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Diaperoecia neumeieri, eine neue multilamelläre cyclostome 
Bryozoenart aus dem Turon von Zaitzkofen (Oberpfalz, Bayern)

Von Ehrhard  V oigt *) 

Mit 5 Tafeln

Kurzfassung

Die häufigste Bryozoenart im Oberturon (Großberger Schichten) von Zaitzkofen (20 km SE 
Regensburg, Oberpfalz, Bayern) ist Diaperoecia n eum e ie r i  n. sp., entdeckt von 1 lerrn Franz 
N eumeier (Zaitzkofen). Ihr Zoarium bildet inkrustierende, multilamelläre Kolonien von sehr 
verschiedener Größe und Gestalt. Die bis zu 4 cm großen Exemplare weisen innere zylindri­
sche oder flache Hohlräume auf, welche offensichtlich dem fossil nicht überlieferten Substrat 
entsprechen. Die Zoarien haben die Gestalt verzweigter Stämme oder knolliger Gebilde mit 
hohlen Fortsätzen. Ungewöhnlich sind die spiralig gebogenen Zooecien der Pseudo-Ancestrula- 
Region und die kleinen zentralen Öffnungen in den terminalen Diaphragmen zahlreicher 
Aperturae, die den Nanozooidcn jurassischer und rezenter Cyclostomata (P la g io e c ia , 
Diastopora) sehr ähnlich sind. Knospungsstrukturen, taxonomischer und systematischer 
Status dieser und ähnlicher Formen wie Reptomultisparsa sowie Autökologie der vorliegenden 
Art werden diskutiert.

Abstract

The most common bryozoan species in the Upper Turonian of Zaitzkofen (20 km SE. 
Regensburg, Obcrpfalz, Bavaria) is Diaperoecia n eum eie r i  n. sp. discovered by Franz N eu­
meier (Zaitzkofen). Its Zoarium forms encrusting multilami nar colonies of very different shape 
and size consisting of up to SO zooecial layers. Most specimens have internal cylindrical or flat 
hollows, obviously the molds of unpreserved substrates. The specimens, wich are up to 4 cm 
in size, have the shape of branched stems or bulbous bodies with irregular hollow projections. 
Unusual are the spirally bent zooecia of the Pseudo-Ancestrula region and the minute central 
openings in the terminal diaphragms of numerous apertures resembling those previously 
observed in a few Jurassic and Recent cyclostomatous bryozoans. Budding structures, taxonomic 
and systematic status of similar taxa such as Reptomultisparsa  and the autecology of the species 
in question are discussed.

"') Anschrift des Verfassers: Prof. Dr. Ehrhard Voigt, Geolog.-Paläontol. Institut und Museum der 
Universität Hamburg, Bundesstraße 55, D-20146 Hamburg
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I. Einführung

Das Vorkommen von Brvozoen in der Regensburger Kreide ist zwar seit langem bekannt, 
doch ist eine nähere Bearbeitung bislang noch nicht erfolgt. Dies hat seinen Grund nicht nur 
in der durchweg schlechten Erhaltung der Bryozoen dieses Gebietes. Es kommt hinzu, daß das 
in den älteren Sammlungen vorhandene ohnehin spärliche Material, ebenso wie eine von mir 
in den zwanziger Jahren im Turon von Eggmühl, Oberpfalz, gesammelte Brvozoenfauna, im 
zweiten Weltkrieg vernichtet wurde. Pline von Gumbel (1S6S: 760) veröffentlichte Liste von 
21 Regensburger Kreidebryozoen-Arten, vorwiegend aus den oberturonen Großberger Schich­
ten, ist heute völlig überholt. Da auch dieses Material nicht mehr existiert, ist eine Revision 
dieser Fauna unmöglich. Daqlt ( 1936) hat in seiner Monographie der I au na der Regensburger 
Oberkreide die Bryozoen nicht behandelt. Eigens an verschiedenen Lokalitäten neu gesam­
meltes Material ist wegen der sehr schlechten Erhaltung für eine Bearbeitung wenig geeignet.

Es ist daher sehr zu begrüßen, daß es Herrn Franz N eumeier in Zaitzkofen (Oberpfalz) 
gelungen ist, im Rahmen seiner umfangreichen Fossilautsammlungen bei Zaitzkofen eine 
reiche, bisher unbekannte Brvozoenfauna zu entdecken. Dafür, daß er mir dieses im Laufe 
vieler Jahre gesammelte Material zur Bearbei tu ngü herlassen hat, gebührt ihm mein besonderer 
Dank.

Unter der etwa ein Dutzend Arten umfassenden Bryozoenfauna verdient eine im folgenden 
unter dem Namen D iapero caa  n cum e ie r i  n.sp. beschriebene cyclostoine Brvozoenart beson­
deres Interesse. Sie unterscheidet sich von den aus Mitteleuropa bekannten multilamellären 
cyclostomen Bryozoen nicht nur durch die Größe ihrer Zoarien, sondern auch durch ihren 
Knospungsmodus und die bisher zum ersten Mal bei einer Kreide-Art nachgewiesenen 
sekundären Nanozooecien.
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II. Fundort

Der Fundort liegt auf einem Acker an der Straße R 1 westlich vom Ortskern Zaitzkofen, wo 
unter der Ackerkrume fossilreiche,harte, kalkarenitische, glaukonitische Kalke der oberturonen 
Großberger Schichten anstehen. Sie enthalten eine reiche Fauna (dickschalige Ostreacecn, 
Gastropoden, Korallen, Calcispongien, Brachiopoden, Bryozoen, Echinodermenreste und als 
große Seltenheit auch Steinkerne von Ammoniten und Nautiliden). Bei allen Fossilfunden 
handelt es sich um lose auf dem Acker aufgesammcltes Material. Da ein Profil des Anstehenden 
im Untergrund nicht bekannt ist und sich auch kein Aufschluß in der Nähe befindet, ist vom 
Institut für Paläontologie und historische Geologie der Universität München eine Grabung an 
der Fundstelle geplant. Der Erhaltungszustand der Bryozoen ist unterschiedlich, meist jedoch 
ungünstig, da viele Exemplare nicht nur stark abgerollt, sondern auch partiell verkieselt und 
teilweise durch Huminsäuren entkalkt oder korrodiert sind. Die Bryozoen-Zooecien liegen 
dann in Stemkernerhaltung vor (Tat. 4, Fig. 1, 2, 4) oder sind durch Kalkauflösung ganz 
verschwunden. Andere Stücke sind von inneren Hohlräumen durchzogen oder -  wohl 
postmortal -  von Bohrorganismen angebohrt.

III. Systematik

Ordo Cyclostomata
Subordo Tubuliporina M ilne-E dwards, 1838.

Genus Diaperoecia  Canu, 1918.
Diaperoecid n eum e ie r i  n. sp. Taf. 1-5

D e r i v a 1 1 o n o m i n i s : Benannt nach dem Finder Herrn Franz N eumeier (Zaitzkofen). 
H o l o t y p u s :  Coli. V oigt Nr. 13395 (Photokartei der Coli. V oigt, Geol.-Paläontolog. 

Institut und Museum der Universität Hamburg).
L o c u s  t y p i c u s :  Zaitzkofen (Oberpfalz) 20 km SE Regensburg 
S t r a t u m  t y p i c u m :  Ober-Turon, Großberger Schichten.

1. D i a g n o s e

Zoarium meist 2-4 cm groß, multilamellär, gewöhnlich aus 5-20 Zooecienlagen bestehend, 
gelegentlich bis zu 80 Schichten aufweisend. Form des Zoariums vielgestaltig, knollig bis ästig, 
auch netzförmig verwachsen, stets von der Morphologie des vergänglichen (pflanzlichen ?) 
Substrats abhängig, das im Inneren der Kolonie miteinander kommunizierende Kanäle oder 
zylindrische Hohlräume hinterlassen hat, die von übereinander liegenden Zooecienlagen 
umgeben sind. Diese bestehen aus sehr zahlreichen neben- und übereinander lagernden, eng 
miteinander verbundenen einschichtigen Subkolonien, die durch vegetative (asexuale) Knos­
pung entstanden sind. Diese Subkolonien knospen aus der jeweils darunter befindlichen 
älteren Subkolonie von einer Pseudo-Ancestrula. Die Zooecien der Pseudo-Ancestrula- 
Region sind halbkreisförmig bis spiralig gebogen und markieren durch ihre wirtelförmige 
Anordnung den Anfang der neuen sich fächerförmig verbreiternden Subkolonie. Die 
qumkunxional angeordneten Zooecien der übereinanderliegendcn Subkolonien sind daher 
meist in verschiedener Richtung (Taf. 5, Fig. 3) orientiert. Sie sind relativ lang, schmal, stets
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gleich breit und zeigen eine ebene, glatte Frontalwand, die von oft kaum sichtbaren Längslinien 
begrenzt ist (Taf. 3, Fig. 3). An Steinkern-Exemplaren, welche die Sedimentfüllung des 
Zooecien-Lumens plastisch wiedergeben (Taf. 2, Fig.4, Taf. 5, Fig. 4), ist die wahre Länge der 
Zooeeien deutlich zu erkennen, die oft das 5-10-fache ihrer Breite ausmacht.

Wo die niedrigen ringförmigen Peristome fehlen (Taf. 5, Fig. 1), erscheint die Stock­
oberfläche völlig glatt. Streckenweise sind die Aperturae von terminalen Diaphragmen ge­
schlossen und zeigen in der Mitte eine kleine ringförmige Oifnung (sekundäre Nanozooecien 
Taf. 3, Fig. 5, s. S. 16).

Wachstumsrand der Subkolonien mit nur einer Generation immaturer Zooeeien. Pseudo­
poren sehr klein, kaum sichtbar und meist nur am Steinkern, wo sie mit Sediment gefüllt als 
kleine Pusteln erscheinen, erkennbar. Gonozooecien (Gonozooide, Ovizellen) sehr selten, 
blasenförmig, von Peristomen durchbohrt.

© Biodiversity Heritage Library, http://www.biodiversitylibrary.org/; www.zobodat.at

Apertura
Peristom
Gonozooeeium

Maße
0,10-0,12 mm 
0,10-0,13 mm 
0,75 mm

2. B e s c h r e i b u n g

Die Gestalt des Zoariums ist außerordentlich verschieden (Taf. 1, Fig. 1-6) und hängt ganz 
von der unterschiedlichen Form des ehemaligen, vergänglichen Substrats (siehe S. IS) ab, 
dessen Natur meist unbekannt ist. Zwischen kugelig-knolligen (Taf. 1, Fig. 2, 4), glatten aber 
auch mit Wülsten und unregelmäßigen Buckeln versehenen oder baumartig verästelten (Taf. 1, 
Fig. 5-6) oder zahlreiche konisch-zylindrische Auswüchse aufweisenden Kolonien gibt es alle 
Übergänge. Auch zwei- bis dreidimensionale, netzförmig miteinander verwachsene Exempla­
re kommen vor. Ist die stumpfkegelförmige Spitze der Äste oder Vorsprünge (Taf. 1, Fig. 5) 
abgebrochen, so erscheint stets in ihrer Mitte ein zylindrischer, mehr oder minder breiter 
Hohlraum. Diese im Inneren aller Zoarien befindlichen Hohlräume sind sehr unregelmäßig 
gestaltet, stehen aber sämtlich miteinander in Verbindung. An dünnen Ästen oder Vorsprün­
gen zählt man 5-10, an dicken bis zu 20 oder mehr Zooecienlagen. Ein dickes Exemplar zeigt 
gegen 80 Lagen, die einander regelmäßig, aber diskordant überlagern. Der Innenraum der 
Zooeeien ist hohl oder mit Kalzit ausgefüllt. Die selten gut erhaltene Oberfläche der Kolonie 
zeigt die einzelnen einander in verschiedenen Richtungen überwachsenden Subkolonien 
(Taf. 4, Fig. 4). Diese bestehen aus im Quinkunx (Taf. 3, Fig. 3-4) angeordneten langgestreck­
ten, schmalen, gleiehbreiten Zooeeien (Taf. 3, Fig. 1, 3) mit ihren runden oder ovalen, 
quinkunxial angeodneten Aperturae und zeigen oft keine (Taf. 3, Fig. 1) oder nur sehr niedrige 
Peristome (Taf. 3, Fig. 2-4). Auf der dann sehr glatten und ebenen Kolonie-Oberfläche sind die 
zarten lateralen Grenzlinien der Zooeeien unter dem Binokular zwar deutlich sichtbar, jedoch 
in REM-Aufnahmen wegen ihres zu geringen Reliefs kaum darstellbar. Sie verschwinden hier 
manchmal zugunsten einer schwachen, quer zur Wachstumsrichtung der Zooeeien orientier­
ten Querrunzelung (Taf. 3, Fig. 2). Bei guter Erhaltung sind die Peristome stellenweise durch 
ein terminales Diaphragma verschlossen, das im Zentrum eine kleine, ringförmig umrandete 
Öffnung zeigt (Taf. 4, Fig. 4-5). Auf diese bei Kreidebryozoen bisher unbekannten sogenann­
ten sekundären Nanozooecien oder Nanozooide wird später (S. 16) noch emgegangen werden. 
Die einzelnen übereinandergelagerten Zooecienschichten knospen asexual von der durch eine
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freischwimmende, sexual entstandene Larve durch Metamorphose gebildeten Ancestrula der 
Primär- oder Mutterkolonie. Unilamelläre Primärkolonien wurden bisher nicht gefunden. Sie 
sind stets von den aus der Primärkolonie durch asexuelle Knospung gebildeten jüngeren 
Zooecienschichtcn überwachsen. Diese bestehen stets aus einer Anzahl individueller kleinerer 
Kolonien, die den Charakter von Subkolonien haben und hier auch als solche bezeichnet 
werden. Sie wachsen neben- und übereinander und überlagern sich diskordant (Taf. 5, 
Fig. 2—4), wobei sie sich in verschiedenen Richtungen fächerförmig ausbreiten. Das hat zur 
Folge, daß die Längsachsen der Zooecien zweier übereinanderliegender Subkolonien sich 
meist überkreuzen. Dies ist an Exemplaren in Steinkernerhaltung besonders deutlich zu sehen 
(Taf. 4, Fig. 1,2,4). Jede Subkolonie beginnt mit einem deutlich ins Auge fallenden „ Primordial“ - 
Bereich neben der Pseudo-Ancestrula, indem die ältesten Zooecien hier halbkreisförmig 
eingekrümmt sind, so daß der Eindruck eines anfänglich spiralig orientierten Wachstums 
entsteht (Taf. 4, Fig. 1-4, Taf. 5, Fig. 3-4). An stark verwitterten oder weitgehend entkalkten 
Kolonien, bei denen besonders viele Zooecienlagen offen liegen und die wie „zerfressen“ 
aussehen, erscheinen die einzelnen Lagen als treppenartig voneinander abgesetzte Terrassen, 
und das Ganze erinnert an eine Miniatur-Schichtstufen-Landschaft (Taf. 4, Fig. 4). Andere 
Stücke sind durch Verkieselung und Kalkauslaugung so stark verändert, daß sie kaum noch als 
Bryozoen zu erkennen sind. Gonozooecien (Ovicellen) sind außerordentlich selten zu finden 
(Taf. 2, Fig. 4). Ihr Nachweis gelang nur an einem Zoarium in Gestalt einer kleinen, von 
Peristomen durchbrochenen Blase, was für die Zuteilung zum Genus D iaperoeda  C.anu  1918 
spricht. Zur Erhärtung dieser Aussage ist allerdings der Nachweis weiterer und vor allem 
größerer Ovicellen erwünscht. Bei zwei Exemplaren (Taf. 5, Fig. 1, 5, im Querschliff ange­
schnittene längliche Flohlräume mit einem Zooecienröhrchen in der Mitte) handelt es sich 
vielleicht um Gonozooecien.

3. B e z i e h u n g e n

Mit ihrer eigenartigen substratbedingten Koloniegestalt, ihrer extrem hohen Zahl von 
Zooecienschichten (Subkolonien) und der wirtelförmigen Knospungsstruktur im Bereich der 
Pseudo-Ancestrula steht die Art innerhalb der ungemein reichen Kreidebryozoenfauna völlig 
isoliert da. Hinzu kommt noch der Nachweis von sekundären Nanozooecien (Mi K inney 
1977, B ankroft 1986), die bei Kreidebryozoen bisher unbekannt sind.

Pluri- oder multilamelläre „Bereniceen“ sind zwar in der Kreide nicht selten und wurden in 
der älteren Literatur nach dem Beispiel von d ’ORBlGNY (1853) und G regory (1899) meist unter 
dem Namen „Reptomultisparsa“ d ’ORBlGNY, 1852 = Semimultisparsa d ’ORBlGNY, 1852, zu­
sammengefaßt. Die einzige in ihrer röhrenförmigen, multilamellären Wuchsform unserer Art 
ähnliche Spezies ist die von d ’ORBlGNY (1851, Taf. 639, Fig. 1-3) als Diastopora titberosa  
abgebildete und unter dem Namen Semimultisparsa tuberosa  d ’ORBlGNY (1853: 871) beschrie­
bene röhrenartige Form aus dem französischen Santonium-Campanium. Auch sie besteht aus 
ca. einem Dutzend einander überwachsender Subkolonie-Schichten, jedoch mit zentrifugaler 
Knospung. Ihr Gonozooecium ist nicht bekannt, und ihre systematische Zugehörigkeit ist 
daher ungewiß. Auffallenderweise sind jedoch ]\ira.ss\sche Reptomultisparsa-und Mcscntcripora- 
Arten aus dem Bathonium von Ranville (Calvados, Frankreich) unserer Art viel ähnlicher als 
die multilamellären Kreidearten. So zeigt z.B. Atractosoecia incrustans d ’ORBlGNy 1853 (nach 
W alter 1969 und T aylor (1976) = Reptomultisparsa  (siehe S. 14) im Anschliff bis zu 
40 Zooecienlagen (B uge & F ischer 1970: 10), und ihre Fig. 12 auf Taf. 7 läßt eine ähnliche 
wirtelartige Anordnung der Anfangsregion einer Subkolonie wie bei D iaperoeda  n c u m e i e n  n. 
sp. erkennen. Die Art inkrustiert stets Schneckengehäuse, die von Paguriden (E.insiedlerkreb­
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sen) bewohnt waren, mit denen die Bryozoen in Symbiose lebten. Eine verwandtschaftliche 
Beziehung zwischen der Jura- und der Kreideart ist jedoch daraus nicht abzuleiten, wie schon 
aus den Ovicellen-Tvpen beider Taxa hervorgeht. Eine dem Habitus nach ähnliche 
multilamelläre cheilostome Bryozoenart aus dem Cenoman der Regensburger Kreide (Grün­
sandstein von Neukelheim-Wutzelhofen) ist Cellepora p ro ca cena  G umbel (1S6S S. 770). Es 
handelt sich wahrscheinlich um eine Onychocellide. Das Original existiert nicht mehr.

IV. Diskussion

1. S y s t e m a t i s c h e  S t e l l u n g

Die Zuweisung der vorliegenden Art zu D iaperoeda  C anu , 191S gründet sich auf die 
Entdeckung einer einzigen noch nicht 1 mm erreichenden Ovicelle (Gonozooecium, Gonozoid), 
ohne deren Nachweis sie vorläufig als fraglich bei IReptomultisparsa (sensu G regory 1S99) 
untergebracht werden müßte. Während G regory (1899) noch alle multilamellären 
„bereniciformen“ Species unter dem Namen Reptomnltisparsa, ohne Rücksicht auf die 
Ovicellen-Morphologie, zusammengefaßt hatte, vereinigen W alter (1969: 75 und T aylor 
(1976, 1980, 1984) sowohl um- als auch multilamelläre Formen mit länglicher, spindelförmiger 
(fusiformer), in Wachstumsrichtung der Zooecien orientierter Ovicelle unter dem Namen 
Reptomnltisparsa d ’ORBiGNY, 1S53. Als Generotypus wird von beiden Autoren Diastopora 
incrustans d ’ORBiGNY, 1S50 angegeben. Die von Bassi.fr (1953: G 43) im Treatise als Typus­
Art genannte Diastopora microstnma  M k jie lin , 1846, die von G regory (1896: 114) und 
W ai ter ( 1969: 76) für ein Synonym von R. incrustans d ’ORBiGNY, 1 S50 gehalten wird, ist nach 
T aylor (19S4: 78) von letzterer Art verschieden. Atractosoeaa  C anu  & B assler, 1922: 10, 
Taf. 5, big. 7) mit der Typusart A. cdwa rd s i  C anu , 1913 aus dem Bathonium von Ranville 
(Calvados), ist nach W ai.tfr (1969: 74) und T aylor (1984: 78) ein jüngeres Synonym von 
Rcptomiiltispiirsa mit ihrem Generotypus A. cdward s i  C anu  conspezifisch mit Rcpto-  
miiltisiparsa incrustans d ’ORBiGNY. B uge &  Fischer ( 1970) lehnen jedoch die Argumentation 
von W alter und T aylor ab und halten an dem Genusnamen Atractosoeaa  fest.

2. D ie  W i r t e l s t r u k t u r  d e r  P s e u d o - A n c e s t r u l a - R e g i o n
d e r  S u b k o l o n i e n

Normalerweise erfolgt bei den inkrustierenden „Beremceen“ das Wachstum der Zooecien 
radial vom Zentrum, oder die von der Pseudo-Ancestrula (siehe S. 15) aus knospenden 
Tochterzooecien wachsen zunächst in distaler Richtung, um sich danach in zwei divergierende 
Loben zu teilen, die sich rückwärts wachsend dann wieder vereinigen. Beider vorliegenden Art 
geschieht dieser rückwärts orientierte Knospungs-Prozeß bereits dicht neben der Pseudo- 
Ancestrula, indem sich die ältesten Zooecien halbkreisförmig bis fast spiralig einkrümmen, so 
daß eine auf den ersten Blick ins Auge fallende charakteristische, wirtelförmige oder spiralige 
Figur entsteht (Taf. 4, Fig. 1-4). Sie markiert sehr konstant jeweils diejenige Stelle, wo eine neue 
Subkolonie beginnt und sich über der älteren ausbreitet.
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3. Z o a r i a l e  K n o s p u n g  u n d  W i r t e l s t r u k t u r  d e r  
P s e u d o  - A n c e s t r u l a - R e g i o n

Wie bereits erwähnt, beginnt die Astogencsc multilamellärcr Zoarien mit der Ansiedlung der 
Primär- oder Muttcrkolonie, die von einer freischwimmenden, sexual erzeugten Larve gebil­
det wird, die sich durch Metamorphose in die Ancestrula, das Mutterzooecium der Kolonie, 
verwandelt. Alle jüngeren Zooide und die von ihnen gebildeten Subkolonien gehen aus ihr 
durch asexuclle (vegetative) Knospung hervor, die auch zoariale Knospung genannt wird. Da 
nur die aus einer Larve gebildete Ancestrula eine echte Ancestrula ist, ist das Primärzooecium 
einer Subkolonie von ihr genetisch verschieden und benötigt eine andere Bezeichnung. Für 
derartige Fälle wird hier der in der Literatur bisher kaum gebrauchte, von C anu  &  B assler 
1923 vorgeschlagene Terminus „Pseudo-Ancesmila“ übernommen (siehe auch P itt & T aylor 
1994). Mit diesem Namen bezeichnen C anu  & Bassler (1923: 20) das bei der miozänen 
Membranipora f lab e l la ta  C anu , 1904 jeweils an der Basis einer neuen Zooecienlage gebildete 
Primärzooid. Es handelt sich hier bei dieser cheilostomcn Art um einen mit unserer D. 
n eum e ie r i  n. sp. durchaus vergleichbaren analogen Fall. Zur Vermeidung von Irrtümern sei 
noch vermerkt, daß C anu (1900: 359) Biflustra f lab e l la ta  d ’ORBiGNY (1852: 275, Tat. 695, Fig. 
4-6) aus dem Campanium von Meudon in das Genus Membranipora  B lainville, 1830 versetzt 
hatte, bevor er 1904 seine neue Art aus dem Miozän von Argentinien, Membranipora f lab el la ta  
aufgestellt hatte. M arcus & M arcus ( 1962:209 ff.) haben die Bildung der Pseudo-Acestrula bei 
der Regeneration zerbrochener „lunulitiformer“ Kolonien von Discoporel la  umbella ta  
(D efrance, 1823) kontrolliert. Sie beginnt auch hier mit der Knospung einer Pseudo-Ancestrula 
aus einem unversehrten Zooid. Dieser Vorgang wird von den Autoren zoariale Knospung 
genannt.

4. W a c h s t u m s - S t r a t e g i e

Diese Knospungs- und Wachstumsstrategie bewirkt, daß die Zooecien der nächst jüngeren 
Schicht oft nicht parallel zu denen der älteren Subkolonie orientiert sind, sondern diese in 
verschiedenen Richtungen kreuzend überlagern, was offenbar die Festigkeit und die Stabilität 
des Zoariums erhöht (Sperrholz-Prinzip). Einen ähnlichen Knospungsmodus zeigt auch die 
bereits erwähnte Abbildung von B uge &  F ischer (1970: Taf. 7, Fig. 12) bei der von ihnen 
Atractosoecia incrustans (d ’ÜRBlGNv) genannten Art aus dem französischen Bathonium. Sie 
entspricht jedoch nicht den von T aylor (1976: Fig. 3-5) skizzierten ähnlichen „D-Struktu- 
ren“, die nicht die individuellen Wachstumsrichtungen der einzelnen Zooecien, sondern die 
senkrecht dazu verlaufenden Wachstumsfronten der multilamellären Reptomultisparsa- und 
M esen tenpo ra -Arten darstellen, so auch die der bereits oben erwähnten Reptomultisparsa  
incrustans d ’ORBiGNY (nachTAYLOR, 1970, 1984 und W alter, 1969) mit der mit diesem Genus 
synonymen Gattung Atractosoecia C anu  & B assler 1922. Die Besiedelung des Substrats 
begann natürlich mit der Festsetzung einer sexual erzeugten schwimmenden Larve, aus da ­
durch Metamorphose die Ancestrula hervorgeht, welche die Primär- oder Mutterkolonic des 
multilamellären Zoariums bildet. Ob dies ebenfalls jene anfängliche Wirtelstruktur besaß, ist 
nicht zu ermitteln, da sie stets unter den jüngeren von ihr ausgehenden Subkolonicn begraben 
ist. Ebenfalls bereits in der Periancestrular-Region beginnendes Spiralwachstum charakteri­
siert auch die cheilostome Art Calpensia nobilis (Esper). Poluzzi (1971, Text Fig. 1-2, Taf. 4, 
Fig. 1-2) sieht in dieser Wachstumsstrategie die Tendenz, den nötigen Substratraum für die 
Ausbreitung der Kolonie gegen andere Besiedler (space competitors) zu sichern. Diese 
Deutung trifft jedoch für Diaperoecia n eum e ie r i  n. sp. nicht zu, da sie außerhalb ihres eigenen 
Zoariums keinen weiteren Substratraum benötigt.
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5. S e k u n d ä r e  N a n o z o o i d c

Es ist sehr bemerkenswert, daß bereits mehrfach erwähnte sekundäre Nanozooidc -  hier bei 
unserer fossilen Art besser Nanozooecien genannt, da die Bezeichnung Nano-„zooid“ auf die 
Weichteile in den Zooecien-Röhren beschränkt werden sollte -  erstmalig bei einer 
Kreidebryozoe festgestellt werden konnten. Sie sind bei Diaperoecia n e u m e i cn  an zahlreichen 
Zooecien nachgewiesen, bei denen die Apertura durch eine zentrale Öffnung durchbohrt ist. 
Diese ist oft ringförmig umrandet oder in einen röhrenförmigen Fortsatz ausgezogen (Taf. 1, 
Fig. 7, Taf. 3, Fig. 4-5). Fig. 4 zeigt sie gut ausgebildet neben offenen Aperturae.

Von den echten Nanozooiden (Nanozooecien), wie die kleinen, mit nur einem einzigen 
Tentakel ausgestatteten Fdeterozooide bei dem cyclostomen Genus Diplosolen C \ nu 191 S von 
Borg 1926 genannt wurden, unterscheiden sich die sekundären Nanozooide (S il £n & 11 \rmelin 
(1974: 90 ff.) durch ihre Morphologie und Ontogenese. Sie unterscheiden sich äußerlich von 
normalen Autozooecien nur dadurch, daß ihre Peristome durch ein terminales I liaphragma bis 
auf eine kleine zentrale runde Öffnung geschlosssen sind. Diese Öffnung ist bei rezenten Arten 
wie Plagiocc ia sarniensis N orman und anderen tubuliporinen C yelostomata distal von einem 
spitz zulaufenden Röhrchen umgeben (S ilen & H armelin 1974, F'ig. 16, S chäfer 1991 ,Tf. 52, 
Fig. 3). Bei fossilen Formen ist meist nur ein einfaches oder ringförmig umrandetes Loch zu 
sehen. An lebenden Kolonien wurde beobachtet, daß aus diesem Röhrchen ein winziges 
lingerartiges Gebilde hervorgestreckt werden kann, ähnlich wie derTentakel der Nanozooide 
von Diplosolen. In der Autozooecienröhre befindet sich ein stark reduziertes, nicht mehr sich 
selbst ernährendes Zooid, das aus dem ehemals die Zooeciumröhre bewohnenden degenerier­
ten Autozooid gebildet wurde. I in derartiges bisher unbekanntes Phänomen (Mt K innf.y & 
J ackson 19S4: 196), die Umwandlung eines Autozooids in ein „Hcteromorph“, ist erstaunlich 
und rechtfertigt den Begriff „sekundäres Nanozooid“, Eine derartige Umwandlung hat 
demnach auch bei unserer Art stattgefunden. Die Folgerung, daß die Existenz sekundärer 
Nanozooide auf phylogenetische Beziehungen hinweist, ist allerdings unzulässig, nachdem 
inzwischen sekundäre Nanozooide nicht nur bei verwandten anderen tubuliporinen Taxa, 
sondern auch bei der rectangulaten Gattung Disporclla G ray, 1948 (M oyano , 1982) nachge­
wiesen und von M c K inney (1977: Fig. 4) bei Lyroporella quincunxutlis H all , 1857 festgestellt 
wurden, nebst Angaben über derartige Befunde an paläozoischen Fenestrata in der älteren 
Literatur (B ankrott 1986:208, Fig. 1 D, E, F). Die von diesen Autoren geäußerte Vermutung, 
daß die Funktion der sekundären Nanozooide in der Reinigung des Zoariums oder der 
Abwehr fremder Larven von der Kolonie besteht, wird von M c K inney &i J ackson ( 19S4: 196) 
nicht mehr aufrecht erhalten, sondern für „obscure“ erklärt.

Die ersten fossilen sekundären Nanozooecien wurden von W a iio r d  (1S94: Taf. 5-7) von 
der von ihm für eine cheilostome Bryozoe gehaltenen Cisterrifera inconstans W alford , 1887 
aus dem mittleren Lias (Pliensbachium) abgebildet. W alter & Powell (1973: 219, Taf. 20) 
haben die Art revidiert, als Synonym von Mesenteripora w r i gh ü i  ( H aime, 1854) erkannt und 
die ersten REM-Aufnahmen von sekundären Nanozooecien geliefert. Der Nachweis fossiler 
Nanozooecien bei der vorliegenden Art ist insofern besonders bemerkenswert, als es u. W. seit 
dem mittleren Lias bis heute, in einem Zeitraum von ca. 190 Millionen Jahren, keinen fossilen 
Beleg für dieses eigenartige Phänomen gibt.

6. A u t ö k o l o g i e

Hinsichtlich ihrer Wuchsform gehört Diaperoecia n e i im e ien  n. sp. zu den zahlreichen 
inkrustierenden tubuhporiden cyclostomen Bryozoen, weist jedoch in ihrer Astogenese und
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Morphologie einige autökologische Besonderheiten auf, die im folgenden diskutiert werden 
sollen.

Bei den inkrustierenden Taxa unterscheidet Taylor (1976, 1984, 1990):
1. uniseriale Formen (z.B.Stomdtopora), die als schnellwüchsige „Läufer“-Formen („runncrs“) 

mit nur jeweils einem Zooecium am Distal-Ende der einzelnen verzweigten Aste ein 
„eindimensional“ größeres Substrat netzförmig überziehen, absichern und besetzen kön­
nen.

2. einschichtige Ausbreitungen (sheets) multiserialer Formen (z.B. „Beren icen“ - Typ) mit 
allseitiger Wachstumsfront an der Peripherie des Zoariums auf derselben Ebene. Zwar 
können sie kleinere Areale langsamer besiedeln, aber im Fall von Raum-Kompetenz im 
Gegensatz zu den „Läufern“ oder „Rennern“ eine Abwehr- (= 2-dimensionale Phalanx­
Strategie) und Ovicellen entwickeln. Beide niedrigen Wuchsformen bleiben jedoch am 
Boden - sofern sie nicht sich über den Meeresboden erhebende Substrate inkrustieren.

Gegenüber den Wuchsformen 1 und 2 erreichen multilamelläre Zoarien wie D. n eum e ie r i  
n. sp. durch kontinuierlichen Aufwuchs auf ihrer 2-dimensiona!en primären Mutterkolonie 
die dritte Dimension. Durch die Übereinanderlagerung immer neuer Zooecienschichten (bis 
zu 80!) auf derselben engräumigen Siedlungsfläche können hunderte von neben- und überein­
anderwachsenden Subkolonien gebildet werden, wodurch das Potential für die Knospung der 
Einzel-Zooide enorm gesteigert wird. Durch die Aufstockung der Subkolonien gewinnen die 
jüngeren Schichten mehr Abstand vom Meeresboden. Für die Bryozoen als Suspensionsfresser 
ist die Nutzung einer etwas höheren Wasserströmung über dem Boden vorteilhaft, und das 
Risiko der Eindeckung mit Sediment ist geringer. Der Nachteil dieser Wachstumsstrategie 
besteht freilich darin, daß die älteren Zooide einer Subkolonie von der sie inkrustierenden 
jüngeren Subkolonie rasch überwachsen werden. Wie aber Beobachtungen an rezenten 
Beispielen ergeben haben, weisen im allgemeinen nur die peripheren Zooecien an der distalen 
Wachstumsfront lebende Zooide auf, während sie im proximalen Bereich bereits degeneriert 
oder abgestorben sind. Der durch die „ Autobioimmuration“ entstandene Schaden ist daher 
zweifellos gering. Bei D. n eum eie r i  n. sp. war an einer mittelgroßen Kolonie die gleichzeitige 
Knospung vieler neuer Individuen stets gewährleistet. Ihr Reproduktions-Potential war auch 
dadurch besonders groß, daß sie oft stark verzweigte Substrate besiedelte, deren allseitig 
inkrustierte Aste und Vorsprünge vielen Subkolonien gleichzeitig Raum boten. Monticuli, 
d. h. kleine regelmäßig über die Stockoberfläche verteilte Höcker oder Buckel, wie sie 
besonders bei multilamellären Cyclo- und Cheilostomata, aber auch bei paläozoischen Taxa 
auftreten und bei der Nahrungsaufnahme der Zooide den Ausstoß des von den Tentakeln 
filtrierten Wassers begünstigen, kommen bei D. n eum e ie r i  n. sp. nicht vor. Sie werden jedoch 
für die oben mehrfach genannte multilamelläre Reptomultisparsa incrustans d ’ÖRBlGNY von 
T aylor (1975) als charakteristisch angegeben.

Auffallend ist, daß im Gegensatz zu vielen ein günstiges Substrat bietenden Bryozocnarten 
ein Bewuchs durch Epöken, wie besonders andere inkrustierende Bryozocnarten, fast ganz 
fehlt. Unter den ca. 75 Exemplaren sind nur 2 von kleinen O nycho c e l la -  und „Alembranipora“ - 
Arten bewachsen, wahrscheinlich postmortal. Dreimal fand sich Bewuchs durch 2-3 mm dicke 
SVrpzi/rt-Röhren, die sich zu Lebzeiten der Bryozoen auf ihnen festgesetzt hatten. Dies wird 
dadurch bewiesen, daß sie von den Bryozoen selbst wieder randlich überwachsen sind. 
Mehrfach wurden auch kleine Ostreen als vermutlich postmortaler Bewuchs festgestellt. 
Bekanntlich können sich ctenostome Bryozoen, z. B. Alcyonidium, durch die Emission 
toxischer Substanzen ihr Umfeld absichern. Auch könnte man mit Bancroft(1986) vermuten, 
daß die sekundären Nanozooide eine Abwehr- und Reinigungsfunktion besessen haben, 
wodurch die Besiedelung durch fremde Larven erschwert oder verhindert wurde (siehe S. 16).
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Offensichtlich war das Habitat bei Zaitzkofen begünstigt, da die Art sonst in keinem der 
jetzt meist nicht mehr zugänglichen Aufschlüsse der Großberger Schichten gefunden wurde 
und auch in der benachbarten Böhmischen Kreide nicht vorkommt.

Wenn trotz des hohen Energie-Milieus, auf das die groben Sande und die abgerollten 
Fossilien der Großberger Schichten (D aque 1939: 26) schließen lassen, die Art hier so gut 
gedeihen konnte, so liegt dies wahrscheinlich an dem für sie günstigen, aber leider nicht 
bekannten vergänglichen Substrat. Da an allen Exemplaren die Unterseite der inkrustierenden 
Basalschicht korrodiert oder abradiert ist und daher das Lumen der Zooecien überall offen 
liegt, ergibt sich kein Hinweis auf die Oberflächenbeschaffenheit des Substrats, das offensicht­
lich meist hochwüchsig und vielfach verästelt war. Die auf ihm siedelnden Bryozoen waren 
demnach zu Lebzeiten vor Abrollung auf dem Meeresboden geschützt. Da Seegräser als 
Substrat nicht in Betracht kommen, dürften die Bryozoen vermutlich auf Algen oder nicht 
fossil erhaltungsfähigen Alcyonariern (Hornkorallen) gesessen haben.

Sehr auffallend ist, daß im Inneren der Hohlräume nirgends die Basalwand der Zooecien 
erhalten ist. Sämtliche Zooecien sind auf ihrer Unterseite offen und sehen so aus, als ob sie 
abradiert odeer von Bohrorganismen abgeschabt oder „angekratzt“ wären. Wie dies allerdings 
mit der Vorstellung eines zweifellos vorhanden gewesenen nicht erhaltenen Substrats in 
Einklang zu bringen ist bleibt ungeklärt.

V. Dank
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Tafelerläuterungen 

Tafel 1

Fig. 1-7: Dhiperoeaa n en m e i en  n. sp. Ob. Turon Zaitzkofen (Oberpfalz). Verschieden gestaltete 
multilamelläre Zoarien. Nr. 13S37-13S42. Coli. Voigt.

Fig. 7: Apertura eines sekundären Nanozooeciums, das von einer zentralen Öffnung durchbohrte 
terminale Diaphragma zeigend. Stark vergrößert Coli. Voigt Nr. 13593. Vergl. Taf. 3, 
Fig. 4-5.

Bemerkungen: Die Originale befinden sich in der Coli. Voigt, Geologisch-Palaontologisches 
institut und Museum der Universität Hamburg. Die Nummern entsprechen der Photokartei
der Bryozocn-Coll. Voigt.

Tafel 2

Fig. 1-4: 
Fig. 1: 
Fig. 2: 
Fig. 3:

Dhipcroeaa n e i im a e n  n. sp. (4b. Turon Zaitzkofen (Oberpfalz).
Multilamelläres Zoarium im Querschnitt, zwei Aste umhüllend. Coli. Voigt Nr. 13930. 
Multilamelläres Zoarium im Querschnitt. Coli. Voigt Nr. 13393.
Dasselbe Exemplar vergröbert, die hohlen röhrenförmigen Zooecien quer angeschnitten 
zeigend.

Fig. 4: Blascnförmige Ovicelle (Conozooecium) in der oberen Bildhälfte. Holotypus. Coli. Voigt Nr. 
13395.

Tafel 3

Fig. 1-5: Dupcroecia neumeien n. sp. Ob. Turon Zaitzkofen (Oberpfalz)
Fig. I: Stockoberfläche mit Zooecien ohne Peristom. Coli. Voigt Nr. 13924.
Fig. 2: Kolonieoberfläche, die quer orientierten Anwachsstreifen zeigend, die Längsgrenzen der 

Zooecien nicht sichtbar. Coli. Voigt Nr. 13593.
Fig. 3: Schwach gewellte Stockoberfläche mit deutlichen Peristomcn. Längsgrenzen der Zooecien nur 

in der linken oberen Ecke schwach angedeutet. Coli. Voigt Nr. 13593.
Fig. 4: Stockoherfläche mit teils offenen und teils durch ein zentral durchbohrtes terminales Dia­

phragma geschlossenen Penstomen, die den sekundären Nanozooecien entsprechen. Coli. 
Voigt Nr. 13593.

Fig. 5: Dasselbe Exemplar stark vergrößert, die Peristome der ringförmig umrandeten zentralen 
Öffnungen der sekundären Nanozooecien zeigend. Zooeciengrenzen nicht sichtbar (vgl. 
Taf. 1, Fig. 7).
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Tafel 4

Fig. 1—(: Dhtperoeaa n eu m e i en  n. sp. Ob. Turon Zaitzkofen (Oberptalz).
Fig. 1: Wirtelmuster der Zooecien in der Pseudo-Ancestrula-Region. Coli. Voigt Nr. 13395,Holotypus.
Fig. 2: Dasselbe Exemplar, spiraliges Wachstum in der Pseudo-Ancestrula-Region zeigend.
Fig. 3: Pseudo-Ancestrula-Region mit Wirtelstruktur der Zooecien. Coli. Voigt Nr. 13903.
Fig. 4: Dasselbe Exemplar, einen Teil der terassenartig verwitterten multilamellären Kolonie zeigend.

ln der unteren Bildhälfte 2 Knospungszentren verschieden alter Subkolonicn mit spiralig 
orientierten Zooecien in der Pseudo-Ancestrula-Region.

© Biodiversity Heritage Library, http://www.biodiversitylibrary.org/; www.zobodat.at

Tafel 5

Fig. 1: Anschliff des multilamellären Zoariums, vermutlich ein angeschnittenes Gonozooecium mit
einem Zooecium-Röhrchen in der linken Bildmitte zeigend. Coli. Voigt Nr. 13930.

Fig. 2: Angewitterte Stockoberfläche, mehrere Zooecicnlagen einander in verschiedenen Richtungen
überwachsend. Coli. Voigt N r. 13924.

Fig. 3: Vergrößerter Ausschnitt desselben Exemplares, die Wirtelstruktur einer Pseudo-Ancestrula-
Region zeigend.

Fig. 4: Vergrößerter Ausschnitt desselben Exemplares, die diskordante Überlagerung einer
Wirtelstruktur zeigend.

Fig. 5: Bruchfläche des multilamellären Zoariums, die Zooecien im Längsbruch, oben im Querbruch
zeigend. Ob die beiden Hohlräume Gonozooecien sind, ist unsicher. Coli. Voigt Nr. 13932.
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