe,
Oberbarremium-Unteraptium, Bernissart, Belgien. Historische Skelettrekonstruktion durch Louis DoLLo,
1882-83, im Muséum des sciences naturelles de Belgique, Briissel. Foto: Sven SacHs, 2013.

Fig. 8 (left page): Iguanodon bernissartensis BouLencer, 1881, Formation des Argiles de Sainte-Barbe, Upper
Barremian to Lower Aptian, Bernissart, Belgium. Historical mount of the skeleton by Louis DoLLo, 1882-83, in the
Muséum des sciences naturelles de Belgique, Brussels. Photo: Sven Sachs, 2013
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gemeinsam war ein, zumindest im Stand tber
den Boden schleifender Schwanz und ein steil
vom Hals zum Schwanzansatz abfallender
Ricken. Auch fiir Theropoden wurde diese
Korperhaltung angenommen. Bereits Dotio
(1906) vermutete aber, dass schreitende Tiere
den Schwanz vom Boden abhoben und das
der Ricken im Lauf weniger stark abfallend
gehalten wurde.

Dreizehige, vogelartige FuBspuren, die
identisch mit denen aus England waren, wur-
den in Deutschland erstmals 1879 durch Carl
Struckmann im Obernkirchener Sandstein
(Rehburger Sandstein) der Gegend von Min-
chehagen, Niedersachsen, gefunden (Struck-
MANN 1880a, 1880b, HornunG et al. 2012). Er
erkannte sie als Dinosaurierfahrten und stellte
diese Funde auch auf 6ffentlichen Vortragen
zur Diskussion, worliber lokale Zeitungen
berichteten. Dabei kamen kuriose Vorschlage
zu ihrer Deutung zu Tage - so sollten sie
z.B. die VorderfuBBabdriicke riesiger Frosche
gewesen sein (ANonymus 1879). Struckmann
sandte schlieBlich Gipsabgisse der Fahrten
an Dollo, der das FuB3skelett des Iguanodon
bernissartensis nahezu perfekt in diese Spuren
einpasste (DoLo 1883). Er vermerkte auch,
dass das offensichtliche Fehlen von Vorder-
fuBabdriicken erneut bestdtige, dass die
natiirliche Korperhaltung dieses Tieres der
eines Kanguruhs dhnelte (DotLo 1883, 1906).

Um die Wende vom 19. zum 20. Jahrhun-
dert gab es eine kurze Episode, wahrend der
einige wieder eine mehr reptilienhafte Kor-
perhaltung der Dinosaurier allgemein erwog.
Proponenten dieser Idee, die kriechendes,
seitliches Abspreizen der Beine, insbesondere
bei Sauropoden, vorsah, waren vor allem ei-
nige deutsche Paldontologen und Zoologen,
darunter Gustav Tornier, Otto Jaekel und Paul
Matschie, sowie der Amerikaner Oliver Hay.
Matschie schlug auch eine insgesamt waran-
oder eidechsenartige Rekonstruktion des
Iguanodon vor (Becker 1911), im Grunde sehr
dhnlich den ersten Versuche Mantells etwa
80 Jahre zuvor. Die lllustratorin Alice B. Wood-
ward (in Kniee 1912) brachte die Kontraste in

diesen Interpretationen zum Ausdruck, indem
sie auf einer Abbildungen beide Rekonstruk-
tionsvarianten darstellte: eine kdnguruhartige
Haltung nach Dollo, sowie ein echsenhaft
kriechendes Tier (Abb. 9). Bemerkenswert
ist hier eine der friihesten Darstellungen der
Dinosaurier mit ihren charakteristischen Fahr-
ten, wobei nur HinterfuBabdriicke gezeigt
werden.

Die Debatte war hitzig aber kurz - die Vor-
stellung von der kriechenden Fortbewegung
der Dinosaurier wurde schnell abgelehnt (z.B.
AgeL 1910, HoLLanp 1910) und konnte sich nicht
durchsetzen. Letztendlich trug dazu auch die

e

P i vk o el =
Abb. 9: Rekonstruktion des Iguanodon durch Avice B.
Woobwarp. Links in Anlehnung an die Rekonstruktion
L. Dollos, rechts als schubkriechendes Tier wie

u.a. von P. Matschie vorgeschlagen. Beachte die

HinterfuRfdhrten. Aus Kniee (1912).

Fig. 9: Reconstruction of Iguanodon by Atice B.
Woobpwarp. Left following the reconstruction by L.
Dollo, right with sprawling gait as proposed e.g. by P.
Matschie. Note the pes impressions. From Kniee (1912).
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Analyse von Dinosaurierfahrten dazu bei, die
belegten, dass die GliedmaBen der Dinosauri-
er senkrecht unter ihrem Korper standen.
Gerhard Heilmann war dagegen in seinem
Buch,Der Ursprung der Vogel” seiner Zeit weit
voraus: Er bildete zwei, auf den Hinterbeinen
rennende, Iguanodon mit horizontal gehalte-
nem Ricken und Schwanz ab (Heimann 1926,
vgl. Abb. 10a). Sein revolutiondres Buch erhielt
viel Kritik, was ihn moglicherweise veranlass-

Abb. 10: Rekonstruktion von Iguanodon
bernissartensis nach GerHarD HEILMANN (a): Zwei
agile, schnell laufende Tiere, 1926. (b): Revision zu
stark echsenartigem Habitus, 1928. (c): Detail der
Abbildung von 1928: Beachte die lange Greifzunge,
die bereits von ManTeLL (1848) vorgeschlagen wurde.
Alle Abbildungen umgezeichnet.

Fig. 10: Reconstruction of Iguanodon bernissartensis
by GerHArD HeiLmann. (a): Two agile, cursorial individuals,
1926. (b): Revised reconstruction with a more lizard-like
habitus, 1928. (c): Detail of the 1928 reconstruction:
note the long, prehensile tongue, already proposed by
ManreiL (1848). All redrawn from originals.

te, zwei Jahre spater eine vollig andere Re-
konstruktion dieses Tieres zu verdffentlichen
(Heimann 1928). In dieser prasentierte er Igu-
anodon im Grunde genommen als riesigen,
bipeden Leguan, offenbar weil er glaubte,
seine urspriingliche Darstellung sei zu wenig
Jreptilhaft” (Abb. 10b). Es war wohl die letzte
seidechsenhafte” Rekonstruktion des Iguano-
dons. Er bezog aber auch erstmals das mog-
liche Vorhandensein einer langen Greifzunge
grafisch mit ein (Abb. 10c), die bereits auf eine
Idee von Gideon Mantell zuriick ging.

— ..-.
Abb. 11: Rekonstruktion des Iguanodon durch

HeinricH HarDer, 1916. Beachte die Abbildung der
Féhrten.

Fig. 11: Reconstruction of lguanodon by HENRIcH
Haroer, 1916. Note the depiction of footprints.

Abb. 12: Rekonstruktion von Iguanodon bernissar-
tensis nach Zoenek Burian, 1962, umgezeichnet.

Fig. 12: Reconstruction of Iguanodon bernissartensis
by Zoenek Burian, 1962, redrawn.
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Die Dollo'sche Rekonstruktion beeinflusste
dagegen fiir fast 100 Jahre die Vorstellung
der Korperhaltung von Iguanodon und seinen
Verwandten. Eine Darstellung durch den
Tiermaler Heinrich Harder von 1916 gibt diese
gut wieder (Abb. 11). Auch sie zeigt die Tiere
zusammen mit ihren Fahrten, wofir vielleicht
auch die deutschen Fahrtenfunde inspirierend
waren. Harders Bild entsprichtim Wesentlichen
der bis jenseits der Mitte des 20. Jahrhunderts
vorherrschenden Vorstellung vom Aussehen
des Iguanodon. Diese wurde auch promi-
nent durch die stilpragenden Gemalde des
tschechischen Paldo-Kiinstlers Zdenék Burian
wiedergegeben. 1950 bildete er ein Iguanodon
aus Bernissart stehend, biped, mit steil abfal-
lendem Rlcken und am Boden schleifenden,
abknickenden Schwanz dar. 1962 gestaltete
er diese Vorstellung etwas offener, neben
der Wiederholung dieses Habitus zeigte er in
einem Gruppengemalde im Hintergrund auch
Tiere mit flacher geneigtem Riicken und frei
getragenem Schwanz (Abb. 12).

Bereits Lut & WriGHT (1942) wiesen darauf
hin, dass eine horizontale Haltung der Riicken-
wirbelsdaule bei den Hadrosauriden anato-
misch korrekter war. Diese Ansicht wurde von
GALToN (1970) bestatigt, der sie als terrestrische
Bipeden mit horizontalem Riicken und frei
getragenem, ebenfalls horizontal gehaltenen
Schwanz rekonstruierte.

Fur die basalen Iguanodontia brachte die
Neuuntersuchung des Materials aus Bernissart
durch David Norman (1980) ebenfalls den
Durchbruch zum heutigen Verstdandnis der
Rekonstruktion. Norman wies neben den Spe-
zialisierungen des Handskeletts auch auf die
gerade Riicken- und Schwanzwirbelsdule bei
den artikuliert gefundenen Skeletten hin, sowie
auf den Umstand, dass eine schriag-aufrechte
Haltung zwangsldaufig zu einem Bruch der
Schwanzwirbelsdule gefiihrt hatte. Deren
Gelenkung und Versteifung durch verknécher-
te Sehnen entlang der Neuralbdgen gaben
einen relativ starren, schwach konvexen Verlauf
vor, der bei der Rekonstruktion mehrfach
gebrochen wurde um eine konkave, kangu-

ruhartige Durchbiegung zu erreichen. Sorg-
faltige morphologische Analyse und Vergleich
der Gliedmal3enproportionen lieBen Norman
zu dem Schluss kommen, dass die natirliche
Korperhaltung der Iguanodonten grundsatz-
lich einen horizontal gehaltenen Ricken und
Schwanz aufwies. Das robustere Iguanodon
bernissartensis bewegte sich dabei - zumindest
die erwachsenen Tiere - Uiberwiegend quadru-
ped fort, wahrend Norman fiir das grazilere /.
mantelli* (heute Mantellisaurus atherfieldensis
[HooLey, 1925]) vorwiegend Bipedie annahm.
Auch Jungtiere waren wohl {iberwiegend
biped (Abb. 13). Die Hauptlast des Korpers lag
dabei auf den Hinterbeinen und die Tiere waren
durchaus in der Lage, sich auf diese zu erheben.
Dadurch blieb auch die Defensivfunktion des
ersten und die Greiffunktion des fiinften Fingers
der Hand erhalten. Méglicherweise gab es auch
einen Ubergang von Quadrupedie zu Bipedie
bei schnellerem Lauf.

5. Quadrupede Fihrten iguanodonter
Dinosaurier

NormAN (1980) untermauerte seine Ar-
gumentation zur Fortbewegungsweise der
Iguanodonten auch unter Heranziehung von
Féhrtenfunden. Er fand bei einer Fahrte aus
der Durlston-Formation, Purbeck Limestone
Group (Berriasium) von Dorset, Sud-England
(BARRETT & MAIDMENT 201 1), neben der Mehrzahl
der HinterfuBeindriicke kleine, dreieckige
Eintiefungen, die er als Handabdrlicke identi-
fizierte. Diese Fahrte wurde von WRiGHT (1999)
ausfiihrlich beschrieben und analysiert. Die
VorderfiiBe wurden neben der Spur der Hin-
terbeine, die beinahe in einer geraden Linie
verlaufen, aufgesetzt, die Vorderbeine waren
also leicht lateral abgespreizt. Die Eindriicke
der Finger Il bis IV sind schwach erkennbar
und zeigen, dass die Handinnenflachen zur
Korperlangsachse hin ausgerichtet waren.

Kurz nach der Entdeckung Normans wur-
den auch weitere Fahrten von Iguanodonten
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und Hadrosauriden mit VorderfuBBabdriicken
weltweit entdeckt (vgl. z. B. LeonaArDI 1984,
LockLey 1987, LockLey et al. 2003, Diaz-MARTINEZ
et al. 2015, u. a. m.). Historische Bearbeiter
hatten sie aufgrund der Unkenntnis der Hand-
und der daraus resultierenden Fahrtenmor-
phologie, sowie der proportional geringen
GroBe und Position im Verhaltnis zu den
HinterfuBeindriicken libersehen.

Bei den inzwischen hdaufiger bekannten

Vorkommen im Berriasium Nordwestdeutsch-
lands scheint die unregelmaBige Assoziation
der Handabdriicke mit kontinuierlichen
Fahrtenziigen (z.B. WinGs et al. 2012: Abb. 11),
sowie ihr Fehlen bei sehr kleinen HinterfuBab-
driicken, welche die Annahmen von Norman
zur fakultativen Bipedie zu bestatigen. Ob
die grof3e Anzahl an Ornithopodenfahrten im
Obernkirchener Sandstein von verschiedenen
Arten stammen, die sich gegebenenfalls in

Abb. 13: Rekonstruktion einer Gruppe basaler Iguanodonten im deltaischen Ablagerungsbereich des
Obernkirchen-Sandsteins am Blickeberg. Zwischen den Alttieren ein bipedes Jungtier, sowie typische
Fdhrtenziige. Im Vordergrund troodontide Theropoden und dryosauride Ornithopoden (rechts). Ausschnitt
eines Gemdildes von Freberik SpINDLER, 2013.

Fig. 13: Reconstruction of a group of basal iguanodontians in the deltaic environment of the Obernkirchen
Sandstone at the Blickeberg, Lower Saxony. Note the bipedal juvenile between the quadrupedal adults and
characteristic trackway patterns. In the foreground troodontid theropods and dryosaurid ornithopods (right).

Detail from a painting by Freperik SPINDLER, 2013.
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ihrer Robustheit und ihrer Korperhaltung
unterschieden (dhnlich wie den sympatrisch
vorkommenden Iguanodon bernissartensis
und Mantellisaurus atherfieldensis aus der
hoheren Unterkreide), ist zu vermuten, die
Diversitat konnte aber noch nicht vollstdandig
erfasst werden (HornuNG & ReicH 2012, HorRNUNG
2013, HornunG et al. im Druck).
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