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Abstract: Bryozoan reefs. The aim of the article is to present some information concerning samples
collected from three bryozoan reefs or bryozoan-controlled reefs. Bryozoans appeared in Lower Ordovi-
cian and contributed extensively to bioherms and reefs. Newly discovered Devonian reef structures of
various sizes in the southemn part of Morocco (West Sahara) display an excellently preserved fauna in-
cluding quite abundant and diverse bryozoans, especially in the Sabkhat Lafayrina reef complex. Bryo-
z0ans occur in some lower parts of this reef complex giving a unique opportunity to apply them for re-
construction of ecological settings and reef development. These Devonian reef structures are compared
with two examples from the Recent. The mid- to outer continental shelf off Otago Peninsula (South Is-
land, New Zealand) is inhabited by a conspicuous and abundant suite of frame-building bryozoans. In
contrast, bryozoan reefs occuring in the Coorong Lagoon (South Australia) are constructed by only one
bryozoan species. In the Coorong site, reef developement is controlled by seasonal fluctuations of salin-
ity, and microbial cementation during hypersaline periods. In all three examples of reef-constructing

bryozoans, interaction with microbial biosystems are subject to continued research.
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Einleitung

Bryozoen oder Moostiere sind ein Tier-
stamm wasserbewohnender, koloniebilden-
der Wirbelloser, deren Einzelwesen (Zooide)
meist nicht viel mehr als einen halben Milli-
meter messen. Eine beachtliche Vielfalt an
Wuchsformen und das héchst unterschiedli-
che biologische Potential diverser Arten er-
lauben es Bryozoen, die unterschiedlichsten
Lebensriume zu erobern. Bryozoen bauen ih-
re wabenformigen Kolonien in der Regel auf
Festsubstraten. Eine ganze Reihe von Arten
siedelt dariiber hinaus epiphytisch, epizoisch
oder auf Weichbsden. Die #uflere Gestalt
der Kolonien kann rinden-, blart- oder
strauchformig sein. Viele biumchenférmige
Bryozoen erinnern in der Form und GréBe
an Moosistchen (daher auch der deutsche
Name Moostiere).

Mitunter wird das von Bryozoen besie-
delte Substrat durch die Anwesenheit der
Kolonie(n) zu einem aufwirts wachsenden,
biogenen Sedimentgestein, auf dem sich di-
verse andere Organismen ansiedeln kénnen.
In diesem Falle wird man von einem Bryo-
oenriff sprechen, sofern Bryozoenskelette
die Masse der Karbonatproduktion ausma-

chen, oder aber von einem Riffkorper, des-
sen Entstehung von Bryozoen gesteuert
wird, sofern Bryozoen als Pioniere die Ent-
stehung eines Riffes ausldsen.

Fir Bryozoenriffe wurden Termini wie
zum Beispiel Bryoherm (CUFFEY 1977, mit
Literaturiibersicht) oder Bryostromatolith
(ScHoLz 2000) vorgeschlagen. Derartige
Kategorisierungen sollten nicht dariiber
hinwegtiuschen, dass sie stets vereinfachen
und dass jedes (Bryozoen-)riff einzigartig ist,
weil es sich in seiner Entstehung und in der
rdumlichen Anordnung der Strukturen indi-
viduell von anderen Riffen unterscheidet.
In unserem Aufsatz haben wir aus einem
weiten Felde drei Fallbeispiele ausgewihlt,
um die Entstehung und die Eigenheiten mo-
derner und fossiler Bryozoenriffe oder Bryo-
zoen-kontrollierter Riffstrukturen zu eror-
tern.

Bryozoenriffe in der Zeit

Riffbildung durch Bryozoen ist heutzuta-
ge im Gegensatz zu friitheren Zeiten ein sel-
tenes und daher von der Forschung etwas
stiefmiitterlich  behandeltes  Phéinomen.
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Weitaus bedeutsamer ist in der Gegenwart
die Produktion von Sediment durch Bryo-
zoen (Abb. 6f). Besonders in den Schelf-
meeren der Siidhemisphire sind Bryozoen
erfolgreich und avancierten seit dem Eozin
zu den wichtigsten Produzenten von Kalk-
ablagerungen vor Australien und in Neusee-
land (HAGEMAN et al. 1996; NELSON 1978).
Weite Teile der Siidkiiste Australiens wer-
den von tertidiren Bryozoenkarbonaten auf-
gebaut (JAMES et al. 1992), darunter auch
bekannte Kiistenformationen, die als Anzie-
hungspunkte fiir Touristen gelten (zum Bei-
spiel die 12 Apostel).

Nicht nur in den erwihnten siidlichen
Breiten, sondern auch in der Nordhemi-
sphire kénnen Bryozoen als Sedimentpro-
duzenten eine zumindest lokale Bedeutung
erlangen. Dies ist zum Beispiel vor der Bre-
tagne (BADER 2000) oder in den Tangwil-
dern Kaliforniens (CHAVE 1967) der Fall.
Mit Riffbildung hat all dies wenig oder gar
nichts zu tun, denn es entsteht keine (1)
aufwirts wachsende, (2) biologisch erzeugte,
und (3) rigide Struktur — womit zugleich
auch schon alle drei essentiellen Kriterien
genannt sind, welche ein Riff per definitio-
nem ausmachen (FLUGEL & FLUGEL-KAHLER
1992).

In der Naturgeschichte des Bryozoen-
Phylums gab es bei der Riffbildung insge-
samt drei bedeutende Phasen (FAGERSTROM
1987) und zwar durch:

a) stark verkalkende, inkrustierende und
astfdrmige trepostomatide und cystopori-
de Arten in der Zeit von Ordovizium bis
Silur  (Currey 1977, 1998; MANTEN
1971). Seltener treten dabei auch cryp-
tostomatide Arten als Riffbildner in Er-
scheinung (Ross 1981);

b) strauchférmige fenestride Taxa im jiinge-
ren Paliozoikum;

c) inkrustierende und massige cheilostoma-
tide Arten im Kinozoikum.

Jede dieser drei Phasen ist auf globaler
Ebene bedeutsamer gewesen als die ihr
nachfolgende Phase.

Im paliozoischen, marinen Sedimenten
kommen Bryozoenskelette recht héufig vor.
Krisen der Evolution und wiederholte Aus-
sterbeereignisse im Ordovizium haben dabei
die Dominanz innerhalb der einzelnen

Gruppen der Bryozoen beeinflusst und

wechselseitig verschoben. Von einer Erorte-

rung der Dynamik der Bryozoen-Riffstruktu-

ren im ilteren Paliozoikum sehen wir an

dieser Stelle ab und begniigen uns mit dem

Hinweis, dass die frilhen Bryozoenriffe im

Ordovizium und Silur meistens durch robu-

ste Skelettstrukeuren gepriigt gewesen sind, -
wie das bereits angedeutet wurde.

Dieses Erscheinungsbild paldozoischer
Bryozoen-Riffstrukturen sollte sich dndern,
und entscheidend fiir diese Anderung war
die phiinomenale Radiation der fenestriden
Bryozoen, die zwar bereits im friihen Ordo-
vizium in den geologischen Urkunden auf-
tauchen (TAYLOR & CURRY 1985), aber erst
ab dem Silurium allmihlich an Bedeutung
gewinnen. Fenestride Bryozoen besafBen
strauchfdrmige, ficherformige, korbartige
oder spiralige Kolonien, die aufgrund ihrer
grazilen, weit in den Raum ausladenden
Form ein immens hohes Potential besaflen,
Sediment einzufangen (Abb. 7c; MCKINNEY
et al. 1987). Wie bei manchen Steinkoral-
len der heutigen Riffe konnten zerbrochene
fenestride Kolonien sich regenerieren und
als isolierte Fragmente am Meeresboden
weiterwachsen, was eine effektive Art der
Ausbreitung genetisch identischer Klone
darstelle (MCKINNEY 1983). Beides — das
Einfangen von Sediment wie auch das
Weiterwachsen kolonialer Fragmente — hat
den Boden fiir die Besiedlung anderer Riff-
bildner bereiten kénnen. Offenbar verdan-
ken die Fenestrida ihre Funktion als Initia-
toren der Riffbildung auch dem Umstande,
dass sie im Gegensatz zu anderen Riffbild-
nern ihrer Zeit das biologische Potential be-
saBen, direkt auf mikrobiellen, sedimentsta-
bilisierenden und sedimentbildenden Mat-
ten zu siedeln (HOLLINGWORTH & TUCKER
1987). Méglicherweise hat das Merkmal ei-
ner Basalscheibe, wie es in vergleichbarer
Form bei rezenten Bryozoen nicht vor-
kommt, eine wichtige Rolle bei der Besied-
lung instabiler oder lebender Sedimente ge-
spielt (Abb. 6c, d).

Mit der maschenartigen Struktur der fe-
nestriden Bryozoen hat es ibrigens eine
konstruktionsmorphologische Bewandtnis.
Sie stellt einen notwendigen KompromiB
dar, der sich aus der gleichzeitigen Erfiillung
der eigentlich nicht vereinbaren Anforde-



rungen an die Stabilicit einer aufrechten
Wuchsform der Gesamtkolonie, und gleich-
zeitig auch an die filtrierende Lebensweise
der Koloniemodule (Zooide) ergeben mub.

Das eine (die koloniale Ebene) verlangt
nach einer massiven, stabilen Struktur bei
méglichst kleiner Oberfliche im Verhilnis
zum Skeletrtvolumen, das andere (die Ebene
der Kolonie-Module) dagegen erfordert ge-
nau umgekehrt nach einer moglichst groBen
Oberfliche in Relation zum Volumen. Eine
fraktale, dendritisch verzweigte Form ~ der
biumchen- oder strauchférmige Wuchs - ist
ein erster und in der Natur immer wieder
vollzogener Schritt, die Forderungen nach
Stabilitit bei gleichzeitiger Oberflachenver-
groferung unter einen Hut zu bringen. Die
Stabilitit des Konstruktionsprinzips ,Baum®
kann weiter gesteigert werden, wenn die
Aste miteinander verschmelzen (anastomi-
sieren), wobei dann kleine Fenster (Fene-
strulae) fiir die Einzelwesen der Kolonie den
fortgesetzten Zugang zum AuBenmilieu si-
cherstellen. Die Weite der Fenestrulae wird
bei den entsprechend wachsenden Bryozoen
durch die Reichweite und durch die Beriih-
rungspunkte der Tentakelkriinze der einan-
der gegeniiberliegenden Zooide determi-
niert {Abb. 5g). Dariiber hinaus wird die
Kolonieform in einer Weise optimiert, dass
der durch alle Zooide gemeinsam erzeugte
Partikelstrom koordiniert und auf kolonialer
Ebene in Ein- und Ausstromerichter gelenkt
wird (MCKINNEY & JACKSON 1989, mit Li-
teraturiibersicht; COWEN & RIDER 1972).

Dasich im Grundsitzlichen die modula-
re Konstruktionsweise der Bryozoen, ihr bio-
logisches Potential und natiirlich auch die
physikalischen Begebenheiten im Mikromi-
lieu der Grenzschicht von Kolonie und
Wasserkorper seit dem Ordovizium nicht ge-
andert haben, werden Kolonieformen, wel-
che den Fenestriden zumindest oberflich-
lich dhnlich sehen, immer wieder und auch
heute noch beobachtet. Morphologien, die
einander zum Verwechseln dhnlich sehen,
werden dabei von taxonomisch ganz unter-
schiedlichen Gruppen erzeugt (Abb. 5f, h).

Fassen wir zusammen: Fenestride Bryo-
z0en haben ebenso wie die ihnen oberflich-
lich dhnelnden rezenten (reteporiformen)
Bryozoen ein sicherlich erhéhtes biologi-
sches Potential auf der Ebene der Gesamtko-

lonie, den Partikelstrom fiir die Nahrungs-
aufnahme zu manipulieren. Ein weltweites
Massensterben an der Grenze von Fras-
nium/Famennium im Oberdevon beschleu-
nigte den Aufstieg der fenestriden Bryozoen
und erméglichte es ihnen, die bis dahin do-
minanten, konkurrierenden Gruppen der
Bryozoen in den devonischen Riffgemein-
schaften abzulésen (BIGEY 1988). Die Fene-
striden sollten innerhalb der Bryozoen ihre
vorherrschende Rolle auch im nachfolgen-
den Karbon und Perm beibehalten.

Eine erneute Phase des Massensterbens
an der Grenze von Perm und Trias brachte
mit Ausnahme weniger Uberlebender die
meisten paliozoischen Bryozoenordnungen
und damit auch die zweite groBe Phase der
Bryozoen-Riffbildung zum Erléschen. Nach
einem letzten wenn auch schwachen Aufle-
ben starben samtliche paldozoischen Grup-
pen mit Ausnahme der Cyclostomatida im
Rhit (Obertrias) aus (SCHAFER 1994,
ScHAFER & FoIS-ERICKSON 1986).

Eine neue Bryozoenordnung, die Cheilo-
stomatida, erschien erstmalig im oberen Ju-
ra. Cheilostomatide Bryozoen stammen
wahrscheinlich von unverkalkten ctenosto-
matiden Bryozoen ab. Die bekannteste, aber
im Laufe der Erdgeschichte nicht bedeuten-
ste Evolutionskrise an der Kreide-Tertiir-
grenze beintrichtigte in erheblichem Mafle
die cyclostomatiden Bryozoen, wohingegen
die cheilostomatiden Bryozoen einen immer
stirkeren Aufschwung genommen haben,
der bis heute anhilt. Vielleicht liegt das dar-
an, dass sie sich im direkten Vergleich mit
den cyclostomatiden Bryozoen durch ein
schnelleres Wachstum, durch gréflere Ab-
messungen der Zooide und durch ein verbes-
sertes biologisches Potential bei der Generie-
rung von Partikelstrdmungen fir die Nah-
rungsaufnahme auszeichnen (MCKINNEY et
al. 1998). Auch mag es bei dem genannten
Dominanzwechsel eine Rolle gespielt haben,
dass cheilostomatide Bryozoen eine groBe
Vielfalt laminarer Wuchsformen entwickel-
ten, die sich auf mikrobiell verschleimten
Sedimentoberflichen durchzusetzen ver-
mochten (KASELOWSKY et al. 2005). Wir be-
obachten ja seit dem Jura eine stetig an-
wachsende Bedeutung der laminaren Taxa,
wohingegen die strauch- und biumchenfér-
migen Wuchsformen allmihlich zuriickge-
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hen. Fiir gewohnlich wird der durch Prida-
toren und Weideginger ausgeiibte Druck als
steuernder Faktor gesehen (MCKINNEY &
JACKSON 1989: 210, mit Literaturiibersichg).
Der Grad der mikrobiellen Verschleimung
mariner Oberflichen hat sich jedoch seit der
Kreide aufgrund der Ausbreitung benthi-
scher Diatomeen ebenfalls immer mehr ver-
starke (RIDING 1991), und speziell die ben-
thischen Diatomeen kénnen zusammen mit
fidigen Cyanobakterien den Ansiedlungser-
folg und die Ausbreitung der strauchférmig
wachsenden Bryozoen stark beeintrichtigen.
Auf die Bryozoen-Riffbildung unserer Tage -
die dritte Phase der Bryozoen-Riffbildung -
hat die Wechselwirkung mit Mikroorganis-
men Auswirkungen, die im Gegensatz zum
fossilen Beispiel aus dem Devon direke beob-
achtet werden kénnen.

Fallbeispiel 1:
Bryozoenriffe aus Neuseeland
(Otago Schelf, Sidinsel)

Die Bryozoenkolonien der meisten Ar-
ten bleiben klein und wachsen zu Krusten
oder Astchen im Millimeter- bis Zentime-
terbereich. Werden aus Astchen Aste und
verwachsen die Aste untereinander, oder
tirmen sich Krusten solange iibereinander,
bis eine aufwirts wachsende, feste biogene
Struktur entsteht, dann sind die wesentlich-
sten Kriterien erfiille, um von einem Bryo-
z0en-,Riff” zu sprechen. Solche Bryozoenrif-
fe wurden vor knapp vier Jahrzehnten durch
neuseeldndische Kollegen entdeckt. Der
Grund fiir das spite Bekanntwerden dieser
eigenartigen Aufwiichse am Meeresgrund
liegt allein in der Wassertiefe, die sie der un-
mittelbaren Anschauung entzieht: sie fin-
den sich im mittleren und duBeren Otago-
Schelf und im oberen Kontinentalabhang in
Tiefen von 75-100 m (PROBERT et al. 1979;
CARTER et al. 1985; JUNGE 1998; BATSON
2000). Vergleichbare Riffstrukturen kom-
men ibrigens noch in anderen Regionen
Neuseelands vor - etwa in der Tasman Bay
nordlich von Nelson (BRADSTOCK & GOR-
DON 1983) oder vor den Chatham Islands
(ScHoLz 2000). Fossile Riffe, die von zwei
Arten konstruiert wurden, wie sie auch heu-
te noch vor Neuseeland geriistbildend in Er-
scheinung treten, kennt man {brigens be-
reits seit dem Miozin (GORDON et al. 1994).

Die fiinf wesentlichen riffbildenden und
den tropischen Steinkorallen #uBerlich
nicht undhnlichen Bryozoen-Arten Homera
foliacea (MACGILLIVRAY), H. robusta (MAC-
GiLLivrAY), Cinctpora elegans (HUTTON),
Celleporaria agglutinans (HUTTON) und Hip-
pomenella vellicata (HUTTON) werden in der
Ausstellung  (Linz, Osterreich:  22.4.-
25.9.2005) als Riff-Diorama vorgestellt. Im
realen Leben werden solche neuseelindi-
schen Bryozoen-Riffstrukturen etwa einen
halben Meter hoch. Unterwasseraufnahmen
haben gezeigt, dass sich zwischen den einzel-
nen Riffkérpern Abstinde im Dezimeter- bis
Meterbereich finden, so dass es nicht zu ei-
ner bedeutenden Aufwirtsentwicklung in
der Art eines einheitlichen Riffkérpers
kommen kann. Der Begriff ,Bryozoen-Riff*
darf daher nur auf die voneinander isolier-
ten Aufwuchsstrukturen Anwendung fin-
den, nicht aber auf das gesamte Vorkom-
men. Eine vielleicht grofere Gemeinsam-
keit mit Korallenriffen besteht dagegen in
der Bedeutung fiir die Artenvielfalt, welche
solche Kalkgeriiste erlangen koénnen: Eine
einzige Hippomenella vellicata Kolonie von
58 g Trockengewicht und einer Abmessung
von nur 12,5 x 10,5 x 13,5 cm bot Plat: fiir
1292 inkrustierende Bryozoenkolonien, die
sich auf 53 Arten verteilten (JUNGE 1998).
In einer Celleporaria agglutinans Kolonie von
6,4 kg Naflgewicht und einer Abmessung
von 40 x 35 x 20 cm verbargen sich unter
anderem 54 gréfere Polychaeten und unge-
zihlte kleinere, sowie 27 Muscheln, 1
Schnecke, 9 Krebse, 4 Seescheiden und ein
Oktopus (BRADSTOCK & GORDON 1983).

Nicht nur Wirbellose, auch Fischlarven
finden in den Bryozoenriffen vor Otago
Schutz und Lebensraum. Wegen der immen-
sen kommerziellen Bedeutung fir die Fi-
scherei stehen die vergleichbaren Bryozoen-
Vorkommen in der Tasman Bay unter Na-
turschutz — die weltweit einzige Maflnahme
dieser Art, die fiir Bryozoen vorgenommen
wurde, nachdem verschiedene neuseelindi-
sche Bryozoenriff-Vorkommen durch die
Schleppnetz-Fischerei bereits zerstort wur-
den (BRADSTOCK & GORDON 1983).

Ahnlich wie bei dem unten angefithrten
Beispiel aus dem Devon von Marokko ha-
ben die Bryozoenriffe vor Otago eine enor-
me Bedeutung auch fiir die umgebenden Se-
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dimente. Bryozoenkarbonate machen bis zu
28 % an Sedimenten der Kies-Fraktion im
regionalen mittleren und duBeren Otago-
Schelf aus. Warum es ausgerechnet an dieser
Stelle zu einer derartigen Konzentration ge-
riistbildender Bryozoen gekommen ist, darii-
ber kann nach dem gegenwiirtigen Stand
der Kenntnis nur spekuliert werden. Wih-
rend PROBERT et al. (1979) die physikali-
schen Faktoren der Substratzusammenset-
zung an der Basis der Bryozoenriffe — haufig
sehr grobklastische Sedimente - fiir wichtig
angesehen haben, wurden durch die Studie
von BATSON (2000) verschiedene biologi-
sche Faktoren wie zum Beispiel das Vorkom-
men des assoziierten, sedimentstabilisieren-
den Endobenthos als recht bedeutsam iden-
tifiziert. Dartiber hinaus 16st die Besiedlung
der geriistbildenden Bryozoen durch optisch
unauffillige Schwamm- und Mikrobenmat-
ten ein defensives Selbst-Uberwachsen sei-
tens der betroffenen Bryozoen aus. Das bio-
logische Potential zur reaktiven Selbst-
Uberwachsung variiert und fihre bei man-
chen Arten, insbesondere bei Celleporaria
agglutinans, zu massiver Karbonatproduk-
tion. Derartige, mikrobiell ausgeloste
Wachstumsprozesse sind an der laminierten
Struktur des massigen Bryozoenskelettes er-
kennbar. Hierfiir
Bryo(zoen)stromatolith

wurde der Terminus

oder alternativ,
wenn Schwamm-Matten der Ausléser der
Karbonatproduktion sind, Bryospongiolith
vorgeschlagen (ScHoLz 2000, SCHOLZ et al.

2000).

Die Riffe von Otago beweisen, dass
Bryozoen den Riffstrukturen der Steinkoral-
len zwar nicht in der GroBe, wohl aber in
der dufleren Form durchaus gleichkommen
konnen. Riffbildungen in Australien bele-
gen dariiber hinaus, dass Bryozoen auf der
Ebene des Tierstammes die Steinkorallen an
dkologischer Toleranz weit iibertreffen.

Fallbeispiel 2: Bryozoenriffe aus
Siidaustralien (Coorong)

Etwa 6 Fahrstunden siidlich von Adelai-
de im Bundesstaat South Australia finden
sich Riffe dort, wo keiner Riffe erwarten
wiirde, weswegen sie auch spit entdeckt und
1990 durch die australischen Kollegen
Yvonne Bone und Robin Wass bekannt ge-
macht wurden. In der Lagune des Coorong



kommt es in jedem australischen Sommer
zur Eindampfung des Meerwassers und zu ei-
ner Ubersalzung, die sich fiir die meisten ho-
heren Lebensformen tédlich auswirke. Den-
noch finden sich in dieser Lagune Bryozoen-
riffe, die mit einem Durchmesser von maxi-
mal etwa einem Meter den Mikroatollen der
Korallenriffe bereits recht nahe kommen

(Abb. 6a, b).

Bevor wir auf diese eigenartigen Riffkér-
per niher eingehen, seien einige Angaben
zur Geographie und Geologie vorangestellt:
Das Coorong-System ist ein holoziner, wih-
rend der Transgression vor 8000 Jahren an-
gelegter und mit dem Murray River verbun-
dener Astuarbereich, der nach Siiden und
Osten in einer Kette hypersalinarer Seen
allmihlich ausklingt. Das Gesamtsystem hat
eine Lingserstreckung von dber 100 Kilo-
metern, wobei die eigentliche Lagune an der
engsten Stelle nur eine Breite von 50 Me-
tern erreicht. Die Wassertiefe iiberschreitet
selten einen Wert von 3 Metern und misst
oftmals nur wenige Zentimeter. Diese in ei-
ner semiariden Region sich entfaltende,
auBergewohnliche Topographie (Abb. 2)
bedingt einen enormen Gradienten in der
Salinitit, welcher zudem noch durch die sai-
sonale Schwankung des Wasserstandes ak-
zentuiert wird und in Zeiten des australi-
schen Sommers hypersalinare Werte von bis
z2u 50-70 %o ereicht. Durch die FluBwasser-
Schiittungen des im Norden gelegenen
Murray River liegt ein ausgeprigter Nord-
Siid-Gradient in der Salzkonzentration vor.
Zudem erreichen die Temperaturschwan-
kungen die verhiltnismiBig hohe Amplitu-
de von 10-40 °C. Die extreme Saisonalitiit
filhrt dazu, dass lebende Bryozoen-Zoarien
in der Lagune nur in den Zeiten des austra-
len Frithjahrs und Winters gedeihen (zu-
sammengefasst nach BONE & Wass 1990;
SPRIGG & BONE 1993).

Alle Bryozoenkolonien, die im Extrem-
Milieu des Coorong als Riffbildner angetrof-
fen werden, reprisentieren nur eine einzige
Art, namlich Conopeum aciculata (MACGIL-
LIVRAY). Die Riffkérper bestehen unterge-
ordnet aus Rohrenwiirmern (Serpuliden),
die zwar optisch auffilliger sind, aber nicht
die Masse des Karbonats aufbauen. Wie ist
iiberhaupt eine solche Riffbildung méglich,
wenn zumindest fiir einige Monate im Jahr

die Lebensbedingungen in dieser semiariden
Region fiir marine Organismen denkbar un-
freundlich erscheinen?

Hier greift entscheidend die Mitwirkung
durch Bakterien, Cyanobakterien und Pilze
ein. Wihrend der Eindampfungsphase im
Sommer werden die nunmehr abgestorbe-
nen Bryozoenriffe sowohl an der Oberfliche
als auch innerhalb der porésen und nur
schwach verkalkten Bryozooen-Zooecien
durch diese Mikroorganismen besiedelt und
iiber Kalkausfillungen sowie durch das Ein-
fangen von Sedimenten zementiert und sta-
bilisiert. Im nachfolgenden australen Win-
ter, wenn der Astuarbereich des wieder an-
schwellenden Murray River die Coorong
Lagune mit SiiBwasser versorgt und bis hin
zu  vollmarinen Bedingungen ausdiinnt,
wandern nicht nur Fischschwirme und Peli-
kane ein, es kommt auch zur erneuten Uber-
krustung durch lebende Bryozoen und Ser-
puliden. Das Geheimnis liegt also in einer
durch das Klima kontrollierten saisonalen
Phasenverschiebung in der Besiedlung
durch Bryozoen (nebst Serpuliden) und di-
versen Mikroben. Freilich ist es bis heute
ein Ritsel, wo die Bryozoen- und Serpuli-
denlarven eigentlich herkommen, welche in
jedem Winter eine neue Runde in der Riff-
bildung einliuten.

Fir diese eigenartigen Riffkorper wurde
wie im Fallbeispiel Neuseeland der Begriff
Bryostromatolith vorgeschlagen (PALINSKA
et al. 1999), wobei sich allerdings die Dyna-
mik der Interaktion von Mikroorganismen
und Bryozoen stark von dem neuseelindi-
schen Vorkommen unterscheidet. Von einer
Erorterung der einzelnen Prozessdynamiken
sehen wir indessen an dieser Stelle ab und
begniigen uns mit dem Hinweis, dass im
Coorong die Phasenverschiebung in den Be-
standsoptima von Bryozoen und Mikroorga-
nismen und die postmortale Zementierung
der Bryozoenskelette eine Besonderheit dar-
stelle.

Wir glaubten daher bis vor kurzem, dass
die Coorong-Bryostromatolithe — abgesehen
von einem #hnlichen Vorkommen von
Bryozoen und Stromatolithen in Brackwas-
serseen der Niederlande (BymMA & BOEK-
SCHOTEN 1995) - tatsichlich einzigartig
seien. Doch jiingstens hat auf der Tagung
der Paldontologischen Gesellschaft in Gét-
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Abb. 3: Karte
Marokkos mit der
Riff-Lokalitat im
Tindouf Becken.
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tingen {Oktober 2004) der Grazer Kollege
Prof. Dr. Werner Piller Bryostromatolithe
aus dem Miozin des Wiener Beckens vorge-
stellt, die offenbar eine recht genaue fossile
Entsprechung zu den heutigen australischen
Bryostromatolithen darstellen (PILLER &
HARzHAUSER 2004).

Von den Coorong-Riffen wissen wir
durch Isotopenanalysen, dass sie seit iiber
700 Jahren stetig wachsen. Sie reprisentie-
ren etwas, dass — ganz unabhingig von Bryo-
zoen — fiir beinahe alle Riffe zutrifft: durch
die scheinbar endlose Wiederholung ein-
fachster Strukturen, die man sich im Falle
der Bryozoen wie winzige, kalkige Schiich-
telchen vorstellen kann, entstehen ver-
gleichsweise riesige Bauwerke, die das ver-
gingliche und flichtige Dasein ihrer Archi-
tekten iiberdauern. Dieses Uberdauern kann
nicht nur 700 Jahre, sondern an die 400
Millionen Jahre wihren. In der westlichen
Sahara finden sich groBere Karbonatkom-
plexe, meist noch in Lebendstellung, die so
durch die Erosion herauspripariert wurden,
als seien diese Riffe noch am Leben. Von
diesen Riffen in der Wiiste und von der Rol-
le der Bryozoen bei ihrer Entstehung han-
delt das letzte Fallbeispiel.

Fallbeispiel 3:
Devonische Riffe aus
Sudmarokko (Westliche Sahara)

Ebenso wie bei den rezenten Bryozoen-
riffbildungen begniigen wir uns bei den fos-
silen Bryozoenriffen oder Bryozen-kontrol-
lierten Riffbildungen mit einem Einzelbei-
spiel und verweisen fiir die generelle Uber-
sicht der Bryozoenriffe auf Arbeiten wie zum
Beispiel von CUFFEY (1977).

Das hier exemplarisch vorgestellte Riff,
der sogenannte Sabkhat Lafayrina Riffkom-
plex, ist in der mittleren Devonzeit (im Gi-
vetium, vor ca. 385-380 Mill. Jahren), einer
Zeit weltumspannender Riffentwicklung im
mittleren Paliozoikum entstanden. Die Al-
tersdatierung des in der westlichen Sahara
gelegenen Vorkommens beruht auf der Aus-
wertung von Leitfossilien der Brachiopoden
und der Korallen.

Die Untersuchungen in dieser Region
sind Teil eines Forschungsprojektes inner-
halb der Abteilung Paliontologie und Hi-
storische Geologie am Forschungsinstitut
Senckenberg (FIS) und auch Bestandteil ei-
nes neuen [nternationalen Geowissenschaft-
lichen Programms (International Geo-
science Programme, IGCP) der UNESCO,
welches mit dem Titel “Devonian land-sea
interaction: evolution of ecosystems and cli-
mate” (DEVEC) unter Leitung senckenber-
gischer Wissenschaftler durchgefiihrt wird.

Der Sabkhat Lafayrina Riffkomplex liegt
an der Siidflanke des Tindouf-Beckens im
siidlichen Marokko, wo er sich iiber ein Ge-
biet von mehreren Kilometern erstrecke.
Damals befand sich diese Region, die heute
am Westrand der Sahara liegt (28° N), siid-
lich des Palaosiquators auf ungefahr 35° siid-
licher Breite. Devonische Sedimente strei-
chen im gesamten siidlichen Abschnitt des
Tindouf-Beckens aus. Sie sind zwar tiberwie-
gend als siliziklastische Abfolgen ausgebil-
det, aber es finden sich darin immer wieder
Riffkorper unterschiedlicher Grofe, die
auch unterschiedliche Erosionsstadien auf-
weisen. Diese Riffbildungen im siidlichen
Marokko halten wihrend des Givetium an,
und einige Riffstrukturen iiberleben mégli-
cherweise bis in das Frasnium (DUMESTRE &
ILLING 1967; KONIGSHOF et al. 2004).



Devonische Riffe wurden im wesent-
lichen von Stromatoporen (geriistbildende
Organismen, die taxonomisch den Schwim-
men zugeordnet werden), Korallen und Cy-
anobakterien aufgebaut, wobei die Haufig-
keit der Organismen und die Zusammenset-
zung der Arten variieren konnen. Die
Hauptriffbildner auch des Sabkhat Lafayri-
na Riffkomplexes sind Stromatoporen und
Korallen.

Die Riffstrukeur hat etwa eine Hohe von
35 Meter (Abb. 7a) und durch primir ange-
legte Kanile geteilt, dhnlich, wie man das
auch in modernen Korallenriffen beobach-
ten kann. Insbesondere an den Riindemn sol-
cher Kaniile finden sich Phillipsastrea-Kolo-
nien, die offensichtlich in groBerer Wasser-
tiefe angesiedelt waren, wihrend das Dach
des Riffes von domartig aufwachsende Stro-
matoporen konstruiert wird (Abb. 7b). Die-
ser und andere Geldndebefunde geben wich-
tige Hinweise darauf, dass das Riff nahezu
komplett in Lebendstellung vorliegt. Auf-
grund der spirlichen Vegetation ist dieses
fossile Riff hervorragend aufgeschlossen, so
dass sich die wesentlichen Schritte der Ent-
stehungsgeschichte bereits im Gelinde re-
konstruieren lassen. So finden sich auf der
Vorderseite des Riffes, dort wo die Brandung
der Wellen ungehindert auf die Riffkante
auftraf, gréBere und kleinere isolierte Riff-
blocke. Sie wurden aus dem Riff herausgeris-
sen und als Riffschutt direkt wieder abgela-
gert. Die Schuttablagerungen bestehen aus
den das Riff aufbauenden Komponenten, im
wesentlichen also Korallen und Stromato-
poren.

Wo aber stecken die von uns illustrier-
ten Bryozoen (Abb. 7¢-f)? Sie treten in eini-
gen Bereichen des Riffkomplexes an der Ba-
sis, meistens in Schuttkalken auf. Diese
Schuttkalke, die héufig auch Brachiopoden
beinhalten, liegen direkt {iber Silt- und
Sandsteinen, die markante Sedimentstruk-
turen aufweisen. Sogenannte Leiterrippeln
in den Sandsteinen lassen auf einen mari-
nen Ablagerungsraum in sehr geringer Was-
sertiefe schlieBen. In diesem recht dynami-
schen Milieu haben offensichtlich insbeson-
dere die Fenestriden als Sedimentbinder ei-
ne wichtige Funktion bei der Initiierung der
Riffbildung etfiille. Sie schaffen dies einer-
seits durch die von ihnen stabilisierte Sedi-
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mentoberfliche, andererseits aber auch Abb. 4: Schematisches Vertikalprofil des

durch ihr Skelett selbst. Bemerkenswert ist
die gute Erhaltung der Bryozoen und die Di-
versitit, deren Bearbeitung gerade erst be-
gonnen hat. Das verfestigte Substrat stellt
die Grundlage dar, auf dem die nachfolgen-
den Sukzessionen der Riffbildner aufwach-

sen.

Danksagung: Die neuseelindischen
Bryozoenriffe wurden im Jahre 1997 durch
Frau Dipl.-Geol. C. Junge intensiv beprobt.
Ihr verdanken wir den groBten Teil der
groBwiichsigen Kolonien, welche nun als
Riffmodell ausgestellt werden. Die forige-
setzten Arbeiten in Neuseeland wiren dari-

ber hinaus nicht moglich gewesen ohne die

Sabkhat Lafayrina Riffkomplexes, mit darin
eingezeichnetem Horizont des Auftretens
gertstbildender, fenestrider Bryozoen. Dies
geschieht an der Basis der Riffentwicklung,
wahrend das Riffdach in der Hauptsache
von massiven, Stromatoporiden von bis zu
drei Metern Durchmessern gebaut wird. lhr
Wachstum und dasjenige der Gbrigen
Riffbauer und -bewohner wéare ohne das
sedimentbindende- und stabilisierende
Wirken der Bryozoen an der Basis
offensichtlich nicht méglich gewesen.
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Mitwirkung und Unterstiitzung zahlreicher
Kollegen vor Ort wie zum Beispiel Dr. D. P.
Gordon (Wellington) sowie Dr. K. Probert
und Frau Dr. A. Smith (Dunedin). Die Ge-
laindearbeiten in Australien gehen zuriick
auf eine Anregung und auf die tatkriftige
Mitwirkung von Frau Prof. Dr. Y. Bone
(Adelaide). Die Vorlage fiir Abbildung 5g
wurde uns von Prof. Dr. S. E Mawatari,
Hokkaido University, Sapporo, Japan, dan-
kenswerterweise zur Verfiigung gestellt. Die
erste Gelidndekampagne in Marokko wurde
von der Paul-Ungerer-Stiftung finanziert,
wofiir wir uns an dieser Stelle herzlich be-
danken méchten. Der Deutschen For-
schungsgemeinschaft sei fiir die Unterstiit-
zung der Gelindestudien in Neuseeland und
der Férderung der Bryozoenforschung an
den Standorten Kiel und Frankfurt gedankt.
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Abb. 5g: Die Fenestrae in einer Kolonie von Re-

teporellina sp. aus Japan werden durch die Reich-

weite der etwa millimetergroBen Tentakelkranze
der einander gegenuberliegenden Zooide be-
stimmt (Photo: Prof. Dr. Mawatari, Sapporo). In
den palaozoischen fenestriden Bryozoen ist dies
sicherlich nicht anders gewesen

Abb. 5h: Vergleiche Abbildung 5f! Eine etwa 10 cm groBe Kolonie von Triphyllozoon
inornatum Harmer, gesammelt in den Philippinen und beschrieben in HiLumer (1979), dhnelt
zum Verwechseln der in Abb. 5f illustrierten, cyclostomatiden Kolonie von Hornera foliacea.
Das cheilostomatide Genus ist mit Hornera jedoch nicht naher verwandt, und die
Ahnlichkeit im Wuchs beruht auf dem generellen biologischen Potential der aus Modulen
zusammengesetzten Bryozoenkolonien, wie es in Abbildung 5g gezeigt wird. Photo: H.-J
Lierl, Hamburg.

Abb. 6a: Bryozoenriffe des Coorong zu Zeiten des australen
Spatsommers, wenn der Wasserstand im Jahresgang seine tiefsten Werte
erreicht (Marz 1996). Photo aus Schowz (1997)

Abb. 6b: Coorong: Die bryostromatolithischen Riffe sind
trockengefallen. Zum krustosen, jahrlichen Wachstum leisten auch
Serpuliden ihren Beitrag. In der dargestellten Situation zu Zeiten des
Sommers (vgl. Abb. 6a) werden die Karbonate mikrobiell zementiert und
stabilisiert, um im nachsten Winter erneut fur die Besiedlung durch
Bryozoen und Serpuliden zur Verfagung zu stehen.
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Abb. 6c: Basaler Teil einer Kolonie der fenestriden Spezies Kingopora
baderi Ernst 2001 mit einer stark entwickelten Anheftungsdisk. Die
Basis der Anheftungsdisk spiegelt dabei die Morphologie des
Untergrundes wieder, die Form ist also nicht genetisch determiniert.
Dies kann als Anpassung an die Besiedlung instabiler oder lebender
Substrate gewertet werden. Die Laminierung zeigt, dass es sich bei der
Anheftungsdisk um ein AuBenskelett gehandelt haben muB. Sie
erweiterte sich mit dem Wachstum der Kolonie und wurde von den
nachfolgenden Zooiden ausgeschieden. Die abgebildete fenestride
Bryozoe stammt Ubrigens nicht aus Marokko, sondern aus dem oberen
Zechstein von Thiringen (beschrieben in Eanst 2001).

Abb. 6d: Zum Vergleich: die inkrustierende Basis (Ancestrula mit
einem periancestrularem Zooid) einer rezenten Reteporellina
denticulata Busk aus einem philippinischen Riff (siehe ScrHoiz 1991).
Diese Art schafft durch die Knospung inkrustierender Zooide eine
erweiterte Basis fur die Schaffung eines baumchenférmigen,
Jreteporiformen” Skelettes nicht ganz unahnlich der in Abbildung Sh
illustrierten Kolonie. Moglicherweise ist allerdings das biologische
Potential dieser lebenden Arten im Vergleich zu den palaozoischen
Fenestriden wesentlich unterlegen, wenn es um die Besiedlung
instabiler Substrate oder gar mikrobieller Matten geht. Mafistab: 300
pm.

Abb. 6e: Die Oberflache eines lebenden
neuseelandischen Bryozoenriffes, das im Bereich des
Otago-Schelfs in etwa 100 Metern Wasserflache
wachst, bietet Lebensraum fir eine riesige Vielfalt
von Riffbewohnern. Bei der groBen, netzartigen
Kolonie in der rechten oberen Bildhalfte handelt es
sich um die cyclostome Bryozoe Hornera foliacea.
Photo: ExploreTheAbyss.Com, Dunedin, Neuseeland.

Abb. 6f: Bryozoen-Skelette, wie aus den in
Abbildung 6e illustrierten Riffkdrpern exportiert
werden und im Bereich des Otago-Schelfs
sedimentbildend in Erscheinung treten. Photo:
ExploreTheAbyss.Com, Dunedin, Neuseeland.
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Abb. 7a: Der devonische Sabkhat Lafayrina Riffkomplex in der Abb. 7b: Stromatoporenblock. Stromatoporen, die bis zu 3 m

westlichen Sahara Durchmesser erreichen kénnen, bilden das Dach des in Abbildung
7a gezeigten Riffkorpers.

Abb. 7c: Fenestride Bryozoen der Gattungen Rectifenestella und
Reteporidra sowie trepostomatide Bryozoen.

Abb. 7d: Fenestride Bryozoe der Gattung Reteporidra sp. (bei der
kleineren Art, deren Koloniefragmente am Rande sichtbar sind,
handelt es sich um Rectifenestella sp.).
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Abb. 7f: Rectifenestella sp. Dunnschliff; Bildbreite: 2,5 mm.

Abb. 7e: Reteporidra sp. Dunnschliff; Bildbreite: 3 mm.
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