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Zusammenfassung

Der Howe Quarry in Nordwyoming dokumentiert ein Massenvorkommen an Sauropoden der Morrison
Formation (Oberer Jura, Kimmeridgium-Tithonium). Das Ziel dieser Arbeit ist Antworten zur Pal&obiologie der
Sauropoden durch Studium der Howe Quarry-Taphonomie zu erarbeiten. Dabei soll insbesondere die Frage
gekléart werden, ob der Howe Quarry eine Sauropodenherde enthélt. Es werden Hypothesen zur Entstehung der
M assenansammlung aufgestellt und mit den taphonomischen Daten abgeglichen. Die favorisierte Hypothese
wird im Detail vorgestellt. Zur Zeit ist eine genaue stratigraphische Einordnung fir den Howe Quarry innerhalb
der Morrison Formation nicht méglich. Die Fundschicht ist ein olivgriiner, inhomogener, mergeliger Siltstein
variabler Mé&chtigkeit. Das ehemals schlammige Sediment wird al's Wasserloch im Uferbereich eines Flusses
interpretiert. Sedimentol ogische Daten deuten auf eine Uberflutung der Fundschicht am Ende einer Dirre hin.
Der Howe Quarry enthielt ca. 2400 Knochen, die zu mindestens 25 Teilskeletten gehérten. Aufderdem wurden
mehr als 60 isolierte Theropodenzéhne geborgen. Die Fauna wird durch den Sauropoden Barosaurus dominiert.
Apatosaurus, Camarasaurus und Camptosaurus treten als Minderheiten auf. Auf3er adulten sind auch einige
juvenile bis subadulte Individuen vorhanden. R&umlich sind die Teilskelette nach ihrer Grof3e geordnet, die zur
Peripherie der Fundschicht sukzessive abnimmt. Gruppierung der meisten Teilskel ette von Apatosaurus sowie
Camarasaurusist ebenfalls nachweishar. Die Mehrheit der Knochen ist nicht verwittert. Die meisten wurden in
einer subhorizontalen Orientierung gefunden. Einerseits variiert die Vollsténdigkeit der Teilskelette zwischen
stark zerfallen und bis zu 50 % vollstdndig. Andererseits gibt es auch viele Gemeinsamkeiten im Zerfallsmuster.
Dierelative Unvollstandigkeit steht in starkem Kontrast zur Erhaltung von Material, das selten bei anderen
Sauropodenskel etten dokumentiert wurde (z.B. Schédel, Claviculae, Sternalrippen, kohlige Haut, in situ
fossilisierter Mageninhalt mit Gastrolithen). Die regelméf3ige Beobachtung aufrecht stehender, artikulierender
distaler Extremitéten ist von taphonomischer Bedeutung, weil sie eine autochthone Situation dokumentieren. Die
Erhaltung von Haut deutet auf Mumifizierung hin. Die Unterreprasentierung der Femora und der Elemente aus
dem Sacropelvicalkomplex wurde sehr wahrscheinlich durch Aasfresser hervorgerufen. Das Howe Quarry-
Leichenfeld wird als das Resultat einer extremen Durre interpretiert. Aufgrund der Dirre versammelten sich
physisch geschwéchte Tiere an einem schlammigen Wasserloch, das vor ihrem Tod austrocknete. Als die toten
Korper zur Seite fielen waren viele distale Extremitétenhal ften im sich verfestigenden Sediment fixiert.
Aasfressende Theropoden verursachten die Disartikulation der Sauropodenskelette, wobei die Juvenilen den
hochsten Grad der Disartikulation zeigen. Obwohl Mumifizierung zum Teil vorhanden ist, deutet das Fehlen von
Verwitterungsspuren darauf hin, dass nur eine relativ kurze Zeit bis zur Bedeckung verging. Am Ende der Diirre
initiierten starke Uberflutungen die Bedeckung der Knochenschicht. Der Howe Quarry ist eine
auRergewohnliche Lokalitdt dessen Merkmale von keiner anderen Sauropodenfundstellen bekannt sind. Das
Durreszenario enthadlt Implikationen, die héchst wahrscheinlich eine I nterpretation der Howe Quarry Sauropoden
als Mitglieder einer Herde ausschlief3en.

Abstract

The Howe Quarry in northern Wyoming documents a mass accumulation of saurpods from the Morrison
Formation (Upper Jurassic, Kimmeridgian-Tithonian). The aim of thiswork isto achieve answers about the
pal eobiology of sauropods through study of the Howe Quarry’ s taphonomy. Especially the question if the Howe
Quarry contains a sauropod herd had to be solved. Hypotheses concerning the formation of the mass
accumulation will be developed and compared with the taphonomic data. The favourite hypothesis will be
presented in detail. To dateit is not possible to constrain the precise stratigraphic position of the Howe Quarry
within the Morrison Formation. The fossil bed is an olive-green, inhomogeneous, marly siltstone of variable
thickness. The former muddy sediment is interpreted as a waterhole within alevee of ariver. Sedimentological
dataindicate flooding of the bone layer at the end of a drought. The Howe Quarry contained about 2400 bones
which belong to at least 25 partial skeletons. In addition, more than 60 isolated theropod teeth were collected.
The faunais dominated by the sauropod Barosaurus. Apatosaurus, Camarasaurus, and Camptosaur us appear in
minority. Beside some adults there are also severa juvenile to subadult individuals present. Spatially, the partial
skeletons were sorted by size which decreased successively towards the periphery of the fossil bed. Grouping of
most partial skeletons of Apatosaurus as well as Camarasaurus is also evident. The majority of the bonesis not
weathered. Most were found in a sub horizontal orientation. On the one hand the preservation of the partial
skeletons ranges between highly disarticulated and up to about 50% complete. On the other hand there are also
many parallelsin the disintegration pattern. The relative incompleteness isin marked contrast to the preservation
of material which rarely has been documented for other sauropod skeletons (e. g. skulls, claviculae, sternal ribs,
carbonised skin, in situ fossilised stomach contents with gastroliths). The frequent observation of upright
standing, articulating distal extremitiesis of taphonomic importance because they document an autochthonous
situation. The preservation of skin indicates mummification. The under representation of femora and elements
from the sacropelvical complex most likely have been produced by scavengers. The Howe Quarry-carcass-field
isinterpreted as the result of a severe drought. Caused by the drought, physically weakened animals gathered at a
muddy waterhole which dried up before they died. As the dead bodies fell on their sides, many distal halves of



extremities were locked in the solidifying sediment. Scavenging theropods caused disarticulation of the sauropod
skeletons with juveniles showing the highest degree of disintegration. Though mummification is partialy
present, lack of weathering indicates arelatively short time until burial. At the end of the drought flash floods
initiated the burial of the bone layer. The Howe Quarry is an extraordinary locality whose characteristics are
unknown from any other sauropod occurrence. The drought scenario includes implications which most likely
preclude an interpretation of the Howe quarry sauropods as members of a herd.

1. Einleitung

Fahrtenfolgen von sauropoden Dinosauriern sind im Fossilbericht weit verbreitet. Einige dieser
Fahrtenfolgen sind durch eine parallele Orientierung gekennzeichnet und scheinen gleichzeitig entstanden zu
sein. Daher darf es nicht verwundern, dass dies als Indiz fir ein Herdenleben der Sauropoden angenommen
wurde (Bakker 1968, Bird 1985, Dodson 1990, 1991, Farlow 1987, 1992, Leonardi 1984, Lockley 1987, 19914,
b, 1995, Lockley & Hunt 1995, Lockley et al. 1986, 1994, Ostrom 1985). Dabei ist eine Fahrtenfolge bekannt,
die offenbar ausschlief3dlich von juvenilen Sauropoden erzeugt wurde (Lockley et al. 1994). Es gibt aber auch
Fahrtenfolgen von Sauropodenherden, die sowohl aus adulten al's auch aus juvenilen Tieren bestand (Bakker
1968). Dem hingegen sind Hinweise fir ein Herdenleben von Sauropoden, die auf Korperfossilien beruhen,
kaum bekannt und nur wenig untersucht.

Ein Beispiel hierfir ist die Sauropodenfauna des Howe Quarry’s aus der oberjurassischen Morrison
Formation von Nordamerika. Hierbei handelt es sich um eine Fundstelle, die durch ein reiches VVorkommen von
Sauropodenknochen, die auf einem eng begrenzten Areal gefunden wurden, und daher von verschiedenen
Autoren (Brown 1935, Bird 1985, Czerkas & Czerkas 1990, Breithaupt 1997, Farlow & Brett-Surman 1997) als
Anzeichen fir ein Massensterben einer Sauropodenherde gewertet wurden. Anhand einer genauen
taphonomischen Analyse des Howe Quarry’ s soll in der vorliegenden Arbeit exemplarisch untersucht werden, ob
durch eine solche Fundsituation die Existenz einer Sauropodenherde nachgewiesen werden kann.

1.1 Abkurzungsverzeichnis

AMNH — American Museum of Natural History, New York, USA; SMA — Sauriermuseum Aathal,
Aathal, Schweiz; YPM — Y ale Peabody Museum of Natural History, New Heaven, USA

2. Die Morrison Formation

Die terrestrischen Sedimente der Morrison-Formation wurden von Cross (1894) nach der gleichnamigen
Ortschaft nahe der Typuslokalitét benannt, die sich westlich von Denver im US-Bundesstaat Colorado befindet.
Die geographische Verbreitung der Morrison-Formation liegt im Westen Nord Amerikas. In den USA reicht sie
von Montana und North Dakotaim Norden bis nach Arizona, New Mexico und Oklahomaim Stiden (Dodson et
al., 1980a, b, Imlay 1980, Fiorillo & McCarty, 1996). In Kanada sind die nordlichen Aquivalente der Morrison-
Formation im stidlichen Manitoba, Saskatchewan, British Columbia und Alberta verbreitet und werden dort zur
K ootenay-Gruppe zusammengefasst (Gibson 1985). Verschiedene Autoren schétzen die Verbreitung der
Morrison-Formation auf ca. 1 bis mehr als 1,5 Millionen km2 (Mook 1916, Dodson et a. 19803, b, Carpenter
1997, Chure et a. 1994).

Marine Sedimente des mittleren und teilweise auch des oberen Jura bilden in der Regel das Liegende der
Morrison Formation. Diese Abfolge mariner Sedimente stammt aus dem sogenannten Sundance-Meer, das sich
mit dem Ende des Oxfordiums nach Norden zuriickzog (Imlay 1952, 1980, Dodson et al. 1980a, b, Love &
Christiansen 1985, Blackstone 1988). Im Hangenden der Morrison Formation konnte eine Diskordanz
festgestel It werden. Darauf folgen Ablagerungen der unteren Kreide (Imlay 1952, 1980, Dodson et al. 19803, b,
Love & Christiansen 1985, Blackstone 1988). Daraus ergibt sich ein oberjurassisches Alter der Morrison
Formation, das durch eine Vielzahl radiometrischer und pal@ontologischer Datierungen bestétigt wurde (Litwin
et al. 1998, Schudack et al. 1998, Kowalis et al. 1998). Das genaue Alter der Morrison Formation reicht dabei
vom Kimmeridgium bis ins untere Tithonium. Currie (1997, 1998) kommt mit seinem sequenzstratigraphischen
Ansatz einer Gliederung der Morrison Formation zu deutlich jiingeren Altern fir die jiingsten Morrison-
Sedimente, die jedoch nicht mit den bereits erwdhnten Datierungen tiberei nstimmen.

Obwohl die Morrison Formation in eine Vielzahl regionaler und Uberregionaler stratigraphischer
Einheiten untergliedert wurde ist bis dato noch keine verléssliche Gliederung der Formation im nérdlichen
Wyoming, in dem sich auch das Studiengebiet befindet, erfolgt. Im Studiengebiet wird die Morrison Formation
im Liegenden durch marine Sedimente der Sundance Formation und im Hangenden durch terrestrische
Ablagerungen der Cloverly Formation eingefasst.

Der paldogeographi sche Sedimentationsraum der Morrison Formation lag zwischen 30° und 40°
nordlicher Breite (Demko & Parrish 1998). Strukturell kann dieser Sedimentationsraum in eine Kordillerenfront
im Westen, einem 6stlich anschlief3enden Foredeep-Basin, einem Forebulge-Aufbruch sowie einem Back-bulge
Basin, welches weiter 6stlich in ein cratoni sches Becken ibergeht (Currie 1997, 1998, Demko et al. 2004). Eine



entscheidende Rolle fir das Paléoklima der Morrison Formation spielt dabei die Kordillerenfront im Westen. Sie
verhinderte, dass regenreiche Wolken die Ebenen im Osten erreichten und fiihrte somit zu einem tberwiegend
warmen, trockenen bis semiariden Klima mit saisonaler Prégung (Demko & Parrish 1998, Demko et al. 2004,
Parrish et al. 2004, Hasiotis 2004, Dunagan & Turner 2004). Regionale Unterschiede im Paléoklima lief3en dabei
ein Mosaik verschiedenster Umweltbedingungen entstehen (Hasiotis 2004, Engelmann et al. 2004). Dennoch gab
es einen generellen Gradienten vom trockenerem Klimaim stidlichen bis hin zu einem etwas feuchteren,
mediterranen Klimaim ndrdlichen Morrison-Sedimentationstraum (Parrish et al. 2004, Good 2004, Hasiotis
2004).

3. Geschichte des Howe Quarry
3.1 Sinclair Dinosaur Expedition, 1934

Barnum Brown, damaliger Kurator fur fossile Reptilien am AMNH, war 1932 auf einer Erkundungsreise
im Bighorn Basin Nordwyomings, als er durch Frau M. |. Austin auf Funde von Dinosaurierknochen
aufmerksam wurde (Brown 1935, Breithaupt 1997). Sie befanden sich auf der Howe Ranch, einige km nordlich
der Ortschaft Shell (Abb. 1). Der Grundeigentimer, Barker Howe, fiihrte Brown zum Fundort, an dem die
fossilen Knochen an der Basis eines Hiigels herauswitterten. Brown leitete mit seinem Team eine improvisierte
Grabung ein und musste schon bald feststellen, dass die Fundschicht in der zur Verfligung stehenden Zeit nicht
ausgebeutet werden konnte (Bird 1985). Die Ausgrabung wurde auf einen spateren Zeitpunkt verschoben. Wie
Brown (1935) schrieb war dies 1933 aus finanziellen Griinden nicht mdglich (Bird 1985). Brown sorgte jedoch
dafir, dass in diesem Sommer der Hiigel im Hangenden der Fundschicht auf einer Flache von ca. 22 mal 15 m
abgetragen wurde (Brown 1935). Lediglich eine diinne Gesteinsschicht wurde im Hangenden belassen, um die
Fossilien vor der Witterung zu schiitzen. Im Jahr 1934 konnte die Sinclair Refining Company daflir gewonnen
werden eine Expedition grof3zugig zu finanzieren (Bird 1985, Brown 1935, Breithaupt 1997). So wurde der
Steinbruch auf der Howe Ranch vom 1. Juni bis zum 17. November 1934 betrieben.

Brown (1935) schilderte detailliert die Fundumsténde sowie die Ausgrabungsarbeiten. Der Abbaubetrieb wurde
der Fundschicht folgend und unter Abtragung der hangenden Schichten in den Hiigel fortgesetzt (Bird 1985).
Weil man erkannte, dass es sich um eine Ansammlung mehrerer, grofitenteils vollsténdiger Individuen handelte
(Brown 1935, Bird 1985, Breithaupt 1997), war man bestrebt die Skelette nach ihrer Préparation im AMNH
auszustellen. Um auch spéter, wahrend der Praparation, in der Lage sein zu kdnnen die Skel ettel emente einzelner
Individuen zu unterscheiden, war es nétig eine Fundkarte wahrend der Grabung anzufertigen (Bird 1985,
Breithaupt 1997). Ein Gitter sollte die Kartierung der Funde erleichtern (Brown 1935). Die Grabungsflache
wurde durch ein Netz mit Feldgrézen von 1 x 1 Yard (0,914 x 0,914 m) gegliedert und die einzelnen Felder
nummeriert (Brown 1935, Bird 1985, Czerkas & Czerkas 1990; Abb. 2). Das durch weil3e Schniire angebrachte
Netz wurde nicht nach den Himmel srichtungen ausgerichtet, sondern scheint am Ausbiss der Fundschicht
orientiert worden zu sein. Das Gitter umfasste 18 Reihen zu je 21 Feldern.

Die Fundschicht wurde grof¥fl&chig freigelegt und die Knochen solange im Gestein belassen bis sie auf
dem Fundplan aufgenommen wurden (Brown 1935, Bird 1985, Breithaupt 1997). Danicht alle Knochen
horizontal in der Fundschicht lagen, ist versucht worden, die réumliche Lagerung der Knochen auf der Karte
darzustellen (AMNH schriftliche Notiz). Nach Brown’s Angaben sollen schlief3lich ca. 4000 Knochen geborgen
und, in 144 grof3e Kisten verpackt, in das AMNH gebracht worden sein (Brown 1935, Bird 1985, Brinkmann &
Siber 1992, Breithaupt 1997).

3.2 Erste Ergebnisse der Sinclair Dinosaur Expedition, 1934

Am Howe Quarry-Fundmateria selbst wurde nur wenig prapariert und gearbeitet (Bird 1985, Brinkmann
& Siber 1992, MclIntosh et a. 1997). Vermutlich stiitzen sich die Bestimmungen der im Howe Quarry
vertretenen Taxa durch Brown (1935) Uberwiegend auf die wahrend der Ausgrabung vorgenommenen
Untersuchungen, so dass es sich dabei wohl nur um vorl&ufige Ergebnisse handeln kann. Da sich jedoch ale
spéteren Publikationen zur Dinosaurierfauna des Howe Quarry’ s auf Brown (1935) beziehen, sind Ergebnisse,
die aus der Zusammensetzung der Howe Quarry-Fauna abgeleitet wurden (Dodson et al. 1980a, b, Bird 1985,
Brinkmann & Siber 1992, Breithaupt 1997, Breithaupt et al. 2000) mit Vorsicht zu benutzen. Ein Teil der nicht
praparierten Funde ist wahrend eines Lagerbrandes im AMNH zerstért worden (Colbert schriftliche Mitteilung).
Schon aus diesem Grund kann eine Faunenliste des Howe Quarry’ s nicht mehr exakt sein.

Die Faunenelemente werden nach Brown’s (1935) Angaben von den Sauropoden Barosaurus und
Camarasaurus, den Ornithopoden Camptosaur us und mehrere Dutzend isolierter Theropodenzéhne bestimmt.
Allerdings scheint die Verwendung von Rekonstruktionsabbildungen des Sauropoden Diplodocus in Brown's
Bericht (1935, Fig. S. 7) bel spéteren Arbeiten anderer Autoren zu Missverstdndnissen hinsichtlich der
Faunenzusammensetzung gefihrt zu haben. Dort wird Diplodocus ndmlich ebenfalls in die Faunenliste
Ubernommen (Dodson et a. 1980a, b; s. a. Breithaupt 1997, Breithaupt et a. 2000). Reste des Ornithopoden
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Abb. 1: Diese Karte zeigt die geographische Position des Howe Quarry’s. Er befindet sich am Westrand
der Bighorn Mountainsim Norden von Wyoming. Die Howe Ranch, auf der sich die Fundstelle befindet, liegt in
einem Tal, in dem Sedimente der Morrison Formation anstehen. Dieses Tal wird im Westen durch eine
Hugelkette begrenzt, die aus Sedimenten der Cloverly Formation besteht. Im Osten wird das Tal durch eine
weitere Hugelkette eingefasst. Dort stehen Sedimente der Sundance Formation an (veréndert nach Premru).

Camptosaurus sollen in zwei Bereichen des Howe Quarry’ s haufig gewesen sein (Brown 1935). Dagegen
wird die Existenz des Ornithischiers Segosaurus ausdriicklich verneint (Brown 1935). Auferdem berichtet
Kirkland (1987, 1998) von der Existenz eines anterioren Fragments einer unteren Zahnplatte des L ungenfisches
Ceratodus robustus.

Weiterhin machte Brown (1935) Angaben zur Sedimentologie und Taphonomie der Fundstelle (s. a. Bird
1985, S. 56). Abschlieffend schilderte Brown in seinem Bericht ein Todesszenario fiur diese Fundstelle. Nach der
damals gliltigen Lehrmeinung sollen die Sauropoden urspriinglich in einer weiten Seenlandschaft eine aquatische
L ebensweise gefiihrt haben (z.B. Mook 1915, 1916, 1918, Brown 1935). Zum Ende des Juras trockneten die
Seen weitgehend aus, so dass die Sauropoden auf Grund ihrer Lebenswel se gezwungen waren sich in den letzten
TUmpeln zu sammeln. Nachdem auch diese austrockneten, sollen die Sauropoden dort gestorben sein. Seit der
Veroffentlichung des Expeditionsberichtes durch Brown (1935) ist keine weitere Arbeit von Bedeutung zur



Taphonomie des Howe Quarry’s publiziert worden. Bird (1985) berichtete ebenfalls von der Ausgrabung und
anschlief3enden Préparation sowie der Erhaltung des Materials und gab weitere Angaben zur Taphonomie der
Funde.
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Abb. 2: Dieses Foto des Howe Quarry’ s wurde mit Blickrichtung nach Norden aufgenommen. Es zeigt die
wei3en Schnire, welche die Grabungsfelder im Abstand von 1 Yard (0,914 m) begrenzten. Sie dienten zur

Anfertigung eines Grabungsplans und sind auch auf der publizierten Version des Plans zu erkennen (AMNH
Foto-Archiv).

3.3 Weitere Studien am Howe Quarry

Die Sinclair Dinosaur Expedition 1934 blieb fir mehrere Jahrzehnte die einzige Grabung am Howe
Quarry. Der Fundort wurde erst Mitte der Siebziger Jahre wiederentdeckt (Dodson et al. 1980a), wobei auch eine
Sauropodenfibula (YPM 1D VP.007448) unbestimmter taxonomischer Zugehorigkeit aufgesammelt und dem
Y PM Ubergeben wurde (Turner personliche Mitteilung). Zweck dieses Aufenthaltes war eine taphonomische
Untersuchung dieser Lokalitét. Im Zusammenhang mit taphonomischen Daten von Fundstellen aus der gesamten
Morrison-Formation sollte eine Synthese zur Pal&obiologie der Morrison-Fauna entstehen. Hierzu wurden zwei
Artikel publiziert, die auch zum Howe Quarry einige Daten und Interpretationen liefern (Dodson et a. 1980a, b).

3.4 Zweite Grabungsphase im Howe Quarry (1990-1991)



Durch das Buch von R. T. Bird (1985), dem Chefpraparator Barnum Browns, der ebenfalls an der Sinclair
Dinosaur Expedition teilnahm, wurde Ende der achtziger Jahre der professionelle Fossilienausgraber Hans-Jakob
Siber auf den Howe Quarry aufmerksam. Er fand in diesem Buch Informationen, die darauf hinwiesen, dass
1934 nicht die gesamte Fundschicht ausgebeutet wurde. Stattdessen mussten noch weitere Knochen tiefer im
Hugel unausgegraben vorliegen. Dies wird durch die schriftliche Notizim AMNH-Archiv bestétigt. Siber
organisierte fir 1989 eine Expedition zum Howe Quarry, um diese Schlussfolgerungen zu tiberpriifen und fand
tatsachlich fossile Knochen im noch anstehenden Gestein der Fundschicht. Da sich der Fundort auf privatem
Grundbesitz befindet, versuchte Herr Siber eine Grabungsgenehmigung einzuholen (Siber personliche
Mitteilung). Nach dem Erhalt einer Grabungsgenehmigung fand 1990 die zweite Ausgrabung grofReren
Mal3stabes am Howe Quarry, diesmal unter der Leitung von H.-J. Siber, statt. Dabel wurden ebenfalls
taphonomische Daten gesammelt, die hauptséchlich in Form von Fundplénen dokumentiert wurden. Dies gilt
auch fur die Anschlussgrabung im Jahr 1991. In dieser Saison stellte sich jedoch heraus, dass die
Knochenschicht lateral in den Higel streichend auskeilt und damit die Knochenflihrung aussetzte. So ging die
letzte Grabung am Howe Quarry zu Ende.

3.5 Neuere Forschung zum Howe Quarry

Brinkmann & Siber (1992) beschreiben Details zur letzten Grabungsphase im Howe Quarry. Breithaupt
(1997) gibt ebenfalls eine aktuelle, wenn auch nicht sehr detaillierte Historie des Howe Quarry’s. Brown (1935),
Brinkmann & Siber (1992) sowie Czerkas (1992, 1994) publizierten die einzigen Beschreibungen von fossilen
Resten aus dem Howe Quarry, die sich allerdings nicht auf Knochen, sondern auf Hautrelikte bezog. Eine
Beschreibung des Knochenmaterials aus dem Howe Quarry ist bis dato noch nicht geschehen, wird aber derzeit
vorbereitet (Michelis et a. in Vorbereitung). Weiterhin wurden Trittsiegel von Theropoden aus den Grabungen
von 1990/1991 durch Lockley et al. (1998) beschrieben.

Swierce & Johnson (1996) publizierten sedimentol ogische, stratigraphische und geochronol ogische Daten
zur Morrison-Formation im Bereich des norddstlichen Bighorn Basin's. Ein Ziel ihrer auf Magnetostratigraphie
basierenden Altersbestimmung war die Datierung des Howe Quarry’s. Somit konnte das Alter der Funde auf ca.
145,7 Ma abgeschétzt werden.

4, Material und Methoden
4.1 Allgemeines

Die Mittdl, die zur Verfligung standen, um der taphonomischen Fragestellung nachzugehen, waren eine
detaillierte Grabungskarte der Saison von 1934, die Berichte zur Sinclair Dinosaur Expedition, 1934 von Brown
(1935), Informationen zum Howe Quarry aus Dodson et a. (1980a, b) und Bird (1985) sowie zusétzliche
taphonomische Daten und Fundpléne, die 1990/1991 vom Grabungsteam des SMA aufgenommen wurden. Der
Howe Quarry-Fundplan der Sinclair Dinosaur Expedition, 1934 wurde mehrfach publiziert (Brown 1935,
Colbert 1968, Bird 1985, Czerkas & Czerkas 1990). Dagegen sind vom Fundplan der Grabungen von 1990/1991
bisher nur Ausschnitte publiziert worden (Brinkmann & Siber 1993, Lockley et al. 1998).

Herr Privat Dozent Dr. M. Sander tberlief3 mir ein sedimentologisches Profil, das von ihm wahrend der
Grabung 1991 am Howe Quarry aufgenommen wurde. Um die wahrend der Sedimentation der Morrison
Formation vorherrschenden Umweltbedingungen rekonstruieren zu kénnen wurden 1996 und 1997
sedimentol ogische Studien am Fundort vorgenommen. Das Studiengebiet erstreckt sich dabei Uiber einen
Grofdteil des Tals, in dem sich die Howe Ranch befindet, und umfasst auch ein etwa 1 km westlich dazu
gelegenes Trockental .

Die taphonomischen Daten der Grabungen 1990/1991 sind bis dato nicht publiziert worden, standen aber
fir die vorliegende Untersuchung zur Verfligung. Weiterhin ist ein grof3er Teil des Fundgutes dieser Grabungen
prépariert und mit freundlicher Genehmigung des SMA zum Studium freigegeben worden, so dass weitere
wichtige Daten gesichert werden konnten. Ebenfalls im Rahmen dieser Arbeit wurden die Reste des préparierten
Fundgutes der Sinclair Dinosaur Expedition, 1934 im AMNH untersucht. Aul3erdem lag dort noch
umfangreiches, zum Teil nicht vertffentlichtes Fotomaterial dieser Expedition vor, dasin Ermangelung des
Originalmaterials weitere Daten lieferte. Hinzu kommt eine Liste des Howe Quarry Materialsim AMNH-
Archiv, die wahrscheinlich von R. T. Bird im Anschluss an die Sinclair Dinosaur Expedition, 1934 verfasst
wurde. Diese Liste ordnet, unter anderem, einzelne Fundstiicke Grabungsfeldern zu. Sie enthélt auch Hinweise
Uber den Modus der Zuordnung der Feldnummern sowie Ausnahmen und andere Unregelmaf3igkeiten von der
Regel, nach der die Feldnummern vergeben wurden. Auf3erdem ist auf der Liste vermerkt, welche Stiicke/Kisten
nach der Ankunft im AMNH verloren gegangen sind. Allerdingsist diese Liste unvollstandig, weil weder alle
Felder noch alle Kisten in der Auflistung vertreten sind. Von den 378 Feldern, in denen der Howe Quarry
untergliedert wurde, sind nur fir 255 Felder Angaben zu den darin gefunden Resten enthalten. Bei der
Aufzdhlung der insgesamt 144 Kisten (Brown 1935, Bird 1985) sind fur Box Nr. 136 und 143 keine
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Eintragungen vorgenommen worden. Nur das préparierte Material wurde im AMNH-Katalog verzeichnet. Der
nicht préparierte Grofdteil des Howe Quarry Materials sollte, rein theoretisch, durch Feldnummern
gekennzeichnet sein.

4.2 Der Fundplan fir die Saison 1934
4.2.1R. T. Bird s Originafundplan
Daim AMNH nur ein geringer Teil des urspriinglichen Howe Quarry-Materials zur Verfiigung stand und

sonst nur wenige informative Grabungsaufzei chnungen vorlagen, ist der Informationsgehalt der Grabungskarten
der Sinclair Dinosaur Expedition, 1934 fir diese Arbeit von grofRer Bedeutung. Deshalb bedarf es einer genauen

1 ¥ard

Abb. 3: Dieser Ausschnitt von Bird' s Originalfundplan zeigt die Felder 52, 53, 73, 74, 94 und 95. Die
Feldnummern stehen auf dem Kopf, weil die hier benutzte Orientierung — die obere Bildkante ist nach
Nordwesten gerichtet —auch in allen anderen in dieser Arbeit gezeigten Fundplanausschnitten benutzt wird.
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Darstellung des Status des Howe Quarry Fundplans fiir diese erste Grabungsphase. Der durch Brown (1935)
publizierte Fundplan des Howe Quarry’ s basiert auf Grabungsskizzen, die durch Brown's Assistenten R. T. Bird
wéhrend der Grabung 1934 erstellt wurden (Bird 1985, Abb. 3). Um den Fundplan fir Brown’s Publikation zu
erstellen nutzte der damit beauftragte Bird seinen Feldfundplan sowie vermutlich auch fotographisches Materia
(Brown 1935, Bird 1985, Mclntosh schriftliche Mitteilung). Fir die vorliegende Arbeit konnte Bird's
Originalgrabungsskizze nicht herangezogen werden, dasieim AMNH, wo sie urspriinglich aufbewahrt wurde,
unauffindbar ist (Norell personliche Mitteilung, Holton personliche Mitteilung) und daher a's verschollen gelten
muss. Durch Herrn Professor Mclntosh ist mir eine Kopie von Bird' s urspriinglichem Grabungsplan zur
Verfligung gestellt worden. Anhand der Grabungsfeldnummern auf diesem Fundplan ist erkennbar, dass er nicht
die gesamte Grabungsfléche aufzeigt, sondern mit 157 Feldern nur ca. 41% des Areals abdeckt. Es handelt sich
vornehmlich um Aufzeichnungen aus dem peripheren Bereich des Howe Quarry’s. Weiterhin sind an einigen
Stellen einzelne Skelettelemente handschriftlich, benannt worden. Zum Teil vermerkte Bird auch Knochen, die
unter anderen Elementen verdeckt waren. In einigen Fallen sind im Originalfundplan auch Langenmalie zu
einzelnen Knochen angegeben. Die Qualitét der Zeichnungen variiert. In manchen Féllen ist nur eine grobe
Skizze der betroffenen Knochen angefertigt worden, in anderen wird allerdings viel Detail gezeigt.

4.2.2 Die publizierte Grabungskarte fir die Saison 1934
Im Anschluss an die Sinclair Dinosaur Expedition, 1934 begann Bird mit der Anfertigung eines

zusammenhangenden Fundplans fur den Howe Quarry (Bird 1985). Diese Arbeit zog sich tiber mehrere Wochen
hin. Als Mal3stab fur die Reinzeichnung wurde ein Inch (2,54 cm) je FuR (30,48 cm) genommen (Bird 1985;

Abb. 4: Darstellung von Sauropoden-Cervicawirbeln in Bird' s Originalgrabungsplan (a, ¢) und in der von
Brown (1935) publizierten Fundkarte (b, d). In der oberen Reihe (a, b) sind 2 isolierte Cervicalwirbel von cf.
Barosaurus sp. aus Feld 94 dokumentiert, wobei diese Zuordnung auf der langgestreckten Wirbelform basiert
(a), die jedoch nicht auf der publizierten Fundkarte (b) ersichtlich ist. In der unteren Reihe (c, d) sind die
Cervicawirbel von Camarasaurus sp. aus Feld 224 vertreten. | hre diagnostische Morphologie wird sowohl im
Originalfundplan (c) als auch in der publizierten Version (d) mit ausreichender Genauigkeit dargestellt, um eine
taxonomische Bestimmung zu erméglichen (Abbildungen nicht mal3stabgetreu).
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schriftliche Notiz im AMNH-Archiv). Mit einem Grundriss des Howe Quarry’svon 18 x 21 Y ards (54 x 63 Fuf?)
entspricht dies einer rekonstruierten Kantenlange von ca. 137 x 160 cm flr den tGiberarbeiteten Fundplan.

Der schriftlichen Notizim AMNH-Archiv ist zu enthehmen, dass nicht alle Knochen in diesem Mal3stab
abgebildet wurden. Dies betrifft jene Knochen, die nicht in der Ebene der Fundschicht lagen, sondern ausihr
hervortraten. Fir solche Elemente - genannt werden Tibiag, Fibulae, Radii und Ulnae - ist eine perspektivische
Darstellungsweise angewandt worden. Bird (1985: S. 71) gibt an, dass bei dieser Reinzeichnung ungeféhr 3000
Knochen reproduziert wurden.

Brown benutzte diese Reinzeichnung fir seine umfangsrei chste Publikation zum Howe Quarry (Brown
1935). Diese Karte wurde als Foto reproduziert und im Foto-Archiv des AMNH unter der Negativ-Nr. 314524
aufbewahrt. Die publizierte Grabungskarte weist zwar weitgehende Ubereinstimmung mit Bird's
Originalfundplan auf, aber es sind auch Abweichungen vorhanden (Abb. 4). An einigen Stellen sind Knochenim
Originalgrabungsplan aufgefthrt, die im publizierten Plan nicht verzeichnet sind. Auffallend ist auch die
Diskrepanz zwischen den Abbildungen von diplodociden Halswirbeln in den beiden Fundplénen. Die
Darstellungsweise der Cervicalwirbel im Originalfundplan ist offenbar genauer, wahrend die im publizierten
Plan gezeichneten Halswirbel zu gedrungen erscheinen.

4.3 Der Fundplan der SMA-Grabungen 1990-1991

Bei den Anschlussgrabungen 1990/1991 wurde grundsétzlich jedem Element eine Feldnummer
zugeordnet. Dabei richtet sich dieses Nummerierungssystem nach den Halbquadranten, in denen die
Grabungsflache unterteilt wurde, und nach der Anzahl der Knochen die in einem Halbquadranten vorkamen
(z.B. ist D 15-3 das dritte Element, das aus dem Feld D 15 stammt). Die Untergliederung der Grabungsflache in
Halbgquadranten von 50 x 100 cm Kantenlange wurde vorgenommen, um wahrend der Ausgrabung die
freigel egten Elemente in sogenannte ,, Quadrantraportblatter* einzeichnen zu kénnen. Die Quadrantraportbl &tter
sind vorbereitete, im Mal3stab verkleinerte Abbildungen von leeren Halbquadranten, in denen auf3er den
eingezeichneten Fossilien auch andere Daten aufgenommen werden kdnnen (z.B. Grabungsfeld-K oordinaten,
Identifizierung der Funde etc.). Der Fundplan der Grabungen von 1990/1991 basiert auf diesen Daten.

Die Darstellung des Fundmaterials auf dem SMA-Fundplan ist in erster Linie ausreichend genau, um eine
anatomi sche Zuordnung vornehmen zu kénnen. Zumindest Axial skelett-Elemente sind dartiber hinaus auch auf
Gattungsebene identifizierbar. An verschiedenen Stellen sind allerdings auch Elemente verzeichnet, die nicht
anatomisch bestimmt werden kdnnen. Dies kann einerseits an einer ungeniigenden Freilegung wahrend der
Ausgrabung liegen, andererseits ist es aber auch mdglich, dass es sich um primér nicht identifizierbares Material
handelt (z.B. Knochenfragmente). AuRerdem wurden nicht nur Knochen und Zahne, sondern auch Trittsiegel
und Hautfossilien auf dem Fundplan eingetragen.

4.4 Feld- und Katalognummern des Howe Quarry-Materialsim SMA

Im SMA ist das Howe Quarry Material mit seinen Feldnummern katal ogisiert worden. Dieses Verfahren
erleichtert bei der Bearbeitung des Materials die Identifizierung der Elemente auf dem Grabungsplan. Allerdings
fehlen fur einige Elemente die exakten Feldnummern. AufRerdem wurden in einigen Féllen Fragmenten von
einzelnen Knochen eigene Feldnummern vergeben. Hinzu kommen die Feldnummern, die an isolierte Zdhne,
Hautreste, Pflanzenfossilien und Gastrolithe vergeben wurden.

4.5 Das Howe Quarry-Material
4.5.1 Quantitét des Howe Quarry-Materials

Zur Quantitét des Howe Quarry Materials gibt esin bezug auf die Sinclair Dinosaur Expedition
widersprichliche Literaturangaben. Wahrend Brown (1935) von ca. 4000 geborgenen Knochen berichtet, gibt
Bird (1985: S. 71) an nur ca. 3000 Exemplare auf dem Fundplan eingetragen zu haben. Auf diesem von Brown
(1935) erstmals publizierten Fundplan konnten bel einer Zéhlung lediglich ca. 2200 Knochen festgestellt werden.
Somit besteht eine Diskrepanz von bis zu 1800 Knochen. Esist unwahrscheinlich, dass die Mehrheit der
fehlenden Knochen tatsichlich existierte, zumal Bird (1985) und die schriftliche Notiz im Archiv des AMNH
nur von einigen wenigen Knochen berichten, die von der Eintragung im Fundplan ausgeschl ossen wurden.

4.5.2 Aufbewahrung, Préparation und Bearbeitung des Howe Quarry-Materials

Nur ein Bruchteil der insgesamt tiber 2000 ausgegrabenen Knochen war verfligbar. Dies lag zum einen an
der Zerstérung eines Teils des Howe Quarry Materials durch ein Feuer im Lager des AMNH. Das nicht zerstorte
Material ist zudem noch kaum prépariert und das wenige praparierte wurde bis dato nicht beschrieben. Zum
anderen lieferten die Anschlussgrabungen 1990/91 nur noch ungeféhr 600, meist undiagnostische Knochen und
ca. 50 Zahne, dieim SMA aufbewahrt werden. Auch in dieser Sammlung ist nicht das gesamte Howe Quarry
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Material prapariert worden. Obwohl inzwischen mehr as die Halfte des SMA-Materias zuganglich ist, erfolgte
bisher nur eine Bearbeitung des fossilen Hautmaterials und der Ichnofossilien (Brinkmann & Siber 1992,
Czerkas 1992, 1994, Lockley et al. 1998).

Wiéhrend die vollstdndige Praparation des Howe Quarry Materialsim SMA in Zukunft abgeschlossen
wird (Siber personliche Mitteilung), ist diesim Fall des AMNH-Materials eher unwahrscheinlich. Das noch
vorhandene, unpréparierte Howe Quarry Material im AMNH lagert noch in den selben Kisten, in denen es 1934
aus dem Howe Quarry abtransportiert wurde (Norell personliche Mitteilung). Diese Kisten sollen im AMNH-
Lager aufeinandergestapelt worden sein, wobel mit der Zeit die Kistennummern unkenntlich geworden und die
Kistenbdden eingebrochen sind (Norell personliche Mitteilung). Dadurch ist sehr wahrscheinlich ein weiterer
Teil des Howe Quarry Materials verloren gegangen. Auf3erdem erwahnt Bird (1985, S. 73) die Zerstérung eines
Sauropodenbeckens wahrend der Préparation sowie teilweise schwere Beschadigungen wahrend der Grabung,
die zum Teil von Besuchern verursacht wurden (Bird 1985, S. 56). Ein weiterer Teil des Howe Quarry Materials
(ca. 20 Kisten) soll nach der Grabung 1934 in Wyoming verblieben und in der Nachbarschaft der Howe Ranch
aufbewahrt worden sein (Siber personliche Mitteilung). Eine Abholung dieser Kisten ist in den darauffolgenden
Jahren offenbar nicht erfolgt, so dass sie schliefdlich entsorgt wurden und somit verloren gingen.

4.6 Methoden
4.6.1 Taphonomische Analyse der Grabungsunterlagen

Dadas vorliegende Projekt durch eine vielgliedrige Fragestellung definiert wird, musste ein breites
Spektrum an Untersuchungsmethoden eingesetzt werden um die erwiinschten Antworten zu erhalten. Zum einen
wurden die Fundpléne der Grabungen von 1934 und 1990/1991 ausgewertet. Soweit dies aus den Fundplénen zu
erarbeiten war, wurden die Skelettelemente sowie die Taxa auf Gattungsebene identifiziert, statistisch erfasst
(Tab. 1) und ihre raumliche Lage vermerkt sowie teilweise auch vermessen. Sofern moglich wurden
Skelettel emente einzelnen Teilskeletten zugeordnet. Die identifizierbaren Teilskel ette erhalten eine
Bezeichnung, die sich aus einem Kiirzel fir das Taxon (A fir Apatosaurus, B fir Barosaurus und C fir
Camarasaurus), einem fir das Individualalter (afur adult, j far juvenil) und einer laufenden Nummer
zusammensetzt. In Tab. 2 werden die fur die jeweiligen Teilskelette identifizierten Skelettelemente aufgefiihrt.
Unter Beachtung der daraus resultierenden Fundzusammenhange wurde eine Mindestindividuenzahl bestimmt
(Curtice & Wilhite 1996; Tab. 1). Zum Vergleich wurde eine konventionelle Mindestindividuenzahl (minimum
number of individuals: MNI; s. a. Voorhies 1969, Shipman 1981, Behrensmeyer 1991) firr den Howe Quarry
ermittelt sowie die Verteilung der einzelnen Skelettelemente bei den vertretenen Taxa vorgenommen (Tab. 1).

Anhand der Messdaten ausgesuchter Skel ettelemente konnte ein demographisches Bild der vorliegenden
Dinosaurierpopulation ermittelt werden. Aus der Verteilung der Knochengrofzenklassen und der raumlichen
Anordnung der Skelettelemente sind Angaben zum postmortalen Transport gewonnen worden. AufRerdem wurde
versucht Knochenmaodifikationen sowie I chnofossilien auf den Fundplanen zu erkennen.

Dieser Datensatz wurde durch Beobachtungen am bisher préparierten Material im AMNH und SMA
Uberpriift und gegebenenfalls ergénzt. Schriftliche Aufzeichnungen in den Sammlungen wurden ebenfalls
ausgewertet. Auferdem wurde umfangreiches Fotomaterial der Sinclair Dinosaur Expedition, 1934 im AMNH
gesichtet. Auch das SMA-Fotomaterial wurde analysiert um zusétzliche taphonomische Daten zu den Grabungen
von 1990/1991 zu erhalten.

4.6.2 Analyse der Theropodenzéahne

Zum Studium der GréfRenklassenverteilung der Theropodenzahne im Howe Quarry wurden die Zahne des
linken Ober- und Unterkiefers aus Abbildungen von Ornitholestes hermanni und Allosaurus fragilis vermessen.
Die Bedeutung von Messfehlern ist fir diese Untersuchung unerheblich, weil eine Approximation der
Zahngrofen zur Festlegung der Grof3enklassen vollkommen ausreicht.

4.6.3 Sedimentol ogische Analyse der Morrison-Formation im Studiengebiet

Ein weiterer Datensatz wurde am Fundort durch sedimentol ogische Untersuchungen erarbeitet. Es handelt
sich dabei hauptséchlich um Profilaufnahmen, die sowohl durch die gesamte Morrison-Formation al's auch an
ausgesuchten Aufschliissen im Bereich des Howe Quarry’ s aufgenommen wurden. Fotomaterial der Grabungen
von 1934 sowie von 1990/1991 wurde ebenfalls benutzt. Hinzu kommen Aufnahmen, die wahrend eines
Grabungspraktikums 1994 sowie der Gelandebegehungen 1996 und 1997 am Howe Quarry und an weiteren
Fundorten gemacht wurden. Weiterhin wurde die lateral e Erstreckung der im Studiengebiet beobachteten Fazies
untersucht.
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Skelettelement Anzahl der MNI Anzahl isolierter MNI- Anzahl der Anzahl der Anzahl der Anzahl der
Elemente Elemente Berechnung der | Skelettelemente | Skelettelemente | Skelettelemente | Skelettelemente
isolierten von von von Barosaurus | von Barosaurus
Elemente Apatosaurus Camarasaurus (adult) (juvenil)
Crania 10 10 7 7 0 0 0 3
Cervicalia 289 19-23 202 13-16 0 10 18 59
Dorsalia 98 9-11 0 0 12 17 39 30
Sacralia 45 9 0 0 10 0 35 0
Caudalia 570 8-11 341 5-7 71 37 82 39
Scapulae 41 21 27 14 1 3 5 5
Coracoidae 35 18 24 12 1 3 6 1
Claviculae 18 9 16 8 0 0 2 0
Sternalia 37 19 24 12 1 4 3 5
Humeri 30 15 18 9 1 3 2 6
Redii 12 6 1 1 0 2 6 3
Ulnae 11 6 0 0 0 2 6 3
llia 11 6 1 1 2 0 7 1
Ischia 28 14 3 2 3 4 15 3
Pubes 15 8 0 0 0 2 7 6
Femora 15 8 2 1 3 0 4 6
Tibiae 17 9 0 0 4 2 6 5
Fibulae 14 7 0 0 4 1 4 5
Epipodiaindet. 78 10 69 9 3 0 0 6

Quarry-Materials. Da kleindimensionierte Skelettelemente, wie z.B. Metapodia, Phalangen, etc., auf den
Fundplanen der Sinclair Dinosaur Expedition, 1934 kaum erkennbar sind, wurden sie von der Zahlung
ausgeschlossen. Die fur die identifizierten Taxa angegebenen Summen stammen von den jeweiligen
Teilskeletten. Dies gilt auch fur die unterschiedenen ontogenetischen Klassen. Da die Wirbelzahl in den
verschiedenen Wirbel sdulenabschnitten bei den vertretenen Taxa variiert werden Spannen fiir die jeweiligen
MNI angegeben. Die MNI fir die Epipodiaindet basieren auf der Annahme, dass 4 Paare ein Individuum
reprasentieren.

Tab. 1. Aufzéhlung der identifizierten Skelettelemente und konventionelle MNI-Berechnung des Howe
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A-al | A-a2 | A-a3 | B-al | B-a2 | B-a3 | B-a4 | B-a5 | B-a6 B-a7 B-a8 B-a9 | B-al0 | B-all | B-j1 B-j2 B-j3 B-j4 B-j5 B-j6 B-j7 B-j8 Cal | Ca2 c-a3

Cranium

Cervicaia

0 0 0 0 0 0 0 8 6 0 0 0 0 4 12 8 5 6 7 0 7 1 0 0 10

Dorsalia

Sacralia

Cauddlia

Scapulae

Coracoidae

Claviculae

Sterndia

Humeri

Readii

Ulnae

llia

Ischia

Pubes

Femora

Tibiae

Fibulae

Epipodia

indet.

Tab. 2: Anzahl der Skelettelemente pro Teilskelett. Unabhéngig von der taxonomischen oder
ontogenetischen Zugehorigkeit der Teilskelette 18sst sich feststellen, dass Sacra, Pelvicalelemente und Femora
unterreprasentiert sind. Im Gegensatz dazu sind Cervical- und Caudalwirbel im Howe Quarry sehr haufig, aber
nur selten ist eine Assoziation mit den Tellskelette nachvollziehbar.

5. Taphonomie
5.1 Fundstellengréfile

Der Howe Quarry erstreckt sich tiber eine Flache von ca. 300 m?. Die urspriingliche Ausbreitung der
Fundschicht kann nicht mehr genau rekonstruiert werden. Die relativ geringe Funddichte am Verwitterungsrand
der Fundschicht l&sst jedoch vermuten, dass nur wenige Dinosaurierreste durch rezente Verwitterung und
Erosion zerstort wurden. Aus den ca. 2400 geborgenen Skel ettel ementen 18sst sich eine mittlere Funddichte von
8 Elementen pro m? ableiten. Die Fundplane zeigen allerdings ortlich stérkere Variationen in der Funddichte.

5.2 Sedimentologie der Morrison Formation im Studiengebiet

Im Bereich der Howe Ranch lagern die Sedimente der Morrison Formation auf einer gut verfestigten,
rostbraunen, ca. 1,5 m méchtigen Coquina-Lage der Sundance Formation (Abb. 5). Die Sedimentation der
Morrison Formation setzt mit einem ca. 3 m méachtigen, aufgearbeiteten, kaum verfestigten, quarzreichen
Glaukonitsand ein. Im oberen Drittel nimmt der Glaukonitanteil ab und dafr nimmt der Anteil an tonigen
Komponenten zu. Darauf lagert ein ca. 6 m méchtiges, hellgelbes Sandsteinpaket, das ca. 30 cm oberhalb seiner
erosiven Basis eine griinliche, flaserige Schichtung aufweist und graduell zum Hangenden hin sandreicher wird.
Das untere Drittel dieses Sandsteinpaketesist horizontal planar geschichtet, aber auch erosive Kontakte und
aufgearbeitete, zu olivgrinem Siltstein verfestigte Gerdlle von bis 5 cm Durchmesser sind vielfach zu
beobachten. Zum Hangenden hin nimmt die Korngréfie sowie die Haufigkeit der Gerdlle ab. Nach einem
abrupten Sedimentationswechsel tritt im oberen Abschnitt dieses Sandsteinpaketes planare, nicht erosive
Schréagschichtung auf. Die einzelnen Schichten werden 10 bis 80 cm méchtig. Die meisten sind aber eher 30 cm
méachtig und zeigen ein generelles, maldig steiles Einfallen nach Nordwesten. Vereinzelt kommen bis zu 6 cm
grol3e, rostbraune, limonitische Eisenkonkretionen im schraggeschi chteten Sandstein vor. Die Konkretionen sind
nicht parallel zum Einfallen der Schrégschichtung orientiert.

Esfolgt ein ca. 29 m méchtiger Wechsel von rétlichgelben und olivgriinen, mergeligen, feinkdrnigen,
quarzreichen Sand- und Siltsteinen, die meist ungeschichtet sind oder als geringméchtige Banke auftreten und
teilwei se kleindimensionale, asymmetrische Rippeln fihren. Vereinzelt sind lateral eng begrenzte
Sandsteinlinsen in die Wechselfolge eingeschaltet. Diese Linsen sind hédufig weniger als 40 cm méchtig und
durch eine erosive Basis charakterisiert. In einigen der tonreichen, ungeschichteten, rétlichen bis violetten
Silsteinen ist Schichtung nur anhand von in Horizonten angereicherten Caliche-Knéllchen erkennbar. Die
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Abb. 5: Dieses Profil zeigt die Sedimentfolge der Morrison Formation im Bereich der Howe Ranch. Der
Howe Quarry befindet sich demnach ungeféhr in der Mitte des Morrison-Profils.

Caliche-Knollchen sind in etwa 5 bis 30 mm breit und weil3 bis gelbbraun gefarbt. An einigen wenigen Stellen
sind bis zu 10 cm méchtige, braune, mikritische Kalkbanke in die Wechselfolge eingeschaltet. Diese Banke
haben eine auf einige wenige Meter beschrankte laterale Erstreckung. Die mergelige Wechselfolge stellt eine
Kornverfeinerungssequenz dar, weil im Hangenden ein héherer Anteil tonreicher Sedimente akkumulierte. Dabel
treten vereinzelt stark bréselig verwitternde, rétlich-violett geférbte, ca. 1 m machtige, lateral auskeilende
Tonsteine auf, die pedotubulitische Calcrete enthalten. Auf Grund der broseligen Verwitterung kann
angenommen werden, dass diese Tonsteine einen hohen Anteil smectitischer Tone enthalten, wie sieauch in
vielen anderen Regionen der Morrison Formation beobachtet wurden (Parrish et a. 2004). Die Sand- und
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Siltstein-Wechselfolge findet ihren Abschluss mit den olivgriinen, inhomogenen, mergelig-sandigen Siltsteinen,
welche die Howe Quarry-Fundschicht bilden. Bis auf vereinzelte Knochenfunde und ein Teilskelett eines
diplodociden Sauropoden, der im unteren Drittel der Wechselfolge gefunden wurde, ist diese feinklastische
Abfolge im Liegenden des Howe Quarry’ s fossilfrei.

Die Howe Quarry-Fundschicht ist ein massiver, olivgriiner, inhomogener, quarzreicher, mergeliger
Siltstein (Abb. 6). Sie fuhrt auRer Dinosaurierknochen auch vitrinitische Pflanzenhécksel und vereinzelt fossile
Holzkohlestiickchen sowie kleine Caliche-Kndllchen. Ganz selten sind auch Chert-Gerdlle von ca. 5 cm
Durchmesser im Sediment enthalten. Im Randbereich der Fundschicht sind gelbe, feinkdrnige Sand- und
Siltsteinlaminae in Wechsel schichtung dokumentiert. Manche dieser Laminae sind abgebrochen und schwimmen
verkippt in der Siltsteinmatrix. Im Randbereich ist die Fundschicht maximal 20 cm méchtig. Fir das Zentrum
des Fundkomplexes gibt Brown (1935) eine Méachtigkeit von ca. 60 bis 90 cm an. Nach Aussagen der
Teilnehmer der letzten Howe Quarry Grabung keilt die Fundschicht lateral aus (Pabst personliche Mitteilung).
Entsprechende Messungen, dieim Verlauf der letzten Grabungsphase aufgenommen wurden, bestétigen diese
Angaben (SMA schriftliche Notiz). Wahrend der Bildung des Knochenfeldes war das Sediment noch recht
feucht, was zum Beispiel an dem plastisch geformten Abdruck einer Zehe eines Theropoden erkennbar ist, der
spéter durch hellgelben, quarzreichen Feinsand verfillt wurde und somit a's Steinkern erhalten blieb (SMA ohne
Nummer; Lockley et al. 1998, Ayer 1999).

Die Howe Quarry-Fundschicht wird durch eine ca. 2 m méchtige Schittung grobklastischer Sedimente
bedeckt, die eine erosive Basis zur Fundschicht zeigen. Es handelt sich dabei um 10 bis 40 cm méchtige,
hellgelbe bis braune, quarzreiche, mergelige, mittelkérnige Sandsteine, die durch vitrinitische Pflanzenhacksel,
einzelne, als Fusit erhaltene fossile Hol zkohl estlicke, seltene Bruchstiicke von Dinosaurierknochen sowie
Siltsteinklasten und Caliche-Kndllchen einen relativ hohen Anteil konglomeratischer Komponenten fiihren.
Dabei ist deutlich erkennbar, dass diese Ger6lle aufgearbeitete Sedimente aus der Morrison Formation
reprasentieren. Die konglomeratischen Sandsteine besitzen oft eine erosive Basis. Planare und rinnenférmige
Schrégschichtung ist weit verbreitet. Die sich tUberkreuzende Schrégschichtung weist in vielen Féllen ein nach
Norden gerichtetes Einfallen auf.

Diese konglomeratischen Sandsteine werden im Hangenden durch helle, gelbe bis graue, fein- bis
mittelkdrnige, quarzreiche, mergelige Sandsteine abgel dst. Sie weisen sowohl planare als auch rinnenférmige
Schréagschichtung auf und werden bis zu ca. 1,5 m méchtig. Bei den Schrégschichtungskérpern tberwiegen nach
Norden bis Nordosten orientierte Einfallsrichtungen. In der Regel sind die Kontakte zum Liegenden erosiv.
Dabei ist haufig ein Basiskonglomerat entwickelt, dessen Ger6lle aus aufgearbeiteten, olivgriinen Silsteinklasten,
hellen Siderit- und Caliche-Knéllchen, vitrinitischen Pflanzenresten und vereinzelten Knochenbruchstiicken
besteht. Im Hangenden der ca. 8 m méchtigen sandigen Abfolge nimmt sowohl die Haufigkeit der Konglomerate
alsauch die KorngrofRe ab. Zum Teil kénnen auch lateral begrenzte, olivgriine, mergelige Siltsteine von bis zu
0,7 m Mé&chtigkeit in dieser Sandsteinfolge eingeschaltet sein. Weiterhin nimmt die Haufigkeit der
schraggeschi chteten Sandsteine im Hangenden ab. DafUr treten im Hangenden mit zunehmender Haufigkeit
kleindimensionale Rippeln auf. Auf3erdem nimmt die Schichtméchtigkeit im oberen Drittel der sandigen
Wechselfolge ab.

Diese Sandsteinfolge wird im Bereich des Howe Quarry’s durch eine Zweite abgel 6st, die durch
grobkornige, zum Teil schréggeschichtete, konglomeratische Sandsteinbénke von 10 bis 40 cm Mé&chtigkeit
eingeleitet wird. Darauf folgen hellgelbe, zum Teil auch rostrote in Rinnen schréggeschi chtete Sandsteinbénke,
diein der Regel ca. 0,5 m méchtig sind. An verschiedenen Stellen im Bereich des Studiengebietes sind an der
Basis dieser Sandsteine lagenweise Pflanzenhécksel vorhanden, die somit ein Basiskonglomerat darstellen.
AuRerdem sind an mehreren Orten Dinosaurierknochen und sogar grofRere Ansammlungen von Teilskeletten
festgestellt worden (Michelisin Vorbereitung). In Horizonten aufgereihte, runde bis langlich ovale, teilweise
abgeflachte, limonitische Konkretionen von zum Teil mehr als 10 cm Durchmesser durchschlagen an
verschiedenen Stellen die Schragschichtung. Im Hangenden werden schraggeschi chtete Sandsteine seltener.
Dafir treten planar geschichtete Sandsteinbanke von 20 bis 60 cm Méchtigkeit sowie kleindimensionale Rippeln
und Sandsteinlaminae mit zunehmender Haufigkeit auf. Die Korngréf3e nimmt dabei ebenfalls ab.

Dieser Wechsel bildet den Ubergang zu einer ca. 35 m méchtigen abschlieRenden Folge von feinkérnigen,
mergeligen, quarzreichen Sand- und Siltsteinen. Im unteren Drittel dieser Wechselfolge sind an einigen wenigen
Stellen lateral begrenzte, braune, mikritische Kalksteinbénke von maximal 10 cm Mé&chtigkeit eingeschaltet. Die
Sandsteine haben eher graue al's gelbe Farbschattierungen, wéhrend die Siltsteine nicht mehr so héaufig olivgriine,
dafir eher graue und vor allem rétlich bis violette Farben zeigen. Ein weiterer markanter Unterschied zu den
Siltsteinen in der unteren Hélfte der Morrison Formation ist dabei der zum Hangenden zunehmende Tonanteil,
der dazu fihrt, dass im Bereich der Howe Ranch in den obersten 20 m des Morrison Profils homogene,
ungeschichtete, smectitische Tonsteine von ca. 0,4 bis 3 m Mé&chtigkeit vorherrschen. Dagegen erreichen die
Silt- und Sandsteine aus dem unteren Drittel dieser Wechselfolge nur eine durchschnittliche Mé&chtigkeit von ca.
0,5 m. In dieser abschlieRenden feinklastischen Wechselfolge sind weiterhin keinerlei Fossilien dokumentiert.
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Abb. 6 (vorhergehende Seite): Dieses Profil wurde am Siidwestrand des Howe Quarry’ s aufgenommen.
Mit Howe Quarry ist die Lage der Fundschicht im Profil verzeichnet. Die sandigen bis konglomeratischen
Sedimente im Hangenden der Fundschicht stellen fluviatile Schiittungen dar.

Im Studiengebiet wird die Morrison Formation durch die ebenfalls kontinentalen Sedimente der
unterkretazischen Cloverly Formation bedeckt. Zur Unterscheidung der sich stark &hnelnden Sedimente der
Morrison und Cloverly Formation wird das Auftreten von Eisenkonkretionen an der Basis der Cloverly
Formation herangezogen (Noggle-Perrin 1989). Diese Konkretionen sind in einem grauen, ca. 0,5 m machtigen,
konglomeratischen Sandstein enthalten. M 6glicherweise handelt es sich dabei um ein laterales Aquivalent des
weiter nordlich entwickelten Pryor Konglomerats, welches ebenfalls zur Grenzziehung zwischen der Morrison
und der Cloverly Formation benutzt wird (Moberly 1960, Swierce & Johnson 1996).

5.3 Faziesanalyse der Morrison Formation im Bereich des Studiengebietes

Dieim Studiengebiet vorliegenden feinkdrnigen Sand-, Silt- und Tonsteine werden als Sedimente einer
Floodplain-Fazies interpretiert. DafUr sprechen die grof3e laterale Verbreitung, die meist geringe
Schichtméchtigkeit sowie das vereinzelte Vorkommen kleindimensionaler Rippeln, die auf Bildung bei relativ
geringer Stromungsenergie hinweisen. Auch die feinkdrnige Natur der Sedimente spricht fir eine solche
Deutung. Die vereinzelt vorkommenden Karbonatbénke sind dabei durch Austrocknung von TUmpeln
entstanden. Bei den ungeschichteten Silt- und Tonsteinen kann eine Uberpragung des Sediments durch
Bioturbation angenommen werden. Allerdings sind keine Wurzelbéden im Studiengebiet beobachtet worden.
Die Anreicherung von Caliche-Knéllchen in Horizonten innerhalb von massiven Silt- und Tonsteinen weist auf
pedogene Bildungen hin. Daher werden diese Sedimente al's Paldobtden angesprochen. Dies gilt auch fir die
pedotubulitischen Calcrete-Bildungen. Die smectitischen Tonsteine werden als V erwitterungsprodukte
glasreicher, saurer, vulkanischer Aschen gedeutet (Peterson 1988, Swierce & Johnson 1996, Turner & Peterson
1999) und sind somit ebenfalls Bestandteil der Floodplain-Fazies.

Schichtungsparallele Farbwechsel von grau-olivgriin zu gelblich, meist aber rétlichen bis violetten Farben
weist auf wechselhafte Eh/pH-Potentiale im Sediment hin. Dabel waren die tendenziell griinen und grauen
Sedimente eher reduzierenden Bedingungen unterworfen. Eswird daher angenommen, dass sie im Kontakt mit
dem Grundwasser standen. Im Gegensatz dazu zeigen braune und rétlich bis violette Farbungen oxidierende
Bedingungen an, wie sie wohl in Bereichen oberhalb des Grundwasserspiegels vorherrschten.

Im Studiengebiet ist ungefahr in der Mitte des Morrison Profils ein Sandsteinpaket eingeschaltet, dessen
fein- bis grobkérnigen Rinnensandsteine fluviatiler Genese sind. Dieses Sandsteinpaket reprasentiert daher ein
Flusssystem, das bei Hochwasser feinklastische Sedimente im Floodplain-Bereich ablagerte. Das Flusssystem
besitzt eine geschétzte Breite von ca. 100 m und |&sst sich tiber eine Entfernung von mindestens 5 km verfolgen.
Die generelle Stromungsrichtung war nach Nordnordost orientiert. Die fluviatilen Sedimente wurden
Uberwiegend in Rinnen abgelagert, die durch Sandbarren verzweigt wurden. Die Rinnentiefe betrug meist nicht
mehr als 1 bis 1,5 m. Kleinere Rinnen sind in Uferndhe haufiger. In diesem ufernahen Randbereich sind ca. 1,5
m méchtige horizontal geschichtete Sandsteinbénke entwickelt. Diese gehen im Hangenden graduell in
Sandsteinlaminae Uber. Die laterale Erstreckung dieser Sandsteinlaminae kann mehr als 10 m betragen. Die
fluviatile Faziesist mit einer erosiven Basisin den Sedimenten der Floodplain-Fazies eingeschnitten und lateral
auskeilend mit ihr verzahnt. Die limonitischen Konkretionen sind typisch fur Fe-Fallungen im Bereich eines
schwankenden Grundwasserspiegels.

Aufgrund der charakteristischen Rinnen und Barren sowie dem geringen Verhaltnis zwischen der
Gesamtméchtigkeit der fluviatilen Sedimente und der Flussbreite |8sst sich das Flusssystem als braided river
interpretieren. Die vergleichsweise méchtigen siltigen und tonigen Ablagerungen der Floodplain-Fazies und die
relativ geringe Breite des Flusssystems deuten auf ein relativ enges Flussbett geringer Sinuositét hin. Es kann
angenommen werden, dass das Gewasser aul3er den Feinsanden auch einen erheblichen Anteil an Schwebfracht
transportierte. Dies gilt zumindest fiir Zeiten, in denen der Fluss Hochwasser fihrte.

Bei Hochwasser sind vom Ufer, aber auch von der Talaue Schlammklumpen sowie pflanzliche und
tierische Reste in die Flussrinnen eingetragen worden. Andererseits wurden bei Uberflutung der Talaue Feinsand
und Ton in wechselnden Verhéltnissen abgelagert. Der Ubergangsbereich zwischen fluviatiler und Floodplain-
Fazies entlang des postulierten Flussufers kann zum Teil anhand von Dammbruch-Ablagerungen rekonstruiert
werden. Diese Dammbruch-Ablagerungen bestehen aus siltig-mergeligen, graugriinen, quarzreichen Feinsanden.
Sie werden durch Schrégschichtung und kleindimensional e Rinnen gekennzeichnet, die im Hangenden Rippeln
flhren und schlieflich in laminierte Bénder Gbergehen. Der Wechsel in der Schichtung spiegelt dabei das
abnehmende Energieniveau der Wasserstrémung wider. Die vereinzelt auftretenden Sandsteinlinsen liegen
haufig in der Nahe des postulierten Flussufers und sind vermutlich wahrend solcher Uberflutungen entstanden.
Dabei hat das Hochwasser das Flussbett verlassen und sich in Form schmaler Rinnen in die ufernahen
Schlammabl agerungen eingeschnitten, in denen daraufhin Feinsande akkumulierten.

Die Howe Quarry-Fundschicht befindet sich direkt im Liegenden der fluviatilen Einschaltung. Das
feinkornige Sediment der Fundschicht deutet auf Ablagerung bei geringer Stromungsenergie hin. Die Geometrie
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der Fundschicht, ihre enge raumliche Begrenzung und ihr laterales Auskeilen weisen auf eine flache Senke als
Sedimentationsraum hin. Die inhomogene V erteilung der klastischen Komponenten, die geringe Méachtigkeit der
Schicht sowie ihre Position im Liegenden einer fluviatilen Einschaltung legen den Schluss nahe, dass es sich bei
dieser Senke um ein Wasser- oder Schlammloch im ufernahen Bereich des Flusses handelt. Das Sediment der
Fundschicht représentiert demnach Schlammablagerungen einer flachen Senke, die gelegentlich mit feinem
Sediment gefiillt wurde. Das Energieniveau der Wasserstromung war zeitweise so gering, dass feinkdrnige
Sandbander mit Silt alternieren konnten. Die inhomogene Struktur des Sediments wird durch wechselnden
Eintrag unterschiedlicher Sedimente erklért. Diese Sedimente wurden anschlief3end durch Dinosaurier
bioturbiert, was deutlich an den abgebrochenen und gekippten Sandsteinlaminae zu erkennen ist. Dabel resultiert
die inhomogene Sedimentstruktur aus einer unvollstandigen Durchwiihlung des Sediments durch die
Dinosaurier.

=

Abb. 7: Wéhrend der Howe Quarry-Grabung des AMNH wurden auch Hautreste geborgen. Die offenbar
am besten erhaltenen Belegstiicke konnten jedoch nicht in der Sammlung des AMNH lokalisiert werden (oben).
Dieses Foto, das bereits durch Brown (1935) publiziert wurde, dokumentiert die kohlige Weichteilerhaltung
sowie die deutlich strukturierte Hautoberflache (AMNH Foto-Archiv).

5.4 Paldontologie

Zum Fossilmaterial des Howe Quarry zéhlen Sauropoden-Skel ettel emente aus allen Bereichen ihrer
Anatomie (Tab. 1) sowie kohlige Hautreste, die in Abdruckhohlformen erhalten blieben (z.B. SMA D 28-4, Abb.
7). Hinzu kommen Gastrolithe und fossiler Mageninhalt (z.B. SMA D 18-15), die zum Teil in Assoziation mit
anderen Sauropodenresten gefunden wurden. Die Erhaltung von Weichteilen und von fossilem Mageninhalt wird
als Hinweis fur eine zu mindest teilweise Mumifizierung der Sauropoden gewertet. Skel ettelemente von
Theropoden ist auf 2 isolierte Caudalwirbel (SMA L 27-1 und P 26-10) beschrénkt. Weiterhin sind 64 isolierte
Theropodenzahne und 3 Ful3abdriicke dokumentiert (Lockley et al. 1998). Brown (1935) erwéhnt Funde des
ornithopoden Dinosauriers Camptosaurus. Bis auf zwei mogliche Ausnahmen konnte aber keine Reste auf
Ornithopoden zurtickgefhrt werden.
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Abb. 8: Die Reste von Teilskelett B-al (in grau) wurden am Ostrand des Howe Quarry’ s gefunden. Die
subrezente Erosion der Fundschicht hat dabei zumindest ein [lium und das Femur beschédigt. Der anteriore
Abschnitt der Caudalwirbelsaule ist bemerkenswert vollsténdig. Er zeigt im anterioren Bereich die relativ abrupt
einsetzende starke Neigung der Neuralfortsétze, die fir Barosaurus typisch ist (Foster 1996).

Bel den Sauropodenresten kdnnen die Gattungen Apatosaur us, Barosaurus und Camarasaurus
unterschieden werden. Eine Identifizierung auf Artniveau war nicht moglich, weil das bis dato préaparierte Howe
Quarry Material fast ausschliefdlich von juvenilen bis subadulten Barosaurus stammt. Anhand der Fundpléne
konnten die beiden Diplodociden Apatosaurus und Barosaur us aufgrund charakteristischer Merkmale ihrer
Caudalwirbel unterschieden werden. Im Gegensatz zu Apatosaur us und Diplodocus ist bel Barosaurus ein
abrupter Wechsel der Inklination der Neuralfortsétze im anterioren Abschnitt der Caudalwirbelséule
kennzeichnend (Foster 1996). Dieses Merkmal ist deutlich auf dem publizierten Fundplan von Bird erkenntlich
(z.B. B-al; Abb. 8). Eine weitere Bestatigung fir diesen Sachverhalt lieferte ein AMNH-Foto dieses Schwanzes.
Weiterhin wurden Cervicalwirbel (z.B. AMNH 7530 und 7535; Abb. 4a, 4b) eindeutig as zur Gattung
Barosaurus gehdrend identifiziert (Michelis et a. In Vorbereitung). Im Gegensatz dazu konnte weder anhand
des préparierten Materials noch anhand der verfligbaren Grabungsunterlagen ein Nachweis fir die Gattung
Diplodocus erbracht werden. Dies gilt auch fur die erst kirzlich aufgestellte Diplodocidengattung Suuwassea
(Harris & Dodson 2004). Da das Appendicularskelett der Diplodociden keine anhand der Fundplane erkennbaren
Autapomorphien aufweist, war es nicht moglich isolierte Elemente des Appendicul arskel ettes auf Gattungsebene
zu bestimmen. Es wird angenommen, dass die meisten isolierten Elemente im Howe Quarry zu Barosaurus
gehoren, da das Uberwiegende Material zu dieser Gattung gestellt werden kann. Die Cervicalwirbel von
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Camarasaurus unterscheiden sich in Form und Groi3e deutlich von denen der Diplodociden Barosaurus und
Diplodocus (Mclntosh 1990; Abb. 4c, 4d). Sie sind dhnlich wie bei Apatosaurus relativ kurz. Weiterhin konnten
posteriore Dorsalwirbel eindeutig zu Camarasaurus gestellt werden, weil bei Diplodociden in diesem
Skelettabschnitt keine opisthocoele Wirbel mit kurzen Neuralfortsdtzen bekannt sind (Mclntosh 1990). Im
Gegensatz zu den relativ kurzen Neuralfortsétzen der Dorsal-, Sakral- und anterioren Caudalwirbel sdule bei
Camarasaurus, Haplocanthosaurus und Brachiosaurus haben die Diplodociden sehr hohe Neurlafortsétze in
diesen Skelettabschnitten (Mclntosh 1990). Das Camarasaurus-Material vom Howe Quarry kann anhand der
proximal vergréf3erten Scapula und des sich nach distal verjiingenden Ischiums von Brachiosaurus und

Hapl ocanthosaur us unterschieden werden (Mclntosh 1990).

Wie bereits erwadhnt wurden die Theropodenzadhne isoliert gefunden. In den meisten Exemplaren sind die
Zahnkronen weitgehend vollstandig erhalten wahrend die Zahnwurzeln resorbiert wurden. Viele Zdhne weisen
multiple Frakturen auf und einige zeigen sogar Spuren duktiler Deformation. Diese M odifikationen werden auf
die Kompaktion zurtickgefthrt und verhindern eine genauere taxonomische Bestimmung. Die Theropodenzahne
sind zwischen 6 und 42 mm grof3 (Abb. 9). Esist unklar ob die kleineren Z&hne von kleinwiichsigen Theropoden
oder von juvenilen Individuen groRwiichsiger Theropoden stammen. Ahnliches gilt fir die unterschiedlich
grofRen Theropoden-Fufl3spuren (Lockley et al. 1998).
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Abb. 9: Das GroRenspektrum der isolierten Theropodenzdhne im Howe Quarry wird in diesem Diagramm
dokumentiert. Esist klar zu erkennen, dass die Mehrzahl der Zahne von kleinen bis mafdig grofzen Theropoden
Stammt.

Auf den Fundpléanen der Sinclair Dinosaur Expedition ist ein Femur erkennbar, das nicht zu einem
Sauropoden gerechnet werden kann. Sein leicht sigmoidaler Schaft passt nicht zum gerade gestreckten Schaft
eines Sauropodenfemurs. Da Brown (1935) auf3er den Sauropoden nur noch Camptosaurus fir die Howe
Quarry-Fauna auffiihrt kann man davon ausgehen, das dieses Element zu Camptosaurus gehort. Diese
Zuordnung kann jedoch nicht durch Beobachtungen am Material selbst bestétigt werden, weil dieses bisher noch
nicht prépariert wurde. Ein weiteres Exemplar, das nicht zu den Sauropoden gerechnet werden kann, ist ein
undiagnostischer Caudalwirbel eines juvenilen Tieres (SMA Halde 1). Der Wirbel ist 2 cm lang, 2,5 cm hoch
und wird mit Ornithopoda indet. bestimmt.

Die Grundlage zur Bestimmung der im Howe Quarry vertretenen GrofRenklassen bilden die
Gewichtsberechnungen durch Seebacher (2001). Demnach wog Apatosaurus 22 t, Barosaurus 20 t und
Camarasaurus 11 t. Mit Ausnahme von Apatosaur us sind ausgewachsene Individuen im Howe Quarry nur
untergeordnet vertreten, so dass die angegebenen Gewichte wohl nicht ganz erreicht wurden. Fir die Mehrheit
kann aber ein Mindestgewicht von ca. 1 t angenommen werden. Einige juvenile Sauropoden dirfte aber auch
noch unter dieser Gewichtsgrenze gelegen haben. Fir Camptosaur us errechnete Seebacher (2001) ein Gewicht
von 268 kg. Somit kénnen die im Howe Quarry nachgewiesenen herbivoren Dinosaurier als grofie bis sehr grof3e
Tiere angesprochen werden. Einige der juvenilen Sauropoden sind jedoch eher von mittlerer Gréf3e gewesen. Die
Verteilung der Theropodenzahngrofen belegt, dass bei den carnivoren Dinosaurier im Howe Quarry alle
Grolenklassen vertreten sind.

Im Howe Quarry kénnen fir alle identifizierten Sauropodengattungen adulte Individuen nachgewiesen
werden. Aul3erdem sind fur Barosaurus auch mehrere juvenile bis subadulte Individuen belegt. Dies wird durch
die Existenz von 6 Humeri mit einer Lénge von weniger als 60 cm unterstrichen. Weiterhin sind mehrere
Diplodocidenskel ettel emente auf den Fundplénen verzeichnet, die aufgrund ihrer geringen Grof3e nicht von
adulten Tieren stammen koénnen. Ein sicheres Kriterium zur Bestimmung von juvenilen Individuen, die
Verwachsung von Wirbelkdrper und Neuralfortsatz, ist nur vereinzelt zu beobachten. Selbst beim definitiv
juvenilen Material AMNH 7530 ist die Verwachsung zwischen Wirbelkdrper und Neurlafortsatz bereits
vorhanden (Micheliset al. in Vorbereitung). Es existiert mindestens ein gesicherter Nachweis eines adulten
Camarasaurus fur den Howe Quarry. Bei den anderen Individuen dieser Gattung kann dies nicht ganz sicher
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gefolgert werden, weil nicht geniigend Informationen zur Ontogenie vorliegen. In zwei Féllen ist eine
Verwachsung einer Scapula mit einem Coracoid nachweisbar. Da diese Elemente nach Mclntosh (1990) erst spét
in der Ontogenie Verwachsen kann angenommen werden, dass beide Camarasaur us-1ndividuen adult wenn auch
nicht ganz ausgewachsen waren.

Partielle Skelette sind fur alle drei vertretenen Sauropodengattungen Uberliefert. Die Teilskelette liegen
haufig in Artikulation vor, obwohl Assoziation von Elementen ebenfalls weit verbreitet ist. Die Vollsténdigkeit
einzelner Skelette kann somit bis zu 50% erreichen. Bei néherer Betrachtung kdnnen taxonspezifische
Erhaltungsmuster erkannt werden.

Bei den Diplodociden Apatosaurus und Barosaurus ist die posteriore Dorsalwirbel saule haufig mit dem
Sacrum und dieses wiederum mit dem anterioren Abschnitt der Caudalwirbelsaule assoziiert (z.B. A-a2, B-a9;
Abb. 10). Die anteriore Caudalwirbel sdule |&sst sich haufig bis zum mittleren Schwanzbereich verfolgen, wobei
in einigen Fallen eine Verschiebung in der Nahe des 7. Caudalwibels beobachtet werden kann (z.B. A-al, B-al).
Vielfach sind Caudalwirbel segmente mit Hamapophysen assoziiert (z.B. A-a3). Es sind auch einige Beispiele
bekannt bei denen die posteriore Caudal serie ohne Verbindung zur restlichen Wirbelsdule vorlag (z.B. B-j6). Nur
in Ausnahmen wurden assoziierte oder gar artikulierende Dorsalwirbel segmente, Kreuzbeine oder

Abb. 10: Die grau geféarbten Skel ettelemente gehdren zum Tellskelett A-a2. Es handelt sich dabei um
€inen ausgewachsenen Apatosaurus sp., der neben Teilskelett A-al im Zentrum des Fundkomplexes gefunden
wurde. Erkennbar sind die Dorsal-, Sacral- und Caudalwirbelsdule, die sich vom unteren zum oberen Bildrand
erstreckt. AuRRerdem sind die distalen Extremitétenreste der beiden Hintergliedmalien links neben der
Wirbelsdule in einer perspektivisch subvertikalen Orientierung dokumentiert. Die diinnen, gebogenen ,
ineinander verkeilten Knochenstébe, die sich in Feld 157 an Tibia und Fibulalehnen, werden als Sternalrippen
von A-a2 gedeutet.
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Beckengirtelelemente isoliert gefunden (z.B. B-a7). Viele Kreuzbeine sind zusammen mit den Beckenknochen,
auf denen sie lagern erhalten (z.B. A-a2). Dem hingegen fehlen sehr héufig die Beckenelemente der vom
Kreuzbein nach oben gewandten Seite (z.B. A-a2). Diese Beobachtung trifft auch auf die Erhaltung der Femora
zu (z.B. B-a6). Die Rippen der Doraslwirbel sind hdufig mit jenen assoziiert, aber nur in wenigen Féllen liegen
sieauch in Artikulation mit ihnen vor. Bei Teilskelett B-a4 ist ein aus 4 Dorsalwirbeln bestehendes Segment mit
den Rippen in einer Weise verbunden, die die natiirliche Form der L eibeshdhle nachzeichnet (Abb. 11). Dieses
Dorsalsegment ist mit mindestens drei weiteren Dorsalwirbeln assoziiert, die ihrerseits mit dem Sacrum
artikulieren. In vielen Fallen wurden schlanke, stabférmige Knochen in Assoziation mit Rippen gefunden (z.B.
A-a2, B-aB; Abb. 10). Claessens (2004) zufolge handelt es sich dabei um Sternalrippen und nicht um Gastralia.

Einige Cervicalwirbel wurden ebenfalls in Artikulation gefunden. Solche Cervicalsegmente bestehen
haufig aus 6 bis 10 Wirbeln (z.B. B-j1 = AMNH 7530). In einigen Fallen konnte Assoziation oder gar
Artikulation mit Craniaresten auf den Fundplénen nachgewiesen werden. Dies wird auch durch entsprechende
Eintragungen im AMNH-Archiv bestétigt (z.B. B-j4). Solche vollsténdigen Cervica segmente stammen
vornehmlich aus der anterioren Halfte der Halswirbelsaule. Im Gegensatz dazu wurden Cervicalwirbel aus der
posterioren Halswirbel sdule niemals in Assoziation oder Artikulation gefunden. Daher kann angenommen
werden, dass dieser Wirbel sdulenabschnitt am stérksten von Disartikulation und Transport betroffen war. Im
Howe Quarry sind Wirbel sdulensegmente allgemein in einer nach dorsal gekrimmten Lagerung erhalten.
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Abb. 11: Das Besondere an Teilskelett B-a4 ist die offenbar réaumliche Erhaltung eines Rumpfsegmentes.
Es handelt sich dabei um 4 Dorsalwirbel und mindestens 6 Rumpfrippen in Artikulation. Dieses Segment lagert
auf der linken Seite und scheint schrég nach anterior einzufallen. Entsprechend wurde auch der distale Rest der
linken Vorderextremitat durch seine perspektivische Darstellung in senkrechter Erhaltung dokumentiert.

Im Howe Quarry sind bei den Diplodociden die Elemente des Pectoral giirtel s paarig miteinander
assoziiert. In vielen Féllen sind auch die sonst selten fossil Uberlieferten Sternalplatten und Clavicul ae erhalten
(z.B. B-al1). Obwohl Artikulation zwischen Scapula und Coracoid bei den Howe Quarry-Diplodociden weit
verbreitet ist gibt es auch Einzelfélle in denen diese Elemente isoliert sind (z.B. B-j2; Abb. 12). Eine Assoziation
der Humeri mit den Pectoralgiirteln ist haufig zu beobachten (z.B. B-j5). Das gleiche gilt fir in Artikulation oder
Assoziation erhaltene Vordergliedmal3en (z.B. B-j2). Im Gegensatz zu den Vorderextremitéten sind keine
Femorain Artikulation mit Tibia und Fibula dokumentiert. Selbst die Assoziation zwischen diesen Elementen ist
eher untergeordnet vertreten. Andererseits sind im Howe Quarry vielfach vollsténdig erhaltene Epipodia
Uberliefert, dieihrerseits haufig mit dem Tarsus artikulieren oder zumindest assoziiert sind (z.B. A-al, B-a5;
Abb. 13). In mehreren Féllen sind vollstéandige distale VVorder- und Hinterextremitétenreste in senkrechter
Stellung dokumentiert (z.B. B-a5, B-all, Abb. 10, 13, 14). Die Unterscheidung zwischen isoliert vorliegenden
Epipodiader Vorder- und Hinterextremitét ist nicht in jedem Fall verl&sslich. Die sicherste Bestimmung solcher
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Abb. 12: Am &uRersten Nordostrand des Howe Quarry’s wurden die Uberreste des juvenilen Teilskeletts
B-j2 gefunden (in grau). Obwohl dieses Teilskelett relativ stark zerfallen ist, kdnnen einige der sonst
unterreprasentierten Beckenel emente beobachtet werden. Die Konzentration der Beckenel emente sowie der
Femora, Tibiae und Fibulae im Bereich zwischen den Feldern 211 und 213 deutet auf eine Assoziation dieser
Elemente hin. Sie reprasentieren somit den posterioren Korperabschnitt.

Elemente konnte bel einer Assoziation mit einem Astragalus erfolgen. In den Féllen wo paarige Epipodia keine
Assoziation mit einem Astragal us vorweisen werden diese als Epipodiaindet. eingeordnet.

Die Erhaltung der Camarasaurus-Skelette im Howe Quarry unterscheidet sich in einigen Punkten deutlich
von jener der Diplodociden. Am deutlichsten wird dieser Unterschied im Fehlen jeglichen Nachweises eines
Sacrums fir Camarasaurus, obwohl von mindestens 2 Individuen (C-a2 und C-a3) Beckengurtel elemente
Uberliefert sind. Bis auf die Iliasind diese Beckengurtel relativ vollstandig. Bei C-a3 ist die Cervicalwirbelsdule
fast vollstdndig und Uberwiegend in Artikulation erhalten (Abb. 15). Von zwel Individuen (C-al und C-a3) sind
artikulierende Dorsalwirbel segmente vorhanden und weitere isolierte Dorsalwirbel sind ebenfalls zu beobachten.
Dennoch scheinen nicht alle urspriinglich vorhandenen Dorsalwirbel erhalten geblieben zu sein. Im Gegensatz
zu den Diplodociden sind von Camarasaur us nur wenige Caudalwirbel dokumentiert. Einige der Humeri sind
mit Elementen des Pectoralgirtels assoziiert (z.B. C-a2). Sternalplatten und Sternalrippen sind in Assoziation
mit Rumpfrippen und diese wiederum mit anderen Skelettel ementen Uberliefert (z.B. C-a3). Es gibt keinen
Nachweis eines Camarasaur us-Femurs im Howe Quarry, jedoch sind einige Epipodia mit den Skeletten C-a2
und C-a3 assoziiert. Der Fundlage entsprechend werden diese Epipodiain Bezug zur Skelettanatomie gestel It
und entweder als Vorder- oder Hinterextremitaten angesprochen. Generell scheinen die Camarasaurus-Skelette
ebenso vollstandig erhalten zu sein wie jene der Diplodociden.

Im Howe Quarry scheinen disartikulierte Elemente sehr héufig mit anderen Elementen des selben Skeletts
assoziiert zu sein. Aufgrund der dichten Lagerung der Skelettelemente und der daraus ableitbaren réumlichen
Né&he der Skelette ist es nicht in jedem Fall méglich eine Zuordnung isolierter Elemente vorzunehmen. Wie
bereits erwahnt liegen Cervicalwirbel von Diplodociden héaufig alsisolierte Elemente vor. Dies gilt in
abgeschwéchter Form auch fir Caudalwirbel, Rumpfrippen, Pectoral- und Pelvical elemente sowie Pro- und
Epipodia. Da Camarasaurus weniger zahlreich im Howe Quarry vertreten ist und viele anatomische



26

Unterscheidungsmerkmale zu den Diplodociden aufweist ist es mdglich die meisten isolierten Camarasaur us-
Elemente den jeweiligen Skeletten zuzuordnen.

Abb. 13: Dieses Foto wurde im Verlauf der Sinclair Dinosaur Expedition, 1934 aufgenommen und
stammt vom Siidrand der Grabungsflache. Es handelt sich um eine linke Tibiain Verbindung mit einem offenbar
vollsténdigen und nahezu perfekt erhaltenen Ful3skelett. Diese linke Hinterextremitét wird einem adulten
Barosaurus-Teilskelett (B-ab) zugeordnet (AMNH Foto-Archiv).

Im Howe Quarry liegen 3 Apatosaurus-, 3 Camarasaurus- und 19 Barosaurus- Teilskelette vor. Somit ist
Barosaurus bei weitem das dominierende Faunenelement im Howe Quarry. In Tabelle 2 werden die
Skelettelemente fUr jedes Teilskelett angegeben. Die Vollsténdigkeit der Teilskeletteist zum Tell sehr variabel.
Die groften Individuen A-al und A-a2, dieim Zentrum des Steinbruchs gefunden wurden, sind dabei besser
erhalten als andere Teilskelette. Der Hauptunterschied zu anderen Teilskeletten liegt dabei in der Erhaltung der
posterioren Dorsalwirbel séule zusammen mit dem Sacrum und dem gréften Teil der Caudalserie. Bel anderen
Teilskeletten fehlen entweder einige oder ale Dorsal-, Sacral- oder Caudalwirbel. Die Teilskelette, die nur aus
dem Cranium in Assoziation mit der anterioren Cervicalwirbel sdule bestehen, sind die am wenigsten vollsténdig
erhaltenen Individuen (z.B. B-j1 = AMNH 7530). Eine Besonderheit ist, dass die Erhaltung von solchen
Tellskeletten auf juvenile Barosaurus beschrénkt ist. Da es auch einige juvenile Barosaurus-Teilskel ette gibt, bei
denen einige Dorsalwirbel in Assoziation mit Elementen des Pelvicalgiirtels sowie einigen weiteren Elementen
vorliegen (z.B. B-j6 = AMNH 7531), kann nicht ausgeschlossen werden, dass nicht einige der Schadel und
Cervicalwirbel zu diesen vorgenanten Teilskeletten gehtren. Um die Méglichkeit einer fehlerhaften Zuordnung
Zu minimieren werden nur solche Teilskelette a's Individuen angesprochen, bei denen keine Duplizierung von
Elementen und keine raumliche Assoziation zu anderen Teilskeletten feststellbar ist. Teilskelette juveniler
Barosaurus sind im Howe Quarry generell weniger vollsténdig erhalten als jene von adulten.

Die demographische Analyse der Howe Quarry-Population zeigt mit 32 % einen relativ hohen Anteil von
juvenilen bis subadulten Individuen auf. Selbst wenn einige der hier alsjuvenil bis subadult eingestuften
Individuen tatséchlich geschlechtsreif gewesen sein sollten, ist der Anteil an juvenilen Sauropoden relativ hoch.
Dies liegt an der allgemein seltenen Uberlieferung von juvenilen Sauropoden im Fossilbericht. Obwohl adulte
Sauropoden im Howe Quarry die Mehrheit sind, scheinen einige aus ihrer Reihe erst kurz vor ihrem Tod
geschlechtsreif geworden zu sein. Tatséchlich kdnnen nur 20 % der Population a's weitestgehend ausgewachsen
angesehen werden. In Anlehnung an Demographien rezenter Tierpopulationen (Conybear & Haynes 1984) wird
die Altersklassenverteilung der Howe Quarry-Fauna al's représentativ fir eine stabile Sauropodenpopulation



Abb. 14: Dieses Foto zeigt einen Ausschnitt von Teilskelett A-a2. AulRer dem senkrecht erhaltenen Tibia-
Fibula-Paar zeigen alle anderen Knochen eher subhorizontale Lagerung. Das Femur stellt dabei eine gewisse
Ausnahme dar, weil er trotz der nahezu perfekten Artikulation des Kopfesim Acetabulum mit dem distalen Ende
schrag aufragt. Die posteriore Seite des Schaftes liegt dabei auf dem nach oben gerichteten Rand des letzten
Dorsalwirbels (rechts im Bild). Damit ist er zwischen dem posterioren Rand der Dorsalwirbelsdule (rechts) und
dem anterioren Rand des Sacrums (links) eingeschlossen. Das distale Ende des Pubisfortsatzes des linken Iliums
ist direkt Uber dem Femurkopf im Zentrum des Fotos zu erkennen. Links daneben sind die artikulierenden Ischia
sowie die Centra des erhaltenen Caudalwirbel séul ensegments dokumentiert. Wie viele und welche
Ful3skel ettelemente mit den distalen Enden der senkrecht stehenden Tibia und Fibula assoziiert sind, kann nicht
auf diesem Foto festgestellt werden (AMNH Foto-Archiv).

interpretiert. In Verbindung mit der geringen Verwitterung der Knochen sowie anderer Kriterien spricht die
Demographie der Howe Quarry-Sauropoden fir einen katastrophal es Sterbeereignis (V oorhies 1969, Shipman
1981, Behrensmeyer 1991).

Das Sauropodenmaterial ist nicht zuféllig im Howe Quarry verteilt. Die gréf3ten Individuen (A-al und A-
a2) waren im Zentrum des Fundkomplexes eingebettet. Nicht vollsténdig ausgewachsene adulte Sauropoden sind
in alen Bereichen des Howe Quarry vertreten, aber die meisten von ihnen lagen nahe dem Zentrum. Dem
hingegen dominieren juvenile Individuen im Randbereich des Fundkomplexes. Nur einige wenige von ihnen
lagen etwas néher am Zentrum. Die Individuen C-a2 und C-a3 lagen relativ nahe beieinander, wéhrend C-al am
Slidrand des Steinbruchs gefunden wurde. Der Abstand zwischen einzelnen Teilskel etten betragt im Mittel
zwischen 1 und 3 m.

Auf den ersten Blick zeigen bipolare Knochen sowie artikulierende Skel ettsegmente keine bevorzugte
Orientierung. Eine statistische Analyse der rdumlichen Orientierung der Scapulae sowie der Propodia und
Epipodia zeigt jedoch eine leicht bevorzugte Ausrichtung nach Nordwest-Siidost (Abb. 16). Etwas weniger
markant ist eine Ausrichtung der Scapulae in Richtung Nordost-Sudwest. In vielen Féllen lagen mehrere
Knochen tbereinander. An anderen Stellen konnten Knochen und sogar Teilskelette in Dachziegellagerung
erkannt werden. Alle Teilskelette wurden in seitlicher Lagerung gefunden. Im Gegensatz dazu stehen die in situ
erhaltenen distalen Extremitétenhal ften mit ihrer senkrechten Stellung, die vielfach mit den subhorizontal
liegenden Teilskeletten assoziiert sind. Die perspektivische Darstellung solcher senkrechter Extremitétenreste
auf den Fundplénen deutet darauf hin, dass diese Elemente in einigen Féllen durch die auf ihnen ruhenden
Teilskelette in ihrer rdumlichen Lagerung beeinflusst wurden.

Obwohl nur ein geringer Teil des ausgegrabenen Howe Quarry-Materials prapariert wurde, kénnen
verschiedene Knochenmodifikationen dokumentiert werden. Der V erwitterungsstadium des Howe Quarry-
Materials liegt der Definition von Behrensmeyer (1978) folgend bei 0. Nur in wenigen Féllen (z.B. dieisolierten
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Theropoden-Caudalwirbel SMA L 27-1 und P 26-10) kann das Verwitterungsstadium 1 festgestellt werden.
Postdiagenetische Fragmentierung von Knochen kann auf den Fundplénen der Sinclair Dinosaur Expedition am
Ostlichen und stidostlichen Steinbruchrand beobachtet werden. Da an dieser Stelle die Fundschicht aus dem
Higel herauswitterte kann rezente Verwitterung und Erosion fur die beobachtete Fragmentierung verantwortlich
gemacht werden. Plastische Deformation des Materials (z.B. AMNH 7530, SMA | 24-4) kann auf diagenetische
Kompaktion zurtickgefihrt werden. Spiral fractures sind sowohl auf den Fundpl&nen der Sinclair Dinosaur
Expedition als auch am préparierten Material erkennbar. In den meisten Féllen handelt es sich dabei um
Cervicawirbel, dieihre Rippen verloren haben. Vollsténdig zerbrochene Knochen sind dagegen eher selten (z.B.
AMNH 7530, B-j8). Dartiber hinaus existieren in den Aufzeichnungen des AMNH Hinweise, dass viele
Cranialfragmente gefunden wurden. Daher kann angenommen werden, dass besonders fragile Elemente (z.B.
Schédel oder Cervicalwirbel von juvenilen Individuen) besonders stark von Fragmentierung betroffen waren. Ein
Sauropodenfemur mittlerer Grof3e zeigt allerdings ebenfalls einen postmortalen Knochenbruch (SMA O 28-1).
Er wurde ungefadhr auf halber Lange schrég zur Langsachse gebrochen, wobei nur das distale Ende erhalten
blieb. Weiterhin sind auf den Fundplénen bei einigen der llia, die auf der nach oben gerichteten Seite des
Sacrums gefunden wurden, polygonal Briiche dokumentiert. Sehr wahrscheinlich sind diese Modifikationen vor
der endgliltigen Einbettung des massiven Sacropelvicalkomplexes entstanden. Bissspuren von Aasfressern
wurden nur selten entdeckt. Beispiele hierfir sind ein Unterkieferfragment (SMA K 27-?) und moglicherweise
auch die beiden Kreuzbeine AMNH 7532 und 7533. Eine im Howe Quarry-Material weit verbreitete
Knochenmodifikation stellen Oberfléchengruben dar. Sie sind in der Regel 1 bis5 mm breit und nicht viel tiefer
als 2 mm. Dabei weisen sie einen runden bis unregelmafiig geformten Rand auf, kdnnen aber auch einander
Uberschneiden und somit groRRere zusammengesetzte Gruben formen. Identische Knochenmodifikationen werden
von Fiorillo (1998) von einer anderen Dinosaurierfundstelle aus der Morrison Formation beschrieben und al's
Korrosion durch saure Bedingungen im Sediment interpretiert.

Abb. 15: Fast ale Skelettelemente sind bel diesem Camarasaurus-Teilskelett C-a3 vertreten. Eswurdeim
Westen des Howe Quarry’ s geborgen. Die charakteristische Morphologie der Cervicawirbel und der Scapulaist
deutlich von jener der Diplodociden zu unterscheiden. Weiterhin wurden auch zwel beschédigte Rumpfrippen im
Feld 225 dokumentiert.

Erhaltung und Orientierung der Knochen im Howe Quarry weisen auf rasche Einbettung von in situ
verwesenden Kadavern hin. Verdriftung von Elementen durch Wasserstrémung spielte dabel nur eine
untergeordnete Rolle und kann somit nicht fur das selektive Fehlen von bestimmter Skelettelemente (z.B.
Pelvicalelemente, Femora) sein, well die unterreprasentierten Elemente zu grof3 sind um durch
geringenergetische Stromungen verdriftet werden zu kénnen. Unabhangig vom hydraulischen
Transportverhalten der Dinosaurierknochen belegt auch die feinkornige Natur des Sediments, dassim Howe
Quarry nur leicht bewegtes Wasser bei seiner Bildung mitwirkte. Hochst wahrscheinlich sind aasfressende
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Abb. 16: Diese sechs Rosendiagramme zeigen die Orientierung ausgewéhlter linearer Elemente. Mit
Ausnahme der Richtungsrose fir die senkrecht eingebetteten artikulierenden Beine und FufZe (f) sind alle
Rosendiagramme Azimutdarstellungen und daher spiegelbildlich. Nur fir die artikulierenden Beine und FiRRe (f)
wurde eine Polaritét festgelegt, um die Verankerung der Extremitdten im Sediment zu ssmulieren. Daher ist die
Orientierung, die fir diese Richtungsrose eingemessen wurde, das proximale Ende der Epipodien. Ihre
Richtungsrose belegt eine bevorzugte Orientierung nach Stidosten. Die artikulierenden Wirbel segmente (b) sind
bimodal nach Nordwest-Stidost orientiert. Eine trimodale Richtungsrose weist das Diagramm d auf. Es zeigt,
dass die Scapulae bevorzugt nach Nordwest-Siidost und etwas weniger haufig nach Nordost-Siidwest orientiert
sind. Die Pro- und Epipodien (e) sowie die Rumpfrippen (c) haben dagegen keine bevorzugte Orientierung. lhre
grofRe Anzahl gegentiber den Scapulae und Wirbel segmenten bewirkt, dass die Richtungsrose aller untersuchten
Elemente (a) - artikulierende Beine und Fufe ausgenommen — ebenfalls keine bevorzugte Orientierung zeigt.

Theropoden die Hauptursache nicht nur fur die selektive Verdriftung von Skelettelementen, sondern auch fir die
spiral fractures. Die Tatsache, dass Theropoden unterschiedlicher Grof3e an den Kadavern im Howe Quarry
fral3en, ist durch die zahlreichen Theropodenzahne im Fundgut belegt. Aasfresseraktivitét ist, wenn auch nur in
geringem Umfang, durch Bissspuren an Sauropodenknochen belegt. Es gibt drei wesentliche Griinde, die
erkléren warum nur wenige Bissspuren im Howe Quarry beobachtet werden kénnen. Zum einen ist wie bereits
erwahnt nur ein geringer Teil des 1934 geborgenen Fundgutes prapariert worden, der zum anderen auch noch
einen dicken Lackiberzug tragt. Dieser Lackiberzug erschwert die zweifelsfrei Identifizierung von potentiellen
Bissspuren. Schliefdlich sind durch Theropoden erzeugte Bissspuren generell selten im Fossilbericht (Borsuk-
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Bialynicka 1977, Buffetaut & Suteethorn 1989, Fiorillo 199143, b, Hunt et al. 1994, Erickson & Olson 1996,
Fiorillo & May 1996). Im Gegensatz dazu sind ausgefallene Theropodenzéhne, bei denen erkennbar ist, dass die
Wurzel resorbiert wurde, in der Regel der einzige Hinwels fir Aasfresseraktivitét wenn sieim
Fundzusammenhang mit Kadavern vorliegen (Lull 1919, Maxwell & Ostrom 1995, Fiorillo & May 1996). Im
Howe Quarry kann ein Verhaltensmuster der Aasfresser festgestellt werden. Das tiberdurchschnittlich héufige
Fehlen der Pelvicalelemente sowie der Femora, und da besonders jener auf der nach oben gewandten Seite vieler
Teilskelette, legen den Schluss nahe, dass die Theropoden beim Fressen besonders jene Korperpartien in der
Nahe des Beckens bevorzugten. Diese Prédestination ist eine allgemeine Verhaltensweise flei schfressender
Tetrapoden, da die Beckenregion besonders reich an Nahrstoffen und in den meisten Féllen einfach zu erreichen
ist (Hungerbihler 1998). Interessanterweise ist dieser Sachverhalt gerade bei Sauropodenkadavern weit
verbreitet (z.B. Borsuk-Bialynicka 1977, Buffetaut & Suteethorn 1989, Hunt et al. 1994). Im Howe Quarry
waren darUber hinaus offenbar auch die muskuldsen Oberschenkel fur die Aasfresser von Interesse. Diesist an
einem besonders auffélligen Fundzusammenhang erkennbar. Beim Teilskelett A-a2, das auf seiner linken
Korperseite liegend gefunden wurde, ist der linke Femurkopf im Acetabulum verankert. Das distale Ende des
Femursist jedoch auf der rechten Seite der posterioren Dorsalwirbel lagernd dokumentiert (Abb. 10, 14). Daher
kann angenommen werden, dass das distale Ende des Femurs beim Fressen unter dem Kadaver des Sauropoden
A-a2 aus dem schlammigen Sediment gezogen wurde. Bei der enormen Grof3e dieses Femurs dirfte dies nur
einem entsprechend grof3en Theropoden mdglich gewesen sein. Daher ist auch eine Beteiligung von Theropoden
bei der hdufig beobachteten Disartikulation von Pro- und Epipodien anzunehmen. Das Zerfallsmuster der
Cervical-, Pectoral- und Dorsalelemente ist dagegen urséachlich mit den anatomischen Besonderheiten im
Bauplan der Diplodociden zu erkléren. Dies wird durch das abweichende Zerfallsmuster der Camarasaur us-
Teilskelette nahegel egt. Eine Beteiligung von Theropoden am Zerfall dieser Skelettpartie ist allerdings nicht
auszuschliefden.

6. Bewertung relevanter Hypothesen zur Entstehung des Howe Quarry

Hypothesen zur Entstehung der im Howe Quarry beobachteten Fundzusammenhénge sind nur unter
folgenden Vorraussetzung relevant:

- in situ Einbettung von Kadavern in einem Wasser- oder Schlammloch in der Néhe eines
Flussufers

- untergeordneter Transporteffekt durch Wasserstrémung

- Konzentration einer fast monospezifischen Sauropodenpopulation auf engstem Raum

- gemischte Altersklassenverteilung mit nur 20 % an ausgewachsenen Individuen

- teilweise Mumifizierung der Kadaver

- seitliche Lagerung der Kadaver haufig in Assoziation mit senkrecht in situ eingebetteten
distalen Extremitétenresten

- Anwesenheit von aasfressenden Theropoden, die jedoch nicht dort gestorben sind

- réumlich getrennte Anordnung von Taxa sowie Grof3en- und Altersklassen

6.1 Einsinken und Steckenbleiben der Howe Quarry-Sauropoden in nicht tragféhigem Substrat

Eine naheliegende Hypothese zur Erkl&rung von Tetrapodenfossilien in Sedimenten von Schlamm- oder
Wasserldchern ist ein Steckenbleiben derselben in einem nicht tragfahigen Untergrund. Obwohl dieriesigen
Sauropoden mit ihrem enormen FuRdruck fir ein solches Szenario pradestiniert zu sein scheinen sind tatséchlich
nur selten Sauropodenfunde in einem solchen Kontext gesehen worden (z.B. Filla& Redmann 1994).
Charakteristische Erhaltungskennzei chen sind senkrecht eingebettete Korper mit abgespreizten Beinen (Sander
1992). Im Gegensatz dazu sind im die Teilskelette im Howe Quarry in einer seitlichen Lagerung Uberliefert,
wobei einige distale Gliedmal3enabschnitte in einer subvertikalen und nicht in einer abgespreizten Stellung
dokumentiert wurden. Weiterhin kann diese Hypothese nicht erkléren warum juvenile Sauropoden im Sediment
steckengeblieben sein sollen, zum Teil grofRere aasfressende Theropoden jedoch nicht. Esist auch nicht
ersichtlich aus welchem Grund so viele Sauropoden so dicht gedrangt an einem Ort versammelt waren. Nur
wenn die Teilskelette Uber einen 1&ngeren Zeitraum an diesem Ort akkumulierten kénnte die hohe K onzentration
an Teilskeletten im Howe Quarry erklart werden. Im Gegensatz dazu gibt esim Howe Quarry eindeutige
Hinweise auf ein einmaliges Massensterben (weitestgehend gleichartige Erhaltung der Teilskelette, kaum
Uberlagerung von Teilskel etten, taxon- und grofRen- bzw. altersspezifische Zonierung). AulRerdem werden
Tetrapoden die durch Einsinken und Steckenbleiben in nicht tragfahigem Substrat umkamen meist als solitére
Individuen eingebettet (Sander 1992). Aus den genannten Griinden kann postuliert werden, dass der Howe
Quarry nicht durch diese Hypothese erklarbar ist.

6.2 Tod durch Feuer
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In einer Landschaft mit ausgepragter V egetation kann ein Feuer den Tod von zahlreichen Tieren bedeuten
(z.B. Cypert 1972, Cohen & Spackman 1977, Sanford et al. 1985, Weigelt 1989). Weiterhin konnten solche
Feuerbriinste bereits im Fossilbericht nachgewiesen werden (z.B. Sander & Gee 1990). In einigen Féllen war es
sogar moglich solche Ereignisse al's Ursache fir Massensterben in Verbindung zu bringen (Abel 1922, Sander
1987, 1989). Wenn Tiere durch Feuer eingeschlossen werden, dann kann dies dazu fihren, dass die Tiere sich
auf dem letzten sicheren Raum zusammenschlief3en um dem Feuer zu entgehen. Tiere, die derart in Panik
versetzt werden, durften ein Wasser- oder Schlammloch, wie es firr die Howe Quarry-Fundschicht dokumentiert
ist, als einen letzten sicheren Ort annehmen. Somit kénnte auch die im Howe Quarry ungewdhnlich hohe
Konzentration von Tieren mit einem Massensterben in Einklang gebracht werden. Jedoch ist nur wenig fossile
Holzkohle im Howe Quarry dokumentiert um eine Katastrophe, wie sie in dieser Hypothese gefordert wird,
erklaren zu koénnen. Vielmehr wird die fossile Holzkohle als Sedimenteintrag angesehen, der zwar auf ein Feuer
hinweist, dieses kann jedoch weder zeitlich noch raumlich mit dem Sterbeereignis im Howe Quarry in kausalem
Zusammenhang gebracht werden. Somit scheidet auch diese Hypothese zur Erklarung der Genese des Howe
Quarry aus.

6.3 Akkumulation von Sauropodenkadavern in einem Flusssystem

Eine recht weit verbreitete Fundsituation fir Sauropoden ist eine Erhaltung von Teilskeletten in fluviatilen
Sedimenten. Ein gutes Beispiel dafiir ist das Dinosaur National Monument in Utah, USA. Dort ist eine
fossilreiche und sehr diverse Tetrapodenfaunain konglomeratischen Flufrinnensedimenten tberliefert. Es
wurden mehrere tausend Knochen, darunter auch einige Teilskel ette gefunden. Allen gemein war dabei eine
subhorizontale Orientierung der Elemente. Diese Fundstelle stimmt mit der Fundsituation im Howe Quarry in
der Uberlieferung von ausgefallenen Theropodenzahnen und Sauropoden unterschiedlichster Alterklassen und
Gattungen Uberein (Keller 1973, Dodson et al. 1980a). Darliber hinaus gibt es jedoch keine weiteren
Ubereinstimmungen zwischen dem Howe Quarry und dem Dinosaur National Monument. TatsAchlich sprechen
die autochthone Natur der Funde im Howe Quarry sowie Unterschiede in der sedimentéren Fazies und die
wesentlich geringere Diversitét gegen eine Entstehung der Howe Quarry-Fauna als Schwemmgut eines
Flusssystems. Die im Howe Quarry gefunden senkrecht eingebetteten GliedmalRenreste sprechen aul3erdem
gegen ein mogliches Ertrinken der Sauropoden in einem Fluss. Diese Hypothese kommt daher ebenfalls nicht
zur Erkl&rung der Howe Quarry-Entstehung in Betracht.

6.4 Tod durch Ersticken, Vergiftung oder Krankheiten

Ein Massensterben der im Howe Quarry gefunden Tiere durch Ersticken oder auf Grund vulkanischer
Aktivitét kann ausgeschlossen werden, weil esim Bereich der Howe Ranch keinerlel Hinweise fur V ulkanismus
gibt. Zwar sind solche Ereignisse, bei denen viele Tiere auf Grund vulkanischer Aktivitét massenhaft erstickten
durchaus bekannt (z.B. am Nyos-See im Kamerun, Freeth & Kay 1987, Kling et al. 1987, Stager 1987), aber
selbst wenn esim Howe Quarry Hinweise daf ir geben wiirde, kénnte damit nicht die hohe Konzentration von
Individuen auf einem derart eng begrenzten Areal erklart werden. AufRerdem ist die geringe Diversitdt im Howe
Quarry nicht mit einem hypothetischen Massensterben auf Grund vulkanischer Aktivitét in Einklang zu bringen,
da solche Ereignisse meist nicht taxonspezifisch toten.

Die gleichen Einwande stehen auch einer hypothetischen Massenvergiftung entgegen. Fossile Beispiele
fr durch Botulismus vergiftete Tiere sind zwar bekannt (Braun & Pfeiffer 2002, von Koenigswald et al. 2004),
aber es gibt dabel keine Erklarungsmdglichkeiten warum Tiere dabei dicht gedréngt stehend gestorben sein
sollten. AuRBerdem ist es nur schwer moglich Vergiftung oder Erkrankung als Todesursache bei fossilen
Wirbeltieren nachzuweisen (Varricchio 1995).

6.5 Tod durch angreifende Theropoden

Brinkmann & Siber (1992) spekulierten Gber ein Massensterben der Howe Quarry-Sauropoden auf Grund
eines Theropoden-Angriffs. Dabei soll eine Sauropoden-Gruppe oder Herde von Theropoden in einem Wasser-
oder Schlammloch angegriffen worden sein. Diese Hypothese wiirde die hohe Zahl ausgefallener
Theropodenzahne im Howe Quarry erkléren. Denkbar wére auch, dass die Sauropoden durch den Angriff in
Panik versetzt wurden und deshalb so ungewohnlich dicht zusammenriickten bevor sie starben. AufRerdem waren
die erschrockenen Sauropoden nicht mehr in der Lage gewesen sich oder die Jungtiere zu verteidigen. Daher
kénnte eine solche Panik erklaren, warum die meisten juvenilen Sauropoden im Randbereich des Howe Quarry’s
gefunden wurden. Unter der V oraussetzung, dass die Apatosaurus- sowie die Camarasaurus-1ndividuen vor dem
Angriff eigensténdige Gruppen bildeten, wére es denkbar, dass diese Gruppen auch nach einem plétzlichen
Angriff zusammenblieben.

Obwohl diese Hypothese eine ganze Reihe besonderer taphonomischer Beobachtung im Howe Quarry zu
erkléren vermag, existiert dennoch ein Indiz, das gegen diese Erkl&rungsmoglichkeit spricht. Esist nicht
ersichtlich aus welchem Grund die distalen Gliedmal3enabschnitte der Sauropoden in situ im Sediment
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eingebettet wurden, wenn der restliche Kdrper nach der Tétung durch die Theropoden auf die Seitefiel. Dies
bedeutet ndmlich, dass die Sauropoden schon vor dem vermeintlichen Angriff dicht gedrangt und nach Gattung
sowie Grofen- beziehungswei se Altersklassen getrennt im Wasser- oder Schlammloch standen. Somit kann
Panik auch nicht fur dieses Differenzierung verantwortlich sein. Damit entfallt aber auch das stérkste Argument
fr einen hypothetischen Theropoden-Angriff.

6.6 Massensterben auf Grund eines extremen Temperatursturzes

Die Hypothese, dass ein pl6tzlicher, massiver Kateeinbruch die Howe Quarry-Sauropoden umbrachte,
lasst sich nicht anhand der gesammelten Daten belegen. Es gibt allerdings einige taphonomische Aspekte, die
mit dieser Hypothese in Einklang gebracht werden kénnen. So ist zum Beispiel das Austrocknen des Sediments
(z.B. Trockenrisse) beziehungsweise die Mumifizierung der Kadaver auch unter kalten Temperaturen mdglich
(Weigelt 1989). Die dichte Konzentration der Sauropoden im Wasserloch kénnte als Warmeschutz gegen die
Ké&lte gedeutet werden. Dabei kdnnte es auch zu inter- und intraspezifischen Konkurrenzkdmpfen gekommen
sein, die die Zonierung nach Taxon und Grof3e ergeben haben kénnten. Betrachtet man jedoch die
pal dogeographischen und pal &oklimatischen Daten fir die Morrison-Formation, so ist trotz der relativ weit im
Norden liegenden Position des Howe Quarry’ s kaum davon auszugehen, dass es derart gravierende
meteorol ogische Phdnomene gab. Ein Massensterben auf Grund eines extremen Temperatursturzes ist daher mit
an Sicherheit grenzender Wahrscheinlichkeit auszuschliefzen.

6.7 Massensterben auf Grund einer Dirrekatastrophe

Ein hypothetischer Zusammenhang zwischen dem Howe Quarry-L eichenfeld und einer Diirrekatastrophe
wird durch mehrere taphonomische Daten gestiitzt. Als direkter Hinweis fir eine Trockenzeit werden die
Cadliche-Knollen im Howe Ranch-Profil sowie aufgearbeitete Siltstein-, Pflanzen- und Caliche-Gerdlle al's
Komponenten des K onglomerats im Hangenden der Howe Quarry-Fundschicht gewertet (Abb. 6). Weiterhin
konnten auch die beobachteten Trockenrisse und die senkrecht stehenden distalen Extremitétenreste, in Kontrast
zu den dazugehdrenden seitlich lagernden Kdrpern, auf ein allmahliches Austrocknen der schlammigen
Sedimente hinweisen. Das Auftreten eines Konglomerats direkt im Hangenden der Fundschicht und das Fehlen
von vergleichbaren grobklastischen Ablagerungen im Liegenden kann ebenfalls als Zeichen fir ein
auRergewohnliches, hochenergetisches Ereignis gedeutet werden, das fir die sedimentédre Bedeckung der
Fundschicht verantwortlich war (Abb. 6). Dierelativ geringe Méachtigkeit dieser Schiittung und die darin
beobachteten Sedimentstrukturen zeigen ein kurzzeitiges Sedimentati onsgeschehen an. Dies kann mit einem
plotzlichen, starken Wasseranstieg erklart werden, wie es zum Beispiel ein Wolkenbruch am Ende einer
Trockenzeit verursachen kann. Das Fehlen eines Nachweises von Konglomeraten im Liegenden der Fundschicht
konnte weiterhin bedeuten, dass sich eine vergleichbare Situation in dieser Region nicht zuvor ereignete.

Weitere Hinweise, die eine Dirrekatastrophe untermauern, kénnen im Fundzusammenhang gefunden
werden. Die geringe Diversitét, die relativ hohe Zahl juveniler und subadulter Sauropoden sowie die Zerfals-
und Modifikationsmuster im Howe Quarry stimmen mit rezenten Beobachtungen hnlicher Situationen Uberein
(z.B. Conybeare & Haynes 1984). Die Akkumulation von hauptséchlich juvenilen und nicht ganz
ausgewachsenen Sauropoden sowie einiger weniger adulter bis seniler Individuen kénnte durch einen, von einer
durch Durre verursachten akuten Nahrungsknappheit hervorgerufen worden sein. Da adulte Sauropoden im
Howe Quarry nicht so haufig vorkommen wie in anderen Lokalitéten kann man schlussfolgern, dass die
Durrekatastrophe zu Ende war bevor auch noch die naturgemal3 physisch stérkeren adulten Tiere starben.
Demnach diirfte sich das Massensterben nicht am Ende der Dirrekatastrophe ereignet haben. Die Anordnung der
meisten Howe Quarry-Teilskelette dicht nebeneinander ist ungewohnlich. Sie kann durch eine entsprechende
Situation, wie sie bei einer DUrrekatastrophe auftreten kann, erklért werden. So berichtet Shipman (1981: S. 21),
dassviele Tiere bei Dirreperioden trotz extremer Nahrungsknappheit an schrumpfenden Wasserstellen
verbleiben. Wiman (1913) berichtet von zwei Massenakkumulation von Krokodilen im Mindungsbereich des
Amazonas. Die mehrere tausend I ndividuen zéhlenden Gruppen waren im Verlauf einer extremen Drre
entstanden. Die im Howe Quarry senkrecht stehenden Extremitétenreste deuten daraufhin, dass auch hier viele
Tiere zum Zeitpunkt ihres Todes passiv im Schlamm standen und somit keinen Versuch unternahmen um ihrer
Situation zu entgehen.

Auch die raumliche Verteilung der Taxa sowie der GroRenklassen gibt Hinweise, die einen
Zusammenhang zwischen dem Verhalten der Tiere und einer extremen Trockenzeit nahe legen. Alle
Camarasaur us-Teilskelette wurden in der Stidwesthélfte des Howe Quarry’ s relativ nah beieinander gefunden.
Die beiden grofdten Teilskelette im Howe Quarry, A-al und A-a2, standen dicht nebeneinander im Zentrum des
Wasserloches. Dagegen wurden die zahlenmél3ig dominierenden Barosaurus-Individuen in allen Bereichen des
Steinbruchs gefunden. Die Konzentration der groften Tiere im Zentrum des Fundkomplexes und die sukzessive
GroRenabnahme zum Rand hin |asst sich durch inter- und intraspezifisches Konkurrenzverhalten erkléren. Als
Ursache kann Stress in Folge der Diirre angenommen werden. Ahnliche Verhaltensweisen sind auch bei rezenten
Tieren wahrend einer Dirrekatastrophe dokumentiert (z.B. Henshaw 1972, Conybeare & Haynes 1984).
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Die Erhaltungsmuster zeigen einerseits fortgeschrittenen Zerfall der Skelette an. Andererseits sind die
héufigen Funde von sonst bei Sauropoden kaum Uberlieferten Elementen (z.B. Schéadel, Claviculae, Gastralia,
vollstandige Fuf3e) sowie die in situ-Erhaltung von fossilisiertem Mageninhalt (Pflanzenreste und Gastrolithe)
und von grofien Mengen kohliger Haut Anzeichen fiir sehr gute Erhaltungsbedingungen. Vor allem die
mumifizierten Hautreste deuten auf ein allgemeines Austrocknen der Kadaver hin. Diesist bei der Grofe der
betroffenen Kadaver nur wéhrend einer 1angeren Trockenperiode denkbar. Die réumliche Erhaltung des
Brustkorbs von Teilskelett B-a4 ist a's ein solches Zeichen fur trockene Bedingungen zu verstehen.

Trotz der angezeigten Mumifizierung sind die meisten Kadaver mehr oder minder stark zerfallen, was vor
allem auf die Erhaltung der kleineren Individuen zutrifft. Als hauptsachliche Ursache dafir wird die
Aasfresseraktivitat im Howe Quarry-L eichenfeld gedeutet. Theropoden sind allerdings nicht von der Trockenzeit
betroffen gewesen, weil sonst auch Skelettreste im Howe Quarry zu erwarten gewesen wéren. Die selektive
Wirkung der Trockenzeit auf die herbivoren Sauropoden und die Verschonung der Theropoden wird auch durch
rezente Beobachtungen nachgezeichnet (z.B. Shipman 1981, Conybeare & Haynes 1984).

Bedingungen, die wéahrend Dirrekatastrophen herrschen, kénnen demnach ein taphonomisches Bild
ergeben, wie es zum Teil im Howe Quarry dokumentiert ist. Beweise flr einen urséchlichen Zusammenhang
einer Durrekatastrophe mit dem Howe Quarry-Leichenfeld sind aber nicht zu verzeichnen. Jedes Indiz, das hier
als Hinweis fur die Existenz einer Trockenzeit gewertet wurde, 18sst auch alternative Deutungen zu. Andererseits
sind im taphonomischen Befund des Howe Quarry’ s keine Hinweise beobachtet worden, die gegen eine
Durrekatastrophe argumentieren kdnnten. Alternative Hypothesen zum Duirrekatastrophen-Szenario sind nicht
annahernd so deckend mit den taphonomischen Daten aus dem Howe Quarry in Ubereinstimmung zu bringen.
Deshalb wird eine hypothetische Diirrekatastrophe fur die Bildung des Howe Quarry-Leichenfeldes favorisiert.

7. Hypothetisches Szenario

Waéhrend einer DUrrephase versammelten sich Sauropoden und moglicherweise auch andere herbivore
Dinosaurier an den Wasserstellen, die sich im Bereich eines versiegenden Flusslaufs bildeten. Dabei fral3en die
Pflanzenfresser die Vegetation in der Umgebung des Howe Quarry-Wasserloches ab. Nach einiger Zeit war fir
die bereits geschwéchten Tiere ein Ausweichen auf andere Gebiete, in denen ausreichend Nahrung zur
Verfligung stand, nicht mehr mdglich. Die nicht geschwéchten adulten Individuen suchten hingegen diese
Ressourcen auf. Daher scheinen ausgewachsene Sauropoden in der Howe Quarry-Demographie
unterreprasentiert zu sein, obwohl sie theoretisch in Altersklassenverteilungen von Massensterben starker
vertreten sein missten (Shipman 1981, Behrensmeyer 1991).

Die am Wasserloch verbliebenen Tiere begannen sich im Schlamm zu konzentrieren. Zunachst versuchte
jedes Tier eine moglichst vorteilhafte Stelle innerhalb des Wasserloches fiir sich zu beanspruchen. Eine solche
Stelle kénnte zum Beispiel Wasser in gréf3erer Quantitét und/oder besserer Qualitét gefiihrt haben als andere.
Das Mehr an Feuchtigkeit hétte zum Beispiel bei den angenommenen hohen Temperaturen den Vorteil einer
gewissen Abkihlung fur die Tiere bedeuten kénnen. Daher bot wahrscheinlich die tiefste Stelle des
Wasserloches die groften Vorteile. Um eine vorteilhafte Stelle fur sich zu beanspruchen war unter
zunehmendem Umweltstress Umstanden inter- und intraspezifisches K onkurrenzverhalten nétig. Ahnliche
Verhaltensweisen wurden im Verlauf extremer Trockenzeiten, wie sie hier fir den Howe Quarry postuliert
werden, rezent bei afrikanischen Grof3sdugern beobachtet (Henshaw 1972, Conybeare & Haynes 1984) und
entsprechend auch als mogliche Verhaltensweisen fir fossile Wirbeltiere in Betracht gezogen (Schwartz &
Gillette 1994). Diesen Machtkampf konnten auf Dauer nur die Individuen gewinnen, die durch Kérpergrofze und
auf Grund hoherer Energiereserven dominieren konnten. Im Zentrum des Fundkomplexes kdnnten die zwei
ausgewachsenen Apatosaurus-Individuen A-al und A-a2 auf diese Weise dominiert haben. In Folge starker
Konkurrenz verteilten sich die kleineren Tiere um die Grof3eren im Zentrum des Wasserloches, so dass
schliefdlich diese Zonierung im Fossilbericht erhalten blieb.

Auler den Sauropoden dirften andere eventuell anwesende Pflanzenfresser keine Chance oder vielleicht
auch kein Interesse am Wasserloch gehabt haben (Hillman & Hillman 1977, Behrensmeyer 1981, Conybeare &
Haynes 1984, Haynes 1988). Aus diesem Grund sind sie auch nicht in der Howe Quarry-Fauna vertreten.
Schliefdlich war der Stress durch die harschen Umweltbedingungen so grof3 geworden, dass die
Konkurrenzkdmpfe eingestellt wurden und sich die Sauropoden allméahlich enger, als unter normalen
Bedingungen denkbar, zusammendréngten. VVon diesem Zeitpunkt an dirfte es wahrscheinlich nicht lange
gedauert haben bis das erste Tier verendete. Die Todesursache und das Tier, das zuerst starb, kénnen nicht mehr
ermittelt werden. Am wahrscheinlichsten ist, dass eine Kombination aus Erschdpfung, Uberhitzung und
Erkrankung die Tiere innerhalb von wenigen Tagen bis Wochen tétete (Weigelt 1989).

Aasfresser konnten diese Situation offenbar ungeféhrdet ausnutzen. Die Erhaltung der
Theropodenful3spuren zeigt, dass der Schlamm zu diesem Zeitpunkt noch nicht ausgetrocknet war. Theoretisch
waren zumindest die gréf3eren Theropoden, wegen ihres erhdhten Bodendrucks, vom Steckenbleiben gefahrdet
gewesen. Dajedoch keine Theropodenskelette Uberliefert sind, kann gefolgert werden, dass das Sediment fest
genug war um eine Ausreichende Tragféhigkeit zu gewdahrleisten. Kadaver kleiner Individuen sind von den
Aasfressern vermutlich bevorzugt worden. Hier scheint das Uberdurchschnittliche Fehlen des Axial skelettes
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darauf hinzudeuten, dass die Theropoden diese Elemente aus dem Skelettverband entfernten. Denkbar wére ein
Verschlingen von vollsténdigen Segmenten der Wirbelsiule kleiner Sauropoden durch mittelgrof3e bis grof3e
Theropoden. Eine andere Mdglichkeit wére das Verschleppen einzelner Wirbel oder anderer kleinerer
Skelettabschnitte durch kleinere Theropoden. Die kleineren Aasfresser kdnnten diese Elemente aul3erhalb des
Wasserloches transportiert haben um dort ungestort zu fressen.

Die Aasfresseraktivitdt konzentrierte sich bei groferen Kadavern besonders auf die néhrstoffreichsten
Partien, also auf die Leibeshdhle im Bereich des Beckens und am Femur. Dabei kam es unter anderem zu
Disartikulation von distalen Femurenden, Beckenknochen, posterioren Abschnitten der Dorsalwirbelsdule und
Teilen des Gastral skeletts. Ahnliche taphonomische Zusammenhénge und somit auch Verhaltensweisen der
Aasfresser kénnen auch bel anderen Sauropodenkadavern postuliert werden (Borsuk-Bialynicka 1977, Buffetaut
& Suteethorn 1989, Hunt et al. 1994). Die Beobachtung, dass der ventrale Bereich des Kérpers und hier
besonders die Beckenregion von carnivoren Tieren als Nahrungsquelle favorisiert wird, kann sogar alsein
generell gliltiges Fressverhalten angenommen werden (Hungerbiihler 1998).

Beim Fressen sind den Theropoden im Lauf des nattirlichen Zahnwechsels Zéhne, deren Wurzeln
resorbiert worden waren, verloren gegangen. Diese sind im Howe Quarry in groflierer Zahl erhalten geblieben.
Die Zahngrélzenverteilung weist auf eine Dominanz an mittelgrof3en Theropoden hin, obwohl auch kleine und
grof3e Raubsaurier beteiligt waren. Vermutlich orientierte sich das Verhalten der Theropoden an den
Gegebenheiten. Die grof3eren Theropoden hatten dabei vermutlich den gréf3ten taphonomischen Einfluss auf die
Kadaver. Leichenreste wurden aus dem Skelettverband gerissen und vermutlich auch aus dem Schlammloch
getragen, was zum Beispiel der fehlende proximale Abschnitt des Femurs SMA O 28-1 andeutet. Auch
mittelgrofe und kleine Theropoden waren an den Disartikulation und Verdriftung von Kadaverresten beteiligt.
Hinweise, die darauf schlief3en lassen, dass selbst kleine bis mittelgrof3e Theropoden einen nicht zu
unterschétzenden Einfluss auf Kadaverreste haben kénnen, sind auch von anderen Fundstellen bekannt (z.B. cf.
Liliensternus sp., Sander 1992, Deinonychus antirrhopus, Maxwell & Ostrom 1995). Mittelgrof3e Theropoden
kdnnen sogar fir die Verdriftung von grof3en Sauropodenknochen verantwortlich gemacht werden (Buffetaut &
Suteethorn 1989, Fig. 1 und 2). Dennoch wurden dabei nur wenige Knochen durch Bisse beschadigt. Nicht nur
im Howe Quarry sondern auch an anderen Kadavern, die von Theropoden ausgebeutet wurden, sind Bissspuren
selten (z.B. Borsuk-Biaynicka 1977, Buffetaut & Suteethorn 1989, Fiorillo 19914, b, Hunt et al. 1994, Erickson
& Olson 1996, Fiorillo & May 1996). Ausgefallene Zdhne sind jedoch héufig die einzigen Indikatoren fir die
einstige Anwesenheit von Theropoden an den jeweiligen Kadavern (z.B. Lull 1919, Maxwell & Ostrom 1995,
Fiorillo & May 1996). Aus diesem Grund kann man davon ausgehen, dass Theropoden beim Fressen versuchten
Zahnkontakt mit den Knochen zu vermeiden. Andererseits beweist der fossile Mageninhalt eines Allosaurus sp.,
dass Knochen im ganzen verschluckt wurden (Ayer 1999).

Die beobachteten K nochenbeschadigungen im Howe Quarry dirften haufig eine Folge des Tramplings
durch die Theropoden sein. Dies gilt besonders fir jene Stellen, an denen Knochen in situ gebrochen vorlagen.
Im Gegensatz dazu sind beschadigte Knochen, bei denen Fragmente offenbar fehlen, wohl eher beim Fressen
durch Aasfresser zerbrochen worden. Die Fille an Nahrung, die sich den Aasfressern bot, konnte nicht
vollsténdig von ihnen verwertet werden. Mumifizierte Hautfetzen blieben daher vielfach konserviert.

Das Ende der Trockenzeit wurde vermutlich von gewitterartigen Regenféllen eingeleitet, denen
Trockengewitter vorausgegangen sein konnten. Blitze haben dabei in Baumen, die wéhrend der Duirreperiode
vertrockneten, Feuer entfacht. Die dabei entstandene Holzkohle bedeckte die Oberfléche der Schwemmebene.
Schliefdlich setzten Niederschlége ein. Sie fuhrten zu einem Anschwellen des nahe am Howe Quarry gelegenen
Flusses. Als der Fluss Uber sein Ufer trat Giberschwemmten die Fluten das Knochenfeld. Die nicht im Sediment
fixierten Knochen wurden dabei verdriftet. Ein Abtransport von Skelettresten aus dem Wasserloch heraus ist
aber wahrscheinlich nur von untergeordneter Bedeutung, weil sich die verdrifteten Elemente in den teilweise aus
dem Schlamm ragenden Knochen verfingen.

Die Sedimentation setzte zunéchst mit einem konglomeratischen, schréggeschichteten Feinsand ein. Die
Gerdlle stammen aus aufgearbeiteten Morrison-Sedimenten und wurden auch an anderen Stellen im Bereich der
Howe Ranch beobachtet. Es handelt sich dabei um Pflanzenreste, fossile Hol zkohl estlicke sowie Siderit- und vor
allem Caliche-Knollen, die im Durchmesser meist nicht mehr als 1 cm messen. Die Entstehung der Caliche-
Knollen geht auf ein trockenes Klima zurtick. Sie werden daher alsindirekter Hinweis fir die Diirrekatastrophe
gedeutet. Darauf weist auch das Fehlen solcher Caliche-Knollen aus anderen Flussablagerungen im Bereich der
Howe Ranch hin. Nur der schréggeschichtete konglomeratische Sandstein unmittelbar im Hangenden der
Fundschicht fhrt solche Knollen in dieser Haufigkeit. Die Sedimentation derartiger konglomeratischer Sande
hat mindestens mehrere Stunden bis einige Tage gedauert und ist in mehreren Schilben erfolgt. Schragschichtung
und Komponenten dieser Sandsteine sprechen fiir Ablagerung unter relativ hochenergetischen Bedingungen. Die
feinkérnigen Sand- und Siltsteine zwischen den konglomeratischen Einschaltungen bezeugen ein
vorribergehendes Abfallen der Strémung.

Der Zeitraum bei der Bildung des Howe Quarry-Knochenfeldes lasst sich nicht anhand von objektiven
Kriterien bestimmen, wohl aber empirisch abschétzen. Unter saisonalen klimatischen Bedingungen, wie sie fur
die Morrison Formation angenommen werden (Demko & Parrish 1998; Demko et al. 2004; Parrish et al. 2004;
Hasiotis 2004; Dunagan & Turner 2004; Engelmann et al. 2004), kann eine extreme Dirreperiode wesentlich



35

langer gedauert haben als normalerwei se tiblich. Nimmt man unter normalen Bedingungen eine jdhrliche
ZyKlizitét fur die Trockenzeit an (Fiorillo 1994), so kdnnte sich die extreme Durrekatastrophe, die hier
hypothetisch angenommen wird, Uber mehrere Jahre hingezogen haben. Anhand der seltenen
Verwitterungsspuren an den untersuchten Knochen dirfte es sich jedoch nicht um Gréfenordnungen von
Jahrzehnten handeln. Vielmehr kann durch Anal ogieschluss zu rezenten Beobachtungen von
Knochenverwitterungsstadien unter semiariden Bedingungen (Behrensmeyer 1978) eine relativ kurze
Bildungsdauer abgeleitet werden.

Dadie Verwitterungsintensitat von Knochen auch eine Funktion klimatischer Faktoren ist (Fiorillo 1994),
muss eine Vergleichbarkeit der fossilen und rezenten Beobachtungen mit Bezug auf die klimatischen
Bedingungen nachgewiesen werden, um diese Anal ogieschlisse zuzulassen. Mit der Hypothese einer extremen
Durrephase werden klimatische Bedingungen gefordert, die jenen im rezenten Untersuchungsgebiet von
Behrensmeyer (1978) in etwa entsprechen dirften. Behrensmeyer stellte eine Zeitspanne von wenigen Monaten
bis zu maximal 3 Jahren fest bis ein Knochen erste Anzeichen von Verwitterung aufweist. Im Howe Quarry-
Material sind, soweit bekannt, keinerlei Verwitterungsspuren auf den Knochenoberfldchen erkennbar, die Gber
das Verwitterungsstadium 1 hinausgehen. Der Uberwiegende Teil des untersuchten Knochenmaterials stammt
aus dem Randbereich des Knochenfeldes. In diesem Bereich ist auch die geringste Schichtméchtigkeit
verzeichnet worden. Eine vollsténdige Bedeckung der Knochen mit Sediment, das eine Verwitterung verhindert
hétte, ist daher im Randbereich weniger wahrscheinlich alsim Zentralbereich der Fundschicht. Auf Grund der in
den meisten Féllen fehlenden V erwitterungsspuren an den Knochen kann gefolgert werden, dass sie der
Verwitterung Uber einen Zeitraum von maximal 3 Jahren ausgesetzt waren. Die Sedimentbedeckung der
Knochen durch Niederschldge am Ende der Dirreperiode ist also spatestens ungefahr 3 Jahre nach dem
Zeitpunkt erfolgt an dem die Knochen der Verwitterung ausgesetzt wurden (Behrensmeyer 1978, Fiorillo 1994).
Der kiirzest mégliche Zeitraum zwischen Verwitterungsbeginn und V erwitterungsabschluss liegt aber weit
darunter. Nimmt man die deutliche Zerstreuung der Skelettelemente als Mal3 fur die Aktivitédt der Aasfresser,
dann sollte man daf ir mindestens einen Zeitraum von ein bis drei Monaten annehmen. Hypothetisch wére eine
direkt anschliefRende Regenperiode denkbar, die eine sedimentére Bedeckung des L eichenfeldes bewirkt haben
kénnte.

Zwischen dem Todeszeitpunkt und dem V erwitterungsbeginn der Knochen ist ebenfalls eine gewisse Zeit
vergangen. Dieses Intervall ist von der Grof3e des Kadavers, der Aasfresseraktivitét und vieler anderer Faktoren
abhéngig. Vermutlich hat es nicht viel langer als 1 Jahr gedauert, bis die Kadaver in dem Mal3e zerfallen waren,
dass Verwitterung der Knochen einsetzen konnte. Dies geht zumindest aus der raumlichen Erhaltung eines Tells
des Brustkorbs des Teilskelettes B-a4 im Howe Quarry hervor.

Der Einfluss der Mumifizierung ist dabei allerdings nicht berticksichtigt worden. Mumifizierte Haut kann
die Verwesungsdauer unter trockenen Bedingungen wesentlich verlangern (Weigelt 1989). Da auch im Howe
Quarry zahlreiche mumifizierte Hautreste erhalten wurden, muss auch der Einfluss der Mumifizierung auf die
Verwesung der Sauropodenkadaver untersucht werden. Die Hauterhaltung scheint auf einzelne K drperabschnitte
beschrankt gewesen zu sein. Weitestgehend vollsténdig mumifizierte Leichen sind jedoch nicht nachweisbar.
Aus diesem Grund kann eine langanhaltende V erzégerung der V erwesung nahezu ausgeschl ossen werden.

Schliefdlich bleibt zu bestimmen, wie lang der Zeitraum zwischen dem Einsetzen der Dirreperiode und
dem Massensterben war. Das Paléoklima der Morrison-Formation ist grob vergleichbar mit modernen, durch
einen Wechsel zwischen Regen- und Trockenzeit gekennzeichneten terrestrischen Okosystemen. Als moderne
Beispiele werden der Gran Chaco in Siidamerika und der Hwange National Park in Zimbabwe angefuhrt, in dem
in der Regel ein halbjahrlicher Wechsel zwischen Regen- und Trockenzeit besteht (Neef 1977, Conybeare &
Haynes 1984). Man kann also abschétzen, dass das Ausbleiben der Regenperiode frilhestens nach einem halben
Jahr einen Einfluss auf das Okosystem hatte.

Um abschlief3end die Gesamtdauer der Diirrekatastrophe, die zur Bildung des Howe Quarry-L eichenfeldes
gefihrt hat, zu rekonstruieren, muss die Summe der einzelnen, obig gegliederten Zeitabschnitte ermittelt werden.
Man kann also von mindestens 18 Monaten zwischen den zwei Regenzeiten ausgehen. Dieses Intervall stellt
somit die minimale Dauer der Durrephase dar. Dabei handelt es sich alerdings um die Summe der kirzesten, auf
den taphonomischen Beobachtungen basierenden, rekonstruierten Zeitspannen. Da ein solches Zusammentreffen
aller Voraussetzungen relativ unwahrscheinlich ist, wird ein etwas langerer Zeitraum favorisiert.

Die Hochstdauer der Dirrekatastrophe wird im wesentlichen durch den maximalen Verwitterungsgrad der
Knochen bestimmt. Unklar ist jedoch wie lange die betroffenen Tiere der Dirrephase trotzten. Als Schétzmal3
kann die Kdrpergréfie der Sauropoden dienen. Dabei wird vereinfachend von der Analogie ausgegangen, dass
die enorme GroRe der Tiere auch eine hohere Anfalligkeit gegeniiber Wasser- bzw. Nahrungsmangel bedingt.
Sollte diese Annahme zutreffen, dann diirften die Tiere nicht sehr lange gelitten haben. Besonders unter den
dicht gedrangten Tieren koénnte es relativ schnell zu einer Seuche gekommen sein, welche die geschwéchten
Individuen innerhalb von schétzungsweise einigen Tagen hétte téten konnen. Ich vermute daher, dass das
Massensterben ca. einen Monat nach Versammlung am Wasserloch einsetzte und innerhalb von ein bis zwei
Wochen abgeschlossen war. Die Dauer der Aasfresseraktivitét durfte sich maximal Uber einen Zeitraum von ca.
6 Monaten erstreckt haben. Danach sollten auch die letzten Nahrungsguellen fur Aasfresser an diesem
Leichenfeld erschdpft gewesen sein. Die Verwesung durfte auf Grund der Aasfresseraktivitét allerdings nicht
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viel langer gedauert haben als die bereits postulierten ca. 12 Monate. Daraus ergibt sich eine Hochstdauer von
ca. 5 Jahren. Die Dauer der Dirrekatastrophe wird auf ca. 3 bis 4 Jahre geschétzt, weil eine Kombination aller
Faktoren, die zur Hochstdauer der Katastrophe fihrten, unwahrscheinlich ist. Diese Schétzung liegt alerdings
deutlich Uber dem minimalen Zeitrahmen, der fir die Dirrekatastrophe angenommen wird. Andererseits dient
dierelativ geringe Sterblichkeit adulter Sauropoden sowie anderer Dinosaurier als Hinweis fiir ein Ausbleiben
eines Massensterbens, wie es wahrend der Endphase einer sehr lang anhaltenden Diirrekatastrophe zu erwarten
waére (Shipman 1975, 1981, Varricchio & Horner 1993).

8. Ergebnisse

Die Ursachen, die zur Entstehung des Howe Quarry’ s fihrten, lassen sich am besten als Folgen einer
Durrekatastrophe erklaren. Dabel waren mindestens 3 Apatosaurus sp., 3 Camarasaurus sp. sowie 8 juvenile
und 11 adulte Barosaurus sp. betroffen. Die isoliert gefundenen Skelettreste eines Camptosaurus sp. und eines
nicht ndher bestimmten Theropoden werden nicht mit dem Massensterben der Sauropoden in Verbindung
gebracht. Vielmehr handelt es sich bei diesen Resten um bereits vor dem Massensterben in das Sediment
eingetragene Komponenten. Im Gegensatz dazu werden die zahlreichen isolierten Theropodenzéhne as Hinweis
fur Aasfresseraktivitédt im Sauropodenleichenfeld gedeutet. Dabei waren Theropoden aller GrofRenklassen an
diesem Leichenfeld aktiv. Sie werden fir die beobachtete Disartikul ation, Fragmentierung und Fraktionierung
selbst grofiter Sauropodenkadaver verantwortlich gemacht. Es kann nachgewiesen werden, dass die Theropoden
bevorzugt im Bereich des Unterleibes und Beckens sowie der Oberschenkel fral3en. Damit folgten sie einem bel
aasfressenden Tetrapoden weit verbreiteten Verhaltensmuster (Hungerbihler 1998). Auch in anderen
Fundstellen konnte dieses Verhaltensmuster der Theropoden erkannt werden (Borsuk-Bialynicka 1977, Buffetaut
& Suteethorn 1989, Hunt et al. 1994). Kleine bis mittelgrof3e Theropodenzdhnen sind im Howe Quarry relativ
haufig und deuten darauf hin, dass selbst kleine bis mittelgrofie Theropoden in der Lage waren grof3e
Kadaverreste zu verwerten. Auch dieses Muster konnte in anderen Fundstellen beobachtet werden (z.B. cf.
Liliensternus sp., Sander 1992, Deinonychus antirrhopus, Maxwell & Ostrom 1995). Der Einfluss aasfressender
Theropoden ist jedoch nicht immer direkt ersichtlich, weil Bissspuren im Allgemeinen sehr selten sind (Hunt et
al. 1994). Es kann nicht ganz ausgeschlossen werden, dass die Seltenheit von Bissspuren am Howe Quarry-
Material eine Folge unzureichender Dokumentation darstellt. Dennoch scheint die Seltenheit von Bissspuren am
Howe Quarry-Material primér auf das Fressverhalten der Theropoden hinzudeuten. Man kann also annehmen,
dass die Howe Quarry-Theropoden beim Fressen sehr vorsichtig waren und somit ihre Zahne vor Beschadigung
schiitzten.

Interessanterweise wurden in den letzten Jahren viele Fundstellen der Morrison Formation als
Massensterben in Folge von Durrekatastrophen interpretiert (z.B. Carpenter 1998, Evanoff & Carpenter 1998,
Richmond & Morris 1998, Myers 2004). Obwohl in vielen Féllen noch keine genauere taphonomische
Bearbeitung vorliegt zeigt es gleichwohl, dass Dirrekatastrophen in der Morrison-Paldotkol ogie eine gewisse
Rolle spielten. Der Howe Quarry ist eine der nérdlichsten Morrison-Fundstellen, deren Entstehung auf eine
Durrekatastrophe zurtickgefuhrt wird. Daher sind selbst im klimatisch etwas geméldigteren Norden der Morrison-
Landschaft, wo Flisse meist ganzjdhrig Wasser fuhrten und sich sogar Kohlelagerstétten bilden konnten,
extreme Dirren vorgekommen. Die Taphonomie des Howe Quarry’sist dennoch in vielen Details einzigartig.
Die Erhaltung von mumifizierten Hautresten und fossilisierte Mageninhalte sowie die relative Haufigkeit von
sonst eher selten Uberlieferten Skelettresten zusammen mit einem relativ hohen Anteil juveniler Individuen an
der Population steht scheinbar im Widerspruch zur sonst eher mafiig vollsténdigen Erhaltung der Teilskelette.
Eine ahnliche Kombination taphonomischer Befunde ist bisher von keiner anderen Fundstelle bekannt.

Die Frage, ob die Howe Quarry-Sauropoden eine Herde reprasentieren kann nicht beantwortet werden. Es
gibt keine Hinweise, die eine solche Interpretation stiitzen. Der relativ hohe Anteil juveniler Sauropoden spricht
eher gegen eine Herde, die im Normalfall eine deutlich gréf3ere Dominanz adulter Individuen zeigen misste.
Obwohl Barosaurus sp. zahlenmél3ig vorherrscht, spricht auch die Anwesenheit von Apatosaurus sp. und
Camarasaurus sp. eher gegen eine Herde. Schlief3dich enthalt auch die favorisierte Entstehungshypothese
Schlussfolgerungen, die eine Identifizierung einer Herde ausschlief3en. Selbst wenn sich im Howe Quarry-
Wasserloch eine Sauropodenherde versammelt haben sollte, so wéren doch alle Hinweise auf eine Herde, wie es
zum Beispiel eine Sozialstruktur darstellen wirde, durch den Einfluss der Diirre vollkommen Uberprégt worden.
Das einzige Sozialverhalten der Howe Quarry-Sauropoden war inter- und intraspezifischer Konkurrenzkampf,
der nicht unbedingt auf Herdentiere beschrankt ist. All dies schlief3t jedoch nicht die Mdglichkeit aus, dass
zumindest einige der Sauropoden zum Zeitpunkt ihrer Ankunft am Wasserloch Teil einer Herde waren. Im
Allgemeinen wird empfohlen nur dann eine Interpretation einer Population fossiler Tetrapoden als Herde in
Betracht zu ziehen, wenn ausgeschlossen werden kann, dass keine duf3eren Einflusse zur Bildung einer
herdenahnlichen Gruppe fuhrten.
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