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Lebensspuren von Meersauriern und ihren Beutetieren 
im mittleren Jura (Callovien) von Liesberg, Schweiz 

Lebensspuren made by Marine Reptiles and their Prey 
in the Middle Jurassic (Callovian) of Liesberg, Switzerland 

J6rn Geister, Bern 

K E Y W O R D S :  T R A C E  FOSSILS - FEEDING T R A C E S  - V E R T E B R A T E S  - M A R I N E  S A U R I A N S  - J U R A  M O U N T A I N S  

(SWITZERLAND) - JURASSIC (CALLOVIAN) 

S U M M A R Y  

Numerous gutter-like furrows, up to 60 cm wide and 
up to 9 m long are preserved at the interface "Macroceph- 
alus Beds" / "Callovian Marl" over a surface of 20 by 
200 m. They are interpreted as feeding traces made by 
large marine vertebrates, most likely plesiosaurs and 
ichthyosaurs searching for food in the lime mud of the 
shallow Middle Jurassic sea floor. Possible prey animals 
were infaunal invertebrates (crustaceans) which pro- 
duced an intricate meshwork of burrows (mainly Rhizo- 
corallium irregulare and Thalassinoides ) in the bottom 
sediments, as well as infaunal bivalves. 

Evidence from cololites of predatory pelagic reptiles 
(ichthyosaurs, plesiosaurs) as well as reptile regurgitalites 
indicate that these animals fed not only on fast-swim- 
ming vertebrates and cephalopods but also on epi- and 
endobenthic invertebrates. In addition, the cololites show 
that the predators ingested considerable amounts of 
bottom sediment. 

Different sizes and shapes of the traces suggest that 
the gutters were produced by different reptiles or age 
groups. Candidates for the widest gutters are pliosaurs. 
Of the marine vertebrates known from Jurassic time, 
only the snout of adult pliosaurs of the genus Liopleurodon 
was broad enough to produce gutters more than 40 cm 
wide. Smaller, less than 15 cm wide gutters, could have 
been made by plesiosauroids or by the narrow pointed 
snouts of ichthyosaurs. 

Almost identical traces described from the Oxfordian 
of Spain and similar but smaller traces from the Lower 
Devonian of Prague are equally interpreted as feeding 
traces on the sea floor. Feeding traces of vertebrates in 
bottom sediments may give detailed information on the 

hunting behaviour of the predators. However, the a t t r i b u t i o n  

of the traces to definite vertebrate taxa remains uncertain. 

1 E I N F ~ I H R U N G  - I N T R O D U C T I O N  

The traces described and figured herein were studied in 
a temporary outcrop of the uppermost of the "Macroceph- 
alus Beds" (Lower Callovian) in the former Liesbergmiili 
clay pit (20 km SW Basel). Since the clay pit became a 
regional garbage dump, most of the traces are no longer 
accessible today. 

Gutter-like epichnial grooves observed on the upper- 
most bedding plane of the "Macrocephalus Beds" can be 
interpreted as feeding traces made by marine vertebrates. To 
illustrate the formation of such traces in relation to the 
feeding behaviour of different vertebrate groups some mod- 
ern examples will be briefly described before discussing the 
fossil grooves. 

Major feeding traces are produced by fishes and marine 
mammals on the modern sea floor when preying on the 
endofauna (crustaceans, mollusks, echinoderms, worms). 
Trace characteristics result from the feeding behaviour a n d  

size of the predators as well as from their techniques to 
excavate the prey from the sediment. 

To expose the prey (mollusks etc.), modern sting r a y s  

(Dasyatidae) blow out the bottom sediment by directed 
water jets and by movements of their fins creating excava- 
tions 1 to 2 m wide and more than 10 cm deep. Goat fishes 
(Mullidae) of the Caribbean reefs swim closely above the 
sandy bottom when searching with their barbels for hidden 
endofauna. From time to time they dig into the sediment with 
their snouts to catch prey leaving feeding traces more than 1 
cm wide and 2 to several cm long. 

Giant feeding furrows that average 47 x 0.4 x 0.1 m 

Adresse: Dozent Dr. J. Geister, Geologisches Institut, Universit~it Bern, Baltzerstr. 1, CH-3012 Bern; Fax: +41-31 631 4843; 
e-mail: joern.geister @ geo.unibe.ch 
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Fig. 1. Location and geological sketch map of the Liesberg area. The clay pit of Liesbergm01i is situated 1 km SSE of the village of 
Liesberg. The feeding traces figured and discussed in this paper became exposed on the SW wall of the pit during excavation of the 
clay. The letters (a) and (b) indicate areas of the exposed bedding plane where the photographs for the plates have been taken. The 
clay pit of "Liesberg-Dorf' situated some 150 m to the SW of the village did not yield comparable traces. Geological map adapted 
from FISCHER (1964). 

(length - width - depth) are produced on the sandy to 
gravelly floor of the Bering Sea by walruses (Odobenus 
rosmarus) foraging for endobenthic clams. In areas with 
sandy to muddy bottom 25 xl.5 m x 10 cm deep pits are 
formed by gray whales (Eschrichtius robustus) sucking in 
sediment rich in endobenthic amphipods (NE~oN et. al. 
1987). 

1.1 Lage der Aufschifisse 

Die Tongrube Liesbergmtili liegt nahe der Ortschaft 
Liesberg (Kanton Baselland) etwa 20 km SW Basel im N- 

Schenkel der Movelier-Antiklinale. In der Grube wurden 
der "Callovien-Ton" (Unteres Callovien) und die Tone 
und Mergel des Oxfordien abgebaut (Abb. 1). An der 
siidwestlichen Wand der Tongrube (siehe Abb. 1) wurde 
durch den Abbau der "Callovien-Tone" die Dachfl~iche 
der steilstehenden "Macrocephalus-Schichten" tiber eine 
seitliche Erstreckung von rund 200 m bei rund 20 m H6he 
freigelegt. Alle nachfolgend diskutierten Spuren stammen 
aus der obersten Bank der "Macrocephalus-Schichten". 

Seit einigen Jahren dient die Grube als Kehrrichtdeponie, 
und die meisten der hier untersuchten rinnenfOrmigen 
Eintiefungen sind heute bereits von Abfall zugedeckt. Die 

P 1 a t e 20 Lebensspuren made by marine reptiles and their prey (Middle Jurassic: Liesberg, Switzerland) 

Panorama showing top of the "Macrocephalus Beds" in the western part of the Liesbergmiili clay pit (see geological map 
Fig. 1, area a). The bedding plane corresponds to a fossil sea floor marked by a number of giant gutter-like trace fossils. 
The silhouette of a 12 m long Liopleurodon ferox gliding over the exhumed sea floor was added at the same scale for 
comparison with the traces. On the left side of the picture three gutters of exceptional length and width as well as five 
smaller gutter traces are exposed. The large gutter to the left of Liopleurodon is 9 m long and about 40 cm wide. It 
corresponds to Gutter Type (c) of Fig. 2. A gutter of similar dimensions and about the same orientation is partly 
destroyed by a fault some 4 m below. About 10 smaller gutter traces can be seen in the right half of picture. Outcrop 
situation of 1987. In 1998 the bedding plane shown on this photograph was completely covered by garbage. 
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Fotografien (Taf. 20-24) dokumentieren die Aufschlug- 
verhfiltnisse im Jahre 1987, vor Auff~llung der Deponie. 

1.2 Bildung groBdimensionaler FreBspuren am 
heutigen Meeresboden dureh marine Vertebraten 

Die auf der Dachbank der "Macrocephalus-Schichten" 
auftretenden "dezimetertiefen Hohlformen" werden be- 
reits bei BERNOULLI & GYGI (1983) erw~ihnt und sp~iter 
erstmals kurz beschrieben und als Saurierspuren ange- 
sprochen (GEtsTER 1988). Wie welter unten n~iher ausge- 
fiihrt werden soll, lassen sie sich als Frel3spuren von 
marinen Vertebraten deuten. 

Viele bodenbezogene, marine Nektonten der heutigen 
Meere ern~ihren sich yon Endofauna (Crustaceen, Mollus- 
ken, Echinodermen, Wiarmern u. a.) der obersten Sediment- 
schicht. Bei der Nahrungsaufnahme werden diese Beute- 
tiere auf recht unterschiedliche Weise aus dem Sediment 
freigelegt, wobei auf der Oberfl~iche charakteristische 
FreBspuren yon vielf~iltiger Morphologie und Gr6ge zu- 
rtickbleiben. Umril3 und Morphologie der erzeugten 
Frel3spuren lassen Rfickschltisse au4'die Nahrungsaufnahme- 
techniken zu. Um die Bildungsweise yon Fregspuren auf 
dem Meeresboden in Abh~ingigkeit yore Fregverhalten 
verschiedener Tiergruppen aufzuzeigen, sei vorgehend 
deren Bildung an rezenten Beispielen erl~iutert. 

1.2.1 FreBspuren von Fischen 

Die Stechrochen (Dasyatidae) der heutigen Tropen- 
meere graben mit flatternden Bewegungen ihrer Brustflos- 
sen und mit gezieltem Wasserstrahl unter der Sediment- 
oberfl~iche liegende Muscheln und andere Beutetiere aus. 
Sie erzeugen dabei bis zu mehr als dezimetertiefe Mulden 
von unterschiedlichem Umrig, welche mit 1 bis 2 m 
Durchmesser mehr als doppelt so grog wie die Tiere selbst 
sein k6nnen. Oftmals graben sich die Tiere auch vortiber- 
gehend in den yon ihnen erzeugten Mulden ein (siehe auch 
Cook 1971, HOWARD et al. 1977). 

Nach eigenen Beobachtungen schwimmen die Meer- 
barben (Mullidae) der karibischen Riffgebiete unmittelbar 
fiber dem sandigen Meeresgrund und tasten mit ihren 
Barteln die Sedimentoberflache nach versteckten Endo- 
benthonten ab. Sind sie ftindig geworden, stoBen sie mit 
ihrer Schnauze zentimetertief in das Sediment ein und 
durchpfltigen es aufeine Liinge von 2 bis zu mehreren cm. 
Dabei hinterlassen sie auf der Sedimentoberfl/iche l/ingli- 
che Gruben von Zentimeterbreite. 

1.2.2 FreBsptaren von Walrossen und Grauwalen 

Nach Bildungsweise und Form den Meerbarben-Spu- 
ren ganz ~thnliche, jedoch viel gr6gere FreBspuren werden 
yon Walrossen (Odobenus rosmarus) in muschelreichem, 
grobsandig-kiesigem Sediment des flachen Beringmeeres 
erzeugt (NELsoN & JOHNSON 1987; NELSON et al. 1987). Die 
10 cm tiefen Rinnen erreichen eine mittlere L~inge yon 
47 m bei 0,4 m Breite, entsprechend der Breite des Walrol3- 
maules. An den Randern der bei der Nahrungsaufnahme 
frisch angelegten Furchen werden yon den Walrossen die 
leeren Schalen der erbeuteten und verzehrten Muscheln 
zurtickgelassen. Neben Muschelschalen gelangen dabei 
auch Sand und Kies in den Verdauungstrakt der Tiere. 

Auf schlammig-sandigen Sedimenten des Beringmee- 
res hingegen werden von Grauwalen (Eschrichtius robustus) 
grol3dimensionierte Frel3spuren gebildet. Dort erzeugen 
die den Grauwalen als Nahrung dienenden Flohkrebse 
(Amphipoda) aus Schleimr6hren einen dichten Filz. Nach 
NELSON & JOHNSON (1987) und NELSON et al. (1987) legt 
sich ein am Meeresgrund fressender Grauwal so auf die 
Seite, dab sich sein Maulschlitz parallel zum Boden er- 
streckt. Durch Rtickziehen seiner Zunge saugt er seitlich 
ein MaulvolI Bodensediment ein, mit allem was darin lebt. 
Danach filtert er es dutch die Barten auf der anderen Seite 
aus und f~ingt so die Beute ein. Auf dem Meeresboden 
bleiben Gruben yon durchschnittlich 2,5 m L/inge, 1,5 m 
Breite und 10 cm Tiefe zur~ick. Diese Gruben sind so 
h~iufig, dab sie in bestimmten Bereichen des Beringmeeres 
ein auffallendes, grogfl~ichiges Muster bilden. 

P l a t e  
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Three wider sigmoidal gutter traces exposed in the Liesbergm01i clay pit (see geological map Fig. 1; 
situated between outcrop areas a and b). Gutter on the upper left is approximately 3.5 m long and has an 
exceptional width of 60 cm in its central part. Gutter in centre right is 5.5 m long and about 45 cm wide. 
Gutter to the right is 4 m long and up to 30 cm wide. These three traces belong to Gutter Type (c) of Fig. 
2 characterised by gradual deepening of the gutter at both ends. The wide and shallow impression to the 
upper left of the scale board, though less distinct than the gutters and without sharp contours, might well 
have been formed by the such activities of large vertebrates as rubbing of the skin on the sea floor. Total 
length of scale board on bottom right of picture is 4 m. Photograph taken in 1987. 
Panoramic view of eastern outcrop area of the top of the "Maerocephalus Beds" in the eastern part of the 
Liesbergmtili clay pit (Fig. 2, below; outcrop area b), showing nine major gutters and several additional 
gutter traces of smaller size. No predominant orientation of the gutters can be recognised. Most of the 
gutters belong to Gutter Type (b) as defined in Fig. 2. The large gutters on bottom centre left and bottom 
right are shown in close-ups on P1.22. For scale see person (1.8 m) on bottom left. Outcrop situation of 
1987. 
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DAS S P U R E N V O R K O M M E N  VON LIESBERG 
- THE O C C U R R E N C E  OF TRACES 

AT LIESBERG 

The intensively bioturbated muddy pellet-packstones 
of the higher "Macrocephalus Beds" were deposited at 
water depths probably less than 10 m. They were overlain 
by the "Callovian Clay" after a rapid sea level rise. The 
uppermost bed of the packstones is heavily bioturbated by 
a meshwork of Rhizocorallium irregulare, a few Tha- 
lassinoides and other endichnian feeding traces. In the top 
bedding plane large gutter-like structures (epichnial 
grooves) are preserved. These are from less than 15 to over 
40 cm wide, up to 30 cm deep and from less than 1 to 9 m 
long (see Pls. 20-23). The gutters are oriented at random. 
They do not cross nor intersect but cut through the endichnial 
meshwork of the bed (PI. 24). Three types of gutters are 
recognized (Fig. 2). They are interpreted as feeding traces 
made by major vertebrates "ploughing" the sediment 
surface with their snouts in search for prey animals (pre- 
sumably trace-making crustaceans and worms as well as 
mollusks). 

2.1 Geologisehe Situation 

Die "Macrocephalus-Schichten" bestehen aus merge- 
ligen, biogenen und Pellet-Packstones (siehe BERNOULLI & 
GYGI 1983). Die Dachbank e nth~ilt in Liesberg Eisenooide, 
welche diagenetisch kalzitisiert wurden (BITTERLI 1977) 
und fiihrt stellenweise aul3erdem massenhafl korrodierte 
Muschelsteinkerne (ST,~UBLZ 1959) Yon Photadomya, 
Pleuromya und anderen grabenden Formen, aber nur sehr 
selten Ammoniten. Fehlende Auswaschung des feinkOrni- 
gen Sediments deutet auf eine Ablagerung unterhalb der 
Sch6nwetter-Wellenbasis hin (BuRKHALrER 1989). Die 
Wassertiefe w~ihrend der Ablagerung der obersten B~inke 
war die flachste des gesamten Zyklus. Das Wasser war 
offensichtlich wesentlich flacher als das ftir Ammoniten 
geltende Optimum. Das Aufireten yon Rindenk6rnern 
gegen Ende des Zyklus scheint bei schwacher bis mittlerer 
Wasserenergie ftir eine Wassertiefe yon weniger als 10 m 
zu sprechen (BzTrERU 1977). Pr~izise pal~iobathymetrische 
Indikatoren sind nicht vorhanden. 

Die Macrocephalus-Schichten werden yon einer deut- 
lichen Omissionsfl~iche abgeschlossen. Der iiberlagernde 

Callovien-Ton ist basal ~iui3erst reich an Muscheln und vor 
allem auch an Ammoniten. Die einsetzende Tonsedi- 
mentation und der Fauneninhalt spiegeln einen kr~ftigen 
relativen Meeresspiegelanstieg und damit ruhigere Sedi- 
mentationsverh~iltnisse wider. 

Die heutige h6ckrige Topographie der Grenzflache 
zwischen "Macrocephalus-Schichten" und "Callovien-Ton" 
darfte im wesentlichen noch dem Relief des ehemaligen 
Meeresbodens gegen Ende der Karbonatablagerungsphase 
entsprechen. Zu diesem Zeitpunkt wurden in das damals 
noch lockere Substrat der Wasser/Sediment-Grenzfl~iche 
die hier interessierenden grogdimensionalen, rinnenfOrmigen 
Strukturen eingetiefi (siehe Tar. 20-23) und vom "Callovien- 
Ton" fiberdeckt. 

2.2 Kleindimensionierte  Freg -Wohnbauten  im 
Sediment  und ihre Urheber  

Die Dachbank der Macrocephalus-Schichten weisteine 
hohe Dichte an etwa zentimeterdicken, i.iberwiegend hofi- 
zontalen G~ingen auf (Tar. 24/1-2). Diese Spuren sind 
meist U-fOrmig, unverzweigt und k6nnen sich auf unter- 
schiedlichem Niveau tiberkreuzen ohne sich zu schneiden. 
Vereinzelt finden sich zus~itzlich aber auch die verzweig- 
ten Grabg~inge yon Thalassinoides, welche nicht fiberall 
schichtparallel liegen. Beide Spuren wurden innerhalb des 
Sedimentes gebildet (Endichnia sensu Ma~vmSSON 1970). 

Die U-f6rmigen Fregbauten werden yon jeweils zwei, 
in einem Abstand yon 1 bis wenigen cm parallel nebenein- 
ander verlaufenden, mehr als 80 cm langen und 1 bis 1,5 
cm dicken G~ingen gebildet. Diese stehen tiber eine U- 
Biegung miteinander in Verbindung (Taf. 24/1, 2) und 
bilden wahrscheinlich eine Spreite. Auffallend ist die 
ausschlieglich schichtparallele Lage dieser Spuren inner- 
halb der Kalkbank. Sie werden hier als Wohn-Frel3bau der 
Art Rhizocorallium irregulare MAYER, 1954 angesehen. 
Als Urheber yon Rhizocorallium irregufare (siehe FORSlCH 
1974) und von Thalassinoides (siehe BROMLEY 1990:142) 
werden Crustaceen angenommen. 

Die Bauten von Thalassinoides sp. diJrften einem tiefe- 
ren Stockwerk des Substrates als diejenigen von Rhizo- 
corallium irregulare angehOren (BROMLZV 1990). Im 
vorliegenden Aufschlug werden sie jedoch gemeinsam in 
der selben Bank angetroffen. Dies deutet darauf hin, dab 
gegen Ende der Sedimentation der "Macrocephalus-Schich- 

P l a t e  22 
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Lebensspuren made by marine reptiles and their prey (Middle Jurassic: Liesberg, Switzerland 
Close-up photographs of parts of bedding plane shown in Pl. 21) 

Two gutter-like feeding traces in centre of picture almost touch each other but do not intersect. The trace 
directed upwards ends abruptly and thus corresponds to Gutter Type (a). In addition, a sigmoidal feeding 
trace belonging to Gutter Type (c) can be seen near the left upper margin of the picture. 
Two almost intersecting large gutter traces can be seen near the bottom of figure. 
The trace oriented horizontally was formed during the movement of the vertebrate from right to left. The 
adjacent gutter to the right was formed during a swimming movement of the vertebrate directed towards 
the upper margin of the figure. The gutter ends in a small cavity and thus belongs to Gutter Type (b) of 
Fig. 2. A similar, but shorter gutter of Type (b) is seen in left upper corner. A sigmoidal gutter of Type (c) 
is seen near the right upper margin of picture. 
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ten" im Bereich des Aufschlusses  Liesbergmfil i  lokal Ero- 
sion stat tgefunden hat. Wohl  dadurch gerieten Teile be- 
reits vorhandener Thalassinoides-Bauten in den oberfl~ichen- 
nahen Bereich der Sediments~iule, in dem jetzt  die Rh. 
irregutare-Grabg~nge gebi ldet  wurden. 

2.3 Grofidimensionierte Rinnen 
und ihre Deutung als Frefispuren 

In der Obersei te  der Dachbank der Macrocephalus-  
Schichten sind auffallende,  meist  leicht gewundene 15 bis 
mehr als 40 cm breite, dachrinnenfOrmige Furchen eingetieff. 

Fig. 2. Schematic longitudinal and trans- 
verse sections of the gutters observed on 
the uppermost bedding plane of the "Mac- 
rocephalus Beds". 
The diameter, length and cross-section of 
the gutters varies as indicated by mea- 
surements. The outline (sinuous or straight), 
the distribution and the orientation of the 
gutters on the bedding plane can be ob- 
served best on the panoramic outcrop pho- 
tographs of Pls. 20 and 21/2. Note that 
furrows may be much larger than shown 
in longitudinal sections. 

Three types of gutters can be distinguished: 
(a): The trace maker moved from right to 
left and pushed the snout gradually deeper 
into the sediment. Finally, the head was 
abruptly withdrawn. This type attains a 
depth of 30 cm, a width of 40 cm and a 
length of up to 5 m. Its course is generally 
straight. See example PI. 23. 
(b): The trace maker coming from right, 
lowered its snout up to 20 cm into the lime 
mud and then forced it horizontally into 
the sediment, apparently in an attempt to 
catch a prey animal. Subsequently, the 
snout was withdrawn first horizontally 
and then vertically. This type attains around 
3 m length. It is usually straight, 15 to 20 
cm deep and hardly ever broader than 20 
cm. See examples on P1.22/2. 
(c): The trace maker lowered its snout 
gradually 20 to 30 cm deep into the sedi- 
ment when moving from either right or 
left. After a maximum distance of 9 m the 
snout was gradually withdrawn from the 
mud. Longer gutters have a rather straight 
course (see PI. 20). Most gutters of less 
than 3 m of length frequently show a clear 
sigmoidal outline. They are up to 45 cm 
(exceptionally 60 cm) wide. See examples 
Pls. 20 and 21/1-2. 

For the presumed mode of trace for- 
mation see also Fig. 3. 

Sie erreichen zwischen weniger  als 1 und bis zu 9 m L~inge 
(Taf. 20) und durchschneiden die k le indimensionier ten  
Spuren (Rhizocorallium und Thalassinoides). Gabelun-  
gen und lJberkreuzungen der Rinnen wurden nicht  beob-  
achtet. Gelegentl ich n~ihern sich zwei Rinnen in s tumpfen 
Winkel  an, ohne sich zu schneiden (siehe Taf. 22/1, 2). 

Die Rinnen weisen keine vorherrschende Orient ierung 
auf  (siehe Taf. 20 und 2 l),  wie das bei Schle i fmarken  oder  
Kolkmarken zu erwarten w~ire, die sich unter dem Einflul3 
der S t r rmung  gebildet  h~itten (siehe Beisp ie le  in WUNDER- 
LtCH 1979). Die s igmoidale  Form zahlre icher  Rinnen allein 
widerspricht  einer Bi ldung als Schleifmarken.  Auch  kann 

P 1 a t e 23 Lebensspuren made by marine reptiles and their prey (Middle  Jurassic: Liesberg,  Swi tzer land)  

CIose-up o f  gutter trace cutting through sea-floor sediments.  Gutter  Type  (a) of  Text-Fig.  2. Pocket  knife (8.5 cm) on 
lower left gives scale. 
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es sich kaum um Hohlformen von auf den Meeresboden 
abgesunkenen Baumst~immen handeln. Das ergibt sich aus 
dem Fehlen von Seiten~isten, Wurzeln, Rindenabdrficken 
und aus der oben erwNanten fehlenden Stromorientierung. 
Alle diese Beobachtungen deuten darauf hin, dab es sich 
bei den Rinnen nicht um Marken oder Abdrficke von 
K6rperfossilien handelt, sondern um echte Lebensspuren. 
Stratonomisch handelt es sich um exogene Spuren oder 
deren Unterf~ihrteri. 

S~imtliche Rinnen setzen zumindest an einem Ende 
sehr flach ein, vertiefen sich allm/ihlich auf 15 bis 30 cm, 
um danach oft abrupt an einer senkrechten Kante zu enden 
(Abb. 2a). Nimmt man an, dab die Rinnen yon der Schnau- 
ze eines gr6Beren Vertebraten bei der Nahrungssuche in 
der obersten Sedimentschicht erzeugt wurden, k6nnte der 
plOtzliche Abbruch der Spur darauf hindeuten, dab die 
Tiere auf der Nahrungssuche dicht fiber dem Meeresgrund 
schwammen, dabei mit ihrer Schnauze yon Zeit zu Zeit in 
das Lockersediment eindrangen und so eine mehr oder 
weniger lange Furche durch das Sediment zogen. Wurden 
sie ffindig, hoben sie die Schnauze aus dem Sediment 
heraus, um den Schlamm vor dem Verschlingen der Beute 
abzuschfitteln. Dies wiirde den abrupten Abbruch der Spur 
an einem Ende bei diesem speziellen Spurentyp erkl~iren. 

Manche dieser Furchen enden zudem in einer auffallen- 
den, kleinen H/3hlung. Offensichtlich hat in diesem Fall das 
Raubtier seine spitze Schnauze durch eine schnelle horizon- 
tale Bewegung nach dem innerhalb seines Baues fliehen- 
den Opfers tiefer in den Schlamm gestoBen und von dort 
wieder horizontal zurtickgezogen (Abb. 2b, Taf. 22/2). 

Im Gegensatz zu den obengenannten Beipielen gibt es 
aber auch Rinnen, deren Boden nach beiden Enden hin 
graduell zur Sedimentoberfl/iche aufsteigt. Eine derartige 
Ausbildung der FreBspur l~Bt vermuten, dab die Schnauze 
des Raubtieres wahrend des Vorbeischwimmens langsam 
in die obere Sedimentschicht eingeftihrt und ohne an- 
schlieBende Fangbewegung wieder langsam aus dem 
Schlamm zurfickgezogen wurde (Abb. 2c, Taf.20, 21/i). 

3 BEUTETIERE UND R,~UBER 
AM MEERESGRUND - PREY AND PREDATORS 

ON THE SEA FLOOR 

Prey animals in the upper sediment layer may have 
been crustaceans which produced the meshwork of 
Rhizocorallium and Thalassinoides, but also worms and 
numerous endofaunal pelecypods (Pholadomya, Homomya, 
Pleuromya). However, no empty broken shells were found 

beside the fossil gutters as in the case of the walrus feeding 
furrows. 

Because of the width of the traces, candidates for gutter 
formation are limited to major marine vertebrates, both 
fish and reptiles. Though the snouts of durophagan fishes 
such as Asteracanthus and Lepidotus were wide enough, 
there is no evidence that they "ploughed" the sediment 
surface to obtain infaunal food. Fossil gut contents (cololites) 
of these groups are unknown. The only cololite known 
from a Jurassic marine crocodile (Metriorhynchus) con- 
tains hooklets of pelagic cephalopods and stomach stones 
without endofaunal component (MARTILL 1986). 

Ichthyosaur cololites are formed by cephalopod hooklets 
as well as by fish scales, aptychi and occasionally belem- 
nites (ABEL 1935: 305; KELLZR 1976). Durophagan ich- 
thyosaurs feeding on endofauna are only known from the 
Triassic. Surprisingly, great amounts of sand in some 
Jurassic ichthyosaur cololites (BRoNN 1844, POLLARD 1968, 
and unpublished) suggest that the animals ingested bottom 
sediment when exploiting an unknown food source or to 
aid digestion. With their narrow and pointed snouts, ich- 
thyosaurs are good candidates for the narrower gutters 
which end in a small cavity (Fig. 2b). 

Cololites of long-necked plesiosaurs (plesiosauroids) 
from the Upper Cretaceous of North America consist of 
stomach stones and gravel (WmLlSa'ON 1904, 1906), only 
one cololite yielding remnants of the last meal: fishes, 
Pterodactylus bones and ammonites (BROWN 1904). Inges- 
tion of sediment is remarkable, but evidence for infaunal 
prey is lacking. 

Functional morphology ofpliosaurs (short-necked ple- 
siosaurs) suggests that they were pelagic hunters (MAsSARE 
1987, 1988). Cololites show hooklets of pelagic cephalo- 
pods, bones of fishes and reptiles as well as great amounts 
of sediment (ANDREWS 1910, 1911 ; ZHURAVLEV 1943) indi- 
cating these animals also took up bottom sediment. Infau- 
hal crustaceans found in one cololite (ZHURAVLEV 1943) 
may have been ingested with the sediment (see Fig. 3). 

Regurgitalites studied from shallow marine deposits of 
Middle Jurassic and Upper Cretaceous age (WETZEL 1952, 
1960, 1964; HORS'rMANN & MAmR 1957) are attributed to 
marine reptiles. They contain both remnants of pelagic and 
epi- and endobenthic animals. Skeletons in the regurgitalites 
are frequently broken but not crushed by teeth, as might be 
expected in the case of durophagan predators. Most likely 
candidates that produced these regurgitalites are long- 
necked plesiosaurs with grasping teeth, which were able to 
sieve but not to crush shelly food. When swimming at the 
surface in shallow water - thanks to their long necks 

P 1 a t e 24 Lebensspuren made by marine reptiles and their prey (MiddleJurassic: Liesberg, Switzerland) 

Dense web of horizontal spreiten burrows ofRhizocorallium irregulare in the uppermost of the "Macrocephalus Beds". 
The traces never cross at even level, but always below and above each other. These endichnial feeding burrows are made 
by crustaceans, which, presumably, were prey animals of the large marine vertebrates. The large gutters discussed in this 
paper were apparently excavated at the sediment surface when the large vertebrates preyed on these crustaceans and other 
endofauna. Length of hammer 32 cm. 



P l a t e  24  1 1 5  



116  

comparable to today's swans - they were able to feed both 
in the water column and on the sediment floor (see Fig. 3). 

3.1 Crustaceen und Pelecypoden 

Welchen Beutetieren mrgen nun die Rinnen-Erzeuger 
nachgestellt haben? Es ist dabei an die Endofauna zu 
denken, welche das dichte Geflecht von Rhizocorallium 
irregulare und anderen Spuren in der obersten Sediment- 
schicht erzeugt haben, also in erster Linie an Crustaceen, 
aber wahrscheinlich auch Wfirmer. Ahnlich wie die Grau- 
wale im Rezenten mfil3ten die entsprechenden R~iuber des 
Jurameeres in der Lage gewesen sein, die Unmengen von 
Sediment von den vorhandenen Beutetieren in ihrem Maul 
zu trennen und damit die verwertbare Nahrung zu konzen- 
trieren. Es ist anzunehmen, dal3 dies nicht vollsthndig 
gelang, so dab stets ein gewisser AnteiI Sediment mit der 
Beute in den Verdauungstrakt des R~ubers gelangte. 

Weitere denkbare Beutetiere sind die zahlreichen 
endobenthonischen Pelecypoden. Allerdings wurden kei- 
ne Nahrungsreste in Form yon Ansammlungen dis- 
artikulierter oder zerbrochener Muschelklappen neben den 
Rinnen wie bei den Walrossen gefunden. Sollten die R~iu- 
ber Muscheln gefressen haben, dann mul3 man wohl davon 
ausgehen, dal3 hier auch die Schalen wenigstens vortiber- 
gehend in den Verdauungstrakt aufgenommen worden 
waren, um dann spater yon Zeit zu Zeit konzentriert als 
Speiballen abgegeben zu werden. 

Wegen der betr~ichtlichen Breite der beschriebenen 
Frel3spuren kommen zur Jurazeit nut grrBere Wirbeltiere 
wie Fische und marine Reptilien als Urheber der Rinnen in 
Betracht. 

3.2 Grofle Fische 

Leedsichthys problematicus aus dem Lower Oxford 
Clay (Callovien) von England, der mit welt fiber 20 m 
Krrperl~inge wohl l~ingste bekannte Fisch der Erdgeschichte, 
dfirfte als Erzeuger von FreBspuren auf dem Meeresboden 
kaum in Frage kommen, da sein Kiemenbau ihn als Plankton- 
fresser ausweist (MARTILL 1986a, 1988). 

Eher ist an durophage Fische mit Pflasterzahngebil3 zu 
denken. Sie besal3en geeignete Kauwerkzeuge zum Zer- 
kleinern einer mutmaBlich hartschaligen Nahrung (gra- 
bende Muscheln und Seeigel) und von Crustaceen, wie 
etwa die Haie der nahe verwandten Gattungen Asteracanthus 
(siehe PEVER 1946) und Heterodontus. Aufgrund yon Kiefer- 
fragmenten (PEYER 1946) kann man bei Asteracanthus auf 
eine Schnauzenbreite von wenigstens 20 cm schlieSen. 

Gut erhaltene Kieferreste von Asteracanthus wurden 
aus dem Oxford Clay (Mittel-Callovien bis unterstes 
Oxfordien) Englands von SMITH WOODWARD (1888) be- 
schrieben, einzelne Z/ihne auch aus dem Callovien der 
Fr/inkischen Alb (HELLER 1955) und ein grof3er Flossen- 
stachel aus dem Ober-Callovien von Kandern/Schwarz- 
wald, 40 km NE Liesberg (SCHATZ 1973a). Aus dem 
Dogger des Schweizer Juragebirges sind Asteracanthus- 
Funde bisher nicht beschrieben worden aber aus dem 

Bathonien und Ober-Callovien durch Privatsammlungen 
belegt, nicht dagegen aus dem Unter-Callovien (persrnli- 
che Mitteilung R. Kindlimann, Aathal-Seegr/iben; P. Borer, 
Laufen). Obwohl Asteracanthus in den "Macrocephalus- 
Schichten" des Juragebirges bisher nicht nachgewiesen 
wurde, kann bei seiner bekannten stratigraphischen Ver- 
breitung als sicher gelten, dab er damals auch hier gelebt 
und Lebensspuren am Meeresgrund hinterlassen hat. 

Ober die Nahrung und Lebensweise von Asteracanthus 
ist kaum etwas bekannt. Der rezent etwa 1,2 m lange 
Pflasterzahnhai Heterodontusportusjacksoni der australi- 
schen Meere ernahrt sich von epibenthischen Echinodermen, 
Mollusken, Crustaceen und Knochenfischen vor allem im 
Hartbodenbereich des Rifles (pers6nliche Mitteilung M. 
McGrouther, Sydney). Er legt aber auch im Sand verbor- 
gene Beutetiere frei, indem er Wasser und Sand durch die 
Kiemen pumpt (MICHAEL 1993:38). Die resultierenden 
Oberfl~ichenspuren sind nicht beschrieben. Die Gattung 
Heterodontus ist seit der Jurazeit fossil nachgewiesen und 
durch unverrffentlichte Zahnfunde auch aus dem Dogger 
des Schweizer Juragebirges belegt (perst~nliche Mittei- 
lung R. Kindlimann, Aathal-Seegr~iben). 

Au/3erdem waren zur Jurazeit durophage Ganoidfische 
wie der grofwiichsige Lepidotus und die wesentlich klei- 
neren Pycnodonten verbreitet. Die im Maim von Solnhofen 
(Bayern) gefundenen vollst~indigen, mehr als 1,7 m langen 
Exemplare yon Lepidotus h/itten die erforderliche Schnauzen- 
breite ffir die Erzeugung der schmaleren in Liesberg ange- 
troffenen Spuren. Schuppen von Lepidotus wurden auch 
im Dogger des Schweizer Juragebirges wiederholt gefun- 
den (pers0nliche Mitteilung T. Bfirgin, St. Gallen). 

Ober die vermutlich hartschalige Nahrung und die 
Nahrungsaufnahme von Lepidotus und den Pycnodonten 
gibt es aber keine gesicherten Vorstellungen. Fossile Magen- 
inhalte sind von ihnen genau so wenig bekannt wie von 
Asteracanthus. Vor allem gibt es bisher keinerlei Hinwei- 
se darauf, dab Pflasterzahn-Haie und/oder Pflasterzahn- 
Knochenfische bei der Nahrungssuche mit der Schnauze 
das Sediment "durchpfli.igten" und so die rinnenfrrmigen 
Spuren erzeugt haben krnnten. 

3.3 Meereskrokodile 

Auch Meereskrokodile kommen als potentielle Erzeu- 
ger von Furchen am Meeresboden in Betracht. Aus dem 
Callovien sind sie durch BUFFETAUT • THIERRY (1977) von 
Burgund, dutch WENZ (1970) aus Calvados und durch 
KUHN-SCHNYDER (1960) aus der Ard~che belegt. Zwei 
WirbeI eines nicht n~iher bestimmten Meereskrokodils 
wurden auch im Callovien (Dalle Nacrre) yon Liesbergmfili 
durch P. Borer (Laufen) geborgen (verwahrt im "Museum 
LaufentaI", Laufen). 

Jurassische Meereskrokodile gelten als opportunisti- 
sche R~iuber auf Fische und Cephalopoden. Der einzige 
Fund eines Inhaltes des Verdauungstraktes ("Cololites" 
sensu HUNT et al. 1994) stammt yon Metriorhynchus und 
besteht neben Magensteinen fast ausschliel31ich aus den 
Fanghaken dibranchiater Cephalopoden (MAR'n-eL 1986). 
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Fig. 3. Hypothetical mode of formation of the gutter-like feeding traces as exemplified by plesiosaurs s.l.: 

a) upper sequence of images, from right to left: 
Trace formation on the sediment surface of the sea floor by a long-necked plesiosaur (example: Muraenosaurus). 
The traces are produced by the snout when the animal fed on the ground while swimming at the surface. 

* reptile swimming at the surface 
* beginning of feeding process, penetration into uppermost sediment layer while swimming produces gutter-like feeding trace 
* advanced stage of gutter formation 
* swallowing process at surface 

b) lower sequence of images, from right to left: 
Trace formation on the sea floor by short-necked plesiosaur of Pliosaurus type (example: Liopleurodon). 
The gutter traces are drawn when diving slightly above the sediment surface. 

* reptile swimming at the water surface 
* diving slightly above the sea floor 
* gutter formation when beginning uptake of food and sediment at the sea floor 
* advanced stage of gutter formation 
* surfacing and swallowing of sediment 

The images illustrate two theoretical possibilities of gutter formation. But they do not prove that the gutters may only be formed by 
plesiosaurs or that the traces under discussion have actually been formed by those animals. Other large marine vertebrates should also 
be capable of producing comparable gutter traces of equal size by similar techniques of food and sediment uptake. 

Ohne Endobenthos-Komponenten in zukiinftigen Cololit- 
Funden mul3 often bleiben, ob Meereskrokodile als Erzeu- 
ger von Frel]spuren am Meeresboden in Frage kommen. 

3.4 Ichthyosaurier 

Cololite liassischer Ichthyosaurier bestehen vor allem 
aus einer Masse von Fangh~ikchen dibranchiater Cephalo- 
poden, die wohl als Speiballen wieder ausgewi.irgt werden 
sollten. Zudem fanden sich bei Stenopterygius Schuppen 
der Fische Dapedius und Pachycormus, Aptychen und 
gelegentlich auch Belemniten (ABEL 1935:305) sowie Reste 
planktonfressender Schwarmfische und pelagischer Raub- 

fische (KELLER 1976). AufschluSreiche Funde aus dem 
Dogger liegen nicht vor. Nach den vorliegenden Befunden 
jagten die j urassischen Ichthyosaurier als behende R~iuber 
eher in der Wassers~iule als am Boden, jedenfalls nicht auf 
benthische Invertebraten. Gegen Endobenthos als Nah- 
rung der jurassischen Ichthyosaurier spricht auch deren 
Bezahnung (siehe MASSARE 1987) und K6rperbau (MASSARE 
1988), die eher an die Jagd aufgr6Bere, schnellschwimmende, 
pelagische Beutetiere zugeschnitten sind. 

Durophage Ichthyosaurier (Omphalosaurus und Phala- 
rodon) sind aus der Mitteltrias des Alpenraums bekannt 
(TIcHY 1995, BRINKMANN 1997) und der durophage Tholodus 
aus dem Unteren Germanischen Muschelkalk (PEYER 1939, 
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TICHY 1995). Omphalosaurus nettarhynchus aus der nord- 
amerikanischen Untertrias besaB auBer einem durophagem 
Gebil3 eine spatulate Schnauze, welche als Anpassung an 
das Graben am Meeresboden gedeutet wird (siehe MAZIN 
& BVCHER 1987). Dieser Fischsaurier dfirfte in der Lage 
gewesen sein, FreBspuren am flachen Meeresboden zu 
erzeugen, wie sie im Callovien yon Liesberg beobachtet 
werden. Ichthyosaurier mit durophagem GebiB und solche 
mit spatulater Schnauze sind aber aus der Jurazeit bisher 
nicht bekannt. 

Bereits BRONN (1844:399) erw~ihnte bei vier Ichthyo- 
sauriern aus dem Posidonienschiefer (Toarcien) yon Bad 
Boll zwischen den Rippen liegende "Koprolithen-Mas- 
sen". Bei einem dieser Tiere fand er eine "dunkle sandige 
Masse zwischen den Rippen des Tieres bestehend aus 
Hirsen-groBen, rauchgrauen Sandk6rnchen mit einem sehr 
harten Zement...", die als Sedimentanteil in der Fiillung 
des Verdauungstraktes zu deuten ist. Auch POLLARD (1968) 
fand im Mageninhalt eines nicht n~iher bestimmten Ich- 
thyosauriers aus dem unteren Lias von Sfidengland neben 
tierischen Resten (Fanghaken von dibranchiaten Cephalo- 
poden) zahlreiche Quarzk6rner mit einem Durchmesser 
yon 0,25-1,4 mm, welche mit der Nahrung aufgenommen 
worden waren. Im Jura-Museum Willibaldsburg von Eichst~itt 
wird derzeit ein Ichthyosaurier aus dem Untertithon der 
Fr~inkischen Alb pr~ipariert, bei dem gleichfalls der Inhalt 
des Verdauungstraktes erhalten ist. Nach den bisherigen 
Befunden besteht letzterer aus einem Gemenge von Grob- 
sand bis Feinkies mit zum Teil scharfkantigen Quarz- und 
Feldspatkomponenten sowie zahlreichen Fangh/ikchen von 
Cephalopoden (pers6nliche Mitteilung G. Viohl, Eichst~itt). 

Also nahmen wohl selbst die an pelagische Beute 
angepaBten Ichthyosaurier gelegentlich Bodensediment 
auf, sei es unbeabsichtigt bei der Ausbeutung einer noch 
unbekannten Nahrungsquelle oder um die Verdatmngs- 
prozesse zu unterstiitzen. Diese Ichthyosaurier w~iren wohl 
in der Lage gewesen, mit ihrer Schnauze Rinnen am 
Meeresboden zu erzeugen. Jedoch l~iuft die Schnauze der 
jurassischen Ichthyosaurier recht spitz aus und kommt 
deshalb vonder Form her fiJr die Erzeugung der breiteren 
Rinnen kaum in Frage. Sie k0nnte aber fiar die kleine 
H6hlung am Ende verschiedener der schmaleren Rinnen 
verantwortlich sein. 

3.5 Plesiosaurier (Plesiosauroiden und Piiosaurier) 

Man nimmt heute an, dab sowohl die langhalsigen 
Plesiosauroiden als auch die kurzhalsigen Pliosaurier an 
der Wasseroberfl~iche und in der Wassers~iule jagend ihre 
Beute (z.B. Fische und Cephalopoden) gefangen haben 
(MASSARE 1987, 1988). Jedoch diarften vor allem die lang- 
halsigen Plesiosauroidea ihre Nahrung zus~itzlich auch auf 
dem flachen Meeresgrund gesucht haben, wie das heute 
etwa die Schwane beim Grilndeln tun (ANDREWS 1910:xvii). 
Diese These wird durch Ergebnisse sp/iterer Untersuchun- 
gen von NEWMAN & TARLO (1967) fiber Skelettbau und 
Muskulatur der Plesiosauroiden gestiJtzt, welche gleich- 
falls f~ir eine gr~indelnde Lebensweise dieser langhalsigen 

Formen - im Gegensatz zu den kurzhalsigen Pliosauriden 
- sprechen. 

3.5.1 Plesiosauroiden (langhalsige Plesiosaurier) 

GroBe jurassische Plesiosauroiden mit ReusengebiB 
vom Habitus des Tricleidus, Muraenosaurus oder Crypto- 
clidus (siehe BROWN 1981), welche aus dem Lower Oxford 
Clay von England bekannt wurden, k~nen als Rinnen- 
erzeuger durchaus in Frage. Ihre Schnauzenbreite von 10 
und mehr cm wiJrde der Breite der schmaleren in Liesberg 
angetroffenen Rinnen in etwa entsprechen. Da sie jedoch 
keine spitze Schnauze besaBen, h~itten sie nur Rinnen ohne 
die h~ufig beobachtete H/Shlung am Ende erzeugen k0n- 
nen. Tats~ichlich wurde in Beinwil (13 km WSW Liesberg) 
in den "Macrocephalus-Schichten" ein Skelettrest eines 
nicht naher bestimmten Plesiosauroideri yon P. Borer 
(Laufen) geborgen (verwahrt im "Museum Laufentai", 
Laufen). Ein weiterer, voilstandigerer Fund eines Plesio- 
sauroiden aus dem Callovien der Region wurde von Kandern 
am Schwarzwaldrand (40 km NE Liesberg) bekannt (ScnAa'Z 
1973b). 

Hinweise auf die Beutetiere der Plesiosauroiden lie- 
fern seltene Funde von Cololiten. Plesiosaurier aus der 
oberkretazischen Niobrara-Formation (South Dakota) zei- 
gen kieselige Magensteine in groBer Zahl (WmusToN 1904, 
1906) von WalnuBgr6Be bis etwa 12 cm Durchmesser. In 
einem Fall nahmen sie ein Volumen von einem halben 
Scheffel (ca. 18 1) ein. Exemplar Nr. 5803 des American 
Museum enthalt Reste des letzten Mahles: Fischwirbel 
und Fischgr~iten, zerbrochene Pterodactylus-Knochen und 
sieben mehr oder weniger zerbrochene Ammoniten der 
Gattung Scaphites (BROWN 1904). 

Dieser Fund zeigt, dab Plesiosaurier neben Wirbeltie- 
ren auch Invertebraten fraBen, die wegen fehlender Brech- 
zahne zun~ichst nur verschluckt und dann erst mit Hilfe der 
Magensteine zerkleinert wurden (BaowN 1904). Daneben 
wurden betrachtliche Sedimentmengen aufgenommen. 
Leider sind wir fiber die Nahrung und eventuelle Sediment- 
aufnahme bei jurassischen Plesiosauroiden in Ermange- 
lung von Cololiten (au6er gelegentlichen Magensteinen) 
bislang schlecht informiert. 

3.5.2 Pliosaurier (kurzhalsige Plesiosaurier) 

In wieweit kommen aber auch die kurzhalsigen Pliosaurier 
als Erzeuger der in Liesberg beobachteten Spuren in Fra- 
ge? Reste von Pliosauriern sind im Callovien der nfiheren 
und weiteren Umgebung von Liesberg bekannt. So ist der 
Zahnfund von Liopleurodonferox, dem gr6Bten Vertreter 
dieser Gruppe (ursprilnglich beschrieben als Ischyrodon 
meriani H.v. MEYER, 1856; neu bestimmt durch PERSSON 
1963) aus dem Callovien im Fricktal (50 km ENE Lies- 
berg) belegt. Zudem wurde das Skelett eines Liopleurodon 
ferox bei Balingen auf der Schw~ibischen Alb aus Schich- 
ten von Callovien-Alter geborgen (siehe v. HUENE 1934). 

GroSe Pliosauriden- wie etwaLiopleurodon- kommen 
wegen der betr~chtlichen Breite ihres Sch~idels ffir die 
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Bildung vor allem der breiteren Rinnen in Betracht. Nach 
NEWMAN • TARLO (1967) erreicht ein 12 m langes Exem- 
plar eines Liopleurodonferox eine Schadelbreite von rund 
1,2 m bei einer Schnauzenbreite von etwa 0,4 m. Liopleurodon 
ist damit das einzige aus dem Dogger bekannte marine 
Reptil mit einer den breitesten Rinnen entsprechenden 
Schnauzenbreite. Jedoch sprechen auch hier die GebiB- 
Ausbildung (MASSARE 1987) und K6rperform (MASSARE 
1988) eher ftir einen opportunistischen GroBr~iuber des 
offenen Meeres (siehe NEWMAN & TARLO 1967). AuBer- 
dem war der kurze Hals zum Gri.indeln ungeeignet. 

Zahireiche Cephalopoden-Fanghaken im Mageninhalt 
eines Pliosauriers (Peloneustes) aus dem unteren Oxford 
Clay (Callovien) yon England (siehe ANDREWS 1910, 191 I) 
sprechen in der Tat ftir Jagd auf pelagische Tintenfische. 
Jedoch zeigen auch hier grofSe Mengen von Sand und 
Steinen in demselbem Mageninhalt, dal3 sich dieser 
Pliosaurier gelegentlich Bodensediment einverleibte. Dies 
bietet einen Ansatzpunkt fiJr die Erkl~irung der Rinnener- 
zeugung: Pliosaurier h~itten wie Plesiosauroiden Boden- 
sediment (und Steine) mit dem Maul aufgenommen, viel- 
leicht um darin enthaltene Bodenfauna zu fressen, viel- 
leicht aber auch nur, um Nahrungsaufbereitung und Ver- 
dauung zu unterstiJtzen. Damit ergibt sich die M6glich- 
keit, dab die breiteren der beobachteten Rinnen von 
Pliosauriern bei der Nahrungs- und Sedimentaufnahme 
auf dem Meeresboden erzeugt worden sein k/Snnten. 

In einer sehr gri.indlichen Analyse beschreibt ZHURAVLEV 
(1943) die Rtickst~inde aus dem Verdauungstrakt eines 
groBen, nieht n~iher bestimmten Pliosauriers, der im 
oberjurassischen Brennschiefer des Gebietes von Saratov 
(Ru61and) gefunden wurde. Dieser Cololit gibt weiterge- 
hende Auskunft tiber die Speisekarte dieser Tiere: Auf der 
Gaumenseite des Sch~idels lagen Bruchstticke von Rippen 
grol3er Reptilien. Im Magenbereich fanden sich Rippen 
und andere Skelettreste in mehr oder weniger natiJrlichem 
Verband. Sie stammen yon einem groBen Knochenfisch, 
welcher vollst~indig verschluckt worden war. Zahlreiche 
Armh~ikchen, welche 6rtlich Ansammlungen bilden (S. 
299), deuten auf Tintenfische. Zwischen den H~,kchen lag 
Feinkies (Korngr66e 3-4 mm) aber keine grol~en Gastrolithen, 
wie sie yon anderen kurzhalsigen Plesiosauriern bekannt 
sind (S. 300). Im hinteren Rumpfbereich fanden sich Reste 
palinurer Krebse der Gattung Glyphea. Hier wie auch im 
vorderen Bereich des Pubis sind Schalenklappen des 
Ostrakoden Cypridina extrem h~iufig (S.299). 

Alle im Verdauungstrakt erhaltenen Nahrungsrfickstande 
zeigen, dab der Pliosaurier von Saratov haupts~ichlich 
nektonische Cephalopoden und Vertebraten jagte. Die 
beobachteten Krebse (Glyphea) wurden von ZHURAVLEV 
als Aasfresser gedeutet, welche yon der Saurierleiche auf 
dem Meeresboden angezogen wurden. Jedoch ist Glyphea 
im Mesozoikum ais Erzeuger von Thalassinoides-Bauten 
bekannt (BROMLEV 1990: 142) und deshalb wohl yon dem 
Pliosaurier beabsichtigt oder auch unbeabsichtigt mit dem 
Sediment in den Verdauungstrakt aufgenommen worden? 

Plesiosaurier als m6gliche Spurenerzeuger am Mee- 
resboden sind in Fig. 3 dargestellt. 

3.6 Speiballen von Meeresreptilien als Hinweis auf 
endobenthonische Beutetiere 

"Speiballen" oder "Gew611e" CRegurgitalites" sensu 
HUNT et at. 1994), die marinen Reptilien nicht n~iher 
bekannter Zuordnung zugeschrieben werden, wurden aus 
dem Dogger von Bielefeld in Norddeutschland bekannt 
(WETZEL 1952; HORSTMANN (~ MATER 1957; WETZEL 1964). 
Diese faust- bis kindskopfgroBen Ballen enthalten reich- 
lich gut erha|tene Ammonitenschalentriimmer (meist ju- 
venile Formen), Belemniten, Cephalopoden-Fanghaken, 
Echinodermen, Scaphopoden, Schnecken, Crustaceen-Reste 
sowie eine diverse Muschelfauna (mit erhaltenem Peri- 
ostrakum!), in der neben epibenthischen vor allem endo- 
benthische Formen (Nucula dominant!) vertreten sind. 
Die Muschelklappen sind oftmals nicht zertriimmert. Weitere 
Bestandteile der Speiballen sind gelegentliche Saurier- 
z~ihne, planktonische Fossilien, Holz- und Algenreste so- 
wie ein erstaunlich hoher Gehalt an mikroskopischen 
Resten yon Landpflanzen. Brachiopoden und benthische 
Foraminiferen sind selten. Auffallenderweise fehlen 
klastische Bestandteile. 

Dieses Spektrum ist so zu deuten, dab ein an der 
Meeresoberfl~iche schwimmendes riiuberisches Reptil zeit- 
weilig vom flachen Meeresboden Nahrung aufnahm, ohne 
sie zu zerkauen (HoRSTMANN & MAIER 1957 und WETZEL 
1952). Als Erzeuger der Speiballen karnen also hier durch- 
aus die langhalsigen Plesiosauroiden in Frage. Deren Ske- 
lettbau 1/~13t nach NEWMAN & TARLO (1967) darauf schlie- 
Ben, dab sie sich als Oberfl/ichenschwimmer grLindelnd 
ern~ihrten. 

Vergleichbare Regurgitalite aus der Oberkreide von 
Chile (WETZEL 1960) enthalten grabende Muscheln, Sca- 
phopoden, Ammoniten, Belemnitenreste und Pflanzen- 
bl~itter. Auch hier werden grtindelnde Plesiosauroiden in 
Betracht gezogen. 

Bei einem angeblichen "fossilen Mageninhalt" (Fm~,CrZEN 
1936) im Pliensbachien der Schw~ibischen Alb scheint es 
sich ebenfalls um einen Speiballen zu handeln, da zugehO- 
rige Skelettreste nicht erhalten sind. Sein Fossilinhalt 
besteht aus Brachiopoden,j uvenilen Ammoniten, Belemniten 
und Muscheln, und zwar tiberwiegend aus grabenden 
Formen (NucuIa, Leda; seltener auch Lucina). Die Scha- 
len sind im Gegensatz zu den obengenannten Funden 
gr6Btenteils zertrtimmert, aber diagenetisch wenig veran- 
dert. Ein unbekanntes Wirbeltier (Fisch oder Reptil) dtirfte 
die Schalentiere in der N~ihe des Meeresbodens und im 
Sediment erbeutet haben. Die endobenthischen Muscheln 
wurden dabei aus dem flachen Sediment ausgegraben und 
mit einem KnackgebiB (Pflasterz~ihne?) zerbrochen. Die 
unverdaulichen Reste wurden dann als Speiballen aus- 
gewtirgt. 

In allen genannten F~illen sind in der Speisekarte neben 
Nektonten auch Epi- und Endobenthonten enthalten. Si- 
chere Aussagen tiber die systematische Stellung der R~iu- 
ber und tiber die Art der Spuren, die sie beim Ausgraben 
der Beute an der Sedimentoberflache hinterlassen haben, 
sind kaum m6glich. Immerhin kommen yon den bekann- 
ten Reptilien jurassische und kreidezeitliche Plesiosaurier 
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s.l. mit Reusengebil3 als Urheber von Speiballen aus wenig 
zerbrochenen Schalen in Frage. Der Speiballen aus dem 
Lias dagegen dtirfte von einem Raubtier mit KnackgebiB, 
also m6glicherweise einem Pflasterzahn-Hai oder Lepidotus 
erzeugt worden sein. Da in beiden F/illen Schalenreste yon 
Endobenthos angetroffen wurden, mtissen die R~iuber Spuren 
ihres Beuteganges auch im Bodensediment zuriickgelas- 
sen haben. Im Callovien von Liesberg sind bisher keinerlei 
Speiballen gefunden worden. 

Pliosauriern und Plesiosauroiden mit schmaleren Schnau- 
zen stammen. Rinnenspuren von weniger als 15 cm Breite 
passen dagegen am besten auf die schmalen und spitzen 
Schnauzen der Ichthyosaurier. Auch die h6hlenartige Ver- 
tiefung am Ende mancher Rinnen k6nnte so am einfach- 
sten erkl/irt werden, denn die Schnauzen der meisten 
Plesiosauroiden sind hierf'tir zu stumpf. Andererseits k6nnten 
die schmaleren Rinnen auch von Jungtieren derselben Art 
erzeugt worden sind. 

4 MERKMALE DER RINNENERZEUGER VON 
LIESBERG 

CHARACTERISTICS OF THE TRACE MAKERS 
OF LIESBERG 

The lack of swimming traces left by extremities - 
touching the sea floor during the excavation process - 
would point to long-necked animals. But also short-necked 
animals such as fishes and ichthyosaurs cannot be ruled 
out. Jaws with grasping teeth as found in Jurassic plesio- 
sauroids would be an advantage for the predators when 
sieving off the sediment and maneuvering the prey to the 
gullet without crushing its skeleton. 

Most diagnostic is the width of the gutters because it 
reflects the width of the trace maker's snout. This argument 
is especially valid for the larger (40 cm and exceptionally 
60 cm wide) traces (P1.21/1). In the Middle Jurassic only 
adults of the pliosaur Liopleurodonferox had a sufficiently 
wide snout to match these gutters (see Pl. 20). 

Narrower gutters could have been produced by 
plesiosauroids and smaller pliosaurs. Gutters-less than 15 
cm wide match best the pointed snouts of ichthyosaurs. 
Also, the deep cavity at the end of some of the gutters could 
be formed more easily by ichthyosaurs. The snouts of most 
plesiosauroids were too blunt. Narrow gutters could also 
have been formed by juveniles of above groups. 

Welche Hinweise auf den K6rperbau der Spuren- 
verursacher gibt der GeI~indebefund der Spuren in Lies- 
berg? Fiir lange H~ilse diiffte die Beobachtung sprechen, 
dab die Extremit~iten bei dem angenommenen Fressen am 
Meeresgrunde keine Schwimmspuren hinterlassen haben. 
Ein langer Hals war beim Grtindeln zweifeilos ntitzlich. 
Trotzdem kommen grunds~itzlich auch Tiere ohne langen 
Hals in Frage, zum Beispiel Fische oder Ichthyosaurier. In 
jedem Fall w~ e  ein ReusengebiB, wie es bei typischen 
Plesiosauroiden auftritt, beim Abseihen des Sediments bei 
gleichzeitigem Festhalten der Beute yon Vorteil gewesen. 

Fiir den Steckbrief liefert die Breite der Rinnen das 
wichtigste Indiz, denn sie gibt Hinweis auf die Breite der 
Schnauze der Urheber. Das gilt besonders bei den gr6Bten 
Spuren, die in Liesberg 40 cm und ausnahmsweise auch 
60 cm Breite erreichen (Tar. 21/1). Zur fraglichen Zeit 
hatten nur mehr als 12 m lange Exemplare des Pliosauriers 
Liopleurodon ferox eine hinreichend breite Schnauze 
(siehe Taf. 20). Diese Art ist im Callovien des Fricktals 
(50 km ENE Liesberg) dutch einen Zahnfund nachgewie- 
sen (PERsSON 1963). 

Schmalere Rinnenspuren k6nnten yon kleineren 

5 VERGLEICH MIT A.HNLICHGROSSEN 
FOSSILEN LEBENSSPUREN 

COMPARISON WITH OTHER TRACE FOSSILS 
OF SIMILAR SIZE 

Megapermichnus aliabadensis (Permian, Iran) a tube- 
like endichnian trace fossil of comparable size shows 
thickening (possible living chambers) and bifurcations 
(JENNY & JENNV-DEsHtJSSES 1978). Hence, it must be inter- 
preted as an endichnial living burrow, and is not compa- 
rable to the epichnian gutters of Liesberg. 

Hitherto undescribed sigmoidal epichnial grooves from 
Lower Devonian limestones of Prague (Czech Republic) 
are considerably smaller (20 to 35 cm long by 3 to 5 cm 
wide, and less than 3 cm deep). They may be feeding traces 
made byjawless fishes or early jawed fishes feeding on the 
muddy sea floor in a similar way as the trace makers at 
Liesberg. 

Megaplanolites ibericus from the Oxfordian of Spain 
(CALVO et al. 1987) are preserved as hypichnial ridges very 
similar in size and shape to the gutter traces from Liesberg. 
Their origin may have been the same - feeding by major 
vertebrates in the upper sediment layer - but the preserva- 
tion of the traces was different. 

5.1 Megapermichnus aliabadensis 
aus dem Perm des Elburs-Gebirges (Iran) 

Megapermichnus aliabadensis (JENNY & JENNV- 
D~mJSSES 1978) bildet positive Hypo-Reliefs auf der 
Unterseite yon vier schwarzen biodetritischen Kalkb~inken. 
Die aus dem unterlagernden Mergel ausgewitterten Spu- 
ten haben die Form von etwa halbkreisf6rmig gebogenen 
bis unregelm~iBig gewundenen, bis zu mehreren Metern 
langen Zylindern mit einem mittlerem Durchmesser yon 
30 cm und bis zu mehreren Metern L~inge. An einem Ende 
laufen sie aus der iiberlagernden Kalkbank in den darunter 
liegenden Mergel und am anderen Ende wieder ebenso 
graduell in die Kalkbank zuriick, ohne sich je yon ihr zu 
trennen. Kalkbank und SpurenfiJllung sind petrographisch 
identisch. Im Gegensatz zu den Liesberger Rinnen treten 
Y-f6rmige Gabelungen und ~rtliche als Wohnkammen 
gedeutete Verdickungen auf. 

Die Gabelungen und Verdickungen und die damit 
verbundene Deutung von Megapermichnus als Wohntunnel 
durch JENNY 8Z DESHUSSES (1978) schliel3en trotz 5Jmlicher 
Gr61]e und Form einen direkten Vergleich mit den 
rinnenf6rmigen FreBspuren von Liesberg aus. 
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5.2 Freflspuren am friihdevonischen Meeresboden 
von Prag 

Im W von Prag-Hlubo~epy sind im verlassenen "Vysok~i- 
Steinbruch" die 40 m m~ichtigen, mikritischen T~ebotov- 
Kalke des Unterdevons aufgeschlossen (siehe CHLUPA(~ 
1993). Die dort groBfl~ichig freigelegten, steil einfallenden 
Schichtoberseiten zeigen rinnen f6rmige Lebensspuren, die 
- obwohl wesentlich kleiner - den Spuren von Liesberg 
sehr ~ihnlich sehen: Beide Spuren sind exogener Natur und 
liegen als negatives Epi-Relief (SE|LACHER 1953) oder 
"epichniale Rinnen" (MARTINSSON 1970) vor. Ihr Umri6 ist 
meist sigmoidal. 

Die Spuren yon Prag erreichen L~ngen yon nut 20 - 
35 cm bei 3-5 cm Breite. Die Rinnentiefe tibersteigt kaum 
3 cm (gesch~itzt). Sie sind damit wesentlich kleiner als die 
Spuren yon Liesberg. Es tiberwiegt der sigmoidale Spurentyp 
mit gradueller Eintiefung an beiden Enden (etwa ver- 
gleichbar den auf Taf. 21 wiedergegebenen Spuren von 
Liesberg). Wie in Liesberg sind die Spuren auf den mei- 
sten Schichtfl~chen nicht gleichsinnig ausgerichtet, ob- 
wohl stellenweise eine gewisse Einsteuerung festgestellt 
wurde. Ueberschneidungen der Spuren wurden nicht be- 
obachtet. Sie iiegen ziemlich dicht beieinander (meist 
weniger als 0,5 m) und sind recht gleichm~Big tiber die 
gesamte Schichtfl~iche verteilt. 

Die im Umri6 und Relief sehr ahnliche Ausbildung der 
Spuren yon Liesberg und Prag laBt daran denken, dab 
beide von Tieren bei der Nahrungsaufnahme an der Ober- 
fl~che des kalkigen Meeresbodens auf gleiche Weise mit 
der Schnauze gegraben wurden. Nach ihrer Bildung wur- 
den sie yon einer der rhythmisch eingeschalteten sehr 
dtinnen Mergellagen und danach wieder yon Kalkschlamm 
eingedeckt. Aus dem Mergelschlamm bildeten sich sp~iter 
Mergelschiefer-Fugen, an welchen sich heute im Stein- 
bruch die Kaikb~inke abl6sen. 

Als Urheber solcher Spuren kommen vor allem boden- 
bezogene Vertebraten wie Agnathen, Panzerfische aber 
auch modernere Fischgruppen in Frage, die ihrer Nah- 
rungsaufnahme im lockeren Oberfl~ichensediment des frtih- 
devonischen Meeresbodens nachgingen. Eine Zuordnung 
der Spuren zu einer bestimmten Tiergruppe ist auch hier 
problematisch. Die reiche Cephalopodenfauna und das 
Zurticktreten des Benthos sowie die gleichm~iflige Bankung 
spricht ftir ein offenes, nicht zu flaches marines Ab- 
lagerungsmilieu unterhalb der Sturmwellenbasis. Eine 
grtindelnde Lebensweise der Spurenerzeuger war wegen 
der zu groBen Wassertiefe ausgeschlossen. Auch sind zur 
damaligen Zeit noch keine langhalsigen Vertebraten be- 
kannt, die einer grtindelnden Lebensweise nachgegangen 
sein k6nnten. 

5.3 Megaplanolites ibericus aus dem Oxfordien von 
Teruel (Spanien) 

In der Sot de Chera-Formation des obersten Oxfordiens 
yon Teruel wurden von CALVO et al. (1987) bei der Loka- 
lit~it Buefia in einer flachmarinen Abfolge yon stark 
bioturbierten, dtinnen, mergeligen Kalkb~nken rinnen- 

f6rmige Spuren beobachtet. Sie treten auf der Unterseite 
der B~inke als positive Hypo-Reliefs ("hypichniale Wiil- 
ste") in Erscheinung. Nur eine einzige Spur ist wie in 
Liesberg als negatives Epi-Relief ("epichniale Rinne") 
erhalten. Im i.ibrigen gilt ,~hnliches: mangelnde Ausrich- 
tung, fehlende Durchkreuzung, keine Gabelung. Die Spu- 
ren yon Buefia (Megaplanolites ibericus) erreichen eine 
Breite von 20-30 cm und maximale L/ingen von 9-10 m 
und sind zumeist gerade, verschiedentlich auch gewun- 
den, wobei sich mitunter Spiralen und Kreise yon 1,5 - 2 m 
Durchmesser bilden. Sie sind in die unterlagernden Mer- 
gel bis zu 10 cm eingetieft und streichen an beiden Enden 
graduell an der Schichtoberseite aus. 

Die Autoren interpretieren die Rinnen als Kriech- oder 
Weidespuren, die nicht an der Sedimentoberfl/iche (exo- 
gen) sondern eher im Sediment (endogen) enstanden sei- 
en. Als Urheber werden gr6Bere Vertebraten und groBe, 
grabende Seeigel ausgeschlossen, grol3e Arthropoden oder 
riesige WOrmer dagegen for m6glich gehalten. Der Ver- 
gleich mit Liesberg legt indessen nahe, da6 die Spuren hier 
wie dort w~ihrend eines Sedimentationsumschlages als 
Rinnen eingetieft wurden. 

Wenn die obere Kalkschlammlage diinn genug war, 
konnte sich die Rinne bis in die n/ichst untere Lage ein- 
tiefen. Infolge des durch die Mergelfuge dokumentierten 
kurzfristigen Sedimentationsumschlags konnten die Spu- 
ren als Hypo- oder Epirelief herauswittern. Beide Spuren 
besitzen vergleichbare Anordnung, Dimension und Um- 
riB. Nur die Erhaltungsweise ist verschieden. 

Der Bildungsmechanismus dtirfte damit fiir beide Er- 
haltungsweisen derselbe gewesen sein: Aufnahme yon 
Nahrung aus der obersten Sedimentschicht am Meeresbo- 
den und/oder Sedimentaufnahme in den Verdauungstrakt 
durch groBe, dicht fiber dem Meeresboden schwimmende 
Wirbeltiere - am ehesten wohl auch hier durch Meersaurier 
oder Fische. 

Wenn diese Neuinterpretation zutrifft, k~nnten die 
Rinnen von Liesberg und Buefia zum selben Ichnogenus 
Megaplanolites gestellt werden, auch wenn die Erzeuger 
nicht notwendigerwese identisch waren. 

6 SCHLUSSFOLGERUNGEN: DISKUSSION UND 
ERGEBNISSE 

CONCLUSIONS: DISCUSSION AND RESULTS 

Palichnological methods are well-suited to reconstruct 
behavioural patterns, especially interspecific behaviour 
such as the predator/prey relationship. Functional mor- 
phology of skeletons and teeth studied from marine rep- 
tiles (MASSARE 1987, 1988) gives only partial evidence for 
prey preferences, as do the carnivore teeth of the brown 
bear (Ursus arctos) and the European badger (Meles meles) 
which both live overwhelmingly on a diet of plants and 
insects (BERDUCOU et al. 1983; STOCKER r LOPS 1984). 

Prey animals found in the digestive tract of fossil 
marine predators show definitively who was eaten by 
whom, and if the prey was swallowed as a whole or in 
pieces. Predator and prey may generally be identified, but 
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it remains uncertain if the predator hunted for food or fed 
on carrion. 

Also certain trace fossils such as biting marks on bones 
of fossil land mammals may be attributed specifically to 
certain carnivores (ABEL 1935:324). But here only the 
biostratonomic context may reveal if the animals were 
hunted or eaten as carrion. 

In contrast, most traces recorded on bedding planes in 
the sediment do not easily reveal the exact taxonomic 
position of predator and prey. But they may provide 
evidence of hunting techniques, as shown by THOMAS 
FARLOW (1998) in the terrestrial environment. Traces docu- 
menting the hunting behaviour on the sea floor are dis- 
cussed in this paper. 

Vertebrate feeding traces on the sea floor can be ex- 
pected since the appearance of the jawless fishes in the 
Ordovician. Their food was probably organic detritus and 
minor invertebrates. Subsequently, predators were jawed 
fishes, amphibians, reptiles and finally mammals. 
Behavourial patterns and traces remained essentially the 
same through time, with minor changes due to evolution. 

The present study demonstrates the bioturbating effect 
of vertebrates on the sea floor. Few traces of this kind are 
known from the fossil record, because only rarely are 
outcrops of bedding planes large enough to show the traces 
in their mutual relationship. The occurrence of durophagan 
reptiles and a rich endobenthos in the Triassic may reveal 
tell-tale discoveries in the future. 

Die Palichnologie als Wissenschaft der fossilen Lebens- 
spuren erlaubt in besonderem Masse die Lebensweise und 
das Verhalten der Tiere der geologischen Vergangenheit 
zu rekonstruieren. Dies bedeutet, da6 auch Verhaltensmu- 
ster abgebildet werden. Diese betreffen nicht nur Verhal- 
ten gegentiber ihrer physischen Umwelt sondern auch 
zwischenartliches Verhalten. Dazu geh6rt die Beziehung 
R~iuber/Beutetier. Die Funktionsmorphologie des Skelet- 
tes (MASSARE 1988) und der Bezahnung (MASSARE 1987) 
verschiedener mariner Raubtiere geben wertvolle Hinwei- 
se auf Nahrungspraferenzen und die Art der Beute. Gele- 
gentliche Funde von fossilen Magen/Darm-Inhalten hin- 
gegen zeigen, dab das Nahrungsspektrum nur teilweise 
dem funktionsmorphologischen Befund entspricht (diese 
Arbeit). 

Entsprechend ist dem Raubtiergebil3 heutiger Braun- 
biiren (Ursus arctos) kaum anzusehen, dab deren Nahrung 
tiberwiegend pflanzlich ist und aus viel Grasbliittern 
(Graminacae), jahreszeitlich betr~ichtlichen Mengen von 
Wespen (Hymenoptera vespoidea) sowie im Herbst aus 
massenhaft Waldbeeren (Vaccinum myrtillus und Rubus 
idaeus) besteht. GroBtiere werden nur untergeordnet ver- 
zehrt (BzRoUCOU et al. 1983). Auch die europiiischen 
Dachse (Meles meles) sind Triiger eines Raubtiergebisses, 
fressen aber je nach Jahreszeit in gro6en Mengen Regen- 
wiirmer (Lumbricidae), Wespen (Paravespula sp.), Stein- 
friichte (Zwetschgen, Pflaumen, Kirschen) und Mais so- 
wie Wtihlm~use (Microtidae), wobei letztere aber insge- 
saint nur 5% des Gesamtvolumens der untersuchten Magen- 
inhalte ausmachen (STOCKER & LOPS 1984). So wird wahr- 

scheinlich, dab auch bei fossilen Wirbeltieren wie den 
marinen Sauriern die Gebisse kaum deren vollstiindige 
Speisekarte verraten. 

Reste von Beutetieren in der Leibesh~Shle fossiler ma- 
riner Wirbeltiere zeigen, wer von wem gefressen wurde, 
und ob das Opfer als ganzes oder stiickweise verschlungen 
wurde (siehe oben). Dabei lassen sich die Beutetiere oft 
eindeutig bestimmen. Fraglich bleibt hingegen, ob das 
Futtertier gejagt oder als Aas verschlungen wurde. 

Bestimmte Spurenfossilien k6nnen ebenfalls Anhalts- 
punkte fiber die taxonomische Stellung der Riiuber liefern. 
So lassen sich Bei6spuren an den fossilen Knochen oft 
eindeutig bestimmten Gattungen oder Arten von Raubtie- 
ren zuordnen - zum Beispiel Fre6spuren von Hyiinen und 
anderen Raubtieren an den Knochen von Hipparionen, 
Paarhufern und Nash6rnern aus dem Unterplioziin Grie- 
chenlands (ABEL 1935:324). Aber auch im Falle der 
BeiBspuren kann nur der biostratonomische Kontext Auf- 
schlu6 dariiber geben, ob die Tiere gejagt oder als Aas 
gefressen wurden. 

W~ihrend bei den meisten im Sediment iiberlieferten 
Spurenfunden die taxonomische Stellung von Riiuber und 
Beute ungewiB bleibt, erlauben geeignete Spuren, die 
Jagdtechniken der R/iuber zu studieren. Das zeigen die von 
THOMAS & FARLOW (1998) aus Texas beschriebenen kreide- 
zeitlichen Dinosaurierfiihrten, welche die Verfolgung ei- 
nes Sauropoden durch einen Theropoden mit nachfolgen- 
der Attacke dokumentieren. Spuren im Sediment des Mee- 
resbodens, die das Jagdverhalten yon marinen Vertebraten 
auf endobenthonische Invertebraten belegen, werden in 
der vorliegenden Arbeit dargestellt. 

FreBspuren mariner Vertebraten am Meeresboden sind 
seit dem Auftreten der Agnathen im Ordovizium zu 
erwarten. Die Nahrung bestand neben organischem Detri- 
tus vor allem aus kleinen Invertebraten. Spiiter traten als 
Beutegiingerechte Fische, Amphibien, Reptilien und schlie6- 
lich auch Siiugetiere hinzu. Verhaltensmuster und Spuren 
sind dabei im Grunde stets die gleichen geblieben, auch 
wenn sich das Verhalten im Detail durch evolutioniires 
Wettrtisten auf beiden Seiten veriindert hat. 

Die vorliegende Arbeit versucht, am Beispiel des 
Callovien von Liesberg den Bioturbationseffekt von 
Vertebraten am Meeresboden aufzuzeigen. Die Durch- 
sicht der Literatur ergab, dab fast identische Spuren auch 
im Oxfordien von Spanien auftreten. Ein Spurenvorkommen 
von Prag belegt ein vergleichbares Verhaltensmuster yon 
Vertebraten bereits im Unterdevon. 

Nur wenige derartige Spuren wurden bisher bekannt. 
Das mag daran liegen, dab entsprechende Schichtfliichen 
nur selten so gro6raumig aufgeschlossen sind, da6 groB- 
dimensionale Spuren in ihren gegenseitigen Beziehungen 
sichtbar werden. Das Auftreten durophager Reptilien- 
gruppen und eines reichen, gro6wiichsigen Endobenthos 
zur Triaszeit liiBt auf entsprechenden Schichtfliichen be- 
sonders aufschluBreiche Funde erwarten. 
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