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3 Zusammenfassung
In der vorliegenden Arbeit wird - basierend auf externmorphologischen Kriterien von
Brachiopodengehäusen aus dem spongiolithischen süddeutschen Oberjura - eine ökologi-
sche Interpretation von Brachiopodenassoziationen vorgestellt und diese mit nicht ver-
schwammten Vorkommen unter Verwendung verschiedener methodischer Ansätze vergli-
chen. Aus insgesamt elf brachiopodenführenden Lokalitäten unterschiedlicher stratigraphi-
scher und fazieller Niveaus wurden die generell bevorzugt auftretenden Wuchsformen er-
mittelt, zu Standardmorphotypen zusammengefaßt und mit digitalisierten Abbildungen aus
vorhergehenden Bearbeitungen ökologisch verglichen.

Lokalität Stratigraphie Fazies Standardmorphotyp
Bolheim Malm 2 Mergelfazies einer

spongiolithischen Moundflanke
Lacunosella-Typ
Juralina-(Loboidothyris)-Typ

Steinbruch Saal Malm Autochthone Korallenfazies Zittelina-Typ

Engelhardtsberg Malm e
Unregelmäßig gebankte Kalk-
Schuttfazies des Intermoundbe-
reichs (Restlücke sensu Ron 1934)

Nucleata-Typ
Zittelina-Typ

Magental Malm 82/3 Mikrobialithische Kalkfazies des
Intramoundbereichs

Juralina-(Loboidothyris)-Typ

Kalkwerk Neupert Malm 82 Kalk/Mergelfazies, Moundflanken-
bereich

Lacunosella-Typ

Schonter Höhe Malm y2

Geschichtete Kalk/Mergelfazies
einer distalen Moundflanke mit
hohem Mergelanteil

Lacunosella-Typ

Laibarös Malm y Mergelige, verschwammte Mound-
flanke

Nucleata-Typ

Biburg Malm Y Kalkige Spongiolith-Randfazies Juralina-(Loboidothyris)-Typ

Schlüpfeiberg Malm a
Verschwammte Kalk/Mergelfazies
im Verzahnungsbereich von
Schicht- und Moundflankenfazies

Lacunosella-Typ

Schönberg Malm a Schwach verschwammte
Kalk/Mergel-Schichtfazies

Aulacothyris-(Zittelina)-Typ

Dadestal (Marokko)
„Außengruppenvergleich“

Mittleres
Bajocium

Mergelkalke des flachen Subtidal;
oolithische und biodetritische Kalke
aus flachen, hochenergetischen
Gewässern des Küstenbereich

Lacunosella-Typ

Tabelle 1. Stratigraphie, Fazies und dominierende Externmorphologie der Brachiopodengehäuse
(Standardmorphotyp) in den untersuchten Lokalitäten.

Die Analysen ergaben, daß mit Hilfe des Verlaufs der dorsalen Umrißlinie, dem Verlauf der
Frontalkommissur und untergeordnet der Foramengröße eine hinreichende Interpretation
des Environments hinsichtlich Substratbeschaffenheit, Hydrodynamik und Bathymetrie erfol-
gen kann. Die wichtigsten Ergebnisse sind: a) Die Brachiopoden der süddeutschen Spongio-
lithfazies zeigen im Vergleich mit je einer Fauna aus einer schwach verschwammten
Schichtfazies, einer Korallenfazies und einer oolithischen Mergelkalkfazies grundlegende
Unterschiede in der äußeren Morphologie ihrer Gehäuse, b) In mergeldominierten Lokalitä-
ten sind die Sphärizitätsindizes der Gehäuse deutlich höher als in der Korallenfazies, c) Re-
duzierte Werte des Dicken / Breiten - Verhältnisses scheinen ein Indiz für weichere
Substrate zu sein, d) Im zeitlichen Verlauf (Oxfordium bis Unter-Tithonium) nehmen die
Werte der Sphärizitätsindizes der Brachiopodengehäuse ab. e) Die Amplituden der Frontal-
kommissuren von Brachiopoden aus dem Moundbereich sind höher als diejenigen aus der
Korallenfazies, f) Das Mengenverhältnis von terebratuliden zu rhynchonelliden Brachiopoden
läßt Rückschlüsse auf das dominierende Substrat in den Moundbereichen zu. Ein quantita-
tives Übergewicht rhynchonellider Brachiopoden geht mit einem mergelreichen, stillen Tie-
ferwasserenvironment einher, während die kalkdominierten Flachwasserbereiche mit er-
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höhter Hydrodynamik bevorzugt von Terebratuliden besiedelt werden, g) Untergeordnet wird
ein Substratwechsel durch die Foramengröße und -position angezeigt. Große mesothyridide
Foramina kennzeichnen meist Festsubstrate. Kleine hypothyridide Foramina sind eher für
allomikritische Bereiche charakteristisch, h) Brachiopoden der koralligenen Fauna zeichnen
sich durch Asymmetrien der Frontalkommissur (Rhynchonellida) und Asymmetrien in der
dorsalen Umrißlinie aus (Terebratulida).
Die artikulaten Brachiopoden aus den untersuchten „Riff-Ablagerungen scheinen hinsicht-
lich ihrer Morphologie und faunistischen Komposition von den kontrollierenden Bildungsfak-
toren (besonders Sedimentationsrate, Substratbeschaffenheit und Hydrodynamik) der
Schwamm- und Korallenassoziationen, beeinflußt worden zu sein. Die in den jeweiligen Auf-
schlüssen dominierenden Brachiopoden-Morphotypen reflektieren wenigstens statistisch die
Bildungsbedingungen.

4 Abstract
Data on brachiopods in spongolites from the Upper Jurassic of southern Germany were col-
lected in order to establish associations based on paleoenvironmental parameters and
compare these results to similar fauna across a range of depositional paleoenvironments.
Fossils were sampled and their dominant growth morphotypes identified from 1 1 localities
representing different ages and facies of the Upper Jurassic in the Franconian and Swabian
Alb. These growth morphotypes were compared to standard morphotypes and to biometric
data of modern brachiopods gleaned from the literature. Through statistical analysis, it was
found that the mode of commissure line and in part the diameter of the foraminae correlate
well with substrate types and hydrodynamic to bathymetric paleoconditions. General results
include: a) the external morphology of brachiopods from spongolites is significantly different
from that of brachiopods from well-bedded limestone containing few to no sponges but
corals and oolites, b) within a mostly marl substrate, the sphericity index of brachiopod
shells is much larger than for shells in coral-bearing rocks, c) width to length ratios of shells
are less for softer substrates indicating possible use as an index for substrate consistency,
d) from the Lower Oxfordian to the Tithonian, the sphericity index of shells in general de-
creases, e) amplitudes of the frontal commissure line of brachiopods found within spongolite
build-ups are much larger than those from coral-bearing rocks, f) Terebratulidae to
Rhynchonellida biometric relations may be used as an index for judging the “quality” of the
paleoenvironment; rhynchonellid brachiopods were dominantly found in marly, deeper
paleoenvironments, whereas carbonate sediments deposited under shallow, high energy,
water paleoconditions were colonized by terebratulid brachiopods, g) the size and position of
foraminae are linked to the substrate type; brachiopods with larger mesothyrid foraminae are
found associated with hard substrates while smaller hypothyrid foraminae in soft carbonate
sediment areas, h) brachiopods from coral rocks are characterized by their asymmetric
growth in form (Terebratulida) and of their frontal commissure (Rhychonellida).
In general, brachiopods from reefal deposits appeared to have been directly influenced mor-
phologically by paleoecologic factors, such as sedimentation rate, substrate type, and water
energy levels. The dominant standard morphotype of brachiopods appears to correlate in a
statistically significant way with the interpreted depositional circumstances at each locality.
Due to here presented morphological data of brachiopodes from the Upper Jurassic of
Southern Germany, associations of brachiopodes in spongiolites are interpreted
palecologically and compared to similar faunae from other depositional environments. From
1 1 localities of different stratigraphical age and facies in the Franconian and Swabian Alb the
dominant growth morphotypes are presented and abstracted to so-called „standard
morphotypes“. The latter are compared to biometrical data of modern brachiopodes, mainly
extracted from literature data. Interpreting the mathematical analyses it can be concluded
that the dorsal outline, the mode of commissur line and partially the diameter of the forami-
nae can be used as indicator of substrates, hydrodynamical and paleobathymetrical
conditions. The main results are: a) External morphology of brachiopodes from spongiolites
exhibits strong differences in contrast to brachiopodes from well-bedded limestones with few
or no sponges, to coral-bearing strata and to oolithic limestones, b) In localities, where marls
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have been predominantly deposited, the sphericity index is much larger than in the coral-
bearing rocks, c) Reduced relations of width and length can be tentatively used as index for
soft substrates, d) From the Lower Oxfordian to the Tithonian the sphericity index becomes
smaller, e) Amplitudes of the frontal commissur line from brachiopodes of spongiolitic
buildups are much higher than from brachiopodes in coral-bearing rocks, f) Quantitative re-
lations from Terebratulidae to Rhynchonellida can be used as index for quality of substrates.
Rhynchonellid brachiopodes are dominating marly, deeper environments, whereas carbona-
tic sediments deposited under shallow water conditions with higher water energy are
dominated by terebratulid brachiopodes. g) Changes of substrates are indicated by the size
and position of foraminae. Larger mesothyrid foraminae characterize hard substrates,
smaller hypothyrid foraminae are typically developed in allomicritic areas, h) Brachiopodes
from coralligene rocks are characterized by their asymmetrical growth of form
(Terebratulida) and of their frontal commissure (Rhynchonellida). Generally, brachiopodes
from reefal deposits have been influenced morphologically by ecologically controlling factors
such as the sedimentation rate, the substrate, and the water energy levels. The dominating
standard morphotypes of brachiopodes in each locality reflect at least statistically the former
depositional environments.
(Translation: Dr. Elizabeth H. Gierlowski-Kordesch, Department of Geological Sciences, Ohio University)

5 Resume
Ce travail - base sur des criteres de morphologie externe de coquilles de brachiopodes
provenant du Jurassique superieur spongiolithique du sud de I’Allemagne - presente une
interpretation ecologique d’associations de brachiopodes. Celles-ci sont comparees avec
celles de gisements non spongiolithiques en partant de bases methodiques differentes. Les
formes les plus courantes ont ete determinees dans onze localites de niveaux
stratigraphiques et faciels differents. Elies ont ete ensuite regroupees en morphotypes puis
ont ete comparees entre elles selon des criteres ecologiques ä I’aide d’illustrations digita-
lisees issues de travaux precedents.
Grace ä la forme du contour dorsal, au trace de la commissure frontale et - dans une
moindre mesure - ä la tailie du Foramen, les analyses permettent de conclure ä la possibility
d’une interpretation süffisante de I’environnement en ce qui concerne la consistance du
substrat, I’hydrodynamique et la bathymetrie.
Les resultats les plus importants sont les suivants:
a): Les associations de brachiopodes des facies spongieux du sud de I’Allemagne, ayant
chacune ete comparee ä 1: la faune d’un facies faiblement spongiolithique, 2: un facies
corallien et 3: un facies de calcaire marneux oolithique, trahissent des differences fonda-
mentales en ce qui concerne la morphologie des coquilles. b): Dans les localites composees
principalement de marnes, I’indice de sphericite des coquilles est distinctement plus eleve
que dans le facies corallien. c): Les valeurs reduites du rapport epaisseur/largeur semblent
temoigner d’un substrat plus tendre. d): De l’Oxfordien au Tithonien inferieur, les valeurs de
I’indice de sphericite des coquilles de brachiopodes diminuent. e): Les amplitudes des
commissures frontales de brachiopodes provenant du facies spongiolithique sont plus
importantes que celles de brachiopodes issus du facies corallien. f): Le rapport entre les
quantites respectives de terebratules et de rhynchonelles permet de tirer des conclusions
concernant le substrat dominant des facies spongiolithiques. Une preponderance quantita-
tive de rhynchonelles s’accorde avec un environnement riche en marnes dans des eaux
calmes et profondes; cependant que les eaux peu profondes dominees par les depots
calcaires et caracterisees par un milieu de plus haute energie representent le domaine
preferentiel des terebratules. g): Bien que de moindre importance, il existe un rapport entre
le changement de substrat et la taille ainsi que la position du foramen: Les larges foramens
mesothyridides indiquent generalement des Substrats solides tandis que les petits foramens
hypothyridides sont plutöt caracteristiques des milieux ä micrites allochtones. h): Les bra-
chiopodes des facies coralliens se distinguent par I’asymetrie de leurs commissures fronta-
les (en particulier chez les rhynchonelles) et par l’asymätrie du contour dorsal (en particulier
chez les terebratules). La morphologie et la composition faunistique des brachiopodes
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articules des depots recifaux analyses semblent avoir ete influencees par les facteurs de
formation des associations d’eponges et de coraux (en particulier le taux de sedimentation,
la composition du Substrat et l’hydrodynamique). On peut affirmer pour le moins que les
morphotypes de brachiopodes qui dominent dans les affleurements refletent statistiquement
leurs conditions de formation.
(Traduction: Michel Guörin, Institut für Paläontologie der Freien Universität Berlin)

Schwerpunktprogrammes „Biogene Sedi-
mentation“ sind die Bildungsbedingungen
und Faktoren, welche die Kiesel-
schwammfazies auf den ausgedehnten
Schelfplattformen am nördlichen Tethys-
schelf in erdgeschichtlich einzigartiger
Weise im Oberjura begünstigt haben
(KEUPP et al. 1996, LEINFELDER 1993,
LEINFELDER et al. 1994), ein zentrales
Thema. Verschiedene Arbeitsgruppen
konzentrierten sich mit paläontologischen,
karbonatsedimentologischen, (sequenz)-
stratigraphischen, geo- und biogeochemi-
schen Methoden darauf, die Vorausset-
zungen der Spongiolith-Bildung zu unter-
suchen. Die vorliegende Studie versucht
morphometrische Charakteristika von Bra-
chiopoden-Assoziationen bei stratigra-
phisch und lokal unterschiedlich positio-
nierten Vorkommen im Oberjura Süd-
deutschlands funktionsmorphologisch zu
interpretieren, um dadurch zusätzliche
Hinweise auf Milieu-Parameter (z.B.
Substrat oder Hydrodynamik) beizusteu-
ern. Neben verschiedenen Faunen aus
Oberjura-Schwammkalken werden je eine
Fauna aus der unverschwammten Bank-
kalkfazies, der Korallenkalk-Fazies und
einer oolithischen, nicht verschwammten,
marokkanischen Mergelkalkfazies als
ökologischer „Außengruppen-Vergleich“ in
die Untersuchungen einbezogen.
Die untersuchten Faunen der Korallen-
kalk-Fazies und der oolithischen Mergel-
kalkfazies sind jedoch nicht statistisch
repräsentativ für vergleichbare Ablagerun-
gen des süddeutschen Oberjura.
Zusätzlich sind von verschiedenen Litera-
turzitaten aus mesozoischen (ALMfzRAS
1987b, ALMERAS & MOULAN 1985,
PROSSER 1993, RADULOVic et al. 1922)
und rezenten Habitaten (FOSTER 1974) die
dorsalen Umrißlinien und der Verlauf der
Frontalkommissur von diversen Brachio-
poden digitalisiert worden, um diese einem
Vergleich mit der oberjurassischen Fauna
zuzuführen.

6 Einleitung
Seit mehr als 150 Jahren sind Brachiopo-
den Gegenstand der paläontologischen
Forschung. Schon bald nach ihrem ersten
Auftreten vor ca. 545 Millionen Jahren
besiedelten sie die unterschiedlichsten
Nischen in den Meeren. Im Verlauf der
Erdgeschichte erfuhren die artikulaten
Brachiopoden neben extremen Radiatio-
nen auch gravierende Aussterbeereig-
nisse, denen ganze Großgruppen zum
Opfer fielen. Einige dieser Vorgänge aus
der Vergangenheit erlauben Rückschlüsse
auf die Faktoren zu ziehen, die die Ver-
breitung oder Einschränkung der Lebens-
räume der Brachiopoden bestimmten. Die
meisten der paläozoischen Ordnungen
sind heute jedoch ausgestorben. Untersu-
chungen zeigten, daß Brachiopoden im
Verlauf des Paläozoikums - mit z.B. weit
über 200 Gattungen im Devon - und in
Teilen des Mesozoikums zu den dominie-
renden schalentragenden Organismen der
tropischen Schelfgewässer zählten. Nach
dem Faunenschnitt an  der Perm / Trias-
Grenze erlangten sie aber zu keinem Zeit-
punkt eine vergleichbare Bedeutung. Re-
zent sind nur ca. 300 Arten bekannt, die
meist in den ruhigen, kühlen Gewässern
der Polarregionen oder in größeren Mee-
restiefen leben. In diesem Zusammen-
hang hat FOSTER (1974) verschiedene
Brachiopodenpopulationen im Bereich des
antarktischen Ross-Meeres untersucht
und dabei eine signifikante Abhängigkeit
zwischen den dort ansässigen Arten und
dem Environment beobachtet. Zudem sind
in einigen Arealen des Ross-Meeres die
artikulaten Brachiopoden ähnlich hoch-
divers vertreten wie die Mollusken.
Auch in der spongiolithischen Fazies des
süddeutschen Oberjura stellen Brachio-
poden ein zahlenmäßig oft gegenüber den
Mollusken dominierendes Faunenelement
dar, das durch ein erhöhtes Fossilisations-
potential im Zuge der Fossildiagenese
noch verstärkt wird. Im Rahmen des DFG-
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(ALMERAS & ELMi, 1985). Aufgrund die-
ser Tatsachen konnte EMIG (1988,
1989) belegen, daß sich die mit der
Tiefe ändernden Standortfaktoren wie
Substratbeschaffenheit, T emperatur,
Sedimentationsrate, Wassertrübe und
Nahrungsangebot eine Änderung in der
taxonomischen Zusammensetzung be-
dingen. Beispielsweise konnte LEE
(1991) in Küstenbereichen Neusee-
lands zeigen, daß die Wassertempe-
ratur ein entscheidender Begren-
zungsfaktor für die Verbreitung der
Brachiopoden ist. 95 % der beobach-
teten Brachiopoden leben in einem
Tiefenbereich innerhalb der 1000 m-
Isobathe bei Temperaturen zwischen
8°C und 18°C. Daneben beeinflußt die
Wassertemperatur auch die Reproduk-
tionsrate der Brachiopoden (CURRY
1982).

4. In verschiedenen Faziesbereichen im
Oxfordium der fränkischen Alb verän-
dert sich die Zusammensetzung der
Brachiopodengemeinschaften in Ab-
hängigkeit vom Environment (DORN
1932).

5. Die mit der Schwammfazies korrelier-
ten Brachiopodenfaunen des schwäbi-
schen Oberjura im Zeitraum Oxfordium
bis Tithonium unterliegen möglicher-
weise einer statistischen Größenzu-
nahme (WAGENPLAST 1972).

6. AGER (1965) konnte aufgrund überwie-
gend externer Schalenmorphologien
bei Assoziationen artikulater Brachio-
poden des Mesozoikums sieben Le-
bensraumtypen unterscheiden. Grund-
lage seiner Untersuchung bildete die
Beobachtung, daß zeitlich und räumlich
getrennte Brachiopodenpopulationen
für identische Environments ähnliche
individuelle externmorphologische Aus-
bildungen zeigten. Das bathymetrische
Spektrum der analysierten Lokalitäten
reichte von sehr flachen Gewässern
des litoralen Bereichs bis in das Bathyal
(Tabelle 2).

Die Konzeption des Vorhabens stützt sich
auf verschiedene empirisch ermittelte Er-
kenntnisse aus der Paläo- und Neontolo-
gie, die sich kurz in der nachfolgenden
Aufzählung zusammenfassen lassen:
1. Moderne Brachiopoden unterliegen

zum Teil in Abhängigkeit von hydrody-
namisch differenzierten Standorten in-
traspezifischen Gehäuse-Modifikatio-
nen (SCHUMANN 1991: Terebratalia
transversa; EMIG 1985: Gryphus
vitreus; PECK et al. 1987 a & b: Liothy-
rella uva).

2 .  Das individuelle Größenwachstum der
Brachiopoden scheint teilweise sub-
stratabhängig zu sein. So weist FOSTER
(1989) darauf hin, daß vor Neuseeland
das Gros der Brachiopoden in Berei-
chen mit harten Substraten (Klappen
toter Brachiopoden und andere orga-
nogene Hartteile, grobe Kiese, vulkani-
sches Gestein) vorkommt, während die
großen Kalkschlammareale in der Nähe
der Inseln nur spärlich mit Brachiopo-
den besiedelt sind. Exemplare von No-
tosaria und Waltonia, deren durch-
schnittliche Länge normalerweise 20
mm beträgt, erreichten - wenn nur feine
und ästige Bryozoen als Besiedlungs-
grundlage verfügbar waren - maximale
Größen von nur 5 mm.

3. Moderne und fossile Brachiopoden-
Vergesellschaftungen eignen sich als
gute Environment-Indikatoren. Palä-
ökologische Analysen aus verschiede-
nen Zeitstufen liegen u.a. von
MlDDLEMISS (1962), AGER (1965, 1986),
TCHOUMATCHENKO (1972), ALMfzRAS &
MOULAN (1983) sowie BlERNAT &
SZULCZEWSKI (1993) vor. Diese Arbei-
ten zeigen eine deutliche Beziehung
zwischen den Environments und der
Zusammensetzung der Brachiopoden-
assoziationen. Untersuchungen in den
Gewässern vor Neuseeland zeigen,
daß ein Großteil der Individuen an
harten Substraten (Felsen, Muschel-
schalen, Wurmröhren) festgehaftet ist
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Environment Typische Externmorphologie Beispiel
Sehr flaches Wasser
(? Litoral)

grob berippte (Costae) rhynchonellide Brachiopoden mit
einem großen umrandeten Foramen
Terebratulide Brachiopoden mit starker Einfaltung der
Frontalkommissur

Cyclothyris
Stiphrothyris

Flaches Wasser
(Sandiger Untergrund)

Rhynchonellide Brachiopoden mit trilobater Frontalkommis-
sur
Terebratulide Brachiopoden mit rectimarginater Frontal-
kommissur

Tetrarhynchia
Lobothyris

Flaches Wasser
(Riffrand)

meist große, asymmetrische rhynchonellide Brachiopoden
Terebratulide Brachiopoden mit stark gefalteten Frontal-
kommissuren

Septaliphora
Loboidothyris

Flaches Wasser
(Felsiger Boden)

Generell große, kräftig berippte oder gänzlich glatte Indivi-
duden

Peregrinella
Halorella

Tieferes Wasser
(Schlammiger Untergrund)

Mittelgroße, dünnschalige rhynchonellide Brachiopoden
Feinberippte terebratellide und rhynchonellide Brachiopo-
den

Kolhidaella
Lacunosella (teilw.)
Terebratulina

Tiefes Wasser
(? Bathyal) Schwach gefurchte Klappen

Norella
Pygope
Glossothyris

Tabelle 2. Abhängigkeit der externen der Brachiopodenmorphologie von Bathymetrie und Substrat mit Beispielen
aus dem Mesozoikum (nach AGER 1 965).

7. In rezenten Assoziationen können be-
stimmte Standorte funktionsbedingt
speziesübergreifende Übereinstim-
mungen in einzelnen externmorpholo-
gischen Merkmalen aufweisen. FOSTER
(1974, 1989) stellte bei Tiefwasser-
Brachiopoden aus dem antarktischen
und subantarktischen Bereich folgende
Gemeinsamkeiten fest: überwiegend
glattschalige, dünnwandige Klappen,
grobes „Schalenmosaik“ unter dem
REM, niedrige Punctaedichte und
schwache Spiculation. Zum anderen
konnten CHAPMAN & RICHARDSON
(1981), RICHARDSON (1981 a-d, 1987),
MINEUR & RICHARDSON (1984) und
GRANGE et al. (1981) an  der austra-
lischen Küste den Nachweis erbringen,
daß vor allem typische Stielausbildun-
gen der dort beobachteten Brachiopo-
den (vorwiegend Neothyris lenticularis,
Terebratella sanguinea, Terebratella in-
conspicua, Notosaria nigricans) mit
charakteristischen Substrattypen korre-
lieren. Der Stieltypus ist meist an der
Ausbildung des Schnabels (Länge,
Krümmung, Ausdehnung der Deltidial-
platten und Foramenposition) zu er-
kennen. Die Foramengröße allein gibt
jedoch keinen Aufschluß über den
Stieltypus (RUDWICK 1974, RICHARD-
SON 1981 a-d) und ist als Substrat-
indikator schlecht geeignet, jedoch

scheint u.a. die Ausbildung und Anlage
der „Schnabelrücken“ (beak ridges)
wichtige Hinweise auf ein aktives oder
passives Ausrichten des Gehäuses in
Bezug zum Substrat (RICHARDSON
1987) zu geben. Sind die „Schnabel-
rücken“ scharfkantig entwickelt, können
sie sich im Sediment verkeilen und
bilden dadurch ein Widerlager für eine
aktive Drehbewegung des Brachio-
poden. Abgerundete Schnabelrücken
lassen dagegen eher ein passives
Rollen und Gleiten über der Sedi-
mentoberfläche zu. Die Struktur des
apikalen Bereiches - im besonderen
des Foramens und der „Schnabel-
rücken“ - zeigen morphologische Diffe-
renzen zwischen festgehafteten und
frei auf dem Sediment liegenden Indivi-
duen der selben Art. Solche Differen-
zen wurden zwar beobachtet, traten
aber nicht regelmäßig auf.

7 Zielsetzungen
Aus den erwähnten Untersuchungen an
rezenten und fossilen Brachiopoden ist zu
erkennen, daß es bestimmten Taxa im
Prinzip möglich ist, mit ihrem Gehäusebau
auf verschiedene Environment-Parameter
zu reagieren.
Diese Reaktion kann auf unterschiedliche
Weise erfolgen:
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1. Es besteht die Möglichkeit, daß be-
stimmte morphologisch charakteristi-
sche Taxa auf jeweils enge Standorte
eingenischt sind.

2. Verschiedene Brachiopoden-Taxa kön-
nen aufgrund funktioneller Notwendig-
keiten auf gleiche Umweltparameter
konvergent mit gehäusemorphologi-
schen Analogien reagieren und ein-
zelne Arten können dazu befähigt sein,
ihren genetisch fixierten Bauplan
standortbezogen in zum Teil weit ge-
spannten Variabilitätsgrenzen zu modi-
fizieren.

Dieses Potential soll in der vorliegenden
Arbeit genutzt werden, um die Morpho-
logie von Brachiopoden-Assoziationen als
Environment-Indikatoren zu verwenden.
Aus stratigraphisch unterschiedlichen Bra-
chiopoden-Vorkommen des süddeutschen
Oberjura wurden deshalb bewußt solche
ausgewählt, die in unterschiedlichem
Maße mit der Spongiolithfazies assoziiert
sind. Ergänzend wird eine Fauna aus dem
mittleren Bajocium des zentralen Hohen
Atlas Marokkos sowie Rezent- und Fos-
sildaten aus Literaturangaben in die Ana-
lyse einbezogen.
Die Abhängigkeit zwischen Fazies und
Externmorphologie der Brachiopoden-Ge-
häuse soll hinsichtlich folgender Aspekte
interpretiert werden:
-> Gibt es grundlegende externmor-

phologische Unterschiede zwischen
± isochronen Brachiopodenver-
gesellschaftungen verschiedener
Faziesbereiche (z.B. Korallen-,
Spongiolith-, Bankkalkfazies)?

-> Wie verändern sich innerhalb gleich-
bleibender Fazies die schalen-
morphologischen Parameter durch
die Zeit, die eine successive Ver-
änderung des Artenspektrums
bedingt?

—> Ist es möglich, allein aus der Mor-
phologie von articulaten Brachiopo-
den des Oberjura eine Milieuabhän-
gigkeit, vor allem von Substratbe-
schaffenheit und Hydrodynamik ab-
zuleiten?

-> Lassen sich deshalb bei den Tere-
bratulida und Rynchonellida - unab-
hängig von ihrer taxonomischen Zu-
ordnung - „Standardmorphotypen“
für charakteristische Faziesbereiche
definieren?

-> Ist es möglich eine zunächst speziell
auf das Untersuchungsgebiet basie-
rende Checkliste zu erstellen, mit
deren Hilfe es gelingt, beliebige Bra-
chiopodenassoziationen aufzuneh-
men und ökologisch auszuwerten?

8 Methodik
Alle vollständig erhaltenen fossilen Bra-
chiopoden wurden gereinigt. Kalkige und
tonige Rückstände wurden mit Wasser-
stoffsuperoxid behandelt. Mit einem ab-
schließenden Ultraschallbad ließen sich
letzte Sedimentrückstände beseitigen.
Hartnäckige Kalkrückstände - besonders
zwischen den Rippen von Rhyncho-
nelliden - wurden mit Hilfe eines Pulver-
strahlgerätes entfernt.
Zur Bestimmung der grundlegenden Grö-
ßenparameter (Abbildung 1) (Länge der
Ventralklappe, Länge der Dorsalklappe,
Gehäusebreite und Gehäusedicke) ist ein
statistisch repräsentativer Anteil einer je-
den Population mit einer Schiebelehre
(Meßgenauigkeit: 10' 2 mm) vermessen
worden. Die kleinen Brachiopoden (< 4
mm) wurden mit einem Meßokular ver-
messen. Ein Anlegegoniometer (Meß-
genauigkeit: 0,5 Grad) und ein Win-
kelmeßokular (0,1 Grad) standen zur
Ermittlung der Apikalwinkel zur Verfügung.
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LV
LD

Abbildung 1. Meßpunkte der metrisch skalierten externmorphologischen Variablen. Die Abkürzungen bedeuten:
A = Apikalwinkel, LV = Länge der Ventralklappe, LD = Länge der Dorsalklappe, B = Breite des Gehäuses,
D = Dicke des Gehäuses.

und Interpretation von ontogenetischen
Reihen verwendet. Dies erfolgt jedoch nur,
wenn die zu interpretierenden Taxa in ei-
ner ausreichenden Menge und vollständig
erhalten zur Verfügung stehen.

8.1 Metrische Variable
Zusätzlich zu den nominalen Parametern
(vergleiche Abbildung 2 weiter unten), die
durch Taxieren auch an fragmentierten
Exemplaren ermittelt werden konnten,
sind an vollständig erhaltenen Individuen
metrische Messungen durchgeführt wor-
den. Durch Kombination der metrischen
Einzelparameter wurden weitere Kenn-
größen gebildet, die den Vergleich mit
Literaturangaben unterstützen. Von be-
sonderer Bedeutung ist der Parameter
Sphärizitätsindex, der in Verbindung mit
anderen Werten eine ökologische Inter-
pretation des Morphotyps zuläßt. Zusätz-
lich werden die Meßwerte zur Erstellung

Variable Abkürzung Einheit
Länge Ventralklappe LV mm
Länge Dorsalklappe LV mm
Größte Breite B mm
Größte Dicke D mm
Apikalwinkel A Grad
Volumen V cm 3

Tabelle 3. Liste der metrisch skalierten Variablen.

Variable Abkürzung Beschreibung

Sphärizitätsindex S
o 2D
S = ~ (nach DELANCE 1969)

Tabelle 4. Formel zur Ermittlung des Sphärizitätsindex.

Die Angabe der metrischen Meßwerte
(Länge, Breite, Dicke, Apikalwinkel) dient
im wesentlichen dem Erstellen ontogene-
tischer Reihen und zur Bestimmung der
grundlegenden statistischen Parameter
Mittelwert, Standardabweichung und Va-
rianz. In taxonomischen Bearbeitungen
werden zumeist die leicht zu ermittelnden
externen Basisdaten Länge der Ven-
tralklappe (die maximale Längser-
streckung des Brachiopoden), maximale

Breite und maximale Dicke des Gehäuses
aufgeführt. In verschiedenen Bearbeitun-
gen mit ökologischen und taxonomischen
Zielsetzungen wird, wie auch in der vor-
liegenden Studie, die Histogrammdarstel-
lung einzelner Gehäuseparameter (meist
die Klappenlänge) sowie die Abbildung der
Längen / Breiten - Verhältnisse der Ven-
tralklappe dazu verwendet, die monospe-
zifische Struktur der untersuchten Fauna
zu untermauern (ROLLET 1964 a, b, c,
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befinden muß, um ein genaues Ablesen
des Gesamtgewichts an der Waage zu
ermöglichen.
Das verwendete Wasser besitzt bei + 4 °C
eine Dichte von 1 g cm' 3 (vergleiche
SCHRÖTER et al. 1985), so daß die ermit-
telte Gewichtszunahme mit dem Volumen
des zu messenden Brachiopodengehäu-
ses übereinstimmt. Aus der Differenz der
beiden Messungen ergibt sich das Volu-
men des Gehäuses mit der Einheit cm 3 .
Durch den Vergleich von Basisvariablen
mit den ermittelten Volumenwerten von
Individuen einer Art können u.a. Wachs-
tumsallometrien dargestellt werden
(BööKSTEiN 1991). Die Krümmung und
der exakte Verlauf der Kommissurlinie ist
mit Hilfe der herkömmlichen Verfahren
(Schiebelehre und Meßokular) nur unprä-
zise zu ermitteln, da die Kommissurlinie,
bedingt durch frontale und laterale Sulci
und Plicationen, nicht in einer Ebene ver-
läuft. Hierzu wurden vollständige Exem-
plare zunächst fotografiert und die Foto-
vorlagen danach gescannt, um sie für eine
Umrißanalyse zu digitalisieren. Weitere
Informationen sind dem Kapitel 8.3
(Fourieranalyse) zu entnehmen.
Durch Gegenüberstellung der zusammen-
gesetzten Variablen Längenindex und
Index zur relativen Dicke lassen sich die
drei grundlegenden Größen eines Bra-
chiopoden in einer graphischen Darstel-
lung in Beziehung setzen und Rück-
schlüsse auf die Korrelation der Variablen
ziehen. Korrelationsdiagramme bieten
gegenüber der variationsstatistischen
Darstellung den Vorteil, daß die wahren
Beziehungen der Variablen in Bezug ge-
setzt und direkt aus dem Diagramm ab-
gelesen werden können (KIRCHNER 1931).
Der aus den drei Variablen Länge der
Ventralklappe, maximale Breite und ma-
ximale Dicke zusammengesetzte Sphäri-
zitätsindex (DELANCE 1969) gestattet ein
gutes Schätzen der Sphärizität des Bra-
chiopodengehäuses und gibt in Verbin-
dung mit den Parametern Volumen und
Verlauf der frontalen Kommissurlinie
Spielraum zur ökologischen Interpretation
des Morphotyps. Die dimensionslose
Variable Sphärizitätsindex wird aus dem
Quotienten der doppelten Dicke und der
Summe aus Länge der Ventralklappe und
der Breite des vermessenen Objektes er-
rechnet. Die Werte liegen dabei zwischen

ROUSSELLE 1965, BROOKFIELD 1973, DZIK
1979, HELIASZ & RACKI 1980, ROUSSELLE
1985).
An gut erhaltenen Objekten können wei-
tere Parameter, wie z.B. Länge der Dor-
salklappe und Apikalwinkel (vergleiche
COOPER 1972, 1979, 1981 a-d, 1982) auf-
genommen werden. Neben den externen
Basisparametern wurde an  vollständig
erhaltenen Individuen eine Volumenmes-
sung vorgenommen. Volumenmessungen
an kleinen Objekten benötigen generell
einen hohen technischen Aufwand. Die
Volumina der Brachiopodengehäuse wur-
den mit einer Feinwaage der Marke Sato-
rius (Meßgenauigkeit: 10' 3 g) ermittelt. Ein
Gesetz von Archimedes besagt, daß der
Auftrieb, den ein allseitig von einer Flüs-
sigkeit umgebener Körper erfährt, den
gleichen Betrag hat wie die Gewichtskraft,
mit der die vom Körper verdrängte Flüs-
sigkeit von der Erde angezogen wird
(vergleiche HÖFLING 1981). Daraus läßt
sich das nachfolgend beschriebene prakti-
sche Verfahren ableiten: Man stellt ein mit
destilliertem Wasser gefülltes Gefäß auf
die Waagschale der Feinwaage und er-
mittelt das Gesamtgewicht.

Galgen

Kurbel

Waage

Abbildung 2. Schematisierte Darstellung der ver-
wendeten Meßvorrichtung zur Ermittlung des Volu-
mens eines Brachiopodengehäuses. Mit Hilfe einer
Kurbel wird der an einem Faden befestigte Brachio-
pode in das mit destilliertem Wasser gefüllte Gefäß
eingebracht. Die Gewichtszunahme wird an der
Waage abgelesen.

Mit Hilfe eines Galgens wird nun der Bra-
chiopode vollständig in die Flüssigkeit ein-
gebracht, ohne dabei den Boden des Ge-
fäßes zu berühren. Die Gewichtszunahme
wird an  der Waage abgelesen. Die Ver-
wendung des Galgens ist dabei unerläss-
lich, da  sich die Flüssigkeit nach dem
Eintauchen des Körpers in absoluter Ruhe
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Nach einer ersten Sichtung der gesamten
Population wurde eine auf nominal ska-
lierten Variablen basierende individuen-
spezifische Checkliste (Abbildung 3) er-
stellt. Die Checkliste erfaßt zunächst die
Herkunft, Fazies und Systematik. Den
größten Teil der Liste bildet die Beschrei-
bung der externen Morphologie des Bra-
chiopoden, um eine rasche jedoch grobe
Zuordnung des Taxons in eine beste-
hende Morphotypenklasse zu ermögli-
chen. Checklisten finden in der statisti-
schen Aufnahme taxonomischer (Popov
et al. 1996) oder paläobiologischer
(HANGER 1996, HOLMER & POPOV 1996)
Daten immer dann Verwendung, wenn es
notwendig ist, große Informationsmengen
rasch zu erfassen und weiter zu verarbei-
ten.

8.2 Nominale Variable
(Checkliste)

Die unten beschriebene Checkliste basiert
auf einem nominalen Skalenniveau und
dient im wesentlichen dazu, eine Brachio-
podenpopulation in ihren Grundzügen ex-
ternmorphologisch statistisch zu erfassen.
Mit Hilfe der Liste ist es jedoch nicht mög-
lich, sehr geringe Abweichungen der ex-
ternen Morphologie zu erkennen. Die prä-
zise Erfassung des Umrisses wurde daher
mit Hilfe der Fourieranalyse mit anschlie-
ßender Auswertung der Fourierkoef-
fizienten durchgeführt.

eins und einem Wert kleiner als eins. Ist
das Objekt ideal gerundet (Kugelform),
beträgt der Sphärizitätsindex genau eins,
da die drei Variablen in diesem Fall iden-
tische Werte besitzen. Den gleichen Wert
würde allerdings auch ein Würfel aufwei-
sen, da hier die drei Raumachsen den
gleichen Betrag besitzen. Dieser Fehler
kann aber vernachlässigt werden, da be-
reits bei Beginn der Meßreihen fest stand,
daß es sich um kantengerundete Objekte
handelt.

Beispiel Sphärizitätsindex
Kugel 1,00
Zittelina gutta 0,91
Hühnerei 0,83
Zittelina orbis 0,53
Juralina insignis 0,49

Tabelle 5. Ausprägung der Variablen Sphärizitäts-
index anhand von ausgewählten Beispielen.

Besonders die merkmalsarmen Klappen
vieler terebratulider Brachiopoden bieten
derzeit noch wenige Ansatzpunkte für eine
morphometrische Klassifizierung und In-
terpretation der verschiedenen Morpho-
typen. Der Hauptgegenstand der Unter-
suchungen ist, neben der Bestimmung der
metrischen Meßwerte der Klappen, auch
die Ermittlung des Verlaufs der Umrißlinie
in der Dorsalansicht und des Verlaufs der
Kommissurlinie in der Frontalansicht.

Lokalität:
Fazies:
Gattung:
Art:

Zustand (Z)
| (1) fragmentiert | (2) vollständig

Pathologisch (P)
(1) nein (2) Transportbedingte Verletzung
(3) Wachstumsanomalie (4) Syn-vivo-Schalenverletzung

Umriß dorsal (UD)
(1) subzirkular (2) triangular

--------

(3) triangular-elongat

/A.
/ \{ __}

(4) triangular mit gewellter
Front

( _ J

(5) triangular mit frontaler
Vertiefung

(6) pentagonal (7) tetragonal (8) subzirkular elongat

k _ ; C)
C )
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Umriß lateral (UL)
(2) zirkular elongat (3) flach(1) zirkular

Kommissursymmetrie frontal (KSF)
(1) symmetrisch

Kommissurverlauffrontal (KVF)
(1) rectimarginat (2) uniplicat (3) sulcat

\
(4) episulcat

(5) parasulcat (6) intraplicat (7) antiplicat
(8) trilobat (abstrakt para-

sulcat) auch bilobat &
tetralobat

A/VA
W W'

(9) polylobat (abstrakt
uniplicat)

(10) gewellt (1 1) zick-zack-
rectimarginat

/WAMM
Kommissurverlauf lateral (KVL)
(1) gerade (2) ventral gebogen (3) dorsal gebogen
(4) weitständig gewellt (5) zick-zack-förmig

Stiellochdurchmesser - lichte Weite - (SD)
(1) < 0,5 mm (2) 0,5 bis 1 mm (3) 1 bis 1,5 mm
(4) 1 ,5 bis 2 mm (5) > 2 mm

Stiellochform (SF) ___________ _____________________ _______
| (1) rund | (2) oval | (3) eckig

Foramenposition (FP) ____________________________
(1) Beak ridges sehr schwach ausgebildet oder gar nicht

vorhanden
(2) hypothyridid (3) mesothyridid (4) permesothyridid (5) epithyridid

Anzahl der Rippen (AR)
(1) keine

Berippung
(2) costat (<15 Rippen 710 mm) | (3) costellat (15 bis 25 Rippen 710 mm) | (4) capillat (>25 Rippen 710 mm)

Schalenaufbau (SA)
| (1) punktat | (2) impunktat

Abbildung 3. Checkliste der nominalen Variablen. In Klammern stehen die jeweils verwendeten Kodierungen.

Die Umrisse der in Dorsal- und Frontalan-
sicht fotografierten Brachiopoden werden
dabei durch die elliptische Fourier-Trans-
formation charakterisiert. Die Digitalisie-
rung der gescannten Fotovorlagen wurde
stets an der Spitze des Umbo begonnen

8.3 Fourieranalyse
In der vorliegenden Untersuchung wird
eine Technik zur Bildanalyse verwendet,
die es ermöglicht, automatisch einfache
zweidimensionale Umrißlinien zu erfassen.
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Koordinate eine Funktion x(t) zum Zeit-
punkt t. Diese Funktion ist einwertig,
stückweise linear, ununterbrochen und
periodisch. Deshalb besitzt diese Funktion
eine Fourierausdehnung in Sinus- und
Cosinuskurven von ganzzahligen Fre-
quenzen mit angepaßten Amplituden.
Für alle ganzzahligen n existiert eine tri-
gonometrische Kurve (die Summe einer
Sinus- und Cosinuskurve), die den n-ten
harmonischen Inhalt der x-Projektion des
Polygons repräsentiert. Gleiches gilt für
den Fall der y-Projektion. GIARDINA &
KUHL (1977) zeigten, daß für jedes n diese
Kurven eine Ellipse in der xy-Ebene be-
schreiben.
Um das originale Polygon zu rekonstruie-
ren, werden diese Ellipsen für alle Harmo-
nics vektoraddiert. Die Rekonstruktion von
n Harmonics ist die bestmögliche Anpas-
sung im Sinne der „least squares“. Das
Integral entlang des Polygons der qua-
drierten (x- oder y-Richtung) Differenzen
zwischen dem Polygon und der Teil-
summe für N Ausdrücke einer trigonome-
trischen Serie ist ein Minimum, wenn die
Koeffizienten für die Serie Fourierkoeffizi-
enten sind.
Die Fourierkoeffizienten für das n-te Har-
monie der x-Projektion sind:

und entgegen des Uhrzeigersinns mit bis
zu 125 Meßpunkten bis zum Ausgangs-
punkt fortgesetzt (Abbildung 4).

Abbildung 4 zeigt eine verein-
fachte Darstellung der Lage der

/ \ Meßpunkte entlang der dorsalen
/ \ Umrißlinie des Brachiopoden-
■ j gehäuses. Die Digitalisierung
\ / beginnt am Umbo und setzt sich

entgegen des Uhrzeigersinns fort
(Pfeil).

Die Methode der elliptischen Fourier-
approximation (KUHL & GIARDINA 1982)
besteht in einer allgemeinen Prozedur, die
eine geschlossene Kurve an einen geord-
neten Satz von Datenpunkten in einer
zweidimensionalen Ebene mit beliebiger
Genauigkeit anpassen kann. Die ellipti-
sche Fourieranalyse benutzt die orthogo-
nale Zerlegung einer Kurve in eine
Summe von harmonischen Ellipsen. Diese
Ellipsen können dazu benutzt werden,
jede geschlossene ebene Kurve (künst-
lich) zu approximieren. Um die Geometrie
der Fläche abschätzen zu können, kann
zunächst das Anpassen von kleinen
linearen Segmenten in Form eines
komplexen Polygons an den Kurvenver-
lauf betrachtet werden. Bei kleinen Seg-
mentlängen zeigt der Polygon eine gute
Approximation. Die Rechenmethoden, die
in vielen früheren Anwendungen der Fou-
rieranalyse verwendet wurden, verlangten,
daß alle Segmente des Polygonzuges die
gleiche Länge besitzen müssen. Überdies
waren diese Anwendungen auf nahezu
ovale Umrisse begrenzt, weil der angegli-
chene Polygonzug eine Distanzfunktion
(von einem Fixpunkt beginnend) be-
schreibt. In ROHLF & ARCHIE (1984) wer-
den verschiedene Techniken zu diesem
Thema diskutiert.
Der Vorteil der in dieser Arbeit verwende-
ten elliptischen Fourierzerlegung liegt in
der veränderlichen Länge der Segmente
des Polygonzugs. Werden die Wechsel in
den x- und y-Richtungen unabhängig von-
einander behandelt, kann die Kurve jeden
Verlauf annehmen - auch dann, wenn sich
die Kurve selbst schneidet (Bildung von
Schlaufen und Kreuzungen). Traversiert
ein Punkt den Polygon mit einer konstan-
ten Geschwindigkeit, so beschreibt die x-

2mt 2mt
cos -------- - cos ------

T T
T_
2n\ z

yr_>*

und

y [ , 2mrt
* sin -------

T T
T_
2n 2Bn =

Dabei bezeichnet k die Anzahl der Schritte

im Umriß (indiziert mit p). ist die Er-
setzung der x-Achse entlang der Kontur

zwischen p-1 und p. ist die Länge des
linearen Segments zwischen diesen

Schritten. tp ist die akkumulierte Länge
dieser Segmente am Punkt p. T (=tk) ist
die totale Länge der Kontur, wie sie durch
die Approximation an das Polygon ermit-
telt wurde.
Die Koeffizientenserien für die y-Projektion
einer Spur, Cn und Dn können in der glei-
chen Weise ermittelt werden, wenn die
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Die Wahl des Proximitätsmaßes hängt in
hohem Maß von der Skalierung der Roh-
daten ab, da einige Fusionierungsalgo-
rithmen nur speziell skalierte Daten verar-
beiten können.
Das Programmpaket SPSS für Windows
7.5 stellt verschiedene unterschiedliche
Proximitätsmaße zur Verfügung. In der
vorliegenden Bearbeitung wurde aus-
schließlich die quadrierte euklidische Di-
stanz als Proximitätsmaß verwendet. Als
Fusionierungsalgorithmus wurde das Ver-
fahren nach WARD verwendet. Das WARD-
Verfahren faßt diejenigen Objekte, welche
die Varianz (Streuung) innerhalb einer
Gruppe am geringsten halten, zu einem
Cluster zusammen. Die dadurch entstan-
denen Cluster sind äußerst homogen. Als
Heterogenitätsmaß wird das Varianzkrite-
rium (die Fehlerquadratsumme) herange-
zogen (BACKHAUS et al. 1994). Als agglo-
merative Prozedur beginnt das WARD-
Verfahren mit der Ermittlung der Distan-
zen aller Objekte. In dieser feinsten Parti-
tion repräsentiert jedes einzelne Objekt
ein Cluster. Danach werden die beiden
Cluster mit der geringsten Distanz (also
der größten Ähnlichkeit) gesucht und zu
einem Cluster zusammengefaßt. Nun
werden die Abstände zwischen den neu
entstandenen Gruppen ermittelt und so
die Anzahl der Cluster schrittweise redu-
ziert. Nach BACKHAUS et al. (1994) bildet
das Verfahren von WARD in den meisten
Fällen sehr gute Partitionen.
Als Hilfe bei der ökologischen Interpreta-
tion großer Datenmengen werden häufig
mehrere Clusterverfahren parallel verwen-
det (SPRINGER & BAMBACH 1985).
LESP RANCE (1990) benutzte für eine
Faunenanalyse des Welsh Borderland
(Ludlow) sieben Fusionierungsalgorithmen
und kam zu der Schlußfolgerung, daß die
Ergebnisse sehr stark von dem verwen-
deten Rohdatenmaterial (binäre oder me-
trische Werte) abhängen und zum Teil nur
schwer zu interpretieren sind. Gegensätz-
lich äußert sich PARKS (1966), der eben-
falls mit unterschiedlichen Clustermetho-
den Kornfraktionen aus Sedimenten der
Bahamas untersuchte. Danach bietet die
Methode der Clusteranalyse generell die
Möglichkeit umfangreiche Datensätze in
leicht verständlichen, zweidimensionalen
Dendrogrammen aufzuschlüsseln, wenn
die Daten un- bzw. niedrigkorreliert sind.

Wechsel in der y-Richtung verwendet
werden.
In der vorliegenden Arbeit wurden die
Koeffizienten der ersten 30 Harmonics
ermittelt. Bei einer Umrißanalyse an La-
mellibranchiatenklappen verwendeten
KUHL & GIARDINA (1982) die ersten 10
Harmonics. Diese reichten aus, um die
allgemeine Form der Schalen gut zu be-
schreiben.
Beide Verfahren - Klassifizierung der Ob-
jekte mittels einer Checkliste und die Di-
gitalisierung der äußeren Form - liefern
große Datenmengen, die ohne statistische
Hilfsmittel nicht auszuwerten sind. Zwei
multivariate Verfahren kommen in dieser
Arbeit zum Einsatz: Die Clusteranalyse
(Kapitel 8.4) und die Diskriminanzanalyse
(Kapitel 8.5).

8.4 Clusteranalyse
Die Clusteranalyse stellt ein Verfahren zur
Gruppenbildung dar (BACKHAUS et al.
1994). Das Ziel einer Clusteranalyse ist
es, Daten von Objekten (oder Personen)
in Gruppen zusammenzufassen, wobei die
Mitglieder innerhalb einer Gruppe eine
möglichst hohe Übereinstimmung aller
Eigenschaften aufweisen sollen. Zwischen
den Gruppen sollen die Ähnlichkeiten je-
doch so gering wie möglich sein.
Besondere Aufmerksamkeit bei der Pla-
nung und Durchführung einer Clusterana-
lyse kommt der Auswahl und Aufbereitung
von Merkmalen der Objekte zu. Von Be-
deutung ist vor allem das Meßniveau der
Skala, mit der die einzelnen Merkmale
gemessen wurden. Die beschreibende
Statistik unterscheidet hauptsächlich no-
minale, ordinale und metrische Daten
(DEICHSEL & TRAMPISCH 1985).
Nach der nominalen Skalierung repräsen-
tieren Ordinalskalen das nächsthöhere
Meßniveau. Mit Hilfe von Ordinalskalen
lassen sich Rangordnungen von Objekten
sowie subjektive Merkmalsausbildungen
(z.B. Bonituren oder Schulnoten) bestim-
men (LORENZ 1988). Die in der Checkliste
verwendeten Codierungen entsprechen
diesem Typ. Der Ablauf einer Clusterana-
lyse kann in zwei grundlegende Schritte
unterteilt werden:
- Auswahl eines geeigneten Proximitäts-
maßes und
- Festlegung des Fusionierungsalgorith-
mus.
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Die vorliegende Studie ergab auf der Ba-
sis der verwendeten Methodik nachvoll-
ziehbare Ergebnisse.

8.5 Diskriminanzanalyse
Mit Hilfe der Diskriminanzanalyse ist es
möglich, Unterschiede zwischen zwei oder
mehreren Gruppen zu untersuchen, wobei
die Mehrzahl der Variablen pro Gruppe bei
minimalem Informationsverlust durch Li-
nearkombination zu einer einzigen Varia-
blen zusammengefaßt werden. Die zu
untersuchenden Gruppen können sich
entweder direkt aus der Fragestellung
ergeben oder durch eine der Analyse vor-
geschaltete Clusteranalyse entstammen.
Alle in dieser Arbeit unternommenen Dis-
kriminanzanalysen basieren auf zuvor er-
stellten Clusteranalysen. Die Anzahl der
Gruppen war daher immer bekannt. Die
Diskriminanzanalyse wird in der vorliegen-
den Arbeit grundsätzlich dazu verwendet,
um die Abstände zwischen den verschie-
denen Clustern (Morphotypen) zu unter-
suchen und die Abstände (Ähnlichkeiten)
zwischen Gruppen graphisch darzustellen.
Bedingt durch die begrenzte Auswahl der
Variablen der Checkliste Umriß dorsal
(UD) und Kommissurverlauf frontal (KVF)
wird jedoch nur ein geringer Teil der Mög-
lichkeiten dieser Analysetechnik genutzt.
In den Darstellungen der Kapitel 10
(Interpretation der Checklistendaten) und
Kapitel 12.3 (Interpretation der
Bildanalyse) werden die Abstände der
Cluster mit Hilfe von zweidimensionalen
Grafiken abgebildet. Die x- bzw. y-Achsen
der Grafiken werden durch die Werte der

beiden Diskriminanzfunktionen bestimmt
und sind in den Darstellungen zugunsten
der Übersichtlichkeit nicht abgetragen. Die
Diskriminanzfunktion verbindet mittels
einer Linearkombination die verwendeten
Variablen und versucht nach Berechnung
der Funktion für jede einzelne Variable
eine optimale Trennung der Gruppen.
Eine schrittweise Einführung in die Ver-
wendung der Diskriminanzanalyse ist in
BACKHAUS et al. (1994) dargestellt. Auf die
Angabe des teilweise sehr umfangreichen
Formelwerks wird daher in dieser Arbeit
verzichtet.

8.6 Ablaufdiagramm der
Analyse

Die inhomogene Zusammensetzung der
Populationen und der oftmals hohe Frag-
mentierungsgrad der Individuen machten
die Formulierung eines Ablaufdiagramms
notwendig. Alle Zweige des Ablaufdia-
gramms enden in der Gruppenbildung und
-differenzierung mit Hilfe der Clustertech-
nik und des Diskriminanzanalyse-Verfah-
rens. Die Analysen bei Endpunkt A basie-
ren ausschließlich auf den nominal ska-
lierten Werten der Checkliste. Endpunkt B
analysiert die metrischen Werte (inklusive
Extrapolation) der Brachiopodengehäuse,
die mit Hilfe der Checkliste aufgenommen
wurden. Die Analysen des letzten End-
punktes C basieren auf gescannten Lite-
raturvorlagen und sehr gut erhaltenen ge-
scannten Brachiopoden-Fotografien aus
der vorliegenden Sammlung.
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Exemplar
vollständig

nein ---------------- j a

Checkliste Checkliste

Länge, Breite, Dicke, ApikalwinkelA. Clusteranalyse
Diskriminanzanalyse

Exemplar
sehr gut erhalten

nein

B. Clusteranalyse
Diskriminanzanalyse

Volumen

Scannen der Fotovorlage

Digitalisierung von
Dorsalumriß und Frontalkommissur

C. Clusteranalyse
Diskriminanzanalyse

Abbildung 5. Ablaufdiagramm der Analyse.
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9 Aufschlüsse (Fazies, Brachiopodenfauna: metrische Daten)
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Ausstrich des süddeutschen Oberjura in der Fränkischen und der Schwäbischen Alb

Abbildung 6. Geographische Lage der Aufschlüsse in Süddeutschland.

tionen und Fucoiden (wahrscheinlich
Chondrites hechingensis) auf. Sie enthal-
ten ausschließlich Brachiopoden der Art
Aulacothyris Impressa (ZiETEN).
Die Begleitfauna besteht vorwiegend aus
Belemnitenrostren und kleinwüchsigen
z.T. pyritisierten Ammoniten (meist
Glochiceraten und Taramelliceraten). Da-
neben treten isolierte Platten von
Asteroidea (Seesternen) sowie - sehr sel-
ten - turmförmige Gastropoden, Crinoiden-
Stielglieder und kleine Fragmente von
Solitärkorallen auf.

Brachiopodenfauna
Aulacothyris impressa (ZiETEN) verschie-
dener ontogenetischer Stadien.

Verteilung und Ausbildung der extern-
morphologischen Parameter gemäß
Checkliste
Gesamtanzahl: 101 Exemplare.

Zustand der Exemplare: Vollständig er-
halten 29 (28,7 %), fragmentiert 72
(71,3%).
Alle Exemplare liegen in Schalenerhaltung
vor. Der Erhaltungszustand der Individuen
ist mäßig gut. Häufig lassen sich nur

9.1 SCHÖNBERG (Malm a)

Fazies
Schwach verschwammte Kalk/Mergel-
Schichtfazies

Geographische Lage
Der Aufschluß Schönberg befindet sich
ca. 1 ,4 Kilometer ENE des Ortes Wißgol-
dingen in Baden-Württemberg (Blatt 7224
Schwäbisch Gmünd-Süd, 1 25.000,
R 35 61175, H 54 00100).

Stratigraphie, Fazielle Ausbildung,
Begleitende Makrofauna
Der Aufschluß Schönberg befindet sich in
der mergeligen Fazies des mittleren und
oberen Oxfordiums 1 (= Impressamergel),
deren Mächtigkeit auf dem Kartenblatt ca.
75 m beträgt (HöNiG 1984). Lithologisch
setzen sich die Oxfordmergel überwie-
gend aus hellgrauen, teilweise glaukoniti-
schen Tonsteinen und Mergeln mit zwi-
schengeschalteten Kalkbänken zusam-
men. Selten treten Phosphoritknollen auf.
In den oberen, stärker fossilführenden
Abschnitten des Aufschlusses treten hel-
lere Mergelkalke mit pyritisierten Konkre-
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Klappenfragmente aus den Mergeln sam-
meln. Selten sind beide Klappen im Ver-
band. Bei einigen Exemplaren ist die Dor-
salklappe durch Setzungsdruck gegen die
Ventralklappe lateral verschoben und teil-
weise eingedrückt. An derartig deformier-
ten Brachiopoden, wie auch an  den Klap-
penfragmenten, konnten keine metrischen
Variablen ermittelt werden.
Ausprägung der Variablen „Umriß dorsal
(UD)“, „Umriß lateral (UL)“, „Kommissur-
symmetrie frontal (KSF)“, „Kommissur-
verlauf frontal (KVF)“, „Kommissurverlauf
lateral (KVL)“:

Der größte Teil der Individuen (96 %)
weist eine symmetrische Frontalansicht
auf. 4 % der Brachiopoden sind links
asymmetrisch. Bei allen Klappen verläuft
die Frontalkommissur sulcat und die Late-
ralkommissur ist dorsal gebogen.
Die annähernd normalverteilten Klappen-
längen (Abbildung 8) und die Punktvertei-
lung der Längen / Breiten - Verhältnisse
(Abbildung 9) von Aulacothyris Impressa
unterstützen den Eindruck einer mo-
nospezifischen Fauna.
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Abbildung 7. Vergleich der Spannweiten der Varia-
blen LV = Länge der Ventralklappe in cm,
LD = Länge der Dorsalklappe in cm, B = Breite in
cm, D = Dicke in cm und S = Sphärizitätsindex
(dimensionslos) für Aulacothyris Impressa aus dem
Aufschluß Schönberg.
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Länge der Ventralklappe

Abbildung 9. Verhältnis von Länge der Ventral-
klappe zu maximaler Gehäusebreite bei Aulacothy-
ris Impressa. Das Wachstum beider Variablen ver-
läuft ± isometrisch. Juvenile und adulte Stadien
gehen fließend ineinander über. N = 28. Achsen-
einheit: cm.

9.2 SCHLÜPFELBERG
(Malm a)

I 1.1 13  13  1,4 1.5 1,6 1,7

Länge der Ventralklappe

0.6 0,7 0,8 0,9

Fazies
Verschwammte Kalk/Mergelfazies im Ver-
zahnungsbereich von Schicht- und
Moundflankenfazies.

Geographische Lage
Der aufgelassene und stark verwilderte
Steinbruch befindet sich an  der Nordwest-
seite des Schlüpfeiberges (Blatt Berching
6834, 1 : 25 000, R 58500 H 5448325)
zwischen den Orten Sulzbürg und Mühl-
hausen.

Abbildung 8. Häufigkeitsverteilung der Ventralklap-
penlänge von Aulacothyris Impressa. N = 28. Klas-
senbreite: 1 mm.

In der Gesamtübersicht der externmor-
phologischen Messungen an  den Brachio-
podenklappen des Aufschlusses Schön-
berg zeigt sich ihre monospezifische Na-
tur. Alle Individuen weisen einen subzir-
kularen dorsalen Umriß auf. 76 % der
Brachiopoden besitzen einen zirkular-
elongaten lateralen Umriß und bei 24 % ist
er flach ausgebildet.

Stratigraphie, Fazielle Ausbildung,
Begleitende Makrofauna
Die Schwammkalke des Kartenblattes
Berching sind nach SCHMIDT-KALER (1981)
grundsätzlich in das untere Oxfordium
(Malm a) einzuordnen. Ein Fund von
Epipeltoceras bimammatum (QUENSTEDT
1858) durch H. KEUPP aus dem fossilrei-
chen Horizont, aus dem die bearbeitete
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Aussage kommt die Analyse einer ange-
witterten, 110 x 150 cm großen Schichtflä-
che, auf der insgesamt 784 Individuen von
Lacunosella, die in einzelnen nestartigen
Vorkommen konzenriert sind, erfaßt wer-
den konnten (Kussius 1995). 39% (307
Individuen) sind davon in ihrer instabilen,
der Lebendstellung entsprechenden Posi-
tion (der Wirbel der Ventralklappe nach
unten orientiert) überliefert worden.
Der größte Teil der vorliegenden Brachio-
podenfauna stammt aus der Sammlung H.
KEUPP. Zusätzliches Material wurde bei
zwei Geländebegehungen aufgesammelt.
Gesamtanzahl: 1759 vollständige Exem-
plare in Schalenerhaltung.
Aufgrund der großen Individuenzahl wurde
eine repräsentative Stichprobe von 270
Brachiopoden in die statistische Unter-
suchung aufgenommen.

Terebratulida / Rhynchonellida-Verhältnis:

Brachiopoden-Fauna stammt, belegt die
Position des Vorkommens am Schlüpfel-
berg im obersten Abschnitt der Malm
alpha - Fazies und datiert es in das obere
Mittel-Oxfordium (Kussius 1995). Die
Schwammkalke des Schlüpfeiberges re-
präsentieren als westlicher Ausläufer der
Parsberger Riffschranke (v. FREYBERG
1966) den nördlichen Ausläufer der
Fazieseinheit „Südliche Frankenalb“.
Im Aufschluß verzahnen sich die stark
verschwammten brachiopodenführenden
Mergellagen mit einer Spongiolith-Bio-
herm-Flanke.
Nach Kussius (1995) setzt sich die Ma-
krofauna des unmittelbaren Moundflan-
kenbereiches vorwiegend aus Kiesel-
schwämmen (44,26 Gewichts-%, davon
93,1 % Hexaxtinellida) und Brachiopoden
(39,3 Gewichts-%) zusammen. Daneben
treten Gastropoden, Lamellibranchiaten,
Ammonoideen, Belemiten, Serpuliden und
Echinodermaten auf.

Brachiopodenfauna

Terebratulida:
Argovithyris birmensdorffensis (MOESCH),
Placothyris rollieri (MAAS), Loboidothyris
cf. bisuffarcinata (SCHLOTHEIM), Zittelina
gutta (QUENSTEDT), Zittelina orbis
(QUENSTEDT), Zittelina sp., Zeilleria cf.
pentagonalis (MAND.), Megerlia loricata
(SCHLOTHEIM), Megerlia pectunculus
(QUENSTEDT) und vereinzelt (nicht in die
quantitative Analyse eingegangen):
Dictyothyris kurri (OPPEL), Nucleata
nucleata (SCHLOTHEIM) und Zeilleriidae:
Ornithella cf. lampas (SowERBY) und Or-
nithella cf. lampadiformis (ROLLER).

Rhynchonellida:
Lacunosella sp., Monticlarella strioplicata
(QUENSTEDT)

Verteilung und Ausbildung der extern-
morphologischen Parameter gemäß
Checkliste
Zustand der Exemplare: Die Fauna ist
überwiegend doppelklappig in Schalen-
erhaltung überliefert. Kompaktionsbe-
dingte Deformationen sind selten. Das
sehr heterogene Größenspektrum, in dem
auch zahlreiche juvenile Gehäuse enthal-
ten sind, schließt längeren strömungsbe-
dingten Lateraltransport aus. Zur gleichen

Rhynchonellida
55%

Terebratulida
45%

Abbildung 10. Verhältnis von Terebratulida zu
Rhynchonellida im Steinbruch Schlüpfeiberg.
Umfang der Stichprobe: 270 Exemplare.

Ausprägung der Variablen „Umriß dorsal
(UD)“, „Umriß lateral (UL)“, „Kommissur-
symmetrie frontal (KSF)“, „Kommissur-
verlauf frontal (KVF)“, „Kommissurverlauf
lateral (KVL)“:
36,7 % der Brachiopodenpopulation wei-
sen einen tetragonalen dorsalen Umriß
auf. Diese Gruppe setzt sich ausnahmslos
aus Terebratulida zusammen. Bei 23,3%
ist der dorsale Umriß subzirkular ausge-
bildet. Einen solchen Umriß weisen be-
sonders Zittelina gutta und Zittelina orbis
auf. Sie bilden 88,4 % der Gruppe. Unter-
geordnet treten juvenile Monticlarella
strioplicata und andere rhynchonellide
Brachiopoden auf.
17 % der Brachiopoden zeigen einen sub-
zirkular-elongat ausgeprägten dorsalen
Umriß, der zu 61 % den Arten Zittelina
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gutta und Zittelina orbis zuzuordnen ist
und zu 28,3 % zittelina-ähnlichen Exem-
plaren. Untergeordnet weisen juvenile
rhynchonellide Individuen (10,7 %) diese
Umrißform auf.
Einen pentagonalen Umriß zeigen 8,1 %
der Brachiopoden. Diese Umrißform wird
zu 54,5 % von Argovithyris birmens-
dorffensis bzw. Placothyris rollieri, 27,3 %
Zittelina gutta und Zittelina sp. gebildet.
Untergeordnet treten Brachiopoden mit
einem triangularen dorsalen Umriß mit
gewellter Front auf (7,4 %), bei 4,4 % ist
er triangular-elongat ausgebildet und bei
3 % verläuft die Umrißlinie triangular.
Diese Gruppen werden vornehmlich von
Monticlarella strioplicata gebildet.
Einen zirkular-elongaten Umriß in der La-
teralsicht zeigen 84,4 % der Brachiopo-
den. Bei 10,7 % ist diese Variable zirkular
und 4,8 % flach ausgebildet.
Der Verlauf der frontalen Kommissurlinie
ist bei 76,7 % der Individuen symmetrisch.
13% besitzen eine links asymmetrische
Frontalkommissur (90 % davon entfallen
auf rhynchonellide Brachiopoden und
10 % auf terebratulide). Bei 10,3 % ist die
frontale Kommissurlinie rechts asymme-
trisch ausgebildet (ausschließlich Rhyn-
chonellida). Da die Lacunosellen bevor-
zugt in dichten Gruppen lebten (siehe
auch Kapitel 9.4 Aufschluß Laibarös
(Malm y)), neigen die Gehäuse durch die
gegenseitige Behinderung zu Asymme-
trien.
Die Frontalkommissur verläuft bei 41,5%
der untersuchten Brachiopoden polylobat
(ausschließlich Rhynchonellida). Bei
18,9% ist die Frontalkommissur sulcat
ausgebildet. Dies trifft für die Arten Zitte-
lina orbis und Zittelina gutta zu. 14,8 %
der Individuen - überwiegend juvenile
Terebratulida - zeigen einen rectimar-
ginaten Verlauf der frontalen Kommissur.
Eine episulcate Frontalkommissur weisen
11,9% auf (49 % Monticlarella strioplicata,
38 % Argovithyris birmensdorffensis und
Placothyris rollieri). Untergeordnet verläuft
die frontale Kommissur bei 6,7 % uniplicat
(meist Z/ffe/zna-Formen) und bei 6,3 % bi-
bis tetralobat (Rhynchonellida).
47,7 % der Individuen besitzen eine zick-
zack-förmige Lateralkommissur (aus-
schließlich rhynchonellide Brachiopoden),
bei 19,3% verläuft sie gerade (Zittelina
gutta, Zittelina orbis und juvenile Tere-

bratulida) und 18,9 % weisen einen ventral
gebogenen Verlauf der Lateralkommissur
auf (35,2 % Monticlarella strioplicata, 24 %
Argovithyris birmensdorfensis und Zitte-
//na-Formen). Bei 14,4 % ist sie dorsal
gebogen (70 % Zittelina gutta, 30 % Zitte-
lina orbis).
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Abbildung 11. Vergleich der Spannweiten der Va-
riablen LV = Länge der Ventralklappe in cm,
LD = Länge der Dorsalklappe in cm, B = Breite in
cm, D = Dicke in cm und S = Sphärizitätsindex
(dimensionslos) für die terebratuliden Brachiopoden
aus dem Aufschluß Schlüpfeiberg.

Von 59 Exemplaren von Zittelina orbis und
Zittelina gutta wurden die Volumina der
Klappen ermittelt und gegen die Länge der
Ventralklappe als Punktdiagramm abge-
tragen (Abbildung 12). Die Spannweite der
beiden Variablen ist bei Z. orbis größer als
bei Z. gutta (Tabelle 6).

Min Max Spann-
weite

Länge
Ventralklappe in

cm Z. gutta

0,6900 0,8950 0,2500

Länge
Ventralklappe in

cm Z. orbis

0,4800 1,2500 0,7700

Volumen in cm3

Z. gutta
0,0817 0,2050 0,1233

Volumen in cm 3

Z. orbis
0,0126 0,2306 0,2180

Tabelle 6. Vergleich der Variablen Länge der Ven-
tralklappe und Volumen für Zittelina gutta und Zitte-
lina orbis im Aufschluß Schlüpfeiberg.
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.4 Abbildung 15. Häufigkeitsverteilung der Ventral-

klappenlänge von Zittelina orbis. N = 101. Klassen-
breite: 0,5 mm.

.6 .8

Länge der Ventralklappe in cm

Abbildung 12. Verhältnis von Länge der Ven-
tralklappe zu Volumen bei Zittelina orbis und Zitte-
lina gutta im Aufschluß Schlüpfeiberg. Die Tren-
nung der beiden Arten kann auf Basis der unter-
schiedlichen Volumina mit einem jedoch breiten
Überlappungsbereich vollzogen werden. N = 59.

0,4 0,5 0,6 0,7 0,8 0,9 1 ,0  1,1

Lange der Ventralklappe

Abbildung 16. Verhältnis von Länge der Ventral-
klappe zu maximaler Gehäusebreite bei Zittelina
orbis. N = 101. Achseneinheit: cm.

Der Vergleich der Verhältnisse von Länge
der Ventralklappe und Sphärizitätsindex
bei Zittelina orbis und Zittelina gutta er-
laubt eine Differenzierung der beiden Ar-
ten.

+Zttttllna gutta

0,65 0,7 0,75 0,8 0 ,85 0,9 0,95 1

Lange der Ventralklappe

Abbildung 13. Häufigkeitsverteilung der Ventral-
klappenlänge von Zittelina gutta. N = 64. Klassen-
breite: 0,5 mm.
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Abbildung 14. Verhältnis von Länge der Ventral-
klappe zu maximaler Gehäusebreite bei Zittelina
gutta. N = 68. Achseneinheit: cm.
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Abbildung 17. Verhältnis von Länge der Ven-
tralklappe zu Sphärizitätsindex bei Zittelina gutta
und Zittelina orbis. Z. gutta weist aufgrund der grö-
ßeren Konvexität der Klappen höhere Werte im
Sphärizitätsindex auf, als die in der Lateralansicht
flacher erscheinende Z. orbis. N = 165. Achsenein-
heit: cm.
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Wachstumsallometrien sind in dieser Dar-
stellung nicht zu erkennen.
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Länge der Ventralklappe

Abbildung 18. Vergleichende Darstellung der relati-
ven Häufigkeiten der Ventralklappenlängen von
Zittelina gutta und Zittelina orbis. N = 165.

Abbildung 21. Häufigkeitsverteilung der Ventral-
klappenlänge von Lacunosella sp. N = 137. Klas-
senbreite: 0,1 cm.
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Abbildung 19. Vergleich der Spannweiten der Va-
riablen LV = Länge der Ventralklappe in cm,
LD = Länge der Dorsalklappe in cm, B = Breite in
cm, D = Dicke in cm und S = Sphärizitätsindex
(dimensionslos) für die rhynchonelliden Brachiopo-
den aus dem Aufschluß Schönberg.
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Abbildung 22. Verhältnis von Länge der Ventral-
klappe zu maximaler Gehäusebreite bei Lacuno-
sella sp. N = 137. Achseneinheit: cm.

An 41 Exemplaren von Monticlarella strio-
plicata wurde das Klappenvolumen ermit-
telt und gegen die Länge der Ven-
tralklappe als Punktdiagramm abgetragen.
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Abbildung 23. Verhältnis von Länge der Ven-
tralklappe zu Volumen für Monticlarella strioplicata
aus dem Aufschluß Schlüpfeiberg. Obwohl die
Anzahl der untersuchten Taxa sehr gering ist, läßt
dennoch ein Trend ablesen. N = 41.
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Abbildung 20. Verhältnis von Länge der Ven-
tralklappe zu Volumen für Lacunosella sp. aus dem
Aufschluß Schlüpfeiberg. N = 134.

Von 134 Exemplaren von Lacunosella sp.
wurde das Klappenvolumen ermittelt
(siehe auch Kapitel 8.1) und in Form eines
Punktdiagramms gegen die Länge der
Ventralklappe abgetragen (Abbildung 20).
Das Gehäusevolumen nimmt linear mit
der Länge der Ventralklappe zu. Die
Punktwolke zeigt eine sehr geringe Streu-
ung. Auf das Klappenvolumen bezogene
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bau/i/nz-Faunenhorizontes, der nun eine
Korrelation zwischen dem tethyalen und
subborealen Oberjura zulässt, stellen
SCHWEIGERT & CALLOMON (1997) die Ab-
lagerungen der planula-Zone in das tiefere
Kimmeridgium. Der Steinbruch erschloß
einen Schwammstotzen mit angrenzender
geschichteter Bankfazies. Die Flanken des
Stützens wurden durch je ein Profil erfaßt,
wobei das Profil A die regradierende, das
Profil B die progradierende Phase der
Stotzen-Entwicklung erschloß. Die Basis
des Profils ist durch braungraue, mikriti-
sche Kalke charakterisiert, die reichlich
Fossildetritus führen. Darüber folgt eine
dünne Mergellage. Über ihr setzt der
Schwammstotzen mit hellen, gelblichen
Kalken ein, die vornehmlich becherför-
mige, dickwandige Kieselschwämme ent-
halten. Während im zentralen Bereich des
Stützens Fossilien relativ selten sind
(meist kleinere Brachiopoden und
Glochiceraten), nimmt die Fossilhäufigkeit
in Richtung Stotzenrandfazies zu. Hier
treten größere Teller- und Röhren-
schwämme neben in Nestern angehäuften
Brachiopoden und Lamellibranchiaten auf.
In der lateral erschlossenen Bankfazies
nimmt die Fossilführung rasch wieder ab
(SCHAIRER & YAMANI 1982). Während in
den übrigen bearbeiteten Aufschlüssen
die Brachiopoden jeweils nur eine enge
vertikale Reichweite, meist einem Horizont
angehören, erlaubt die horizontiert ent-
nommene Fauna hier die Erfassung von
morphologischen Trends innerhalb einer
Schwammstotzen-Entwicklung.

Brachiopodenfauna

Terebratulida:
cf. Loboidothyris sp., Zittelina gutta
(QüENSTEDT), Zeilleria cf. humeralis
(MAND.), Aulacothyris cf. Impressa
(ZiETEN), Dictyothyris sp.

Rhynchonellida:
Lacunosella sp. ,  Monticlarella strioplicata
(QüENSTEDT), Lacunosella cf. depressa
(QüENSTEDT).

Verteilung und Ausbildung der extern-
morphologischen Parameter gemäß
Checkliste
Gesamtanzahl: 1123 Exemplare.
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Abbildung 24. Häufigkeitsverteilung der Ventral-
klappenlänge von Monticlarella strioplicata N = 41.
Klassenbreite: 0,1 cm.
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Abbildung 25. Verhältnis von Länge der Ventral-
klappe zu maximaler Gehäusebreite bei Monticla-
rella strioplicata. N = 41 . Achseneinheit: cm.

9.3 BIBURG (Malm y)

Fazies
Kalkige Spongiolith-Randfazies.

Geographische Lage
Der Steinbruch Biburg (Blatt Thalmässing
6933, 1:25 000, R 44 40 050 H 54 32 850)
ist heute vollständig verfallt und somit
nicht mehr zugänglich. Die hier bearbei-
tete Fauna stammt aus einer im Mai 1980
erfolgten faunistisch-paläökologischen
Grabung der Bayerischen Staatssamm-
lung für Historische Geologie und Palä-
ontologie, München, die Herr
Dr.G. Schairer mit finanzieller Unter-
stützung der Deutschen Forschungsge-
meinschaft durchgeführt hat.

Stratigraphie, Fazielle Ausbildung,
Begleitende Makrofauna
Nach SCHAIRER & YAMANI (1982)  reprä-
sentieren die auf einer Mächtigkeit von
maximal 5,1 m erschlossenen Kalke des
Aufschlusses das obere Oxfordium. Am-
monitenfunde weisen auf die mittlere pla-
nula-Zone hin. In einer Bearbeitung des
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Zustand der Exemplare: Vollständig er-
halten 70 (6,2%), fragmentiert 1053
(93,8 %). Die vorliegenden Individuen sind
überwiegend als Steinkern mit einzelnen
Schalenresten erhalten. Oftmals ist die
Umbonalregion der größeren Exemplare
beschädigt oder fehlt ganz. Bei vielen
Steinkernen von Rhynchonelliden sind gut
ausgebildete Pallialsysteme und die Mus-
kelansätze der Adduktoren und teilweise
auch der Diduktoren zu erkennen.

Terebratulida / Rhynchonellida-Verhältnis:

achteten Exemplare besitzen eine recti-
marginate Frontalkommissur, bei 17,9%
verläuft sie polylobat und bei 10,8% bi-
bis tetralobat. Nur 3 % weisen einen
sulcaten Verlauf der Frontalkommissur
auf. Einen ventral gebogenen Verlauf der
Lateralkommissur zeigen 48,5 % der Bra-
chiopodenklappen. Zick-zack-förmig ver-
läuft sie bei 29,1 % und bei 19,2 % ist die
Lateralkommissur gerade entwickelt.
3,2 % besitzen eine dorsal gebogene La-
teralkommissur.

• Minimum
• Maximum

I

Rhynchonellida
31%

Terebratulida
69%

LV LD B D s

Abbildung 27. Vergleich der Spannweiten der Va-
riablen LV = Länge der Ventralklappe in cm,
LD = Länge der Dorsalklappe in cm, B = Breite in
cm, D = Dicke in cm und S = Sphärizitätsindex
(dimensionslos) für die terebratuliden Brachiopoden
aus dem Aufschluß Biburg.

Abbildung 26. Verhältnis von Terebratulida und
Rhynchonellida im Aufschluß Biburg. N = 1123.

Ausprägung der Variablen „Umriß dorsal
(UD)“, „Umriß lateral (UL)“, „Kommissur-
symmetrie frontal (KSF)“, „Kommissur-
verlauf frontal (KVF)“, „Kommissurverlauf
lateral (KVL)“:
Die Brachiopoden des Aufschlusses Bi-
burg besitzen zu 45,9 % einen penta-
gonalen dorsalen Umriß, bei 21,7 % ist er
tetragonal, bei 14,3 % subzirkular-elongat
und bei 12,8 % ist er subzirkular ausgebil-
det. Diese vier Ausprägungen decken
94,7% der Variablen Umriß in Dorsalsicht
ab. Untergeordnet treten die Ausbildungen
triangular mit gewellter Front 3 % und tri-
angular 2,3 % auf. Einen zirkular-elonga-
ten Umriß in Lateralsicht weisen 58,2%
der vermessenen Brachiopoden auf und
bei 39,8 % ist er flach ausgebildet. Ledig-
lich 2 % zeigen eine zirkulare Ausbildung.
94,4 % der Brachiopoden besitzen einen
symmetrischen Verlauf der Frontalkom-
missur. 4 % sind rechts asymmetrisch und
1 ,6 % weisen eine links asymmetrische
Frontalkommissur auf.
Die Variable Kommissurverlauf in Frontal-
sicht wird mit 43,9 % von einer episulcaten
Ausprägung dominiert, 24,4 % der beob-
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Abbildung 28. Vergleich der Spannweiten der Va-
riablen LV = Länge der Ventralklappe in cm,
LD = Länge der Dorsalklappe in cm, B = Breite in
cm, D = Dicke in cm und S = Sphärizitätsindex
(dimensionslos) für die rhynchonelliden Brachiopo-
den aus dem Aufschluß Biburg.
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In den folgenden Abbildungen (Abbildung
29 bis Abbildung 32) wird die quantitative
Verteilung der bevorzugt auftretenden
Externmorphologien der Terebratulida und
Rhynchonellida in den beiden Moundflan-
ken A und B grafisch dargestellt.
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Abbildung 29. Profil A: Verteilung der terebratuliden
Wuchsformen in der regradierenden Phase des
Kieselschwamm-Buildups von Biburg. Die Größe der
abgebildeten Umrisse und Frontalkommissuren stellt
die relative Häufigkeit des Morphotyps (und nicht die
Individuumgröße !) dar.
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Abbildung 30. Profil B: Verteilung der terebratuliden
Wuchsformen in der progradierenden Phase des
Kieselschwamm-Buildups von Biburg. Die Größe der
abgebildeten Umrisse und Frontalkommissuren stellt
die relative Häufigkeit des Morphotyps (und nicht die
Individuumgröße !) dar.
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Abbildung 31. Profil A: Verteilung der
rhynchonelliden Wuchsformen in der
regradierenden Phase des Kiesel-
schwamm-Buildups von Biburg. Die Größe
der abgebildeten Umrisse und Frontal-
kommissuren stellt die relative Häufigkeit |
des Morphotyps und
Individuumgröße dar.
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Moundfazies
Die abgebildete Merkmalskombination ist in

diesem Bereich relativ Randfazies

Abbildung 32. Profil B: Verteilung der
rhynchonelliden Wuchsformen in der
progradierenden Phase des Kiesel-
schwamm-Buildups von Biburg. Die
Größe der abgebildeten Umrisse und
Frontalkommissuren stellt die relative
Häufigkeit des Morphotyps (und nicht die
Individuumgröße !) dar.

sehr häufig häufig gering

vertreten

9.4 LAIBARÖS (Malm y)

Fazies
Mergelige, verschwammte Moundflanke.

Geographische Lage
Der natürliche Hang-Aufschluß (Blatt
Scheßlitz 6032, 1 :25 000, R 44 37 700
H 55 31 150) befindet sich im Landkreis
Bamberg südöstlich des Ortes Laibarös
auf 455 m ü. NN. Von Laibarös ist er nach
ca. 750 m auf der Straße, die durch das
Trockental südlich des Ortes führt, zu er-
reichen.

Stratigraphie, Fazielle Ausbildung,
Begleitende Makrofauna
Die stark verschwammten Mergel befin-
den sich im Grenzbereich Unter- bis
Mittelkimmeridgium. Einzelfunde von Sut-
neria platynota (REINECKE) belegen die
stratigraphische Einordnung der höheren
Schwamm-Mergel-Anteile in das basale
Mittel-Kimmeridgium (vergleiche SCHWEI-
GERT & CALLOMON 1997). Die liegenden,
etwas kalkreicheren Anteile der
Schwamm-Fazies repräsentieren, wie
Funde von Sutneria galar (OPPEL) bele-
gen, den Top eines Unter-Kimmeridge-
Schwamm-Mounds, der zum System der
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Ausprägung der Variablen „Umriß dorsal
(UD)“, „Umriß lateral (UL)“, „Kommissur-
symmetrie frontal (KSF)“, „Kommissur-
verlauf frontal (KVF)“, „Kommissurverlauf
lateral (KVL)“:
Die Brachiopoden des Aufschlusses Lai-
barös weisen zu gleichen Teilen von
24.8 % einen triangularen Dorsalumriß mit
Frontalsinus (ausschließlich Nucleata
nucleata und verwandte Formen) und ei-
nen pentagonalen dorsalen Umriß (82 %
Lacunosella sp. und 18% cf. Loboidothy-
ns-Formen) auf. Die Ausprägungen sub-
zirkular-elongat und subzirkular sind mit
15.9 % (ausschließlich Terebratulida) bzw.
15,3% (Zittelina orbis und juvenile Tere-
bratulida) vertreten. 9,6 % der Brachiopo-
den zeigen einen triangularen dorsalen
Umriß mit gewellter Front (juvenile
Nucleata nucleata, Zittelina gutta) und bei
jeweils 3,8 % ist er triangular (Lacunosella
sp.) bzw. triangular-elongat (Nucleata
nucleata) ausgebildet.
Der Umriß in Lateralsicht weist bei 71,3 %
eine zirkular-elongate Form auf und er-
scheint bei 28,7 % flach.
Eine symmetrische Frontalkommissur be-
sitzen 68,6 % der Brachiopoden. Bei
18,6% ist sie links asymmetrisch (28%
Nucleata nucleata und 72 % Lacunosella
sp.) und bei 12,8% rechts asymmetrisch
(35 % Nucleata nucleata und 65 % Lacu-
nosella sp.) ausgebildet.
32.9 % der untersuchten Individuen ver-
fügen über einen sulcaten (80 % Nucleata
nucleata und 20 % terebratulide Formen)
und 32,2 % über einen bi- bis tetralobaten
(Lacunosella sp.) Verlauf der Frontalkom-
missur. Bei 14,1 % verläuft die Frontal-
kommissur tetralobat (Lacunosella sp.)
und bei 10,9% rectimarginat (juvenile
Terebratulida). Einen polylobaten Verlauf
der Frontalkommissur weisen 3,3 % der
Brachiopoden auf (Lacunosella sp.) und
bei 1 ,9 % verläuft sie intraplicat (terebratu-
lide Formen).
Einen ventral gebogenen Verlauf der Late-
ralkommissur besitzen 62,8 % der Exem-
plare. Dorsal gebogen verläuft sie bei
17.9 % und bei 12,8 % ist sie gerade ent-
wickelt. Einen weitständig gewellten Ver-
lauf der lateralen Kommissurlinie besitzen
6,4 % der Individuen.

Wiesent-Riffschranke gehört (vergleiche
MEYER 1981).

■ Ammoniten 43,9%
□ Brachiopoden 25,9%
□ Spongien 22,9%
B Echinodermen 4,4%

Serpeln 1 ,3%
□ Belemniten 1 ,2%
■ Lamellibranchiaten 0,4%

Abbildung 33. Die Zusammensetzung der Me-
gafauna im Aufschluß Laibarös (BRÜGGER 1990).
N = 663

Brachiopodenfauna

Terebratulida:
cf. Loboidothyris sp. ,  Nucleata nucleata
(SCHLOTHEIM) Dictyothyris kurri (OPPEL),
Zittelina orbis (QuENSTEDT), Zittelina gutta
(QüENSTEDT)

Rhynchonellida:
Lacunosella sp., Monticlarella sp.

Verteilung und Ausbildung der extern-
morphologischen Parameter gemäß
Checkliste
Gesamtanzahl: 157 Exemplare.
Zustand der Exemplare: Vollständig er-
halten 93 (59,2 %), fragmentiert 64
(40,8 %).
99,4 % der Exemplare liegen in Schalen-
erhaltung vor, 0,6 % sind als Steinkern
erhalten. Vor allem Lacunosellen, unter-
geordnet auch Terebratulida, treten oft in
kleinen nestartigen Gemeinschaften auf.

Terebratulida / Rhynchonellida-Verhältnis:

Terebratulida
59%

Rhynchonellida
41%

Abbildung 34. Verhältnis von Terebratulida zu
Rhynchonellida im Aufschluß Laibarös. N = 157.
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Stratigraphie, Fazielle Ausbildung,
Begleitende Makrofauna
Das Vorkommen erschließt ein Schicht-
paket des Mittel-Kimmeridgium. Die dun-
kelgrauen Mergel sind flaserig-knollig, die
Schichtung ist durch Bioturbation weitge-
hend verwischt. Stratigraphisch gehört der
Aufschluß aufgrund der Biostratigraphie
von Ammoniten (Eurasenia sp.,
Glochiceras crenosum (QuENSTEDT) und
Streblites sp.) vermutlich in den Weißjura
gamma 2 - Die zum Teil mit den für die
Spongiolithfazies typischen Inkrustationen
überzogene, überwiegend doppelklappige
Brachiopodenfauna ist einer wenige cm-
starken Lage entnommen und weist keine
eindeutigen Anzeichen eines Trans-
portereignisses auf. Kantenabrundungen
oder Bruchstrukturen wurden an den
Klappen nicht beobachtet. Offensichtlich
liegt eine zumindest parauthochtone,
wenn nicht autochthone Fauna vor.

Brachiopodenfauna

Terebratulida:
cf. Loboidothyris sp., Nucleata nucleata
(SCHLOTHEIM), Zittelina sp.

Rhynchonellida:
Lacunosella sp., Monticlarella sp.

Verteilung und Ausbildung der extern-
morphologischen Parameter gemäß
Checkliste
Gesamtanzahl: 169 Exemplare.
Zustand der Exemplare: Vollständig er-
halten 42 (25%), fragmentiert 126 Bra-
chiopen (75%). 166 Exemplare (98,2%)
zeigen Schalenerhaltung, 3 Brachiopoden
(1,8 %) sind als Steinkern erhalten.

Terebratulida / Rhynchonellida-Verhältnis:
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Abbildung 35. Vergleich der Spannweiten der Va-
riablen LV = Länge der Ventralklappe in cm,
LD = Länge der Dorsalklappe in cm, B = Breite in
cm, D = Dicke in cm und S = Sphärizitätsindex
(dimensionslos) für die terebratuliden Brachiopoden
aus dem Aufschluß Laibarös.
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Abbildung 36. Vergleich der Spannweiten der Va-
riablen LV = Länge der Ventralklappe in cm,
LD = Länge der Dorsalklappe in cm, B = Breite in
cm, D = Dicke in cm und S = Sphärizitätsindex
(dimensionslos) für die rhynchonelliden Brachiopo-
den aus dem Aufschluß Laibarös.

9.5 SCHONTER HÖHE
(Malm y2 )

Fazies
Geschichtete Kalk/Mergelfazies einer di-
stalen Moundflanke mit hohem Mergel-
anteil.

Geographische Lage
Der Straßenanschnitt Schonter Höhe
(Blatt Deggingen 7424, 1:25 000, R 35 50
225 H 53 74 005) befindet sich ca. 3 km
westlich des Ortes Aufhausen. Die Loka-
lität ist über die Verbindungsstraße zwi-
schen Aufhausen und Bad Ditzenbach zu
erreichen und liegt ca. 400 m WNW des
Hofes Schonter Höhe.

Terebratulida
8%

Rhynchonellida
92%

Abbildung 37. Verhältnis von Terebratulida zu
Rhynchonellida im Aufschluß Schonter Höhe.
N = 169.
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Abbildung 38. Vergleich der Spannweiten der Va-
riablen LV = Länge der Ventralklappe in cm,
LD = Länge der Dorsalklappe in cm, B = Breite in
cm, D = Dicke in cm und S = Sphärizitätsindex
(dimensionslos) für die terebratuliden Brachiopoden
aus dem Aufschluß Schonter Höhe.

Ausprägung der Variablen „Umriß dorsal
(UD)“, „Umriß lateral (UL)“, „Kommissur-
symmetrie frontal (KSF)“, „Kommissur-
verlauf frontal (KVF)“, „Kommissurverlauf
lateral (KVL)“:
30 % der Brachiopoden vom Aufschluß
Schonter Höhe (ausschließlich Rhyncho-
nellida) zeigen einen triangularen dorsalen
Umriß mit gewellter Front. Bei jeweils
26.7 % der Exemplare ist er pentagonal
(ausschließlich Rhynchonellida) bzw. sub-
zirkular entwickelt (75 % rhynchonellide
und 25 % terebratulide Brachiopoden).
10% zeigen einen triangularen dorsalen
Umriß mit einem frontalen Sinus (aus-
schließlich Exemplare der Art Nucleata
nucleata). Bei jeweils 3,3 % der Individuen
ist der Dorsalumriß triangular bzw. trian-
gular-elongat entwickelt (ausschließlich
Rhynchonellida).
Einen zirkular-elongaten lateralen Umriß
besitzen 67 %, bei 33 % ist er flach aus-
gebildet.
75 % aller Brachiopoden zeigen einen
symmetrischen Verlauf in der Frontal-
kommissur. Bei 13,3 % ist sie links asym-
metrisch (75 % rhynchonellide Formen,
12,5% Nucleata nucleata und 12,5%
weitere terebratulide Brachiopoden).
1 1 .7 % der Exemplare besitzen eine
rechts asymmetrische Frontalkommissur
(14,3 % Nucleata nucleata und 85,7 %
rhynchonellide Formen).
Die Ausbildung der Frontalkommissur ver-
läuft bei 41 ,7 % bi- bis tetralobat und ist
bei 31,7% polylobat entwickelt (aus-
schließlich rhynchonellide Formen).
13,3% weisen einen rectimarginaten
(juvenile terebratulide Brachiopoden) und
1 0 % einen sulcaten Verlauf (Nucleata
nucleata) der Frontalkommissur auf. Bei
jeweils 1 ,7 % der Brachiopoden verläuft
sie gewellt bzw. episulcat.
Einen zick-zack-förmigen lateralen Kom-
missurverlauf zeigen 56,7 % aller Bra-
chiopoden (ausschließlich rhynchonellide
Formen). Bei 21,7 % ist die laterale Kom-
missurlinie ventral gebogen (ausschließ-
lich Rhynchonellida), 13,3% zeigen einen
dorsal gebogenen Verlauf (Nucleata
nucleata) und bei 9,3 % verläuft die Late-
ralkommissur gerade (juvenile Terebratu-
lida).
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Abbildung 39. Vergleich der Spannweiten der Va-
riablen LV = Länge der Ventralklappe in cm,
LD = Länge der Dorsalklappe in cm, B = Breite in
cm, D = Dicke in cm und S = Sphärizitätsindex
(dimensionslos) für die rhynchoneliden Brachiopo-
den aus dem Aufschluß Schonter Höhe.

9.6 KALKWERK NEUPERT /
KAIDER (Malm S2 )

Fazies
Kalk/Mergelfazies. Moundflankenbereich.

Geographische Lage
Der Steinbruch Neupert (Blatt Otzing
5932, 1 : 25 000, R 44 35 020 H 55 46 380)
befindet sich an der Straße von Watten-
dorf nach Staffelstein ca. 1,3 km südöst-
lich des Ortes Kaider. Er liegt innerhalb
des Staffelsteiner Grabens (v. FREYBERG
1960).

Stratigraphie, Fazielle Ausbildung,
Begleitende Makrofauna
Die Ablagerungen des Steinbruchs Neu-
pert, in dessen südöstlichen Teil mehrere
sich überlagernde Schwammstotzen auf-
geschlossen sind, umfassen den Zeitraum
des Mittelkimmeridgiums (KOHRING 1989).
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Im nordwestlichen Abschnitt des Stein-
bruchs treten mehrere mass-flows mit
nordöstlicher Schüttungsrichtung auf. Die
bearbeiteten Brachiopoden stammen von
der mergeligen Flanke eines Mounds im
Zentrum des Steinbruchs, dessen Hö-
henlage mit einem Stotzen außerhalb des
Steinbruchs an der östlichen Straßenbö-
schung korreliert (vergleiche KOHRING
1989: Abb.7, Abschnitt 4/5), der durch den
Fund eines Fragmentes von Aulacoste-
phanus sp. (coll. H. Keupp) in den Malm 8
datiert werden konnte.
Neben den Brachiopoden finden sich vor
allem Schwämme (54 % Lithistida, 38,5 %
Hexactinellida, 7,5 % Calcarea), Poly-
chaeten (Terebella sp.), Echinodermen-
fragmente sowie untergeordnet Mollusken.

Brachiopodenfauna

Terebratulida:
Loboidothyris cf. bisuffarcinata (SCHLOT-
HEIM), Nucleata nucleata (SCHLOTHEIM),
Zeilleria sp., Zittelina sp.

Rhynchonellida:
Lacunosella sp.

Terebratulida / Rhynchonellida-Verhältnis:

Terebratulida
23%

Rhynchonellida
77%

Abbildung 40. Verhältnis von Terebratulida zu
Rhynchonellida im Kalkwerk Neupert. N = 181.

Ausprägung der Variablen „Umriß dorsal
(UD)“, „Umriß lateral (UL)“, „Kommissur-
symmetrie frontal (KSF)“, „Kommissur-
verlauf frontal (KVF)“, „Kommissurverlauf
lateral (KVL)“:
Der dorsale Umriß ist bei 41,3 % der Bra-
chiopoden vom Kalkwerk Neupert tetrago-
nal entwickelt (ausschließlich rhyncho-
nellide Brachiopoden). 25,7 % zeigen ei-
nen triangularen dorsalen Umriß (aus-
schließlich rhynchonellide Brachiopoden).
Bei 10,6% der Individuen verläuft die
dorsale Umrißlinie pentagonal (81,8%
terebratulide und 18,2% rhynchonellide
Formen), bei 9,6 % subzirkular (40 % tere-
bratulide und 60 % rhynchonellide For-
men), bei 8,7 % subzirkular-elongat und
bei 3,8 % triangular.
Einen flachen Umriß in der Lateralsicht
besitzen 63,9 % und bei 36,1 % ist er zir-
kular-elongat ausgeprägt.
62,9 % der Brachiopoden weisen einen
symmetrischen Verlauf der frontalen
Kommissurlinie auf. 25,7 % zeigen eine
links asymmetrische Frontalkommissur
und bei 1 1 ,4 % ist sie rechts asymme-
trisch entwickelt (ausschließlich Rhyncho-
nellida in beiden Gruppen).
Einen bi- bis tetralobaten Verlauf der fron-
talen Kommissur zeigen 48,6 % aller In-
dividuen und bei 19,4 % verläuft sie poly-
lobat (ausschließlich Rhynchonellida in
beiden Gruppen). 18,1 % besitzen eine
episulcate (Terebratulida), 11,1 % eine
recti marginate (Terebratulida), und 2,8%
eine sulcate Frontalkommissur.
Bei 68,1 % der Exemplare verläuft die
laterale Kommissurlinie zick-zack-förmig
(ausschließlich rhynchonellide Exem-
plare). 19,4% der Brachiopoden zeigen
eine ventral gebogene (ausschließlich

Verteilung und Ausbildung der extern-
morphologischen Parameter gemäß
Checkliste

Gesamtanzahl: 181 Exemplare.
Zustand der Exemplare: Vollständig er-
halten 33 (18,2%), fragmentiert 148
(81,1 %).
Die dichte Packung der Brachiopoden in
den Mergeln und die unmittelbare Nähe zu
einem mass-flow ließen erwarten, daß die
vorliegende Fauna über geringe Entfer-
nungen transportiert wurde. Jedoch zeigt
die grundsätzliche komplette Überlie-
ferung der artikulierten Klappen und die
heterogene Größenverteilung, daß keine
Transportsortierungen erfolgten. Alle Ex-
emplare liegen in Schalenerhaltung vor.
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terebratulide Exemplare); 9,7 % eine ge-
rade und 2,8 % eine dorsal gebogene
Lateralkommissur.

Stratigraphie, Fazielle Ausbildung, Be-
gleitende Makrofauna
Die Buildups des Magentales werden von
KOCH (1996) in den oberen Malm 8 datiert.
Die Brachiopodenfauna wurde in der
Schuttflanke an der Basis eines Spon-
gioliths unmittelbar unterhalb der Glau-
konitbank aufgesammelt. Die Einstufung
in den Weißjura 82/3 wird durch das Frag-
ment eines Aulacostephanus cf. eulepidus
(SCHNEID) gestützt. Das harte, hellgraue,
knollige Gestein läßt eine direkte
Fossilentnahme aus dem Anstehenden
nicht zu. Kernbohrungen im Raum Geis-
lingen, wie sie anläßlich der Planung für
die Bundesbahnschnelltrasse nieder-
gebracht wurden, lassen in der zentralen
autochthonen Spongiolithfazies erkennen,
daß die Terebratuliden dort oft in einer der
Lebendstellung nahen Orientierung über-
liefert sind (Abbildung 43).
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Abbildung 41. Vergleich der Spannweiten der Va-
riablen LV = Länge der Ventralklappe in cm,
LD = Länge der Dorsalklappe in cm, B = Breite in
cm, D = Dicke in cm und S = Sphärizitätsindex
(dimensionslos) für die terebratuliden Brachiopoden
aus dem Aufschluß Kalkwerk Neupert.
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Abbildung 42. Vergleich der Spannweiten der Va-
riablen LV = Länge der Ventralklappe in cm,
LD = Länge der Dorsalklappe in cm, B = Breite in
cm, D = Dicke in cm und S = Sphärizitätsindex
(dimensionslos) für die rhynchonelliden Brachiopo-
den aus dem Aufschluß Kalkwerk Neupert.
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9.7 AUFSCHLUSS
MAGENTAL (Malm 5 )

Fazies
Mikrobialithische Kalkfazies des Intra-
moundbereiches.

Geographische Lage
Der Aufschluß befindet sich direkt am Ein-
gang des Magentales (Blatt Geislingen an
der Steige - Ost 7325, 1 : 25 000,
R 35 66 700 H 53 90 675) auf der südlichen
Hangseite, ca. 4,5 km NE der Stadt Geis-
lingen an der Steige/Landkreis Göppin-
gen.

Abbildung 43: Kernbohrung Nr. 124 (88 m) aus dem
Raum Geislingen mit zwei terebratuliden Brachio-
poden in lebensnaher Orientierung (Pfeile). Breite
des Bohrkerns: 10 cm.

Die begleitende Makrofauna besteht ne-
ben Kieselschwämmen überwiegend aus
Ammonitenfragmenten.
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Brachiopodenfauna

Terebratulida:
cf. Loboidothyris sp., Zeilleria pentagonalis
(MAND.)

Rhynchonellida:
Lacunosella sp.

Verteilung und Ausbildung der extern-
morphologischen Parameter gemäß
Checkliste
Gesamtanzahl: 222 Exemplare.
Zustand der Exemplare: Vollständig er-
halten 9 (4,1 %), fragmentiert 213
(95,9 %). Alle Exemplare liegen in Scha-
lenerhaltung vor.

Terebratulida / Rhynchonellida-Verhältnis:

Loboidothyris sp.). 30,5 % weisen eine
rectimarginate Frontalkommissur (aus-
schließlich terebratulide Individuen) auf
und bei jeweils 3 % verläuft sie bi- bis
tetralobat bzw. polylobat.
63,5 % der untersuchten Individuen wei-
sen eine ventral gebogene Lateralkom-
missur auf (ausschließlich terebratulide
Brachiopoden vom Typ Loboidothyris sp.)
und bei 30 % (ausschließlich terebratulide
Individuen) verläuft sie gerade. Eine zick-
zack-förmig verlaufende laterale Kommis-
surlinie wurde bei 6,5 % der Brachiopoden
festgestellt (ausschließlich rhynchonellide
Formen).
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Abbildung 45. Vergleich der Spannweiten der Va-
riablen LV = Länge der Ventralklappe in cm,
LD = Länge der Dorsalklappe in cm, B = Breite in
cm, D = Dicke in cm und S = Sphärizitätsindex
(dimensionslos) für die terebratuliden Brachiopoden
aus dem Aufschluß Magental.
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Abbildung 44. Verhältnis von Terebratulida zu
Rhynchonellida im Aufschluß Magental. N = 222.

Ausprägung der Variablen „Umriß dorsal
(UD)“, „Umriß lateral (UL)“, „Kommissur-
symmetrie frontal (KSF)“, „Kommissur-
verlauf frontal (KVF)“, „Kommissurverlauf
lateral (KVL)“:
84,8 % der Brachiopoden im Aufschluß
Magental besitzen einen pentagonalen
dorsalen Umriß (ausschließlich terebra-
tulide Brachiopoden vom Typ Loboido-
thyris sp.). 6,6 % weisen eine subzirkular-
elongate (Terebratulida), 3,5 % eine tetra-
gonale und jeweils 2,5 % eine subzirkulare
sowie eine triangulare Umrißlinie mit ge-
wellter Front auf.
93 % der Individuen zeigen einen flachen
lateralen Umriß und bei 7 % ist er zirkular-
elongat entwickelt.
Alle untersuchten Brachiopoden sind
durch eine symmetrisch verlaufende fron-
tale Kommissurlinie gekennzeichnet.
Die Frontalkommissur ist bei 63,5 % der
Exemplare episulcat gewölbt (ausschließ-
lich terebratulide Brachiopoden vom Typ
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Abbildung 46. Vergleich der Spannweiten der Va-
riablen LV = Länge der Ventralklappe in cm,
LD = Länge der Dorsalklappe in cm, B = Breite in
cm, D = Dicke in cm und S = Sphärizitätsindex
(dimensionslos) für die rhynchonelliden Brachiopo-
den aus dem Aufschluß Magental.
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9.8 ENGELHARDTSBERG
(Malm e)

Fazies
Unregelmäßig gebankte Kalk-Schuttfazies
des Intermoundbereichs (Restlücke sensu
ROLL 1934).

Geographische Lage
Zwischen den oberfränkischen Orten
Müggendorf und Gräfenberg treten die
Engelhardtsberger Schichten in mehreren
linsenförmigen Vorkommen auf (KEUPP
1972). Die hier berücksichtigte Fauna
stammt aus einem im Zuge der Flurberei-
nigung verfüllten ehemaligen Kalk-Abbau
unterhalb des Adlersteins S von Engel-
hardtsberg bzw. den umliegenden Äckern.

Stratigraphie, Fazielle Ausbildung,
Begleitende Makrofauna
Die linsenartigen Vorkommen der Engel-
hardtsberger Schichten werden von mas-
siger, dolomitisierter Schwamm-Fazies
begrenzt. DORN (1932) interpretiert die
geringmächtigen, weißgelblichen und sehr
fossilreichen Kalke als Lagunenbildungen
des Weißjura s. Häufiges Auftreten mikro-
bieller Krusten, die das Gestein schlieren-
artig durchziehen, weisen das Vorkommen
aber eindeutig als Flankenfazies im Ver-
zahnungsbereich von automikritischen
Mounds mit einer arenitischen Schicht-
fazies aus. Neben großwüchsigen, meist
verkieselten Brachiopoden tritt eine reich-
haltige Begleitfauna auf, die sich im be-
sonderen aus Kieselschwämmen, bevor-
zugt Hexactinellida, Echiniden (über-
wiegend reguläre), Crinoiden und Serpeln
zusammensetzt. Eine gualitative Auf-
listung findet sich bei KEUPP (1972). Da
Ammoniten, abgesehen von wenigen
Progeron/ä-Fragmenten fehlen, stützt sich
die stratigraphische Einstufung zum einen
auf die Höhenlage des Vorkommens
(MÜLLER (1958) und V.FREYBERG (1960)
konnten ca. 15 m unter der Basis der En-
gelhardtsberger Schichten Malm S nach-
weisen) und zum anderen auf das häufige
Vorkommen des Seeigels Glypticus
sulcatus (GOLDFUß), der in Süddeutsch-
land nur aus dem Ober-Kimmeridgium und
Unter-Tithonium bekannt ist (KEUPP 1 972).

Brachiopodenfauna

Terebratulida:
Loboidothyris cf. bisuffarcinata (SCHLOT-
HEIM), Juralina cf. insignis (ScHüBLER),
Megerlia guembeli (OPPEL), Megerlia
pectunculus (SCHLOTHEiM), Ismenia
pectuncoloides (SCHLOTHEIM), Zeilleria
pentagonalis (MAND.), Zeilleria moeschi
(MEYER), Zeilleria pseudolagenalis
(MOESCH), Zeilleria cataphracta (SUESS),
Terebratulina substriata (SCHLOTHEIM),
Dictyothyris coarctata alba (QUENSTEDT),
Dictyothyris kurri (OPPEL)

Rhynchonellida:
Lacunosella cf. lacunosa (SCHLOTHEIM),
Torquirhynchia speciosa (MÜNSTER), Mon-
ticlarella strioplicata (QUENSTEDT), Acan-
thorhynchia senticosa (SCHLOTHEIM).

Verteilung und Ausbildung der extern-
morphologischen Parameter gemäß
Checkliste
Gesamtanzahl: 204 Exemplare.
Zustand der Exemplare: Alle Brachiopo-
den liegen vollständig und in sekundär
verkieselter Schalenerhaltung vor.

Terebratulida / Rhynchonellida-Verhältnis:
Aufgrund selektiv, nicht guantitativ erfolg-
ter Aufsammlungen ist auf die Ermittlung
verzichtet worden.

Ausprägung der Variablen „Umriß dorsal
(UD)“, „Umriß lateral (UL)“, „Kommissur-
symmetrie frontal (KSF)“, „Kommissur-
verlauf frontal (KVF)“, „Kommissurverlauf
lateral (KVL)“:
Ein triangularer dorsaler Umriß mit ge-
wellter Front tritt bei 54,9 % (davon 43,8 %
Megerlia guembeli und 56,3 % Ismenia
pectuncoloides) der Brachiopoden vom
Aufschluß Engelhardtsberg auf. 26 % be-
sitzen einen subzirkular-elongaten Umriß
in Dorsalsicht (94,3 % Terebratulina
substriata, 3,8 % Zeilleria pentagonalis
und 1,9% Zeilleria sp.). Bei 12,3% ver-
läuft der dorsale Umriß tetragonal (68 %
Terebratulina substriata und 32 % Zeilleria
pentagonalis), bei 4,9 % ist er pentagonal
(80 % terebratulide Formen und 20 %
Zeilleria pentagonalis) entwickelt und 2 %
weisen einen subzirkularen Umriß
(Terebratulina substriata) auf.
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65,2 % aller Brachiopoden zeigen einen
zirkular-elongaten lateralen Umriß und bei
34,8% ist er flach entwickelt.
Einen symmetrischen Verlauf der frontalen
Kommissurlinie weisen 68,6 % der Exem-
plare auf. Bei 30 % verläuft die frontale
Kommissur links asymmetrisch (aus-
schließlich Terebratulina substriata) und
bei 1 ,4% rechts (Megerlia sp.) asymme-
trisch.
Einen uniplicaten Verlauf der Frontalkom-
missur zeigen 56,9 % aller Brachiopoden
(54,3 % Terebratulina substriata, 42,2 %
Megerlia guembeli und 3,4 % Zeilleria
pentagonalis). Bei 35,3 % ist die Frontal-
kommissur episulcat (87,5 % Ismenia
pectuncoloides und 12,5% andere tere-
bratulide Brachiopoden) entwickelt. 5,9 %
zeigen eine rectimarginate (juvenile Tere-
bratulina sp. und Zeilleria sp.) und 2 %
eine sulcate Kommissurlinie (Zeilleria
pentagonalis).
Die laterale Kommissur verläuft bei 59,3 %
der Individuen ventral gebogen (52,1 %
Terebratulina substriata, 40,5 % Megerlia
guembeli und 7,4 % weitere terebratulide
Brachiopoden) und verläuft bei 30,9 %
weitständig gewellt (ausschließlich Isme-
nia pectuncoloides). 9,8 % besitzen eine
gerade laterale Kommissurlinie (60 %
Zeilleria pentagonalis und 40 % Terebra-
tulina substriata).
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Abbildung 47. Vergleich der Spannweiten der Va-
riablen LV = Länge der Ventralklappe in cm,
LD = Länge der Dorsalklappe in cm, B = Breite in
cm, D = Dicke in cm und S = Sphärizitätsindex
(dimensionslos) für die terebratuliden Brachiopoden
aus dem Aufschluß Engelhardtsberg.

Von 29 Exemplaren von Megerlia guem-
beli wurden die Volumen der Gehäuse
ermittelt und gegen die Längen der Ven-
tralklappe als Punktdiagramm abgetragen
(Abbildung 48). Die Verteilung der Meß-
werte zeigt, daß das Gehäusevolumen mit
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zunehmender Klappenlänge nicht linear
wächst. Ein positives allometrisches
Wachstum des Volumens im Verhältnis
zur Klappenlänge liegt vor.
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Abbildung 48. Verhältnis von Länge der Ven-
tralklappe zu Volumen für Megerlia guembeli aus
dem Aufschluß Engelhardtsberg. N = 29.

Von 15 Exemplaren von Ismenia
pectucoloides wurden die Volumen der
Gehäuse ermittelt und gegen die Längen
der Ventralklappe als Punktdiagramm ab-
getragen (Abbildung 49). Die Verteilung
der Meßwerte deuten an, daß das Gehäu-
sevolumen mit zunehmender Klappen-
länge nicht linear wächst. Ein positives
allometrisches Wachstum des Volumens
im Verhältnis zur Klappenlänge liegt vor.
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Abbildung 49. Verhältnis von Länge der Ven-
tralklappe zu Volumen für Ismenia pectuncoloides
aus dem Aufschluß Engelhardtsberg. N = 15

Von 20 Exemplaren von Terebratulina
substriata wurden die Volumen der Ge-
häuse ermittelt und gegen die Längen der
Ventralklappe als Punktdiagramm abge-
tragen (Abbildung 50). Das Gehäuse-
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Die Massenkalke werden vornehmlich von
Kieselschwämmen und mikrobiellen
Krusten aufgebaut. Die höheren Bereiche
des Aufschlusses werden von der koralli-
genen Kehlheimer Schutt- und Breistein-
fazies dominiert, in die autochthone Ko-
rallenriffe mit einer sehr diversen Fauna
hermatypischer Korallen eingeschaltet
sind. Über den einzelnen Riffkörpern, die
teilweise im  Zuge der Unter-Kreide-Ver-
karstung freigelegt und die dabei entstan-
denen Karsthohlformen anschließend mit
den cenomanen Schutzfelsschichten wie-
der plombiert wurden, transgrediert der
obercenomane Regensburger Grünsand.
In  mehreren m 3 großen Taschen, die zwi-
schen den Korallenstotzen und Arealen
mit lagunären Zwischenriff-Kalken (Brei-
stein reich an Gastropoden) eingeschaltet
sind, sind Massenvorkommen von Bra-
chiopoden erschlossen.
Durch Funde von Hybonoticeras beckeri
und H. pressulum wird das Einsetzen der
Korallen-Schuttkalke in den tieferen
Malm 5 datiert. Die oberste Abbausohle,
aus der die hier bearbeiteten Brachiopo-
den stammen, wird von Massenkalken mit
kleinen aufgesetzten Stockkorallenriffen
aufgebaut. Die Riffe werden im wesentli-
chen von dickästigen Korallen vom Typ
Thecosmilia, Dermosmilia, Ovalastraea
und Calamophylliopsis gebildet. Die Ko-
rallenkalke mit den zwischengeschalteten
Brachiopoden-Nestern können durch
Funde von Hybonoticeras pressulum und
Neochetoceras steraspis dem Intervall
Oberstes Kimmeridgium / Unteres Titho-
nium zugeordnet werden (MEYER &
SCHMIDT-KALER 1984).

Brachiopodenfauna

Terebratulida:
Juralina cf. insignis (SCHüBLER), Zeilleri-
dae d iv .  sp . ,  Dictyothyris kurri (OPPEL),
Ismenia pectunculoides (SCHLOTHEIM),
Megerlia guembeli (OPPEL), Terebratulina
substriata (SCHLOTHEIM), Cheirotyris sp .

Rhynchonellida:
Torquirhynchia speciosa (MÜNSTER), Mon-
ticlarella strioplicata (QUENSTEDT)

volumen wächst mit zunehmender Klap-
penlänge linear.
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Abbildung 50. Verhältnis von Länge der Ven-
tralklappe zu Volumen für Terebratulina substriata
aus dem Aufschluß Engelhardtsberg. N = 20
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Abbildung 51. Vergleich der Spannweiten der Va-
riablen LV = Länge der Ventralklappe in cm,
LD = Länge der Dorsalklappe in cm, B = Breite in
cm, D = Dicke in cm und S = Sphärizitätsindex
(dimensionslos) für die rhynchonelliden Brachiopo-
den aus dem Aufschluß Engelhardtsberg.

9.9 STEINBRUCH SAAL
(Malm £0

Fazies
Autochthone Korallenfazies.

Geographische Lage
Der Steinbruch der Kalkstickstoffwerke
Trostberg liegt ca. 1 km südllich der Ort-
schaft Saal auf dem geologischen Karten-
blatt 7137 Abensberg (R 4<r 96 075 H 54 17
150).

Stratigraphie, Fazielle Ausbildung,
Begleitende Makrofauna
In  den unteren Bereichen des über 80 m
tiefen Aufschluß verzahnen sich fossil-
arme spongiolithische Massenkalke mit
groben Fossilschuttkalken (MEYER 1978).
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Verteilung und Ausbildung der externmor-
pholoqischen Parameter gemäß
Checkliste
Gesamtanzahl: 553 Exemplare.
Zustand der Exemplare: Vollständig er-
halten 40 (7,2%), fragmentiert 513
(92,8 %). Alle Exemplare liegen in Scha-
lenerhaltung vor.

Terebratulida / Rhynchonellida-Verhältnis:

der Frontalkommissur (Terebratulida) auf
und bei 7,7 % ist sie zick-zack-förmig ent-
wickelt (Rhynchonellida, Ismenia pectun-
culoides).
Die laterale Kommissur verläuft bei 41 %
der Individuen ventral gebogen. 26,9 %
zeigen eine gerade Lateralkommissur und
bei 24,4 % ist sie dorsal gebogen. Bei
7,7 % der Brachiopoden ist die laterale
Kommissur zick-zack-förmig ausgebildet.
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Abbildung 52. Verhältnis von Terebratulida zu
Rhynchonellida im Aufschluß Saal. N = 553.

Ausprägung der Variablen „Umriß dorsal
(UD)“, „Umriß lateral (UL)“, „Kommissur-
symmetrie frontal (KSF)“, „Kommissur-
verlauf frontal (KVF)“, „Kommissurverlauf
lateral (KVL)“:
Der dorsale Umriß ist bei 51,3 % der Bra-
chiopoden vom Aufschluß Saal subzir-
kular-elongat ausgeprägt (Juralina cf. in-
signis) und bei 20,5 % subzirkular
(Juralina cf. insignis) entwickelt. Jeweils
10,3 % zeigen einen einen pentagonalen
(terebratulide Brachiopoden vom Typ Ar-
govithyris sp.) bzw. tetragonalen Umriß
und bei 7,7 % (terebratulide Brachiopo-
den) ist er triangular (rhynchonellide Ex-
emplare) entwickelt.
57.7 % der Exemplare weisen einen zir-
kular-elongaten lateralen Umriß auf. Bei
39.7 % ist flach und bei 2,6 % zirkular
ausgebildet.
Einen symmetrischen Verlauf der frontalen
Kommissurlinie zeigen 96,2 % der Bra-
chiopoden. Bei 2,6 % ist sie links asym-
metrisch und bei 1,3% rechts asymme-
trisch entwickelt.
Je 28,2 % aller Individuen besitzen eine
rectimarginate (?juvenile terebratulide
Brachiopoden) bzw. episulcate Frontal-
kommissur (Juralina cf. insignis). Bei
21,8% der Individuen ist die Frontalkom-
missur sulcat ausgebildet (Terebratulida).
14,1 % weisen einen uniplicaten Verlauf

Abbildung 53. Vergleich der Spannweiten der Va-
riablen LV = Länge der Ventralklappe in cm,
LD = Länge der Dorsalklappe in cm, B = Breite in
cm, D = Dicke in cm und S = Sphärizitätsindex
(dimensionslos) für die terebratuliden Brachiopoden
aus dem Aufschluß Saal.

Aufgrund des schlechten Erhaltungs-
zustandes und der geringen Anzahl
kommte für die Gruppe der Rhyncho-
nellida keine Gesamtübersicht der me-
trische Variablen erstellt werden.

9.10 BOLHEIM (Malm 2 )

Fazies
Mergelfazies einer spongiolithischen
Moundflanke.

Geographische Lage
Der Straßenaufschluß (Blatt Heidenheim
an der Brenz 7326, 1:25.000, R 35 84 100
H 53 89 300) befindet sich an der westli-
chen Ortsgrenze im Ortsteil Bolheim der
Stadt Heidenheim an der Brenz / Baden-
Württemberg.

Stratigraphie, Fazielle Ausbildung,
Begleitende Makrofauna
Die Straßenböschung erschließt den
oberen Weißjuramergel (Zementmergel).
Die stratigraphische Einordnung der Loka-
lität erfolgte durch den Vergleich der Hö-
henlage der Ablagerungen mit dem in der
unmittelbaren Nähe befindlichen Kalkwerk
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Die frontale Kommissur verläuft bei
74,6 % der Individuen symmetrisch.
25,4 % besitzen eine rechts asymme-
trische Frontalkommissur (Rhyncho-
nellida).
Einen polylobaten Verlauf der Frontal-
kommissur zeigen 43,3 % der Brachio-
poden (rhynchonellide Exemplare). Bei
40.3 % ist die frontale Kommissurlinie epi-
sulcat und bei 16,4% rectimarginat ent-
wickelt (alles terebratulide Formen).
43.3 % der Exemplare weisen eine zick-
zack-förmige Lateralkommissur auf (rhyn-
chonellide Brachiopoden). Ventral gebo-
gen ist die laterale Kommissurlinie bei
38,8% der Brachiopoden und bei 17,9%
verläuft sie gerade (ausschließlich tere-
bratulide Formen).

Metrische Variablen
Lediglich ein Exemplar liegt vollständig er-
halten vor, so daß die metrischen Werte
nicht statistisch ausgewertet werden
konnten.

9.11 DADESTAL (MAROKKO)
(„Außengruppenver-
gleich“; Bajocium)

Fazies
Mergelkalke des flachen Subtidal. Oolithi-
sche und biodetritische Kalke aus flachen,
hochenergetischen Gewässern des
Küstenbereichs.

Geographische Lage
Die Fauna stammt aus einem Straßen-
aufschluß im südlichen Dadestal
(Marokko) aus der Mulde von Msemrir. Die
genaue geographische Position der Loka-
lität ist in MiLHi (1992) beschrieben.

Stratigraphie, Fazielle Ausbildung,
Begleitende Makrofauna
Der Straßenaufschluß erschließt Mergel-
kalke des mittleren Bajocium. Aufgrund
von Ammonitenfunden (Otoites sp.)
konnte MiLHi (1992) die Ablagerungen in
die Sauzei-Biozone datieren.
Neben Boundstones tritt Biomikrit und gut
sortierter Oosparit auf. Die Sedimente sind
von terrigenem Detritus durchsetzt. Die
Formation wurde im Verlauf der letzten
Regression des Jura-Meeres im Gebiet
des Hohen Atlas unter Flachwasserbedin-
gungen abgelagert. MiLHi (1992) beob-

Mergelstetten. Das Gestein besteht aus
hellbraunen Mergelkalken. Die Makrofos-
silien sind teilweise verkieselt. Die Be-
gleitfauna der Brachiopoden besteht im
wesentlichen aus Lamellibranchiaten, Cri-
noiden (Millericrinus) und Serpuliden.

Brachiopodenfauna

Terebratulida:
Juralina sp., Megerlia cf. pectunculus

Rhynchonellida:
Lacunosella sp.

Verteilung und Ausbildung der extern-
morphologischen Parameter gemäß
Checkliste
Gesamtanzahl: 67 Exemplare in Scha-
lenerhaltung.
Zustand der Exemplare: Nur 1 Brachio-
pode liegt vollständig vor, 66 Exemplare
sind fragmentiert.

Terebratulida / Rhynchonellida-Verhältnis:

Terebratulida
57%

Rhynchonellida
43%

Abbildung 54. Verhältnis von Terebratulida zu
Rhynchonellida im Aufschluß Bolheim. N = 67.

Ausprägung der Variablen „Umriß dorsal
(UD)“, „Umriß lateral (UL)“, „Kommissur-
symmetrie frontal (KSF)“, „Kommissur-
verlauf frontal (KVF)“, „Kommissurverlauf
lateral (KVL)“:
Die dorsale Umrißlinie ist bei 40,3 % der
Brachiopoden des Aufschlusses Bolheim
triangular mit gewellter Front (Rhyncho-
nellida) entwickelt. 38,8 % zeigen einen
pentagonalen Umriß (Terebratulida). Bei
16,4% ist der dorsale Umriß triangular-
elongat (Terebratulida) und bei 4,5 %
tetragonal entwickelt (Rhynchonellida).
82,1 % aller Brachiopoden besitzen einen
zirkular-elongaten lateralen Umriß und bei
17,9 % ist er flach ausgebildet.
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achtet Rinnenfüllungen mit Zweiklapper-
Anreicherungen und stellt diese mit Ge-
zeiten-Kanälen in Verbindung. ROLLEY
(1978) datierte die Ablagerungen von Bin-
el-Ouidane mit Hilfe von Brachiopoden
(„barre ä Rhynchonelles“) der Art Zeilleria
cuneata ROLLIER auf das mittlere bis
obere Bajocium.
Die Makrobegleitfauna setzt sich aus ei-
nem breiten Spektrum aus riffbildenden
und riffbewohnenden Organismen zusam-
men. Neben Lamellibranchiaten treten Ko-
rallen häufig auf.

Brachiopodenfauna (coll. R. Kohrinq)

Terebratulida:
Wattonithyris sp., untergeordnet Rugitela
cf. prebullata.

Rhynchonellida:
Burmirhynchia sp.

Verteilung und Ausbildung der extern-
morphologischen Parameter gemäß
Checkliste
Gesamtanzahl: 166 Exemplare.
Zustand der Exemplare: Vollständig er-
halten 128 (77,1 %), fragmentiert 38
(22,9 %).

Terebratulida / Rhynchonellida-Verhältnis:

rhynchia sp.) zusammen. Bei 19,9% ist
der dorsale Umriß subzirkular-elongat
ausgebildet. Einen solchen Umriß besitzt
besonders Wattonithyris sp. (untergeord-
net Rugitela cf. prebullata).
14,5 % der Brachiopoden zeigen einen
triangularen dorsalen Umriß, der typisch
für kleinwüchsige Exemplare von Burmi-
rhynchia sp. ist.
Einen pentagonalen dorsalen Umriß zei-
gen 9,6 % der Brachiopoden (große Ex-
emplare von Wattonithyris sp.).
Der Verlauf der frontalen Kommissurlinie
ist bei 98,9 % der Individuen symmetrisch.
Jeweils 0,6 % der Brachiopoden besitzen
eine links - bzw. rechts asymmetrische
Frontalkommissur.
Die Frontalkommissur verläuft bei 60,8 %
der untersuchten Brachiopoden trilobat
(ausschließlich Rhynchonellida). Bei
21,7 % der Individuen ist die Frontalkom-
missur uniplicat ausgebildet (Wattonithyris
sp.) 9 % der Individuen - überwiegend
kleinwüchsige und juvenile Terebratulida -
zeigen einen rectimarginaten Verlauf der
frontalen Kommissur. Eine episulcate
Frontalkommissur wiesen 7,8 % auf
(adulte Wattonithyris sp. und Rugitela cf.
prebullata). Untergeordnet verläuft die
frontale Kommissur bei 6,7 % uniplicat
(Terebratulida) und bei 6,3 % bi- bis tetra-
lobat (Rhynchonellida).
61 ,4 % der Individuen besitzen eine zick-
zack-förmige Lateralkommissur (Burmi-
rhynchia sp.), bei 38 % verläuft sie ventral
gebogen (alle adulten Terebratulida) und
0,6 % weisen einen geraden Verlauf der
Lateralkommissur auf (juvenile Terebratu-
lida).
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Abbildung 55. Verhältnis von Terebratulida zu
Rhynchonellida im Aufschluß Dadestal. N = 166.

Ausprägung der Variablen „Umriß dorsal
(UD)“, „Umriß lateral (UL)“, „Kommissur-
symmetrie frontal (KSF)“, „Kommissur-
verlauf frontal (KVF)“, „Kommissurverlauf
lateral (KVL)“:
47 % der Brachiopodenpopulation weist
einen tetragonalen dorsalen Umriß auf.
Diese Gruppe setzt sich ausnahmslos aus
rhynchonelliden Brachiopoden (Burmi-

0,000 cm
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Abbildung 56. Vergleich der Spannweiten der Va-
riablen LV = Länge der Ventralklappe in cm,
LD = Länge der Dorsalklappe in cm, B = Breite in
cm, D = Dicke in cm und S = Sphärizitätsindex
(dimensionslos) für die terebratuliden Brachiopoden
aus dem Aufschluß Dadestal (Marokko).
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In vergleichbaren Analysen wird oftmals
die Anzahl hoch korrelierter Variablen
durch Vorschaltung einer Faktorenanalyse
reduziert und in eine geringere Anzahl
unabhängiger Faktoren überführt (siehe
auch GOURVENNEC 1994, WÖRHEIDE
1995). Von dieser Möglichkeit wurde je-
doch in der vorliegenden Untersuchung
kein Gebrauch gemacht, da die Fusionie-
rung der Variablen in der Regel mit einem
Informationsverlust einhergeht und die
Interpretation der Faktoren zumeist keine
eindeutigen Aussagen zuläßt (BACKHAUS
et al. 1994).
Die Clusteranalyse wurde mit den niedrig
korrelierten Variablen „Umriß dorsal (UD)“
und „Kommissurverlauf frontal (KVF)“
durchgeführt. 797 rhynchonellide und
1592 terebratulide Brachiopoden wurden
in die Analyse aufgenommen. Für jede
Gruppe wurde eine vollständige Cluster-
analyse durchgeführt. Das agglomerative
Clusterverfahren nach WARD in Verbin-
dung mit der quadrierten Euklidischen
Distanz als Proximitätsmaß bildeten die
Basis der Untersuchung. Die graphische
Auswertung der ersten 20 Fusionierungs-
schritte zeigte bei beiden untersuchten
Gruppen einen deutlichen Sprung vom
vierten zum fünften Schritt. Dieser sprung-
hafte Übergang wird als Ellbow-Kriterium
bezeichnet (BACKHAUS et al. 1994) und
gibt einen Hinweis auf die Anzahl der zu
bildenden Cluster (Abbildung 58 ff.).
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Abbildung 57. Vergleich der Spannweiten der Va-
riablen LV = Länge der Ventralklappe in cm,
LD = Länge der Dorsalklappe in cm, B = Breite in
cm, D = Dicke in cm und S = Sphärizitätsindex
(dimensionslos) für die rhynchonelliden Brachiopo-
den aus dem Aufschluß Dadestal (Marokko).

10 Darstellung der Checklisten-
daten

Die Basis der ersten Clusteranalyse bilden
die Daten der Checkliste (Abbildung 3,
Seite 13). Im ersten Analysedurchgang
wurden möglichst viele Variablen in die
Berechnung einbezogen. In der Auswer-
tung der Listen wurden die Variablen
„Umriß dorsal (UD)“, „Umriß lateral (UL)“,
„Kommissursymmetrie frontal (KSF)“,
„Kommissurverlauf frontal (KVF)“,
„Kommissurverlauf lateral (KVL)“, „Stiel-
lochdurchmesser (SD)“, „Stiellochform
(SF)“ und „Foramenposition (FP)“ zu-
nächst auf ihre Korrelation untersucht.
Dabei zeigten die beiden separat analy-
sierten Gruppen (Rhynchonellida und
Terebratulida) ähnlich hohe Korrelationen
zwischen den Variablen „UL“, „KSF“,
„KVL“, „SD“. Diese Variablen wurden aus
der Untersuchung entfernt, da es bei
hochkorrelierten Variablen zu einer Ver-
zerrung der Ergebnisse der Cluster-
analyse kommen kann. Neben der Ermitt-
lung korrelierter Variablen war die Ver-
fügbarkeit der Variablen ein zusätzliches
Kriterium zur Aufnahme in die nachfol-
gende Gruppenbildung durch die Cluster-
analyse. Bedingt durch den oftmals un-
vollständigen Zustand der Individuen
mußten besonders die Variablen „SD“
(Fehlende Werte Rhynchonellida: 240,
Terebratulida: 210) SF (Fehlende Werte
Rhynchonellida: 240, Terebratulida: 210)
und „FP“ (Fehlende Werte Rhyncho-
nellida: 538, Terebratulida: 680) aus der
Analyse entfernt werden.
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Abbildung 58. Graphische Darstellung des
Ellbowkriteriums zur Ermittlung der geeigneten
Clusterzahl für die Mitglieder der Gruppe Rhyncho-
nellida. Die Anzahl der Cluster ist aus Gründen der
Darstellung auf 20 begrenzt. Der Pfeil verweist auf
den „Ellbow“. Es werden 4 Gruppen in die weitere
Analyse aufgenommen.
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F V(J,G)

V(J,G) Varianz der Variablen J in der
Gruppe G

V(J) Varianz der Variablen J in der Er-
hebungsgesamtheit (aus BACKHAUS
et al. 1994)

Erste Anhaltspunkte zur Interpretation
eines Clusters soll der T-Wert geben. Ne-
gative T-Werte deuten an, daß eine
Variable in der untersuchten Gruppe im
Vergleich zur Erhebungsgesamtheit unter-
repräsentiert ist. Positive T-Werte signali-
sieren, daß die Variable dieser Gruppe im
Vergleich mit der Erhebungsgesamtheit
überrepräsentiert ist. Die Berechnung des
T-Wertes erfolgt nach der Formel:

Abbildung 59. Graphische Darstellung des
Ellbowkriteriums zur Ermittlung der geeigneten
Clusterzahl für die Mitglieder der Gruppe Terebra-
tulida. Die Anzahl der Cluster ist aus Gründen der
Darstellung auf 20 begrenzt. Der Pfeil verweist auf
den „Ellbow“. Es werden 4 Gruppen in die weitere
Analyse aufgenommen.

Nach der Durchführung der Analyse mit
der zuvor ermittelten Clusteranzahl wurde
jedes Cluster auf dessen Homogenität
geprüft. Verwendet wurde eine Methode
zur Berechnung der sogenannten F- und
T-Werte. Nach BACKHAUS et al. (1994) ist
die Streuung der Variablen in einer
Gruppe geringer, je kleiner der F-Wert ist.
Dabei sollte der F-Wert 1 nicht über-
steigen, da die entsprechende Variable in
diesem Fall eine größere Streuung auf-
weist als die Erhebungsgesamtheit. Sind
alle F-Werte eines Clusters kleiner als 1,
kann es als vollkommen homogen ange-
sehen werden. Die Berechnung des F-
Wertes erfolgt nach der Formel:

X(J,G)-X(J)
S(J)

X(J,G) Mittelwert der Variablen J über die
Gruppe G

X(J) Gesamtmittelwert der Variablen J in
der Erhebungsgesamtheit

S(J) Standardabweichung der der Varia-
blen J in der Erhebungsgesamtheit
(aus BACKHAUS et al. 1994)

F- und T-Werte für die Gruppen Rhynchonellida und Terebratulida

F-Werte (Rhynchonellida)
Cluster 1 Cluster 2 Cluster 3 Cluster 4

KVF 0,154294125 0,985466864 0,548092751 0,198794963
UD 0,025560853 0,392614581 0,355103838 0,90922814

Tabelle 7. F-Werte der Cluster 1 bis 4 für die Gruppe Rhynchonellida.

Die Variable KVF (Kommissurverfauf fron-
tal) weist besonders in den Clustern 1 und
4 eine geringe Streuung (kleiner F-Wert)
auf. Der F-Wert für die Variable UD
(Umriß dorsal) ist im ersten Cluster sehr

klein. Aufgrund der F-Werte ist das erste
und dritte Cluster sehr homogen zusam-
mengesetzt. Im Cluster 2 zeigt die Varia-
ble KVF eine hohe Streuung und im
Cluster 4 die Variable UD.

T-Werte (Rhynchonellida)
Cluster 1 Cluster 2 Cluster 3 Cluster 4

KVF 0,167337008 -3,849879157 0,316015612 -0,086869064
UD 0,679977668 -1,263188041 -1 ,347586969 -0,469912596

Tabelle 8. T-Werte der Cluster 1 bis 4 für die Gruppe Rhynchonellida.
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vier sind beide Variablen im Vergleich mit
der Gesamtheit unterrepräsentiert (nega-
tive T-Werte). Cluster drei zeigt eine Ge-
wichtung auf dem Verlauf der Frontal-
kommissur, während der dorsale Umriß
unterrepräsentiert ist.

Beide Variablen des ersten Clusters wei-
sen positive T-Werte auf. Dies bedeutet,
daß der Verlauf der Frontalkommissur und
der dorsale Umriß in diesem Cluster im
Vergleich zur Erhebungsgesamtheit über-
repräsentiert ist. In den Clustern zwei und

F-Werte (Terebratulida)
Cluster 1 Cluster 2 Cluster 3 Cluster 4

KVF 0,479740256 0,133546064 0,308158252 0,841447277
UD 0,001269375 0,063801629 0,108392064 0,111641305

Tabelle 9. F-Werte der Cluster 1 bis 4 für die Gruppe Terebratulida.

Fast alle F-Werte in den vier Clustern zei-
gen geringe Streuungen der Variablen an.
Lediglich die Variable KVF im Cluster 4 ist
stark gestreut.
Im Vergleich der beiden Analysen besitzt
die Gruppe Terebratulida eine homoge-

nere Verteilung der beiden Variablen in
den Clustern als die Gruppe Rhyncho-
nellida.
Neben den F-Werten wurden die T-Werte
für jedes Cluster in der Gruppe ermittelt.

T-Werte (Terebratulida)
Cluster 1 Cluster 2 Cluster 3 Cluster 4

KVF -0,840834426 0,827463228 -0,990534028 0,111541265
UD -1,872360677 0,352823087 0,945113314 -0,531558305
Tabelle 10. T-Werte der Cluster 1 bis 4 für die Gruppe Terebratulida.

Die Variablen des ersten Clusters weisen
negative T-Werte auf. Sie sind im Ver-
gleich mit der Erhebungsgesamtheit unter-
repräsentiert. Die Variablen des zweiten
Clusters besitzen positive Werte. Beide
Variablen sind im Vergleich mit der Ge-
samtheit überrepräsentiert. In dritten
Cluster ist die Variable Verlauf der Frontal-

kommissur und im vierten Cluster die Va-
riable Umriß dorsal unterrepräsentiert.

Die Zusammensetzung der Cluster und
Bestimmung der Morphotypen für die
Gruppen Rhynchonellida und Tere-
bratulida

Lokalität Fazies Cluster
1

Cluster
2

Cluster
3

Cluster
4

Bolheim Mergelige Moundflanke 2 — 27 —

Saal Autochthone Korallenfazies — — 6 —
Engelhardtsberg Kalkschutt Intermoundbereich — — — —
Magental Kalkiger Intramoundbereich 7 1 5 —
Neupert Kalk/Mergelfazies Moundflanke 28 — 21 —
Schonter Höhe Geschichtete Kalk/Mergelfazies 13 4 21 10
Laibarös Mergelige, verschwammte Moundflanke 9 — 1 42
Biburg Kalkige Spongiolith-Randfazies 262 11 62 15
Schlüpfeiberg Verschwammte Kalk/Mergelfazies 101 20 27 —
Schönberg Schwach verschwammte Kalk/Mergel-Schichtfazies — — — —
Marokko Mergelkalke, oolithische Kalke 78 — 24 —

Summe 500 36 194 67
Tabelle 1 1 . Quantitative Zusammensetzung der Cluster für die Gruppe Rhynchonellida.

Aus Tabelle 11 wird deutlich, daß die vier
Cluster der Gruppe Rhynchonellida unter-
schiedliche guantitative Zusammenset-
zungen aufweisen. Aufgrund des mo-

nospezifischen Charakters der Fauna des
Aufschlusses Schönberg (ausschließlich
Aulacothyris impressä) ist diese Lokalität
nicht in der Tabelle vertreten. Für eine
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hinreichend präzise Klassifizierung der
Rhynchonelliden aus der Lokalität Engel-
hardtsberg lagen zum Zeitpunkt der Un-
tersuchung zu wenige Exemplare vor. Die
in KEUPP (1972) aus der Lokalität aufge-
führten Arten (Rhynchonella triloboides,
Rhynchonella strioplicata, Rhynchonella
senticosa, Rhynchonella lacunosa, Rhyn-
chonella inconstans) lassen sich jedoch
anhand ihrer externen Morphologie in die
Cluster 1 (überwiegend Lacunosella sp.)
und Cluster 2 (überwiegend Monticlarella
strioplicata) eingliedern.
Die Zusammensetzung der einzelnen
Cluster und die Distanz zwischen den
Clustern wurde mit Hilfe einer Diskri-

minanzanalyse ermittelt und wird anhand
der folgenden Darstellungen erläutert.
In Abbildung 60 werden die relativen Posi-
tionen der Cluster 1 bis 4 für die Gruppe
Rhynchonellida dargestellt. Aufgrund der
geringen Distanz der Gruppenzentroide
der Cluster 1 , 3 und 4 und der damit ver-
bundenen großen Ähnlichkeit der Indivi-
duen, liegt es Nahe, diese drei Gruppen in
einer Sammelgruppe zusammenzufassen.
Diese Gruppe wird nachfolgend vorläufig
als Morphotyp „R1“ bezeichnet. Morphotyp
„R1“ beinhaltet 761 (95,4%) rhyncho-
nellide Exemplare. Das zweite Cluster
enthält 36 Exemplare (4,6 %) und erhält
die vorläufige Bezeichnung „R2“.

RI

3

R2
x 2«

• Gruppenzentroide

Cluster 4□

Cluster 3

x Cluster 2

o Cluster 1

Abbildung 60. Die Darstellung zeigt die Distanz zwischen den vier Clustern der Rhynchonellida. Zusätzlich sind
die Gruppenmittelpunkte (Zentroide) und zur besseren Übersicht die Clustergrenzen eingetragen. N = 979.

bilden weitgehend eigenständige Gruppen
und werden mit den vorläufigen Bezeich-
nungen „T1“ bis „T4“ versehen. Jede
Gruppe repräsentiert einen weitgehend
eigenständigen terebratuliden Morphotyp
auf der Basis der Externmorphologie der
Individuen.

In einem weiteren Analysedurchgang wur-
den die terebratuliden Brachiopoden mit
Hilfe der Clustermethode nach WARD in
vier Gruppen unterteilt. Die Zusammen-
setzung der Cluster ist Tabelle 12 zu ent-
nehmen. Abbildung 61 zeigt die relative
Position der vier Gruppen. Alle vier Cluster
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Lokalität Fazies Cluster
1

Cluster
2

Cluster
3

Cluster
4

Bolheim Mergelige Moundflanke — 26 1 11
Saal Autochthone Korallenfazies 16 15 40 1
Engelhardtsberg Kalkschutt Intermoundbereich 4 9 79 112
Magental Kalkiger Intramoundbereich 5 117 64 2
Neupert Kalk/Mergelfazies Moundflanke 4 13 4 2
Schonter Höhe Geschichtete Kalk/Mergelfazies — 1 ___ 7
Laibarös Mergelige, verschwammte Moundflanke 20 15 17 49
Biburg Kalkige Spongiolith-Randfazies 138 470 137 2
Schlüpfeiberg Verschwammte Kalk/Mergelfazies 57 14 48 3
Schönberg Schwach verschwammte Kalk/Mergel-Schichtfazies 25 — — —
Marokko Mergelkalke, oolithische Kalke 15 10 39 —

Summe 284 690 429 189
Tabelle 12. Quantitative Zusammensetzung der Cluster für die Gruppe Terebratulida.

2 Gruppenzentroide

Cluster 4

Cluster 3

Cluster 2

Cluster 1

Abbildung 61. Die Darstellung zeigt die Distanz zwischen den einzelnen Clustern der Terebratulida. Zusätzlich
sind die Gruppenmittelpunkte (Zentroide) eingetragen. N = 1592.
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Zusammensetzung des Morphotyps R1

UD (Umriß dorsal) subzirkular triangular triangular-
elongat

triangular mit
gewellter Front

pentagonal tetra-
gonal

sub-
zirkular-
elongat

Morphotyp R1
)

Bolheim (Mergelige
Moundflanke)

3,5 % 0,3 %

Saal (Autochthone
Korallenfazies)

0,8 %

Engelhardtsberg (Kalkschutt
Intermoundbereich)
Magental (Kalkiger
Intramoundbereich)

0,3 % 0,4 % 0,9 %

Neupert (Kalk/Mergelfazies
Moundflanke)

0,8 % 0,5 % 1,4% 0,3 % 3,4 %

Schonter Höhe (Geschichtete
Kalk/Mergelfazies)

1 ,6 % 0,1 % 0,3 % 2,0 % 1,8%

Laibarös (Mergelige,
verschwammte Moundflanke)

0,1 % 0,8 % 1,7% 4,1 % 0,1 %

Biburg (Kalkige Spongiolith-
Randfazies)

0,8 % 3,3 % 0,1 % 4,1 % 3,8 % 32,1 % 0,4 %

Schlüpfeiberg
(Verschwammte

Kalk/Mergelfazies)

0,7 % 0,3 % 2,6 % 0,1 % 12,5% 0,7 %

Schönberg (Schwach
verschwammte Kalk/Mergel-

Schichtfazies)
Marokko (Mergelkalke,

oolithische Kalke)
3,2 % 10,2 %

Summe 3,9 % 9,2 % 0,4 % 15,8% 10,1 % 59,5 % 1,1 %
Tabelle 13. Prozentuale Verteilung der Variablen UD (Umriß dorsal) im Sammelcluster R1 (Rhynchonellida).
N = 761.

KVF (Kommissurverlauf
frontal)

Morphotyp R1

trilobat (abstrakt
parasulcat)

polylobat (abstrakt
uniplicat)

gewellt zick-zack-
rectimarginat

ÄÄ7Ä AyvWV\ ww AMAAAAA
Bolheim (Mergelige

Moundflanke)
3,8 %

Saal (Autochthone
Korallenfazies)

0,8 %

Engelhardtsberg (Kalkschutt
Intermoundbereich)
Magental (Kalkiger
Intramoundbereich)

0,8 % 0,8 %

Neupert (Kalk/Mergelfazies
Moundflanke)

4,6 % 1 ,8 %

Schonter Höhe
(Geschichtete

Kalk/Mergelfazies)

3,3 % 2,5 %

Laibarös (Mergelige,
verschwammte Moundflanke)

6,0 % 0,7 % 0,4 %

Biburg (Kalkige Spongiolith-
Randfazies)

15,9 % 26,4 % 0,6 % 1,3%

Schlüpfeiberg
(Verschwammte

Kalk/Mergelfazies)

2,1 % 14,7 %

Schönberg (Schwach
verschwammte Kalk/Mergel-

Schichtfazies)
Marokko (Mergelkalke,

oolithische Kalke)
13,3% 0,1 %

Summe 46,0 % 50,9 % 1 ,0 % 2,1 %

Tabelle 14. Prozentuale Verteilung der Variablen KVF (Kommissurverlauf frontal) im Sammelcluster R1
(Rhynchonellida). N = 761.
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Zusammensetzung des Morphotyps R2

UD (Umriß dorsal)

Morphotyp R2

sub-
zirkular

triangular triangular-
elongat

triangular mit
gewellter Front

penta-
gonal

tetra-
gonal

-------• ö o 0
Bolheim (Mergelige Moundflanke)
Saal (Autochthone Korallenfazies)

Engelhardtsberg (Kalkschutt
Intermoundbereich)
Magental (Kalkiger
Intramoundbereich)

2,8 %

Neupert (Kalk/Mergelfazies
Moundflanke)

Schonter Höhe (Geschichtete
Kalk/Mergelfazies)

2,8 % 5,6 % 2,8 %

Laibarös (Mergelige, verschwammte
Moundflanke)

Biburg (Kalkige Spongiolith-
Randfazies)

25,0 % 5,6 %

Schlüpfeiberg (Verschwammte
Kalk/Mergelfazies)

5,6 % 13,9% 30,6 % 2,8 % 2,8 %

Schönberg (Schwach
verschwammte Kalk/Mergel-

Schichtfazies)
Marokko (Mergelkalke, oolithische

Kalke)
Summe 5,6 % 16,7 % 55,6 % 13,9% 5,6 % 2,8 %

Tabelle 15. Prozentuale Verteilung der Variablen UD (Umriß dorsal) im Cluster R2 (Rhynchonellida). N = 36.

KVF (Kommissurverlauf frontal)
Morphotyp R2

rectimarginat uniplicat episulcat parasulcat— / rJU
Bolheim (Mergelige Moundflanke)
Saal (Autochthone Korallenfazies)

Engelhardtsberg (Kalkschutt Intermoundbereich)

Magental (Kalkiger Intramoundbereich) 2,8 %
Neupert (Kalk/Mergelfazies Moundflanke)

Schonter Höhe (Geschichtete Kalk/Mergelfazies) 11,1 %
Laibarös (Mergelige, verschwammte Moundflanke)

Biburg (Kalkige Spongiolith-Randfazies) 25,0 % 5,6 %
Schlüpfeiberg (Verschwammte Kalk/Mergelfazies) 5,6 % 8,3 % 41 ,7 %
Schönberg (Schwach verschwammte Kalk/Mergel-

Schichtfazies)
Marokko (Mergelkalke, oolithische Kalke)

Summe 19,4% 8,3 % 66,7 % 5,6 %

Tabelle 16. Prozentuale Verteilung der Variablen KVF (Kommissurverlauf frontal) im Cluster R2
(Rhynchonellida). N = 36.
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Zusammensetzung des Morphotyps T 1
UD (Umriß dorsal) subzirkular triangular

Morphotyp T1 ' ------''
Bolheim (Mergelige Moundflanke)
Saal (Autochthone Korallenfazies) 5,6 %

Engelhardtsberg (Kalkschutt Intermoundbereich) 1,4%
Magental (Kalkiger Intramoundbereich) 1,7%

Neupert (Kalk/Mergelfazies Moundflanke) 1 ,4 %
Schonter Höhe (Geschichtete Kalk/Mergelfazies) 1,4%

Laibarös (Mergelige, verschwammte Moundflanke) 6,9 %
Biburg (Kalkige Spongiolith-Randfazies) 47,6 % 0,3 %

Schlüpfeiberg (Verschwammte Kalk/Mergelfazies) 19,4% 0,3 %
Schönberg (Schwach verschwammte Kalk/Mergel-Schichtfazies) 8,7 %

Marokko (Mergelkalke, oolithische Kalke) 5,2 %
Summe 99,3 % 0,7 %

Tabelle 17. Prozentuale Verteilung der Variablen UD (Umriß dorsal) im Cluster T1 (Terebratulida). N =288.

KVF (Kommissurverlauffrontal)
Morphotyp T1

rectimarginat uniplicat sulcat episulcat— / V \ /
Bolheim (Mergelige Moundflanke)
Saal (Autochthone Korallenfazies) 0,7 % 1,7% 1,4% 1,7%

Engelhardtsberg (Kalkschutt Intermoundbereich) 0,3 % 1,0%
Magental (Kalkiger Intramoundbereich) 1,4% 0,3 %

Neupert (Kalk/Mergelfazies Moundflanke) 1,4%
Schonter Höhe (Geschichtete Kalk/Mergelfazies) 1,4%

Laibarös (Mergelige, verschwammte Moundflanke) 4,2 % 1,4% 1,0% 0,3 %
Biburg (Kalkige Spongiolith-Randfazies) 35,8 % 2,1 % 10,1 %

Schlüpfeiberg (Verschwammte Kalk/Mergelfazies) 8,3 % 2,4 % 9,0%
Schönberg (Schwach verschwammte Kalk/Mergel-

Schichtfazies)
8,7 %

Marokko (Mergelkalke, oolithische Kalke) 4,5 % 0,7 %
Summe 58,0 % 9,4 % 30,6 % 2,1 %

Tabelle 18. Prozentuale Verteilung der Variablen KVF (Kommissurverlauf frontal) im Cluster T1 (Terebratulida).
N = 288.

Zusammensetzung des Morphotyps T2
UD (Umriß dorsal)

Morphotyp T2
pentagonal tetragonal subzirkular-elongat

0 o ( )
S

Bolheim (Mergelige Moundflanke) 3,6 % 0,1 %
Saal (Autochthone Korallenfazies) 1,0% 1 ,0 % 1,9%

Engelhardtsberg (Kalkschutt Intermoundbereich) 1,1 % 0,1 %
Magental (Kalkiger Intramoundbereich) 16,2 % 1,1 %

Neupert (Kalk/Mergelfazies Moundflanke) 1,0% 0,8 %
Schonter Höhe (Geschichtete Kalk/Mergelfazies) 0,1 %

Laibarös (Mergelige, verschwammte Moundflanke) 0,8 % 0,1 % 1 ,8 %
Biburg (Kalkige Spongiolith-Randfazies) 61 ,9 % 3,5 %

Schlüpfeiberg (Verschwammte Kalk/Mergelfazies) 1,9% 0,4 %
Schönberg (Schwach verschwammte Kalk/Mergel-

Schichtfazies)
Marokko (Mergelkalke, oolithische Kalke) 1,4%

Summe 89,0 % 1,7% 9,3 %

Tabelle 19. Prozentuale Verteilung der Variablen UD (Umriß dorsal) im Cluster T2 (Terebratulida). N =721.
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KVF (Kommissurverlauffrontal) sulcat episulcat intraplicat antiplicat
Morphotyp T2 \ /— \ z—X s~

z~\ S'
Bolheim (Mergelige Moundflanke) 3,7 %
Saal (Autochthone Korallenfazies) 1,5% 2,4 %

Engelhardtsberg (Kalkschutt Intermoundbereich) 1,2%
Magental (Kalkiger Intramoundbereich) 17,3%

Neupert (Kalk/Mergelfazies Moundflanke) 1,8%
Schonter Höhe (Geschichtete Kalk/Mergelfazies) 0,1 %

Laibarös (Mergelige, verschwammte Moundflanke) 2,5 % 0,1 %
Biburg (Kalkige Spongiolith-Randfazies) 62,3 % 1,2% 1,9%

Schlüpfeiberg (Verschwammte Kalk/Mergelfazies) 2,2 % 0,1 %
Schönberg (Schwach verschwammte Kalk/Mergel-

Schichtfazies)
Marokko (Mergelkalke, oolithische Kalke) 1,4%

Summe 1,5% 95,0 % 1 ,5 % 1,9%

Tabelle 20. Prozentuale Verteilung der Variablen KVF (Kommissurverlauf frontal) im Cluster T2 (Terebratulida).
N = 721.

Zusammensetzung des Morphotyps T3
UD (Umriß dorsal)

Morphotyp T3
pentagonal tetragonal subzirkular-elongat

Bolheim (Mergelige Moundflanke)

Saal (Autochthone Korallenfazies) 0,3 % 6,5 %
Engelhardtsberg (Kalkschutt Intermoundbereich) 0,5 % 6,3 % 13,1 %

Magental (Kalkiger Intramoundbereich) 12,8 % 1,3%
Neupert (Kalk/Mergelfazies Moundflanke) 0,3 % 0,8 %

Schonter Höhe (Geschichtete Kalk/Mergelfazies)
Laibarös (Mergelige, verschwammte Moundflanke) 0,3 % 0,3 % 2,5 %

Biburg (Kalkige Spongiolith-Randfazies) 1,0% 33,2 %
Schlüpfeiberg (Verschwammte Kalk/Mergelfazies) 1,0% 10,3%
Schönberg (Schwach verschwammte Kalk/Mergel-

Schichtfazies)
Marokko (Mergelkalke, oolithische Kalke) 1,5% 8,3 %

Summe 17,3% 6,8 % 75,9 %

Tabelle 21. Prozentuale Verteilung der Variablen UD (Umriß dorsal) im Cluster T3 (Terebratulida). N =398.

KVF (Kommissurverlauf frontal)
Morphotyp T3

rectimarginat uniplicat sulcat episulcat
— y \ / —

Bolheim (Mergelige Moundflanke)
Saal (Autochthone Korallenfazies) 5,0 % 1,5% 0,3 %

Engelhardtsberg (Kalkschutt Intermoundbereich) 2,8 % 16,1 % 1,0%
Magental (Kalkiger Intramoundbereich) 13,8 % 0,3 %

Neupert (Kalk/Mergelfazies Moundflanke) 1 ,0 %
Schonter Höhe (Geschichtete Kalk/Mergelfazies)

Laibarös (Mergelige, verschwammte Moundflanke) 1,0% 0,8 % 1,0% 0,3 %
Biburg (Kalkige Spongiolith-Randfazies) 30,7 % 1,0% 0,8 % 1,8 %

Schlüpfeiberg (Verschwammte Kalk/Mergelfazies) 3,5 % 2,0 % 5,8 %
Schönberg (Schwach verschwammte Kalk/Mergel-

Schichtfazies)
Marokko (Mergelkalke, oolithische Kalke) 0,5 % 8,5 % 0,8 %

Summe 58,3 % 30,2 % 8,8 % 2,8 %
Tabelle 22. Prozentuale Verteilung der Variablen KVF (Kommissurverlauffrontal) im Cluster T3 (Terebratulida).
N = 398.
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Zusammensetzung des Morphotyps T4

UD (Umriß dorsal) sub-
zirkular

triangular-
elongat

triangular
mit

gewellter
Front

triangular
mit frontaler
Vertiefung

penta-
gonal

Morphotyp T4

ö
Bolheim (Mergelige Moundflanke) 5,8 %
Saal (Autochthone Korallenfazies) 0,5 %

Engelhardtsberg (Kalkschutt Intermoundbereich) 59,3 %
Magental (Kalkiger Intramoundbereich) 0,5 % 0,5 %

Neupert (Kalk/Mergelfazies Moundflanke) 0,5 % 0,5 %
Schonter Höhe (Geschichtete Kalk/Mergelfazies) 0,5 % 3,2 %

Laibarös (Mergelige, verschwammte Moundflanke) 1,6% 3,2 % 0,5 % 20,6 %
Biburg (Kalkige Spongiolith-Randfazies) 0,5 % 0,5 %

Schlüpfeiberg (Verschwammte Kalk/Mergelfazies) 0,5 % 1,1 %
Schönberg (Schwach verschwammte Kalk/Mergel-

Schichtfazies)
Marokko (Mergelkalke, oolithische Kalke)

Summe 2,1 % 9,5 % 60,8 % 25,4 % 2,1 %

Tabelle 23. Prozentuale Verteilung der Variablen UD (Umriß dorsal) im Cluster T4 (Terebratulida). N =189.

KVF (Kommissurverlauffrontal) recti-
marginat

uni-
plicat

sulcat epi-
sulcat

intra-
plicat

gewellt

Morphotyp T4 — / \_ \ / — M/W
Bolheim (Mergelige Moundflanke) 5,8 %
Saal (Autochthone Korallenfazies) 0,5 %

Engelhardtsberg (Kalkschutt Intermoundbereich) 25,9 % 33,3 %
Magental (Kalkiger Intramoundbereich) 0,5 % 0,5 %

Neupert (Kalk/Mergelfazies Moundflanke) 1,1 %
Schonter Höhe (Geschichtete Kalk/Mergelfazies) 3,2 % 0,5 %

Laibarös (Mergelige, verschwammte Moundflanke) 0,5 % 23,3 % 0,5 % 1,6%
Biburg (Kalkige Spongiolith-Randfazies) 0,5 % 0,5 %

Schlüpfeiberg (Verschwammte Kalk/Mergelfazies) 1,1 % 0,5 %
Schönberg (Schwach verschwammte Kalk/Mergel-

Schichtfazies)
Marokko (Mergelkalke, oolithische Kalke)

Summe 6,3 % 26,5 % 30,2 % 34,4 % 1,6% 1,1 %

Tabelle 24. Prozentuale Verteilung der Variablen KVF (Kommissurverlauffrontal) im Cluster T4 (Terebratulida).
N = 189.
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lobaten Verlauf der Frontalkommissur.
Diese Ausbildung ist typisch für die häufig
auftretenden Lacunosella-Fomen. Ent-
sprechend eindeutig ist die Zusammen-
setzung des Morphotyps R1 in Bezug auf
die Variable UD (Umriß dorsal). 59,5 %
der rhynchonelliden Brachiopoden besit-
zen einen tetragonalen Umriß, 15,8%
einen triangularen Umriß und 10,1 % ei-
nen pentagonalen Umriß in der Dorsal-
ansicht (verschiedene Lacunosella-Vari-
anten). In der Kreuztabelle (Tabelle 25)
werden die prozentualen Häufigkeiten der
Umrißlinie-Frontalkommissur-Kombinatio-
nen des Morphotyps R1 für jeden Auf-
schluß dargestellt. Die Verteilung der am
meisten auftretenden Merkmalskombina-
tionen in jedem Aufschluß lassen einen
Trend von tetragonalen Umrissen in Ver-
bindung mit polylobaten Frontalkommissu-
ren zu triangularen Umrissen mit trilobaten
Kommissuren erkennen. In den mergel-

dominierten Aufschlüssen (Marokko,
Schlüpfeiberg, Laibarös, Kalkwerk Neu-
pert) treten bevorzugt kantige Formen mit
tetragonalen oder pentagonalen Umrissen
auf. In den kalkdominierten Aufschlüssen
(Biburg und Magental) ist die Morphologie
diverser als in den mergeligen Faziesbe-
reichen. Einen bevorzugten Morphotyp
gibt es dort nicht. Die Morphologie der
Rhynchonelliden des Aufschlusses Saal
(Korallenfazies) hebt sich durch die Kom-
bination triangularer Umriß und (gerade)
zick-zack-förmige Frontalkommissur deut-
lich von den restlichen Formen ab.

Das Cluster R2 bildet mit 4,6 % Mengen-
anteil den zweiten Morphotyp R2 aus der
Gruppe Rhynchonellida.

Morphotyp R2 UD

KVF

sub-
zirkular

o
tri-

angular
tri-

angular-
elongatö

triangular mit
gewellter Front

penta-
gonal

tetra-
gonal

Bolheim
(Mergelige Moundflanke)
Saal
(Autochthone Korallenfazies)
Engelhardtsberg (Kalkschutt
Intermoundbereich)
Magental (Kalkiger
Intramoundbereich)

recti-
marginat

100,0%

Neupert
(Kalk/Mergelfazies Moundflanke)
Schonter Höhe (Geschichtete
Kalk/Mergelfazies)

recti-
marginat

25,0 % 50,0 % 25,0 %

Laibarös
(Mergelige, verschwammte
Moundflanke)
Biburg (Kalkige Spongiolith-
Randfazies)

episulcat

parasulcat

81.8%

18,2%

Schlüpfeiberg (Verschwammte
Kalk/Mergelfazies)

recti-
marginat

5,0 %

5,0 %

5,0 %

5,0 %

15,0%

5,0 %

5,0 %

45,0 % 5,0 % 5,0 %

uniplicat

episulcat

Schönberg (Schwach
verschwammte Kalk/Mergel-
Schichtfazies)
Marokko
(Mergelkalke, oolithische Kalke)
Tabelle 26. Kreuztabelle mit den prozentualen Häufigkeiten der Variablen Umriß dorsal (Spalten) und Kommis-
surverlauffrontal (Zeilen) im Morphotyp R2. Die Maximalwerte sind grau unterlegt.
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Verbindung mit geraden oder einfach ge-
falteten frontalen Kommissurlinien aus. Mit
Ausnahme des Aufschlusses Bolheim tritt
Morphotyp T1 in allen Lokalitäten auf. Die
Kombination subzirkularer Umriß und
rectimarginate Kommissur ist typisch für
juvenile terebratulide Brachiopoden. Dies
trifft für die Aufschlüsse Saal (Juralina cf.
insignis), Engelhardtsberg (Terebratulina
substriata), Magental (?Juralina sp.),
Schonter Höhe (? Loboidothyris sp.) und
Biburg (Loboidothyris cf. bisuffarcinata)
zu. Morphotyp T1 ist jedoch durch eine
zweite häufig vertretene Merkmalskombi-
nation ausgezeichnet. Die Verknüpfung
subzirkularer Umriß in Verbindung mit
uniplicater bis episulcater oder sulcater
Frontalkommissur bezeichnet adulte tere-
bratulide Brachiopoden in den Aufschlüs-
sen Saal (Juralina cf. insignis), Engel-
hardtsberg (häufig Terebratulina sub-
striata, untergeordnet Juralina cf. insignis
und Loboidothyris cf. bisuffarcinata),
Laibarös (Zittelina gutta und Zittelina orbis,
wenige Exemplare von ? Loboidothyris
sp.), Schlüpfeiberg (Zittelina gutta und
Zittelina orbis), Biburg (Zittelina gutta) und
Schönberg (Aulacothyris Impressa). Mor-
photyp T1 erhält die Bezeichnung
„Subzirkular - rectimarginat/einfach gefal-
tet“, da der überwiegende Teil der Bra-
chiopoden dieser Wuchsform entspricht.

Morphotyp R2 wird vor allem durch die
Variable UD (Umriß dorsal) gekennzeich-
net (vergleiche Tabelle 7, Seite 43). Die in
diesem Cluster auftretenden Merkmals-
kombinationen rhynchonellider Wuchs-
formen sind durch die Kombinaton trian-
gularer Umriß mit gewellter Front in Ver-
bindung mit einer rectimarginaten Frontal-
kommissur gekennzeichnet. Es werden
damit kleinwüchsige, juvenile (?Lacuno-
sella) rhynchonellide Brachiopoden erfaßt.
Die zweite häufig auftretende Merkmals-
kombination in diesem Cluster lautet
„triangularer Umriß mit episulcater Frontal-
kommissur“. Eine solche Kombination ist
kennzeichnend für Monticlarella strio-
plicata. Die vorläufigen Bezeichnungen für
die beiden rhynchonelliden Morphotypen
R1 und R2 werden beibehalten.

Kennzeichnung der Morphotypen T1 , T2,
T3 und T4
Die Vertreter der Terebratulida werden
nach Durchführung der Clusteranalyse in
vier Gruppen mit ungleicher Belegungs-
stärke untergliedert (vergleiche Tabelle
12, Seite 46).

Morphotyp T1 (Tabelle 27) steht quanti-
tativ mit 284 (17,8 %) Exemplaren an der
vorletzten Stelle der vier Gruppen.
Die Vertreter dieses Morphotyps zeichnen
sich durch die Merkmalskombination von
gut gerundeten, subzirkularen Umrissen in
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Morphotyp T1
(Subzirkular - rectimarginat/einfach gefaltet)

KVF

UD subzirkular triangular

Bolheim
(Mergelige Moundflanke)
Saal (Autochthone Korallenfazies) rectimarginat 12,5%

uniplicat 31,3%

sulcat 25,0 %

episulcat 31,3%

Engelhardtsberg (Kalkschutt Intermoundbereich) rectimarginat 25,0 %

uniplicat 75,0 %

Magental (Kalkiger Intramoundbereich) rectimarginat 80,0 %

sulcat 20,0 %

Neupert (Kalk/Mergelfazies Moundflanke) rectimarginat 100,0 %

Schonter Höhe (Geschichtete Kalk/Mergelfazies) rectimarginat 100,0%

Laibarös (Mergelige, verschwammte Moundflanke) rectimarginat 60,0 %

uniplicat 20,0 %

sulcat 15,0%

episulcat 5,0 %

Biburg (Kalkige Spongiolith-Randfazies) rectimarginat 73,9 % 0,7 %

uniplicat 4,3 %

sulcat 21 ,0 %

Schlüpfeiberg (Verschwammte Kalk/Mergelfazies) rectimarginat 42,1 %

uniplicat 12,3 %

sulcat 43,9 % 1 ,8 %

Schönberg (Schwach verschwammte Kalk/Mergel-
Schichtfazies)

sulcat 100,0%

Marokko (Mergelkalke, oolithische Kalke) rectimarginat 86,7 %

uniplicat 13,3%

Tabelle 27. Kreuztabelle mit den prozentualen Häufigkeiten der Variablen Umriß dorsal (Spalten) und Kommis-
surverlauf frontal (Zeilen) im Morphotyp T1 (Subzirkular - rectimarginat/einfach gefaltet). Die Maximalwerte sind
grau unterlegt.

thyris cf. bisuffarcinata, Loboidothyris sp.,
Juralina cf. insignis, Argovithyris birmens-
dorffensis und Wattonithyris sp.
(Aufschlüsse Engelhardtsberg, Magental,
Kalkwerk Neupert, Schonter Höhe, Lai-
barös, Biburg, Marokko). Bedingt durch
den monospezifischen Charakter der
Fauna des Aufschlusses Schönberg, ist
dieser nicht im Morphotyp T2 vertreten.
Die Merkmalskombination subzirkular-
elongater Umriß mit einfach gefalteter
(sulcater) Frontalkommissur tritt nur im

Die quantitav größte Gruppe mit 690
(43,4 %) terebratuliden Brachiopoden bil-
det Morphotyp T2 (Tabelle 28). Die be-
vorzugte Merkmalskombination dieses
Typs ist der pentagonale Umriß in Verbin-
dung mit einer stark gefalteten Frontal-
kommissur. Untergeordnet treten sub-
zirkular-elongate und tetragonale dorsale
Umrißlinien (besonders im Aufschluß
Saal) in diesem Morphotyp auf. Die adul-
ten Vertreter sind die Taxa IJuralina sp.
(Aufschlüsse Bolheim und Saal), Loboido-
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Stellvertreter des Morphotyps T3 in den
Aufschlüssen Saal und Engelhardtsberg.
In den Aufschlüssen Neupert, Laibarös,
Schlüpfeiberg und Biburg bezeichnet die
subzirkular-elongate Umrißform in Verbin-
dung mit einer geraden oder sulcaten
Frontalkommissur Vertreter von Zittelina
gutta und Zittelina orbis. Die terebratuliden
Brachiopoden aus dem Aufschluß Ma-
gental unterscheiden sich durch den pen-
tagonalen Umriß (Zeilleria pentagonalis)
von den übrigen Formen. Der Morphotyp
T3 enthält gemäß der dominierenden ex-
ternen Ausbildung der Brachiopoden die
Bezeichnung „Subzirkular-elongat - recti-
marginat/einfach gefaltet“).

Aufschluß Saal auf. Morphotyp T2 erhält
nach der vorherrschenden externen Mor-
phologie die Bezeichnung „Pentagonal -
stark verfallet“
Morphotyp T3 ist quantitativ mit 429
(25,9 %) Exemplaren nach Morphotyp T2
an zweiter Stelle in den Aufschlüssen ver-
treten. Dieser Formentyp wird durch einen
gut gerundeten (subzirkular-elongaten)
dorsalen Umriß in Verbindung mit meist
geraden oder einfach gefalteten (sulcaten)
Kommissurlinien gekennzeichnet. Mor-
photyp T3 tritt nicht in den Aufschlüssen
Bolheim, Schonter Höhe und Marokko auf.
Terebratulina substriata (ein juveniles Ex-
emplar mit gerader Kommissur und adulte
Exemplare mit uniplicater Kommissur) ist

Morphotyp T2 UD
(Pentagonal - stark verfallet)

KVF

penta-
gonal

0
tetra-
gonal

subzirkular-
elongat

Bolheim (Mergelige Moundflanke) episulcat 96,3 % 3,7 %

Saal (Autochthone Korallenfazies) sulcat

episulcat

3,6 %

21,4% 25,0 %

35,7 %

14,3%

Engelhardtsberg (Kalkschutt
Intermoundbereich)

episulcat 88,9 % 11,1 %

Magental (Kalkiger Intramoundbereich) episulcat 93,6 % 6,4 %

Neupert (Kalk/Mergelfazies Moundflanke) episulcat 53,8 % 46,2 %

Schonter Höhe (Geschichtete
Kalk/Mergelfazies)

episulcat 100,0 %

Laibarös (Mergelige, verschwammte
Moundflanke)

episulcat

intraplicat
r-

20,0 %

10,0%

5,0 % 65,0 %

Biburg (Kalkige Spongiolith-Randfazies) episulcat

intraplicat

antiplicat

91,7%

0,2 %

2,8 %

3,6 %

1,7%

Schlüpfeiberg (Verschwammte
Kalk/Mergelfazies)

episulcat

intraplicat
/ —

76,5 %

5,9 %

17,6%

Schönberg (Schwach verschwammte
Kalk/Mergel-Schichtfazies)
Marokko (Mergelkalke, oolithische Kalke) episulcat 100,0%

Tabelle 28. Kreuztabelle mit den prozentualen Häufigkeiten der Variablen Umriß dorsal (Spalten) und Kommis-
surverlauffrontal (Zeilen) im Morphotyp T2 (Pentagonal - stark verfallet). Die Maximalwerte sind grau unterlegt.



Darstel lung der Checkl istendaten 57

Morphotyp T3 UD
Subzirkular-elongat - rectimarginat/einfach
gefaltet

KVF

pentagonal

0
tetra-
gonal

subzirkular-
elongat

Bolheim (Mergelige Moundflanke)
Saal (Autochthone Korallenfazies) rectimarginat

uniplicat

sulcat

3,7 %

74,1 %

18,5%

3,7 %

Engelhardtsberg (Kalkschutt
Intermoundbereich)

rectimarginat

2,5 %

5,1 %

26,6 %

8,9 %

54,4 %

2,5 %

uniplicat

sulcat

Magental (Kalkiger Intramoundbereich) rectimarginat 91,1 % 7,1 %

1 ,8 %unip[icat

Neupert (Kalk/Mergelfazies Moundflanke) rectimarginat 25,0 % 75,0 %

Schonter Höhe (Geschichtete
Kalk/Mergelfazies)
Laibarös (Mergelige, verschwammte
Moundflanke)

rectimarginat

uniplicat

sulcat

episulcat

8,3 %

8,3 %

33.3 %

16,7%

25,0 %

8.3 %

Biburg (Kalkige Spongiolith-Randfazies) rectimarginat

uniplicat

sulcat

episulcat

1,5%

1 ,5 %

88.2 %

1 ,5 %

2.2 %

5,1 %

Schlüpfeiberg (Verschwammte
Kalk/Mergelfazies)

rectimarginat

uniplicat

sulcat

4,4 %

4,4 %

26.7 %

17,8%

46.7 %

Schönberg (Schwach verschwammte
Kalk/Mergel-Schichtfazies)
Marokko (Mergelkalke, oolithische Kalke) rectimarginat

uniplicat

episulcat

2,6 %

12,8 %

2.6 %

74,4 %

7.7 %

Tabelle 29. Kreuztabelle mit den prozentualen Häufigkeiten der Variablen Umriß dorsal (Spalten) und Kommis-
surverlauf frontal (Zeilen) im Morphotyp T3 (Subzirkular-elongat - rectimarginat/einfach gefaltet). Die Maximal-
werte sind grau unterlegt.

tiefung, der immer in Verbindung mit einer
einfach gefalteten sulcaten Frontalkom-
missur auftritt. Diese Ausprägung ist ty-
pisch für Nucleata nucleata (Aufschlüsse
Magental, Neupert, Schonter Höhe und
Laibarös). Daneben treten subzirkulare
und triangulare Umrisse mit gewellter
Front auf. Solche Ausprägungen besitzen
Megerlia guembeli und Megerlia pectun-

Mit 189 (11,9%) Exemplaren der unter-
suchten terebratuliden Brachiopoden ste-
hen die Vertreter des Morphotyp T4
quantitativ an der letzten Stelle. Mit fünf
unterschiedlichen Umrißformen ist dieser
Morphotyp im Vergleich zu den anderen
Gruppen weniger homogen aufgebaut. Die
dominierende Merkmalskombination ist
der triangulare Umriß mit frontaler Ver-
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cuius. Morphotyp T4 enthält die Bezeich-
nung „Triangular - einfach gefaltet“).

Morphotyp T4 UD
Triangular - einfach gefaltet

KVF

sub-
zirkular

triangular-
elongat

triangular mit
gewellter

Front

( j

triangular mit
frontaler

Vertiefung

penta-
gonal

Bolheim (Mergelige
Moundflanke)

rectimarginat 100,0%

Saal (Autochthone
Korallenfazies)

sulcat 100,0 %

Engelhardtsberg
(Kalkschutt
Intermoundbereich)

uniplicat

episulcat

43,8 %

56,3 %

Magental (Kalkiger
Intramoundbereich)

uniplicat

sulcat

50,0 %

50,0 %

Neupert (Kalk/Mergelfazies
Moundflanke)

sulcat 50,0 % 50,0 %

Schonter Höhe
(Geschichtete
Kalk/Mergelfazies)

sulcat

gewellt
V\/\/V

14,3 %

85,7 %

Laibarös (Mergelige, ver-
schwammte Moundflanke)

rectimarginat

sulcat

episulcat

intraplicat

trilobat

4,1 %

2,0 %

2,0 %

10,2%

2,0 %

79,6 %

Biburg (Kalkige
Spongiolith-Randfazies)

sulcat

gewellt
f\fV

50,0 %

50,0 %

Schlüpfeiberg
(Verschwammte
Kalk/Mergelfazies)

sulcat

episulcat 33,3 %

66,7 %

Schönberg (Schwach
verschwammte Kalk/Mergel-
Schichtfazies)
Marokko (Mergelkalke,
oolithische Kalke)
Tabelle 30. Kreuztabelle mit den prozentualen Häufigkeiten der Variablen Umriß dorsal (Spalten) und Kommis-
surverlauf frontal (Zeilen) im Morphotyp T4 (Triangular - einfach gefaltet). Die Maximalwerte sind grau unterlegt.

Tabelle 31 sind alle Ausprägungen der
sechs Morpotypen mit ihren prozentualen
Häufigkeiten an der Brachiopoden-Ge-
samtfauna und den jeweils typischen Taxa
dargestellt. Drei der insgesamt sechs
Morphotypen decken 80 % aller in den
Aufschlüssen vorherrschenden Formen
ab. Da morphologische Übergänge
existieren, können einige Gattungen auch

11 Zusammenfassung der
Checklistendaten

Die 2389 mit Hilfe der Checkliste aufge-
nommenen Brachiopoden lassen sich in 6
Morphotypen basierend auf dem Umriß in
der Dorsalansicht und dem Verlauf der
frontalen Kommissurlinie untergliedern. In
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in mehreren Morphotypen vertreten sein
(z.B. Zittelina).

Cluster-Nummer Morphotyp Häufigkeit Typische Taxa
R1 (Rhynchonellida) Lacunosella-Typ 31,8% Lacunosella sp.
R2 (Rhynchonellida) Monticlarella-Typ 1,5% Monticlarella strioplicata
T1 (Terebratulida) Aulacothyris-(Zittelina)-Typ

(überwiegend: Subzirkular -
rectimarginat/einfach gefaltet)

11,9% juvenile Taxa: Juralina sp.,
Juralina cf. insignis, Lo-
boidothyris cf. bisuffar-
cinata
adulte Taxa: Terebrtulina
substriata, Zittelina gutta,
Zittelina orbis, Aulacothy-
ris impressa

T2 (Terebratulida) Juralina-(Loboidothyris)-Typ
(überwiegend: Pentagonal - stark
verfaltet)

28,9 % adulte Taxa: Juralina sp.,
Loboidothyris sp., Loboi-
dothyris cf. bisuffarcinata,
Argovithyris birmens-
dorffensis, Wattonithyris
sp.

T3 (Terebratulida) Zittelina-Typ
(überwiegend: Subzirkular-elongat -
rectimarginat/einfach gefaltet)

18,9% juvenile Taxa: Terebratu-
lina substriata
adulte Taxa: Zittelina
gutta, Zittelina orbis,
(Zeilleria pentagonalis)

T4 (Terebratulida) Nucleata-Typ
(überwiegend: Triangular - einfach
gefaltet)

7,9 % Nucleate nucleate, Meger-
lia guembeli, Megeriia
pectunculus

Tabelle 31. Alle sechs Morphotypen nach Auswertung der Checklistendaten in der Übersicht mit den prozentua-
len Häufigkeiten in Bezug auf die Gesamtmenge der untersuchten Brachiopoden.

rende Morphologie dem Merkmal mit der
ähnlichsten Form zugeordnet werden. Be-
sonders asymmetrische (Aufschluß
Schlüpfeiberg: Lacunosella sp.) oder pa-
thologische (Aufschluß Saal: Juralina in-
signis) Formen können ebenso wie Taxa
mit sehr geringen morphologischen Diffe-
renzen (Aufschluß Schlüpfeiberg: Zittelina
gutta, Zittelina orbis) nicht mit diesem
Verfahren herausgearbeitet werden.
Für die Untersuchung kleiner Differenzen
kam eine andere Methode der Datener-
fassung und Aufbereitung zur Anwendung:
Zunächst wurden alle vollständig erhalte-
nen Exemplare in einheitlicher Dorsal- und
Frontalansicht fotographisch abgebildet.
Besonders die Abbildung der Frontal-
kommissur erfordert ein präzises Aus-
richten des Brachiopoden. Wird der Bra-
chiopode in Schräglage (dorsal oder ven-
tral überkippt) abgebildet, erscheint die
Frontalkommissur wesentlich flacher. Alle
Brachiopoden wurden zu diesem Zweck
mit senkrecht zur Fixierungsoberfläche
verlaufender Lateralkommissur in Knet-
gummimasse gesichert. Die Abzüge wur-

12 Bildanalyse

12.1 Einleitung -
Problemstellung

Aus der in den vorangegangenen Ab-
schnitten vorgenommenen Analyse der
Checklistendaten wird deutlich, daß es mit
den „statischen“ Vorgaben der Checkliste
nicht möglich ist, eine hinreichende Tren-
nung zwischen den Faziestypen Mound-
flanke, Intermoundbereich und Intra-
moundbereich durchzuführen. Die Aus-
wertung hat jedoch aufgezeigt, daß es mit
den beiden Variblen Umriß in Dorsalan-
sicht und Verlauf der frontalen Kommis-
surlinie prinzipiell möglich ist, unterschied-
liche Morphotypen zu definieren und damit
bestimmte Faziesbereiche voneinander zu
trennen. Die Parameter der Checkliste
erzwingen naturgemäß die Klassifizierung
eines Objekts in eine bestimmte Merk-
malsgruppe. Ist diese Gruppe in der Liste
nicht aufgeführt, muß die zu klassifizie-
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misch unterschiedlichen Individuen und
gelangt zu der Erkenntnis, daß es sich um
biologisch bedingte Differenzen handelt.
Die rhynchonellide Art Stolmorhynchia
stolidota entstammt aus einem Milieu mit
einer sehr geringen Ablagerungsrate, in
der vorwiegend Hartgründe als Substrat
dominieren und die Energie des Wassers
sehr gering ist (unterhalb der Wellen-
basis). Das Erscheinungsbild dieser Art ist
durch eine kräftige Berippung und oft
asymmetrischer Klappenform gekenn-
zeichnet. Die Vertreter der beiden rhyn-
chonelliden Gattungen Flabellirhynchia
und Globirhynchia stammen aus einer
niedrigdiversen Faunenvergesellschaf-
tung, deren Exemplare sich durch rund-
liche und gedrungene Formen mit teil-
weise stark gefalteten Brachialklappen
auszeichnen. Die Brachiopoden besitzen
einen kräftigen Schnabel, gut ausgebildete
Rippen und stammen aus lagunären Mi-
lieus mit sehr geringer Wasserenergie.
Die rezenten Brachiopoden aus dem Ge-
biet des Ross Meeres (FOSTER 1974)
stammen aus einer weitläufigen Bucht am
Rand des antarktischen Kontinents. Der
Boden des Ross Meeres ist im Durch-
schnitt 550 m tief und bestitzt ein unre-
gelmäßiges Relief. Das Bodensediment ist
überwiegend grobkörnig und daher gut für
die Besiedlung durch Brachiopoden ge-
eignet. Generell lassen sich zwei Boden-
wassertypen im Ross Meer unterscheiden.
Das Schelfwasser, das den größten Teil
des Areals bedeckt, ist mit -1,8 bis -
2,05 °C am kältesten. Das Wasser am
Schelfrand ist mit 0,5 bis 1,5 °C am wärm-
sten. Brachiopoden treten in fast allen
Regionen auf. Hohe Besiedlungsdichten
gibt es in den Bereichen der Eisgrenze
und nahe des Kontinentalhanges, an dem
auch die größten Exemplare auftreten.
FOSTER (1974) gelang die Unterscheidung
zweier unterschiedlicher Tiefwasser-
faunen: Eine Kontinentalhangfauna mit
überwiegend dünnschaligen Liothyrella
blochmanni, die meist an Gerollen oder
Spongien festgehaftet lebten und eine
Schelffauna, die sich vorwiegend aus
kleinwüchsigen Liothyrella uva antarctica
und verschiedenen Magellania-Men zu-
sammensetzt.
RADULOVic et al. (1992) beschreiben eine
Brachiopodenfauna aus den unteren No-
rium und oberen Karnium der jugosla-

den mit einem unter dem Betriebssystem
MICROSOFT WINDOWS 95 installierten
Flachbettscanner (Mustek 600 II CD) ein-
gelesen und zur weiteren Bearbeitung
gespeichert. Mit Hilfe des von JAMES
ROHLF entwickelten und im Internet frei
verfügbaren Digitalisierungsprogrammes
TPSDIG 1.02 konnten nun die Umriss-
linien und der Verlauf der frontalen Kom-
missur digitalisiert werden. Bei der
Durchführung dieser Arbeiten wurde dar-
auf geachtet, die Linien mit möglichst ho-
her Genauigkeit (bis zu 125 Meßpunkte
pro Linie) abzutasten. Die Koordinaten der
digitalisierten Objekte bildeten die Basis
für die von ROHLF & FERSON (1983) ent-
wickelte Anwendung zur Durchführung der
„Elliptischen Fourieranalyse“. Mit Hilfe der
von ISAEV (1995) 1 entwickelten Program-
moberfläche konnte die Berechnung der
Fourierkoeffizienten bequem unter MS
WINDOWS 95 durchgeführt und unter MS
ACCESS 2.0 ausgewertet werden
(BRÜGGER 1997).
Wie in der vorangegangenen Analyse der
Checkliste wurden die zu untersuchenden
Brachiopoden zunächst in die beiden
Großgruppen Rhychonellida und Tere-
bratulida eingeteilt. 631 Brachiopoden
wurden digitalisiert. Dabei stammen nicht
alle Exemplare aus einer der elf oben be-
schriebenen Lokalitäten. Aufgrund des
schlechten Erhaltungszustandes der In-
dividuen konnten aus den Lokalitäten Ma-
gental und Bolheim keine Brachiopoden
digitalisiert werden. Von geeigneten Lite-
raturabbildungen wurden zusätzlich 68
Individuen aufgenommen und in die Ana-
lyse eingebracht. Die ermittelten Daten
aus den Literaturabbildungen sollen als
„Eichfauna“ dazu dienen, einen ökomor-
phologischen Vergleich mit der vorliegen-
den Fauna zu ermöglichen.

12.2 Literaturdaten
PROSSER (1993) untersuchte im süd-
englischen mittleren Jura zwei Faunen-
provinzen mit morphologisch und taxono-

1 Die Programme, die zur Durchführung der
Elliptischen Fourieranalyse verwendet wurden
(TPSDIG 1.02 und die von ISAEV 1995 hierfür
entwickelte Programmoberfläche), befinden sich
auf dem Server der Forschungseinrichtung Stony
Brook.
Internetadresse: http://life.bio.sunysb.edu/morph/
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wischen Strata Planina-Berge. Die Art
Fissirhynchia vidlicensis tritt bevorzugt in
flachen und küstennahen Habitaten auf.
Die Externmorphologie von Coenothyris
acuta ist durch eine extreme Kugelform
mit stark geschwungener Frontalkommis-
sur gekennzeichnet. Über die hydrody-
namischen Verhältnisse liegen keine An-
gaben vor.
ALMIRAS (1987 b) beschreibt u.a. die
zeilleride Gattung Eudesia aus dem obe-
ren Bajocium des südlichen Tethysrandes
(Ägypten, Israel, Sinai, Saudiarabien). Die
kräftig berippten Formen sind aus vormals
glatten Brachiopoden hervorgegangen
und geben Anzeichen auf ein hochener-
getisches, sauerstoffreiches Milieu.
ALMIRAS & MOULAN (1985) beschreiben
die terebratulide Art Loboidothyris hypo-

cistis aus dem unteren Aalenium der Pro-
vence (Frankreich), die hier in gemäßigten
Wassertiefen mit periodischen hydrody-
namischen Aktivitäten auftritt (ALMIRAS &
ELMI 1993).
Die Vertreter der Gattung Kingena sind im
Oberjura und in der Kreide weltweit ver-
breitet. OWEN (1970) beschreibt verschie-
dene Exemplare aus unterschiedlichen
Regionen und Zeiten, ohne auf das palä-
ökologische Umfeld einzugehen. Ver-
schiedene Kingena-Men wurden in die
Bildanalyse aufgenommen, um im Ver-
gleich mit den sehr häufig im Aufschluß
Schlüpfeiberg auftretenden Zittelina-Men
die „Trennkraft“ der Fourieranalyse zu
testen.

In der folgenden Tabelle sind die aus der Literatur verwendeten Taxa aufgelistet.

Gattung Art Autor Tafel Zeit / Ort Umriß/
Kommissur

Code

Falbellirhynchia lycetti PROSSER (1993) Taf.1/1 Aalenium
murchisonae-
Zone Mergel

o 4 Lit

Globirhynchia subobsoleta s.o. Taf.1/3 Aalenium
murchisonae-
Zone Mergel W

5 Lit

Stolmorhynchia stolidota s.o. Taf.1/6 Bajocium
humphriesianum
Irony Bed

6 Lit

Neorhynchia strebeli FOSTER (1974 ) Taf.2/8 rezent
Südöstlicher
Pazifik

21 Lit

Compsothyris ballenyi s.o. Taf.3/7 rezent
Balleny Inseln 0 23 Lit

Manithyris ross! s.o. Taf.4/2 rezent
Ross Meer 0 24 Lit

Liothyrella blochmanni s.o. Taf.4/22 rezent
Ross Meer

27 Lit

Liothyrella uva
cancerderma

s.o. Taf.5/6 rezent
Kap Horn 0 30 Lit

Liothyrella uva
notorcadensis

s.o. Taf.5/17 rezent
Antarktis

32 Lit

Liothyrella scotti s.o. Taf.6/2 rezent
Scott Island
Bank

0 35 Lit
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Gattung Art Autor Tafel Zeit /Ort Umriß/
Kommissur

Code

Liothyrella sp. s.o. Taf.6/9 rezent
Südöstlicher
Pazifik

0 38 Lit

Liothyrella sp. s.o. Taf.6/17 reznet
Weddell Meer

39 Lit

Eucalathis macrorhynchus s.o. Taf.7/1 rezent
Pazifisch-
Antarktischer
Rücken

41 Lit

Macandrevia diamantina s.o. Taf.8/1 rezent
Südöstlicher
Pazifik

ö 45 Lit

Macandrevia americana s.o. Taf.8/5 rezent
Südlicher Pazifik 0 46 Lit

Macandrevia vanhoeffeni s.o. Taf.8/1 2 rezent
Ross Meer 0 47 Lit

Terebratella dorsata s.o. Taf.18/1 rezent
Magellan-Straße

48 Lit

Terebratella sanguinea s.o. Taf. 18/3 rezent
Neuseeland

49 Lit

Gyrothyris mawsoni
mawsoni

s.o. Taf.18/1 4 rezent
Macquarie
Inseln

0 50 Lit

Gyrothyris mawsoni
antipodesensis

s.o. Taf. 18/28 rezent
Antipodes Inseln

54 Lit

Magellania? spinosa s.o. Taf. 19/7 rezent
Ross Meer

56 Lit

Magellania fragilis s.o. Taf.20/5 rezent
Ross Meer 0 60 Lit

Magellania joubini s.o. Taf.20/14 rezent
Ross Meer

61 Lit

Magellania venosa s.o. Taf.21/6 rezent
Südliches
Südamerika

64 Lit

Magellania wyvillei s.o. Taf.21 /8 rezent
? ö

'---

65 Lit

Fissirhynchia vidlicis RADULOVic el al
(1992)

Taf. 1/1

zz

66 Lit

Fissirhynchia vidlicis s.o. Taf. 1/2 ?

/V

67 Lit
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Gattung Art Autor Tafel Zeit / Ort Umriß/
Kommissur

Code

Fissirhynchia vidlicis s.o. Taf.1/3 juvenil o 68 Lit

Coenothyris acuta s.o. Taf.1/4 ? 0 69 Lit

Coenothyris acuta s.o. Taf.1/5 ? 0 70 Lit

Coenothyris acuta s.o. Taf.2/8 Ober-Kamium 0 71 Lit

Coenothyris radulovici s.o. Taf.2/9 Ober-Norium ( 72 Lit

Coenothyris radulovici s.o. Taf.2/10 Ober-Norium 73 Lit

Eudesia magharensis ALMfzRAS (1 987) Taf.1/1 Ober-Bajocium
subfurcatum-Z. o 84 Lit

Eudesia cardioides s.o. Taf.1/2 Mittel - Ober-
Bathonium O 85 Lit

Eudesia cf. multicostata s.o. Taf.1/3 Mittel - Ober-
Bathonium

86 Lit

Eudesia infrabathonica s.o. Taf.1/5 Ober-Bajocium 88 Lit

Eudesia infrabathonica s.o. Taf.1/6 Ober-Bajocium 89 Lit

Eudesia cardium s.o. Taf.1/7 Ober-Bajocium 90 Lit

Eudesia multicostata s.o. Taf.1/8 Ober-Bathonium 0 92 Lit

Zeilleria sarthacensis s.o. Taf.1/1 3 Ober-Bathonium 0 93 Lit

Loboidothyris hypocistis ALMfzRAS &

MOULAN (1985)

Taf.1/1 Unter-Aalenium

I o

96 Lit

Loboidothyris hypocistis s.o. Taf.1/2 Unter-Aalenium 97 Lit

Loboidothyris hypocistis s.o. Taf.1/3 Unter-Aalenium 0 98 Lit
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Gattung Art Autor Tafel Zeit / Ort Umriß/
Kommissur

Code

Loboidothyris hypocistis s.o. Taf.1/4 Unter-Aalenium 0 99 Lit

Kingena lemaniensis OWEN (1970) Taf.1/1 Unter-Albium 0 kiel

Kingena lemaniensis s.o. Taf.1/3 Unter-Albium kle2

Kingena convexifomiis s.o. Taf.1/5 Unter-Albium kc1

Kingena convexifomiis s.o. Taf.1/6 Unter-Albium kc2

Kingena spinulosa s.o. Taf.2/1 Ober-Albium 0 ks1

Kingena spinulosa s.o. Taf.2/2 Ober-Albium o ks2

Kingena spinulosa s.o. Taf.3/1 Ober-Albium 0 ks4

Kingena spinulosa s.o. Taf.3/2 Ober-Albium o ks5

Kingena spinulosa s.o. Taf.3/5 Ober-Albium ks6

Kingena arenosa s.o. Taf.4/1 Upper
Greensand o-

ka1

Kingena arenosa s.o. Taf.4/3 Tourtium

_ ________'

ka2

Kingena arenosa s.o. Taf.4/4 Mittel-
Cenomanium

ka3

Kingena arenosa s.o. Taf.5/2 Mittel-
Cenomanium IO

ka4

Kingena arenosa s.o. Taf.5/3 Tourtium 0■ — -—
ka5

Kingena elegens s.o. Taf.6/2 Turonium

(O

ke1

Kingena elegens s.o. Taf.6/3 Turonium 0 ke2

Kingena lima s.o. Taf.6/7 coranguinum-
Zone 0 kl1
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Gattung Art Autor Tafel Zeit /Ort Umriß/
Kommissur

Code

Kingena blackmorei s.o. Taf.7/1 Ober-Kreide kb1

Kingena blackmorei s.o. Taf.7/3 quadratus-Zone o-—
kb2

Kingena pentagulata s.o. Taf.8/2 Craie de
Nouvelles

kpl

Kingena pentagulata s.o. Taf.8/3 Craie d’Obourg kp2

Kingena pentagulata s.o. Taf.8/4 Ober-Senonium

IO

kp3

Zittelina orbis s.o. Taf.10/1 Ober-Jura 0 zo1

12.3 Interpretation der
Bildanalyse

Wie zuvor in der Analyse der Checklisten-
daten wurden die Taxa mit Hilfe einer
Clusteranalyse in Gruppen aufgeteilt.
Hierbei ist jedoch zu beachten, daß nur
vollständig erhaltene Brachiopoden in die
Bildanalyse aufgenommen wurden. Dies
bedeutet, daß nicht alle Lokaltitäten bear-
beitet werden konnten.

In den Aufschlüssen Magental und
Bolheim liegen die Taxa entweder
überwiegend in fragmentiertem Zustand
oder in Schalenerhaltung vor, so daß sie
nicht digitalisiert werden konnten. In den
nachfolgenden Grafiken (Abbildung 62
und Abbildung 63) werden die Kriterien,
die zur Ermittlung der Clusteranzahl ver-
wendet wurden, erläutert.
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Abbildung 63. Graphische Darstellung des
Ellbowkriteriums zur Ermittlung der geeigneten
Clusterzahl für die Mitglieder der Gruppe Terebra-
tulida. Die Anzahl der Cluster ist aus Gründen der
Darstellung auf 20 begrenzt. Der Pfeil verweist auf
den „Ellbow“. Es werden 5 Cluster in die weitere
Analyse aufgenommen. N = 1596.

Abbildung 62. Graphische Darstellung des
Ellbowkriteriums zur Ermittlung der geeigneten
Clusterzahl für die Mitglieder der Gruppe Rhyncho-
nellida. Die Anzahl der Cluster ist aus Gründen der
Darstellung auf 20 begrenzt. Der Pfeil verweist auf
den „Ellbow“. Es werden 4 Cluster in die weitere
Analyse aufgenommen. N = 797.
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da die Koeffizienten nur sehr schwer zu
interpretieren sind.

Auf eine detaillierte Darstellung der F- und
T-Werte wird an dieser Stelle verzichtet,

Ergebnisse der Clusteranalyse für die Gruppe der Rhynchonellida
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*■ + +
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• Gruppenzentroide

° Cluster 4

Cluster 3

+ Cluster 2

* Cluster 1

Abbildung 64. Relative Lage der vier Cluster für die Gruppe der Rhynchonellida.

Die Gruppe der digitalisierten Rhyncho-
nellida umfaßt 230 Exemplare. Davon
stammen 226 Brachiopoden aus den un-
tersuchten Aufschlüssen und sechs Indivi-
duen aus den Literaturdaten.

a) Sammelcluster R4&1
Aus der oben abgebildeten Grafik läßt sich
erkennen, daß sich die beiden Cluster 4
und 1 sehr ähnlich sind. Die Gruppenzen-
troide der beiden Cluster liegen sehr dicht
beieinander. Aufgrund des hohen Grades

der Übereinstimmung werden diese bei-
den Gruppen im Sammelcluster „R4&1“
zusammengefaßt. Die Gruppe vereinigt
damit 136 (59,1 %) rhynchonellide Bra-
chiopoden. Von den sechs aus Literatur-
daten aufgenommenen Individuen sind
fünf in dieser Gruppe vertreten
(Flabellirhynchia lycetti, Fissirhynchia vid-
licis (3x), Stolmorhynchia stolidota). Die
weitere Zusammensetzung wird aus
Tabelle 32 deutlich.

Sammelcluster R4&1
Lokalität Fazies Anzahl
Bolheim Mergelige Moundflanke —
Saal Autochthone Korallenfazies —
Engelhardtsberg Kalkschutt Intermoundbereich —
Magental Kalkiger Intramoundbereich —
Neupert Kalk/Mergelfazies Moundflanke 5
Schonter Höhe Geschichtete Kalk/Mergelfazies 10
Laibarös Mergelige, verschwammte Moundflanke 9
Biburg Kalkige Spongiolith-Randfazies 23
Schlüpfeiberg Verschwammte Kalk/Mergelfazies 75
Schönberg Schwach verschwammte Kalk/Mergel-Schichtfazies —
Marokko Mergelkalke, oolithische Kalke 9

Summe 132
Tabelle 32. Zusammensetzung des Sammelclusters R4&1.
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Abbildung 65. Die Darstellung zeigt die Verteilung der rhynchonelliden Morphotypen des Sammelclusters R4&1
im Diskriminanzraum, der durch die beiden Diskriminanzfunktionen gebildet wird. Die im Sammelcluster R4&1
vertretenen Aufschlüsse können mit Hilfe der Legende unterschieden werden. Ergänzend dargestellt ist die Aus-
bildung der dorsalen Umrißlinie, der Verlauf der Frontalkommissur sowie die Lokalität mit dem dominierenden
Faziestyp derjenigen Taxa, die die periphere Begrenzung des Sammelclusters R4&1 bilden. Die grafischen Dar-
stellungen der einzelnen Taxa sind nicht maßstabgetreu abgebildet. Die relative Position des Sammelclusters
R4&1 im Vergleich mit den restlichen Clustern ist in der unteren linken Ecke abgebildet. N = 132.

Taxon Anzahl
Flabellirtiynchia lycetti 1
Fissiitiynchia vidlicis 3
Stolmortiynchia stolidota 1
Lacunosella sp. 121
Burmirhynchia sp. 9

Tabelle 33. Taxonomische Zusammensetzung des Sammelclusters R4&1.
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b) Cluster R2
Die beiden Cluster 2 und 3 überlappen sich nicht. Die Zentroide der Cluster sind weiter von
einander entfernt als diejenigen der Cluster 4 und 1 .
Cluster 2 (Gruppe „R2“) bildet mit 42 (18,3 %) der untersuchten Rhynchonellida die kleinste
Gruppe. Ein Exemplar (Globirhynchia subobsoletä) stammt aus Literaturdaten. Das Cluster
weist zwei Ausreißer auf. Im Norden Globirhynchia subobsoletä und im Westen ein
Exemplar aus den Aufschluß Laibarös (Lacunosella sp.).

Cluster R2
Lokalität Fazies Anzahl
Bolheim Mergelige Moundflanke —
Saal Autochthone Korallenfazies —
Engelhardtsberg Kalkschutt Intermoundbereich —
Magental Kalkiger Intramoundbereich —
Neupert Kalk/Mergelfazies Moundflanke 4
Schonter Höhe Geschichtete Kalk/Mergelfazies 2
Laibarös Mergelige, verschwammte Moundflanke 2
Biburg Kalkige Spongiolith-Randfazies 16
Schlüpfeiberg Verschwammte Kalk/Mergelfazies 15
Schönberg Schwach verschwammte Kalk/Mergel-Schichtfazies —
Marokko Mergelkalke, oolithische Kalke 2

Summe 41
Tabelle 34. Zusammensetzung des Clusters R2.

Lacunosella sp. Laibarös -
mergelige, verschwammte
Moundflanke

Lacunosella sp. Biburg -
kalkige Spongiolith-

Randfazies

*
» » •
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+ Marokko

■ Literaturdaten

A Laibarös

Kalkwerk Neupert

D Biburg

Lacunosella sp. Biburg -
kalkige Spongiolith-
Randfazies
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Abbildung 66. Die Darstellung zeigt die Verteilung der rhynchonelliden Morphotypen des Clusters R2 im Diskri-
minanzraum, der durch die beiden Diskriminanzfunktionen gebildet wird. Die im Cluster R2 vertretenen Auf-
schlüsse können mit Hilfe der Legende unterschieden werden. Ergänzend dargestellt ist die Ausbildung der
dorsalen Umrißlinie, der Verlauf der Frontalkommissur sowie die Lokalität mit dem dominierenden Faziestyp
derjenigen Taxa, die die periphere Begrenzung des Clusters R2 bilden. Die grafischen Darstellungen der einzel-
nen Taxa sind nicht maßstabgetreu abgebildet. Die relative Position des Clusters R2 im Vergleich mit den restli-
chen Clustern ist in der unteren linken Ecke abgebildet. N = 42.

Taxon Anzahl
Globirhynchia subobsoleta 1
Lacunosella sp. 39
Buimirhynchia sp. 2

Der größte Teil des Clusters bildet eine
eigenständige Gruppe und wird als
Gruppe „ R3a“ bezeichnet. Ein geringer
Teil des Clusters 3 überlappt mit dem süd-
lichen Rand der Sammelgruppe R4&1.
Diese Gruppe wird mit „R3b“ bezeichnet.
Die Individuen in dieser Gruppe sind
denen der Sammelgruppe R4&1 morpho-
logisch sehr ähnlich (vergleiche Abbildung
64). Sie werden in den folgenden Betrach-
tungen in die Gruppe R4&1 integriert.

Tabelle 35. Taxonomische Zusammensetzung des
Clusters R2.

c) Cluster R3
Das dritte Cluster (52 Exem-
plare = 22,6 %) weist eine extrem läng-
liche Form auf und ist in zwei sich deutlich
unterscheidende Teilgruppen gegliedert.

Cluster R3
Lokalität Fazies Anzahl R3a Anzahl R3b
Bolheim Mergelige Moundflanke — —

Saal Autochthone Korallenfazies — —
Engelhardtsberg Kalkschutt Intermoundbereich — —
Magental Kalkiger Intramoundbereich — —
Neupert Kalk/Mergelfazies Moundflanke — —
Schonter Höhe Geschichtete Kalk/Mergelfazies 3 4
Laibarös Mergelige, verschwammte Moundflanke 4 6
Biburg Kalkige Spongiolith-Randfazies 22 2
Schlüpfeiberg Verschwammte Kalk/Mergelfazies 11 —

Schönberg Schwach verschwammte Kalk/Mergel-Schichtfazies — —

Marokko Mergelkalke, oolithische Kalke — —

Summe 40 12
Tabelle 36. Zusammensetzung des Clusters R3 mit den beiden Teilgruppen R3a und R3b.
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Abbildung 67. Die Darstellung zeigt die Verteilung der rhynchonelliden Morphotypen des Clusters R3 im Diskri-
minanzraum, der durch die beiden Diskriminanzfunktionen gebildet wird. Die im Cluster R3 vertretenen Auf-
schlüsse können mit Hilfe der Legende unterschieden werden. Ergänzend dargestellt ist die Ausbildung der
dorsalen Umrißlinie, der Verlauf der Frontalkommissur sowie die Lokalität mit dem dominierenden Faziestyp
derjenigen Taxa, die die periphere Begrenzung der Teilcluster R3a (oben rechts) und R3b (unten links) bilden.
Die grafischen Darstellungen der einzelnen Taxa sind nicht maßstabgetreu abgebildet. Die relative Position des
Clusters R3 im Vergleich mit den restlichen Clustern ist in der oberen linken Ecke abgebildet. N = 52.

Taxon Anzahl 3a Anzahl 3b
Lacunosella sp. — 14
Monticlarella strioplicata 38 —

Tabelle 37. Taxonomische Zusammensetzung des Clusters R3.

Ergebnisse der Clusteranalyse für die Gruppe der Terebratulida
Die Gruppe der digitalisierten terebratuliden Brachiopoden beinhaltet 399 Individuen. Aus
einem Teil der in dieser Arbeit beschriebenen Lokalitäten stammen 335 Exemplare, 64 Indi-
viduen stammen aus Literaturdaten. Abbildung 68 verdeutlicht die relative Position der
Gruppen.
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Abbildung 68. Relative Lage der fünf Cluster für die Gruppe der Terebratulida.

In die Clusteranalyse wurden verschiedene terebratulide Brachiopoden aus unterschiedli-
chen Literaturangaben einbezogen (Tabelle 38). Aus technischen Gründen können sie je-
doch nicht in Abbildung 68 hervorgehoben werden, da die hohe Punktdichte in der Darstel-
lung dies nicht zuläßt.

Kingeninae „andere“ Terebratulida „andere“ Terebratulida
K. convexiformis (2) Coenothyris radulovici (3) Zeilleria sarthacensis
K. blackmorei (2) Eudesia magharensis Compsothyris ballenyi
K. concinna (1 ) Eudesia cf. multicostata (2) Liothyrella blochmanni
K. elegens (2) Loboidothyris hypocistis (3) Liothyrella uva cancerderma
K. lima (1) Neorhynchia strebeli Liothyrella uva notorcadensis
K. orbis (1) Manithyris rossi Eucalathis macrorhynchus
K. pentagulata (2) Liothyrella sp. (2) Macandrevia vanhoeffeni
K. spinulosa (4) Macanderevia americana Gyrothyris mawsoni mawsoni
K. arenosa (5) Magellania? spinosa Magellania fragilis
K. lemaniensis (2) Magellania venosa Magellania joubini
Terebratella dorsata (2) Magellania wyvillei Eudesia infrabathonica (2)
Coenothyris acuta (3) Eudesia cardioides Liothyrella scotti

Eudesia cardium Gyrothyris mawsoni antipodesensis
Tabelle 38. Zusätzlich in die Clusteranalyse der digitalisierten Bilddaten aufgenommenen Brachiopoden aus
unterschiedlichen Literaturquellen. In Klammern steht die Anzahl der Arten.

In den folgenden Darstellungen werden die quantitativen Zusammensetzungen der Cluster
und Sammelcluster erläutert.
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Sammelcluster T4&5
Lokalität Fazies Anzahl
LITERATUR verschiedene Faziestypen 10
Bolheim Mergelige Moundflanke —
Saal Autochthone Korallenfazies —
Engelhardtsberg Kalkschutt Intermoundbereich 2
Magental Kalkiger Intramoundbereich —
Neupert Kalk/Mergelfazies Moundflanke 1
Schonter Höhe Geschichtete Kalk/Mergelfazies —
Laibarös Mergelige, verschwammte Moundflanke 11
Biburg Kalkige Spongiolith-Randfazies 1
Schlüpfeiberg Verschwammte Kalk/Mergelfazies 25
Schönberg Schwach verschwammte Kalk/Mergel-Schichtfazies 11
Marokko Mergelkalke, oolithische Kalke —

Summe 61
Tabelle 39. Zusammensetzung des Sammelclusters T4&5.

Zittelina orbis
Laibarös - mergelige, verschwammte
Moundflanke

Nucleata nucleata
Laibarös - mergelige,

verschwammte
Moundflanke Aufschluß

* Schönberg

* Schlüpfeiberg

■ Literaturdaten

A Laibarös

O Kingeninae

Kalkwerk Neupert

► Engelhardtsberg

° Biburg

Aulacothyris Impressa
Schönberg -

schwach verschwammte
Kalk/Mergel-Schichtfazies

Zittelina orbis
Laibarös - mergelige,

verschwammte
Moundflanke

Abbildung 69. Die Darstellung zeigt die Verteilung der terebratuliden Morphotypen des Sammelclusters T4&5 im
Diskriminanzraum, der durch die beiden Diskriminanzfunktionen gebildet wird. Die im Sammelcluster T4&5 ver-
tretenen Aufschlüsse können mit Hilfe der Legende unterschieden werden. Ergänzend dargestellt ist die Ausbil-
dung der dorsalen Umrißlinie, der Verlauf der Frontalkommissur sowie die Lokalität mit dem dominierenden
Faziestyp derjenigen Taxa, die die periphere Begrenzung des Sammelclusters T4&5 bilden. Die grafischen Dar-
stellungen der einzelnen Taxa sind nicht maßstabgetreu abgebildet. Die relative Position des Sammelclusters
T4&5 im Vergleich mit den restlichen Clustern ist in der oberen linken Ecke abgebildet. N = 61 .
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a) Cluster T4&5
In der Gesamtdarstellung der Cluster ist zu beobachten, daß die Zentroide der beiden
Cluster 4 und 5 sehr eng beieinander liegen. Die Mitglieder dieser beiden Cluster weisen
daher eine hohe morphologische Ähnlichkeit auf, die eine optisch eindeutige Trennung nicht
zuläßt. Die Cluster 4 und 5 werden daher im Sammelcluster T4&5 zusammengefaßt.

Taxa Anzahl Taxa Anzahl
Liothyrella scotti 1 Kingena spinulosa 1
Terebratella dorsata 3 Megerlia pectunculus 2
Gyrothyris mawsoni antipodesensis 1 Zittelina orbis 25
Eudesia infrabathonica 1 Aulacothsris impressa 11
Kingena arenosa 4 Loboidothyris sp. 1
Kingena blackmorei 1 Nucleata nucleate 10

Tabelle 40. Taxonomische Zusammensetzung des Sammelclusters T4&5.

b) Cluster T 1
Die Cluster 1 und 3 überlappen sich horizontal hantelförmig. Die Gruppenzentroide der
Cluster liegen nahe beieinander, aber der Grad der Überlappung ist nicht so hoch, daß dies
eine Zusammenfassung rechtfertigen würde. Beide Cluster werden zu einem geringen Teil
vom Sammelcluster T4&5 überdeckt.

Cluster T1
Lokalität Fazies Anzahl
LITERATUR verschiedene Faziestypen 12
Bolheim Mergelige Moundflanke —

Saal Autochthone Korallenfazies 8
Engelhardtsberg Kalkschutt Intermoundbereich 5
Magental Kalkiger Intramoundbereich —

Neupert Kalk/Mergelfazies Moundflanke 5
Schonter Höhe Geschichtete Kalk/Mergelfazies —

Laibarös Mergelige, verschwammte Moundflanke 23
Biburg Kalkige Spongiolith-Randfazies 18
Schlüpfeiberg Verschwammte Kalk/Mergelfazies 74
Schönberg Schwach verschwammte Kalk/Mergel-Schichtfazies 2
Marokko Mergelkalke, oolithische Kalke 24

Summe 171

Tabelle 41 . Zusammensetzung des Clusters T 1 .
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Abbildung 70. Die Darstellung zeigt die Verteilung der terebratuliden Morphotypen des Clusters T1 im Diskri-
minanzraum, der durch die beiden Diskriminanzfunktionen gebildet wird. Die im Cluster T1 vertretenen Auf-
schlüsse können mit Hilfe der Legende unterschieden werden. Ergänzend dargestellt ist die Ausbildung der
dorsalen Umrißlinie, der Verlauf der Frontalkommissur sowie die Lokalität mit dem dominierenden Faziestyp
derjenigen Taxa, die die periphere Begrenzung des Clusters T1 bilden. Die grafischen Darstellungen der einzel-
nen Taxa sind nicht maßstabgetreu abgebildet. Die relative Position des Clusters T1 im Vergleich mit den restli-
chen Clustern ist in der unteren rechten Ecke abgebildet. N = 171.

Taxa Anzahl Taxa Anzahl
Terebratella sanguinea 1 Aulacothyris Impressa 2
Coenothyris acuta 3 Zittelina orbis 17
Coenothyris radulovici 1 Zittelina gutta 48
Eudesia magharensis 1 Argovithyris birmesdorffensis 11
Eudesia multicostata 2 Juralina cf. insignis 8
Loboidothyris hypocistis 3 Zittelina sp. 7
Kingena convexiformis 1 Wattonithyris sp. 24
Megeriia pectunculus 2 Loboidothyris sp. 24
Terebratuina substriata 3 Nucleata nucleata 16

Tabelle 42. Taxonomische Zusammensetzung des Clusters T1.
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c) Cluster T3

Cluster T3
Lokalität Fazies Anzahl
LITERATUR verschiedene Faziestypen 22
Bolheim Mergelige Moundflanke —
Saal Autochthone Korallenfazies 10
Engelhardtsberg Kalkschutt Intermoundbereich 6
Magental Kalkiger Intramoundbereich —
Neupert Kalk/Mergelfazies Moundflanke 1
Schonter Höhe Geschichtete Kalk/Mergelfazies —
Laibarös Mergelige, verschwammte Moundflanke 3
Biburg Kalkige Spongiolith-Randfazies 2
Schlüpfeiberg Verschwammte Kalk/Mergelfazies 52
Schönberg Schwach verschwammte Kalk/Mergel-Schichtfazies 7
Marokko Mergelkalke, oolithische Kalke 2

Summe 105
Tabelle 43. Zusammensetzung des Cluster T3.
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Abbildung 71. Die Darstellung zeigt die Verteilung der terebratuliden Morphotypen des Clusters T3 im Diskri-
minanzraum, der durch die beiden Diskriminanzfunktionen gebildet wird. Die im Cluster T3 vertretenen Auf-
schlüsse können mit Hilfe der Legende unterschieden werden. Ergänzend dargestellt ist die Ausbildung der
dorsalen Umrißlinie, der Verlauf der Frontalkommissur sowie die Lokalität mit dem dominierenden Faziestyp
derjenigen Taxa, die die periphere Begrenzung des Clusters T3 bilden. Die grafischen Darstellungen der einzel-
nen Taxa sind nicht maßstabgetreu abgebildet. Die relative Position des Clusters T3 im Vergleich mit den restli-
chen Clustern ist in der oberen linken Ecke abgebildet. N = 105.
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Taxa Anzahl Taxa Anzahl
Compsothyris ballenyi 1 Terebratulina substriata 6
Liothyrelle blochmenni 1 Kingena arenosa 1
Liothyrella uve cancerderma 1 Kingena convexiformis 1
Liothyrella uva notorcadensis 1 Kingena elegens 1
Eucalathis macrorhynchus 1 Kingena lemaniensis 2
Macandrevia diamantina 1 Kingena pentagulata 2
Macandrevie vanhoeffeni 1 Kingena spinulosa 3
Gyrothyris mawsoni mawsoni 1 Loboidothyris sp. 4
Magellania fragilis 1 Wattonithyris sp. 2
Magellania joubini 1 Zittelina gutta 11
Coenothyris radulovici 1 Zittelina orbis 41
Eudesia infrabathonica 1 Aulacothyris impressa 7
Juralina insignis 10 Nucleate nucleate 1

Tabelle 44. Taxonomische Zusammensetzung des Clusters T3.

d) Cluster T2

Eine weitgehend eigenständige Gruppe bildet Cluster T2.

Cluster T2
Lokalität Fazies Anzahl
LITERATUR verschiedene Faziestypen 20
Bolheim Mergelige Moundflanke —
Saal Autochthone Korallenfazies —
Engelhardtsberg Kalkschutt Intermoundbereich —
Magental Kalkiger Intramoundbereich —
Neupert Kalk/Mergelfazies Moundflanke 1
Schonter Höhe Geschichtete Kalk/Mergelfazies —
Laibarös Mergelige, verschwammte Moundflanke 4
Biburg Kalkige Spongiolith-Randfazies —
Schlüpfeiberg Verschwammte Kalk/Mergelfazies 34
Schönberg Schwach verschwammte Kalk/Mergel-Schichtfazies 3
Marokko Mergelkalke, oolithische Kalke —

Summe 62
Tabelle 45. Zusammensetzung des Clusters T2.
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Abbildung 72. Die Darstellung zeigt die Verteilung der terebratuliden Morphotypen des Clusters T2 im Diskri-
minanzraum, der durch die beiden Diskriminanzfunktionen gebildet wird. Die im Cluster T2 vertretenen Auf-
schlüsse können mit Hilfe der Legende unterschieden werden. Ergänzend dargestellt ist die Ausbildung der
dorsalen Umrißlinie, der Verlauf der Frontalkommissur sowie die Lokalität mit dem dominierenden Faziestyp
derjenigen Taxa, die die periphere Begrenzung des Clusters T2 bilden. Die grafischen Darstellungen der einzel-
nen Taxa sind nicht maßstabgetreu abgebildet. Die relative Position des Clusters T2 im Vergleich mit den restli-
chen Clustern ist in der unteren rechten Ecke abgebildet. N = 62.

Taxa Anzahl Taxa Anzahl
Neorhynchia strebeli 1 Loboidothyris hypocistis 1
Manithyris rossi 1 Kingena blackmorei 1
Liothyrella sp. 2 Kingena elegens 1
Macandrevia americana 1 Kingena lima 1
Magellania? spinosa 1 Kingena orbis 1
Magellania venosa 1 Kingena pentagulata 1
Magellania wyvillei 1 Kingena spinulosa 2
Eudesia cardioides 1 Loboidothyris sp. 22
Eudesia cardium 1 Zittelina orbis 17
Zeilleria sarthacensis 1 Aulacothyris Impressa 3

Tabelle 46. Taxonomische Zusammensetzung des Clusters T2.

Bildanalyse ermittelten Morphotypen zu-
nächst nicht mit deskriptiven Bezeichnun-
gen versehen. Die quantitative Verteilung
der drei rhynchonelliden Morphotypen ist
in Tabelle 47 dargestellt. Neben den un-
terschiedlichen Häufigkeitsverteilungen
der drei Morphotypen fällt auf, daß Mor-
photyp R3 nicht in den Lokalitäten
Kalkwerk Neupert und Marokko auftritt.

12.4 Ergebnisse der
Bildanalyse

Im folgenden werden die Zusammenset-
zungen der Cluster mit den jeweils typi-
schen Taxa beschrieben. Im Text werden
die Begriffe Morphotyp und Cluster syn-
onym verwendet. Zur Abgrenzung gegen
die zuvor beschriebenen Ergebnisse der
Checklistendaten werden die durch die
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Lokalität Fazies R4&1 R2 R3
Bolheim Mergelige Moundflanke — — —

Saal Autochthone Korallenfazies — — —
Engelhardtsberg Kalkschutt Intermoundbereich — — —

Magental Kalkiger Intramoundbereich — — —

Neupert Kalk/Mergelfazies Moundflanke 55,6 % 44,4 % —
Schonter Höhe Geschichtete Kalk/Mergelfazies 60,9 % 8,7 % 30,4 %
Laibarös Mergelige, verschwammte Moundflanke 55,6 % 7,4 % 37,0 %
Biburg Kalkige Spongiolith-Randfazies 38,5 % 24,6 % 36,9 %
Schlüpfeiberg Verschwammte Kalk/Mergelfazies 74,3 % 14,9% 10,9%
Schönberg Schwach verschwammte Kalk/Mergel-Schichtfazies — — —

Marokko Mergelkalke, oolithische Kalke 81,8% 18,2% —

Tabelle 47. Prozentuale Zusammensetzung der Rhynchonellida-Cluster im Vergleich ohne Literaturdaten.

unteren und mittleren Weißjura Süd-
deutschlands auf (Schlüpfeiberg, Biburg,
Laibarös, Schonter Höhe). Digitalisierte
Brachiopoden aus den Literaturdaten sind
in dieser Gruppe nicht vertreten. Die Art
Monticlarella strioplicata stellt mit 38 Ex-
emplaren den Hauptteil in dieser Gruppe.
Daneben sind kleinwüchsige Vertreter von
Lacunosella sp. (14 Exemplare) im Mor-
photyp R3 enthalten. Die mittlere Ven-
tralklappenlänge beträgt 1,329 cm (1,196
cm für die Länge der Dorsalklappe). 1 ,253
cm beträgt die mittlere Breite und 0,834
cm die mittlere Dicke des Gehäuses. Auf-
grund des ausgewogenen von Längen-
Breiten-Verhältnisses von 1,061 liegt der
Sphärizitätsindex mit 0,702 höher als in
den beiden anderen rhynchonelliden
Gruppen. Der mittlere Apikalwinkel beträgt
90,7 Grad.

Die kleinste Gruppe der drei rhyncho-
nelliden Cluster bildet mit 42 Brachiopo-
den (18,2%) Morphotyp R2. Diese
Gruppe setzt sich fast ausschließlich aus
Vertretern von Lacunosella sp. zusam-
men. Ein Exemplar stammt aus den Lite-
raturdaten (Globirhynchia subobsoleta)
und zwei Brachiopoden (Burmirhynchia
sp.) aus dem Aufschluß Marokko. Die
Mittelwerte für die Länge der Ventral-
klappe (1,929 cm) und die Länge der Dor-
salklappe (1,709 cm) weichen nur gering-
fügig von den Werten der Sammelgruppe
R4&1 ab. Die Mittelwerte von Breite (1,833
cm) und Dicke (1,227 cm) sind geringer
als diejenigen des Morphotyps R4&1 . Auf-
grund der niedrigeren Werte der Klappen-
breite ist der Apikalwinkel mit 84,2 Grad
der kleinste der drei Gruppen. Der mittlere

In der Sammelgruppe Morphotyp R4&1
sind 136 (59,1 %) der digitalisierten rhyn-
chonelliden Brachiopoden enthalten. Da-
von entstammen vier Exemplare aus Lite-
raturdaten (1 x Flabellirhynchia lycetti, 3 x
Fissirhynchia vidlicis, 1 x Stolmorhynchia
stolidota). Den größten Anteil belegt die
Gattung Lacunosella. Aus dem marokka-
nischen Aufschluß Dadestal ist der größte
Teil der Gattung Burmirhynchia in Mor-
photyp R4&1 enthalten.
Die Vertreter dieses Morphotyps sind
durch einen breiten triangularen bis tetra-
gonalen Umriß in Verbindung mit einer
stark polylobat ausgebildeten Frontal-
kommissur gekennzeichnet. Alle Indivi-
duen besitzen einen kräftigen und gut
entwickelten Schnabel. Die Klappen wei-
sen eine gut ausgebildete Berippung auf
(besonders im Aufschluß Biburg). Diese
externe Morphologie ist unabhängig von
der individuellen Größe des Brachiopoden.
Da ausschließlich vollständige Exemplare
in die Bildanalyse einbezogen wurden,
liegen ergänzend Messungen der Klap-
penlängen (Ventral- und Dorsalklappe),
Breite, Dicke, Apikalwinkel und Sphärizi-
tätsindex vor. Das Verhältnis von Länge
der Ventralklappe zu Breite beträgt im
Mittelwert 0,939. D.h., die Exemplare des
Morphotyps R4&1 sind meist breiter als
lang. Erwartungsgemäß ist der Sphärizi-
tätsindex mit einem Wert von 0,661 sehr
niedrig. Der Apikalwinkel beträgt im Mittel
92 Grad.

Morphotyp R3 ist mit 22,6 % (52 Exem-
plare) an der Gesamtheit der rhyncho-
nelliden Brachiopoden beteiligt. Die Ver-
treter dieses Morphotyps treten nur im
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Sphärizitätsindex hat mit 0,656 einen ähn-
lich niedrigen Wert wie in der Sammel-
gruppe R4&1.
Werden die durchschnittlichen Werte der
Variablen LV, B, D, S und A (Apikalwinkel)
nach der Länge der Ventralklappe sortiert
und in einem Diagramm abgetragen

(Abbildung 73), fällt eine Zunahme der
Werte der Gehäuseparameter auf, die mit
der taxonomischen Zusammensetzung
korreliert. Die Werte des Sphärizitätsindex
bleiben dabei nahezu konstant. Nicht in-
terpretierbar sind hingegen die Meßwerte
des Apikalwinkels.
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Abbildung 73. Vergleichende Darstellung der metrischen Variablen LV, B, D, S für die Gruppe der Rhyncho-
nellida (auf der linken Ordinate skaliert) und des Apikalwinkels A (auf der rechten Ordinate skaliert) in Abhängig-
keit der Cluster. Die Daten wurden zuvor nach der Länge der Ventralklappe sortiert.

Das Sammelcluster T4&5 bildet mit 51
(14,2 %) Brachiopoden die kleinste der
vier terebratuliden Morphotypen. 12 Bra-
chiopoden stammen aus digitalisierten
Literaturdaten. Die Vertreter dieser For-
mengruppe setzen sich vornehmlich aus
Exemplaren mit triangularen oder subzir-
kularen dorsalen Umrißen in Verbindung
mit gut ausgeprägten suclaten oder uni-
plicaten Frontalkommissuren zusammen.
Besonders häufig tritt dieser Morphotyp im
Aufschluß Schönberg auf. Im Aufschluß
Marokko fehlt diese Formengruppe gänz-
lich. In den restlichen Lokalitäten ist Mor-
photyp T4&5 nur untergeordnet vertreten.
Die Länge der Ventralklappe beträgt im
Mittel 1,011 cm, die der Dorsalklappe 0,89
cm. Die mittlere Breite der Klappen beträgt
1,001 cm und die Dicke liegt im Mittelwert
bei 0,599. Der Rundungsindex liegt bei
einem Wert von durchschnittlich 0,602.
Der mittlere Apikalwinkel beträgt 81,8
Grad. Das Verhältnis von Ventralklappen-
länge zu Klappenbreite beträgt 1,010.
Typische Vertreter dieser Formengruppe
sind Nucleata nucleata und Individuen von
Zittelina orbis mit gut ausgeprägter uni-
plicater Frontalkommissur.

Cluster T1 umfaßt mit 159 (47,5%) Mit-
gliedern den Hauptteil der in die Bild-
analyse eingegangenen terebratuliden
Brachiopoden. 12 Exemplare stammen
aus digitalisierten Literaturdaten (verglei-
che Tabelle 42, Seite 74). Die Gruppe
zeichnet sich durch subzirkulare bis trian-
gulare Umrisse in Verbindung mit einfach
bis episulcat gebogenen Frontalkommis-
suren aus. Morphotyp T1 tritt nicht gleich-
mäßig verteilt in allen Aufschlüssen auf.
Die Lokalitäten Marokko (92,3 %),
Schlüpfeiberg (40,0 %), Biburg (85,7 %)
und Kalkwerk Neupert (62,5 %) sind
typisch für Individuen des Morphotyps T1.
Die Mittelwerte von Länge der Ventral-
klappe (1,416 cm), Länge der Dorsal-
klappe (1,297 cm), Breite (1,254 cm) und
Dicke (0,806 cm) liegen deutlich über den
Mittelwerten der restlichen drei Cluster.
Der mittlere Sphärizitätsindex beträgt
0,679 und weist damit die beste Rundung
im Vergleich mit den anderen Gruppen
auf. Mit einem Längen-Breiten-Verhältnis
von 1,129 unterscheidet sich Morphotyp
T1 nur geringfügig von den restlichen
Morphotypen (T2 = 1,118, T3 = 1,116,
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T4&5 = 1,010). Der mittlere Apikalwinkel
beträgt 86,6 Grad. Zittelina gutta, Nucleata
nucleata, Loboidothyris sp. und Wattoni-
thyris sp. bestimmen die taxonomische
Zusammensetzung des Morphotyps T 1 .

Cluster T3 ist mit 83 (23,8 %) Exemplaren
besetzt. 22 Brachiopoden stammen aus
digitalisierten Literaturdaten. Subzirkulare
dorsale Umrißlinien in Verbindung mit
einfach gefalteten (uniplicaten und sul-
caten) Frontalkommissuren sind kenn-
zeichnend für die Brachiopoden dieses
Morphotyps. Besonders häufig sind die
Lokalitäten Engelhardtsberg (46,2 %) und
Saal (55,6 %) in diesem Morphotyp ver-
treten. Der Mittelwert der Länge der Ven-
tralklappe beträgt 0,855 cm, der Dor-
salklappe 0,760 cm, der Breite 0,766 cm,
der Dicke 0,473. Der mittlere Sphärizitäts-
index beträgt 0,595. Das Verhältnis von
Länge zu Breite der Ventralklappe beträgt
1,116. Der mittlere Wert des Apikalwinkels
liegt bei 78,4 Grad. Juralina cf. insignis
und Terebratulina substriata sind die typi-
schen Vertreter des Morphotyps T3.
Cluster T2 bildet mit 52 (14,5 %) Brachio-
poden einen weitgehend eigenständigen
Morphotyp. Diese Formengruppe ist un-
tergeordnet nur in den Aufschlüssen
Schönberg, Schlüpfeiberg, Laibarös und
Kalkwerk Neupert vertreten. 20 Exemplare

1,6 *i -------------------------------------------

stammen aus Literaturdaten. Ein subzir-
kularer dorsaler Umriß in Verbindung mit
rectimarginaten oder sehr schwach gebo-
genen (sulcaten oder uniplicaten) Frontal-
kommissuren kennzeichnen die äußere
Erscheinung der Vertreter des Morphotyps
T2. Die Länge der Ventralklappe beträgt
im Mittelwert 0,874 cm, der Dorsalklappe
0,807 cm. Die mittlere Breite liegt bei
0,782 und die Dicke bei 0,474 cm. Der
Sphärizitätsindex hat den geringsten Wert
(0,513) der vier Morphotypen. Der Apikal-
winkel beträgt im Mittel 94,1 Grad. Das
mittlere Verhältnis von Ventralklappen-
länge zu Breite liegt bei 1,118.
Ebenso wie zuvor für die drei Cluster der
Rhnychonelliden wurden die durchschnitt-
lichen Werte der Variablen LV, B, D, S
und A (Apikalwinkel) nach der Länge der
Ventralklappe sortiert und in einem Dia-
gramm abgetragen (Abbildung 74). In der
Darstellung fällt eine Zunahme der Werte
der Gehäuseparameter auf, die nicht im-
mer mit der taxonomischen Zusammen-
setzung korreliert. Die Werte des Sphäri-
zitätsindex sind inkonstant und lassen sich
nicht den Standardmorphotypen der
Checklistendaten zuordnen. Nicht inter-
pretierbar sind die Meßwerte des Apikal-
winkels.
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Abbildung 74. Vergleichende Darstellung der metrischen Variablen LV, B, D, S für die Gruppe der Terebratulida
(auf der linken Ordinate skaliert) und des Apikalwinkels A (auf der rechten Ordinate skaliert) in Abhängigkeit der
Cluster. Die Daten wurden zuvor nach der Länge der Ventralklappe sortiert.
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Lokalität Fazies T1 T2 T3 T4&5
Bolheim Mergelige Moundflanke — — — —
Saal Autochthone Korallenfazies 44,4 % — 55,6 % —
Engelhardtsberg Kalkschutt Intermoundbereich 38,5 % — 46,2 % 15,4%
Magental Kalkiger Intramoundbereich — — — —
Neupert Kalk/Mergelfazies Moundflanke 62,5 % 12,5 % 12,5% 12,5 %
Schonter Höhe Geschichtete Kalk/Mergelfazies — — — —
Laibarös Mergelige, verschwammte Moundflanke 56,1 % 9,8 % 7,3 % 26,8 %
Biburg Kalkige Spongiolith-Randfazies 85,7 % — 9,5 % 4,8 %
Schlüpfeiberg Verschwammte Kalk/Mergelfazies 40,0 % 18,4% 28,1 % 13,5 %
Schönberg Schwach verschwammte Kalk/Mergel-Schichtfazies 8,7 % 13,0% 30,4 % 47,8 %
Marokko Mergelkalke, oolithische Kalke 92,3 % — 7,7 % —

Tabelle 48. Prozentuale Häufigkeiten der Morphotypen T1, T2, T3 und T4&5. Die Maximalwerte sind fett ge-
druckt.

milieu sinnvoll, da hierdurch dem Lopho-
phor eine genügend große Menge der im
Wasser gelösten Nährstoffe zugeführt
werden kann. Volumenerweiterungen des
Gehäuses im Zusammenhang mit dem bei
Brachiopoden selten auftretenden Sexual-
dimorphismus (RUDWICK 1968, 1974 be-
obachtet an dem thecideiden Brachiopo-
den Lacazella im Mantel eine kleine Brut-
tasche, die sich durch kleine Knoten in der
Schale bemerkbar macht) kann aufgrund
der Normalverteilung der Gehäusegestalt
ausgeschlossen werden.
Die mit Hilfe der Bildanalyse untersuchten
Individuen treten mit abnehmender Häu-
figkeit in allen vier terebratuliden Clustern
auf. Die durchschnittliche Individuenlänge,
die mittlere Gehäusedicke, die Krümmung
der Frontalkommissur und die Zahl der
Anwachslinien nimmt mit der prozentualen
Häufigkeit pro Cluster ab. Diese Indizien
sprechen ebenfalls gegen eine strömungs-
bedingte Selektion der Brachiopoden und
für eine normalverteilte monospezifische
Population mit wenigen juvenilen und vie-
len adulten Individuen.
Die teilweise extrem dorsal gebogene La-
teralkommissur der adulten Exemplare
mündet in eine einfach gefaltete (sulcate)
Frontalkommissur. Durch die damit ver-
bundene deutliche Trennung von Inhala-
tions- und Exhalationsöffnung wird eine
störungsfreie Defäkation ermöglicht. Dies
ist wiederum in einem Stillwassermilieu
vorteilhaft.
Die morphologische Analyse von Aulaco-
thyris Impressa weist in Übereinstimmung
mit fehlender Größenselektion der Ge-
häuse und den lithologischen Merkmalen
des Aufschlusses auf ein Stillwasser-Mi-

13 Environmentinterpretation

Aufschluß Schönberg
71,3% der Brachiopodenfauna liegt in
fragmentiertem Zustand vor, was wahr-
scheinlich auf den Kompaktionsdruck des
Sediments zurückzuführen ist. Die Bruch-
strukturen an den Klappen verlaufen häu-
fig entlang der Symmetrieebene im Be-
reich der Wölbungsmaxima. Indizien, die
auf stärkere Wasserturbulenzen, die für
die Fragmentierung der Klappen verant-
wortlich sein könnten, fehlen. Atrypide,
strophomenide und terebratulide Gehäuse
besitzen nach ALEXANDER & GiBSON
(1993) hydrodynamisch stabile Klappen,
an denen wegen der Einbettung in Le-
bendstellung häufig Deformationen auf-
treten. Diese Aussage unterstützend be-
steht zusätzlich die Möglichkeit, daß die
Fragmentierung der Gehäuse durch eine
postmortale Strukturminderung der Klap-
pen hervorgerufen wurde. An verschiede-
nen toten Exemplaren von Terebratalia
transversa konnte DALEY (1993) feststel-
len, daß sich die benötigte Energie, die
Klappen zu fragmentieren, nur acht bis
zwölf Tage nach dem Absterben erheblich
verringert hat.
Der größte Teil der vorliegenden Fauna
besitzt einen subzirkularen dorsalen Umriß
mit einer einfach gefalteten (sulcaten)
Frontalkommissur [Aulacothyris-(Zittelina)-
Morphotyp]. Der mittlere Sphärizitätsindex
liegt bei einem Wert von 0,59. Eine der-
artig ausgeprägte Externmorphologie er-
möglicht dem Individuum eine optimale
Wasserfüllung des Klappeninnenraumes.
Dies erscheint besonders im Stillwasser-
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Raum zu starken Abweichungen von die-
sem Mittelwert führen. Bereichsweise stellt
Lacunosella bis über 90 % der Brachiopo-
denfauna (Kussius 1995). Die teilweise
hohe Besiedlungsdichte (vergleiche auch
die Aufschlüsse Laibarös und Saal) kann
mit der vermutlich kurzen planktonischen
Phase der Larve in Zusammenhang ge-
bracht werden (LAURIN & GASPARD 1987).
Die artikulaten Brachiopoden heften sich
in Abhängigkeit mindestens von der Was-
sertemperatur spätestens 250-300 Stun-
den nach der Befruchtung fest und begin-
nen mit der Metamorphose (schriftliche
Mitteilung C. LüTER 1998).
Die dominierende externe Morphologie
sowohl der Terebratuliden als auch der
Rhynchonelliden ist bei subzirkularem bis
subzirkular-elongatem dorsalen Umriß und
biconvexem lateralen Umriß die Kugel-
form. Die Frontalkommissuren zeigen bei
den adulten Individuen generell eine deut-
liche Trennung von Ein- und Ausström-
öffnung an. Die Morphotypen Lacunosella-
Typ, Aulacothyris-(Zittelina)-Typ und Zitte-
lina-Typ sind die typischen Externmor-
phologien des Aufschlusses Schlüpfel-
berg. Da es sich bei den Standardmor-
photypen Aulacothyris-(Zittelina)-Typ und
Zittelina-Typ nicht um taxonomische Ein-
heiten handelt, sind in ihnen auch juvenile
Exemplare von Argovithyris birmens-
dorffensis und Loboidothyris cf. bisuffar-
cinata sowie adulte Zittelina mit gerader
Frontalkommissur enthalten. Die dominie-
renden Morphotypen spiegeln ein Still-
wasser-Milieu wider. Die extrem geringe
Rate an Schalenverletzungen unterstützt
diese Interpretation. In Habitaten mit ho-
her Hydrodynamik (vergleiche Aufschluß
Saal) liegt die Verletzungsrate teilweise
bei Werten über 50 % und wird dort durch
eine erhöhte Wasserbewegung erklärbar.
Moderne terebratulide Assoziationen des
tiefen Stillwassers sind besonders durch
ihre Dünnschaligkeit charakterisiert
(FOSTER 1974). Mit Ausnahme der quanti-
tativ irrelevanten Megerlia-Men sind auch
die dominierenden Terebratuliden (beson-
ders Zittelina orbis und Zittelina gutta)
auffallend dünnschalig. Bei einer Environ-
mentanalyse verschiedener Brachiopo-
dengesellschaften aus dem französischen
mittleren und oberen Oxfordium kommen
DELANCE & MENOT (1968) zu dem Ergeb-
nis, daß Taxa mit kleinen Foramina, ge-

lieu hin. BOULLIER (1993) wertet die Gat-
tung Aulacothyris als Indikator für äußere
Schelfregionen. Ob sich Aulacothyris mit
einem Stiel im Substrat verankert hat
bleibt fraglich. CURRY (1983) beschreibt
den Stiel des rezenten Brachiopoden
Cryptopora gnomon, der in Tiefen von
2900 m im Nordatlantik beobachtet wer-
den konnte, als extrem dünn, sehr lang
und mit wurzelartigen Fortsätzen an sei-
nem Ende. Der Stiel dient dem auf dem
Kalkschlamm liegenden Brachiopoden als
Anker. Aulacothyris könnte mit seiner fla-
cheren Dorsalklappe auf dem weichen
Sediment aufliegend und sich mit einem
dünnen, rhizoiden Stiel verankernd, eine
ähnliche Lebensweise besessen haben.
Möglich wäre aber auch eine mit dem re-
duzierten Stiel frei auf dem Substrat lie-
gende Lebensweise. Der in Richtung Apex
verlagerte Schwerpunkt der Klappen in
Verbindung mit dem stark gekrümmten,
spitzen Umbo könnte ein Verankern im
Weichboden durch ein leichtes Einsinken
des Gehäuses im  Substrat erlauben.
Durch die geringe Kippbewegung entlang
der Medianachse würde sich der vordere
Teil des Brachiopoden von der Unterlage
abheben und in Kombination mit der gut
ausgebildeten sulcaten Frontalkommissur
eine optimale Filterstellung erreichen.
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Abbildung 75. Prozentuale Verteilung der Standard-
morphotypen (Checkliste) im Aufschluß Schönberg

Aufschluß Schlüpfelberq
Gemäß dem überwiegenden Mergelanteil
ist der Prozentsatz an  Rhynchonelliden mit
54,8 % deutlich hoch (BRÜGGER & KEUPP
1994). Das hier ermittelte Mengenverhält-
nis spiegelt einen reellen Mittelwert wider,
der durch jahrelanges Absammeln des
Aufschlusses erzielt werden konnte. Das
meist nestartig angereicherte Vorkommen
von Lacunosella kann aber auf engstem
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ringer Schalendicke und langem dünnen
„Schnabel“ dem Stillwassermilieu zuzu-
ordnen sind.

Weichsubstrat und geringe Wasserbewe-
gung hinweisen. Die unverschwammte
Fazies unterhalb des Stützens ist nur un-
zureichend mit Brachiopoden belegt. Die
wenigen vorhandenen terebratuliden
Bruchstücke lassen jedoch einen subzir-
kular-elongaten dorsalen Umriß mit gera-
den bis einfach gefalteten Frontalkommis-
suren erkennen, was auf erhöhte Hydro-
dynamik und vermutlich härteres Substrat
hinweist. Mit zunehmender Profilhöhe
nehmen bikonvexe Formen mit stark ge-
falteten Frontalkommissuren zu. Im glei-
chen Verhältnis nimmt der mittlere Sphäri-
zitätsindex der terebratuliden Brachiopo-
den zu (Abbildung 77). Dies deutet eine
zunehmende Verminderung der Hydrody-
namik an. Mit ansteigender Besiedlung
des Buildups entstehen energiegeschützte
Kleinhabitate, in denen bikonvexe Bra-
chiopoden mit kräftig geschwungenen
Frontalkommissuren einen günstigen Le-
bensraum finden. An exponierten Stellen
der Moundflanke mit leicht erhöhter Was-
serenergie und hartem Substrat können
nun flache Individuen mit subzirkular-
elongaten Umrissen und geraden bis ein-
fach gefalteten Kommissuren siedeln.
Die regradierende Phase (Profil A), in der
ein geringfügig höherer Mergelanteil er-
kennbar ist, wird von zunehmend bicon-
vexen Morphotypen mit subzirkularen Um-
rissen dominiert. Die Bankfazies ist durch
subzirkulare Brachiopoden mit geraden
bis einfach gefalteten Frontalkommissuren
gekennzeichnet. Der Übergang von Bank-
zu Stotzenbereich wird durch einen
Wechsel von subzirkularen terebratuliden
Brachiopoden zu pentagonalen und sub-
zirkularen Exemplaren mit stärker gefal-
teten Frontalkommissuren gekenn-
zeichnet, was eine Verminderung der
Wasserenergie mit dem Übergang an-
zeigt. In den höheren Bereichen des Pro-
fils überwiegen subzirkulare Terebratulida
mit geraden Frontalkommissuren als An-
zeiger erhöhter Hydrodynamik. Im Über-
gangsbereich von Bank- zu Stotzenfazies
ist bei beiden Großgruppen eine Abnahme
der Morphotypendiversität zu erkennen.
Innerhalb der ökologischen Verteilung von
Brachiopoden in seamounds aus dem
Pliensbachium von Ungarn beobachtet
VÖRÖS (1986), daß die seamound-top-
Bereiche durch eine niedrigdiverse Fauna
gekennzeichnet sind und die seamound-
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Abbildung 76. Prozentuale Verteilung der Stan-
dardmorphotypen (Checkliste) im Aufschluß
Schlüpfeiberg

Im Vergleich mit den digitalisierten Bild-
daten aus den Literaturvorlagen zeigt sich,
daß sich die Mehrheit der terebratuliden
Brachiopoden (40 %) im Cluster T1 befin-
det. Diese Gruppe beinhaltet besonders
Coenothyris acuta, eine Art aus dem un-
teren Karnium der jugoslawischen Strata
Planina Berge, die von RADULOVic et al.
(1992) in Sedimenten gefunden wurden,
die Anzeichen für gemäßigte Wasser-
bewegung und größere Wassertiefe ge-
ben. Diese Interpretation wird damit unter-
stützt, daß der aus den Abbildungen er-
mittelte Sphärizitätsindex mit einem Wert
von 0,7 sehr hoch liegt und die externe
Morphologie der Brachiopoden einen
überwiegend kugeligen Habitus mit stark
geschwungenen (episulcaten) Frontal-
kommissuren aufweist.

Aufschluß Biburg
Die beiden Profile im Aufschluß Biburg
erfassen die progradierende (Profil B) und
die regradierende Phase (Profil A) eines
kleindimensionierten Kieselschwamm-
Buildups (Abbildung 78). Die Brachiopo-
den-Vergesellschaftungen der Moundflan-
ken zeichnen diese Entwicklung vor allem
durch das wechselnde Verhältnis von
Terebratulida zu Rhynchonellida und dem
charakteristischen Trend der mittleren
Sphärizitätsindizes nach.
Im Bereich der initialen Schwammbesied-
lung der progradierenden Phase (Profil B)
treten bevorzugt pentagonale terebratulide
Brachiopoden mit deutlich gefalteten
frontalen Kommissurlinien sowie großen,
mesothyrididen Foramina auf, die auf ein
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sensibel auf wechselnde Umweltverhält-
nisse. Abbildung 78 zeigt ein stark ver-
einfachtes Schema der beiden Profile aus
dem Aufschluß Biburg. Die Standardmor-
photypen Lacunosella-Typ und Juralina-
(Loboidothyris)-Typ sind die am meisten
auftretenden Morphotypen in den Profilen
(Abbildung 79).

slope-Fauna hinsichtlich der Dichte und
der Diversität sehr reichhaltig ist. Mit zu-
nehmender Profilhöhe im Aufschluß Bi-
burg nimmt der mittlere Sphärizitätsindex
innerhalb der terebratuliden Brachiopoden
als Anzeiger erhöhter Hydrodynamik im
progradierenden Teil (Profil B) ab
(Abbildung 77). Die dargestellten Trends
sind jedoch nur an den terebratuliden Bra-
chiopoden in der beschriebenen Deutlich-
keit abzulesen. Offenbar reagieren hier
rhynchonellide Brachiopoden weniger
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Abbildung 77. Verlauf der Sphärizitätsindizes im Aufschluß Biburg. Durchgezogene Linie: Terebratulida. Unter-
brochene Linie: Rhynchonellida.

Profil A

Profil B

Abbildung 78. Schematisierte Lage der Profile A (regradierende Phase) und B (progradierende Phase) an den
Flanken des Kieselschwamm-Buildups der Lokalität Biburg.
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wandten und morphologisch daraus ab-
zuleitenden jurassisch-kretazischen pygo-
piden Brachiopoden Pygope und Pygites
besitzen eine zentrale Schalenperforation
(AGER 1986) und waren in der Lage unter
Niedrigsauerstoffbedingungen zu leben,
indem sie wahrscheinlich ihre Nahrung
sehr effektiv ausnutzten und und ihre Jun-
gen sehr weit verbreiteten (MICHALIK
1996). Die Schalen der beiden Gattungen
waren wahrscheinlich durch einen sehr
starken Stielmuskel am Hartsubstrat fest-
gehaftet. Im Gegensatz zu den Beobach-
tungen an der Fauna von Laibarös beob-
achtet GEORGESCU (1996) an Flachwas-
ser-Brachiopodenpopulationen aus dem
Ober-Valangium des südöstlichen Rumä-
niens an Terebratuliden, die auf schlam-
migen Boden lebten, stark gefaltete
Schalen mit einem reduzierten Dicken-
Breiten-Verhältnis und großen Foramina.
In den nördlicheren Arealen Rumäniens
mit vorwiegend kalkigem (?harten) Unter-
grund siedelten bevorzugt Formen mit
einfach gefalteten bis rectimarginaten
Frontalkommissuren. Die empirisch er-
mittelten Verhältniswerte von Gehäuse-
breite zu -dicke aus zehn Lokalitäten
(wegen des schlechten Erhaltungszustan-
des der Gehäuse ohne den Aufschluß
Bolheim) weisen eine Spannweite von
0,59 (Kalkwerk Neupert) bis 0,7
(Aufschluß Schlüpfeiberg) auf. In Einklang
mit den Beobachtungen von GEORGESCU
(1996) zeigen die typischen Hartsubstrat-
Lokalitäten Saal (0,63), Magental (0,62)
und Engelhardtsberg (0,65) gerade relativ
hohe Verhältniswerte. Der typische
Weichboden-Aufschluß Schönberg ist
durch das zweitniedrigste Dicken / Brei-
ten-Verhältnis (0,61) gekennzeichnet.
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Abbildung 79. Prozentuale Verteilung der Standard-
morphotypen (Checkliste) im Aufschluß Biburg.

Die Mehrzahl der terebratuliden Brachio-
poden (85,7 %) aus dem Aufschluß Biburg
befinden sich in Cluster T1 der Bilddaten.
Neben Coenothyris tritt sehr häufig Loboi-
dothyris hypocistis auf, die von ALMpRAS &
ELMI (1992) aus dem unteren Aalenium
der Provence beschrieben wird. Der Le-
bensraum von Loboidothyris hypocistis
befand sich in gemäßigten Tiefen mit pe-
riodisch auftretenden hydrodynamischen
Aktivitäten und könnte mit Habitaten des
äußeren Buildup-Bereichs von Biburg ver-
glichen werden.

Aufschluß Laibarös
Der hohe Anteil von Lacunosellen mit ei-
nem mittleren Sphärizitätsindex von 0,58
charakterisiert die Mergelfazies. Die stark
ausgeprägten Amplituden der Frontal-
kommissuren der im Aufschluß dominie-
renden terebratuliden Gattung Nucleata
und der allgemein hohe mittlere terebra-
tulide Sphärizitätsindex von 0,6 belegen
die grundsätzlichen Stillwasser-Verhält-
nisse. Sulcate Brachiopoden - besonders
Nucleata-F ormen - werden aufgrund ihrer
Morphologie als Tiefwasserformen be-
trachtet (MANCENIDO 1993). Sie bedingen
die Etablierung ähnlicher Morphotypen wie
in der unverschwammten Mergelfazies
von Schönberg (Aulacothyris impressa).
Das nestartige Auftreten von Lacunosella
sp. bezeichnet die allomikritischen
Schlamm-Areale des Ablagerungsraumes,
während die Terebratulida, hauptsächlich
Nucleata nucleata, die durch große, me-
sothyridide Foramina gekennzeichnet
sind, eher an eine Besiedlung von Hart-
grundinseln, wie sie durch die früh-lithifi-
zierten und mit mikrobialithischen Krusten
versehenen Kieselschwämme und diver-
sem Schalenmaterial zur Verfügung stand,
denken läßt. Die mit Nucleata nahe ver-
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Abbildung 80. Prozentuale Verteilung der Standard-
morphotypen (Checkliste) im Aufschluß Laibarös.
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Gemäß der dominierenden Gruppen sind
die Standardmorphotypen Lacunosella-
Typ und der Stillwasser anzeigende
Nucleata-Typ am meisten in der Fauna
von Laibarös vertreten. Die Kombination
Lacunosella- / Nucleata-Typ kann als typi-
sche Niedrigenergie-Assoziation angese-
hen werden.
56,1 % der terebratuliden Brachiopoden
befinden sich im Cluster T1 der Bild-
analyse. In Cluster T1 treten überwiegend
Morphotypen auf, die als Stillwasseranzei-
ger interpretiert werden können.

Aufschluß Schonter Höhe
Die Fauna erfüllt aufgrund des hohen An-
teils der Lacunosellen und der morpho-
logischen Charaktere die Kriterien einer
mergeldominierten Stillwasser-Fazies mit
entsprechend hohen allomikritischen
Substrat-Anteilen. Ähnlich der Fauna von
Laibarös sind hier - jedoch mit abweichen-
der Verteilung - die beiden Stillwasser-
Standardmorphotypen Lacunosella-T yp
und Nucleata-Typ mit über 90 % enthal-
ten. Entscheidend für die Einstufung der
Lokalität als hydrodynamisch ruhig ist aber
nicht der hohe Anteil an  Lacunosellen,
sondern der Nucleata-Typ, da rhyncho-
nellide Brachiopoden möglicherweise tole-
ranter gegenüber Umwelteinflüssen rea-
gieren als terebratulide Brachiopoden
(vergleiche Aufschluß Biburg).

Hexactinelliden zu lithistiden Demospon-
giae widerspiegelt. Die generelle Ab-
nahme der Sphärizitätsindizes sowohl der
Terebratuliden (0,57) als auch der Rhyn-
chonelliden (0,55) korreliert mit der Ver-
ringerung der Wassertiefe. Dies steht im
Einklang mit den beiden quantitativ am
meisten auftretenden Standardmorpho-
typen Lacunosella-Typ (als potentieller
Weichbodenindikator) und dem Juralina-
(Loboidothyris)-Typ als Anzeiger stärkerer
Wasserbewegung.
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Abbildung 82. Prozentuale Verteilung der Standard-
morphotypen (Checkliste) im Aufschluß Kalkwerk
Neupert.

62,5 % der terebratuliden Brachiopoden
befinden sich in Cluster T1 der Bilddaten.
Cluster T 1 kann als Anzeiger für typische
Stillwasserformen interpretiert werden.

Aufschluß Maqental
Die Terebratuliden-Dominanz steht im Ein-
klang mit dem überwiegenden mutmaß-
lichen Festsubstrat des mikrobialithischen
Mounds. Die geringen mittleren Sphärizi-
tätsindizes von Terebratuliden (0,51) und
Rhynchonelliden (0,52) können mög-
licherweise als Hinweis auf ein mäßig be-
wegtes, flacheres Milieu gegenüber den
Verhältnissen im Oxfordium und Unter-
Kimmeridgium gewertet werden. Der typi-
sche Weichbodenanzeiger Lacunosella-
Typ ist im Aufschluß nur rudimentär ver-
treten. Gemäß der Interpretation der Lo-
kalität als Intramoundfazies stand der Bra-
chiopodenfauna überwiegend Hartsubstrat
(? frühlithifizierte Bakterienkrusten) als Be-
siedlungsgrundlage zur Verfügung. Die
Standardmorphotypen Juralina-(Loboi-
dothyris)-Typ und Zittelina-Typ geben In-
dizien auf eine erhöhte Partikelbewegung
im Moundbereich.
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Abbildung 81 . Prozentuale Verteilung der Standard-
morphotypen (Checkliste) im Aufschluß Schonter
Höhe.

Aufschluß Kalkwerk Neupert
Entsprechend der Weichboden-Anzeiger
in der Mergelfazies dominieren Lacuno-
sellen. Die Faziesabfolge des Kimme-
ridgiums in Süddeutschland belegt auf der
homoclinal geneigten Karbonatplattform
(LEINFELDER 1993) eine Verflachungsten-
denz, die sich auch in dem Wechsel der
dominierenden Kieselschwämme von
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photyp ist der Nucleata-Typ, der in dem
vorliegenden Environment ein Stillwasser-
Milieu andeutet. Bedingt durch die Tat-
sache, daß dieser Morphotyp vornehmlich
bikonvexe Formen mit extrem geschwun-
genen Frontalkommissuren - Nucleata
aber auch Megerlia - beinhaltet, erscheint
zunächst eine Interpretation als Stillwas-
sermilieu angebracht. Wird jedoch der
zweite Standardmorphotyp (Zittelina-Typ
mit Terebratulina substriata) mit hinzuge-
zogen, entsteht ein Verhältnis, das eine
Deutung des Environments als temporär
hydrodynamisch aktiv rechtfertigt.
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Abbildung 83. Prozentuale Verteilung der Standard-
morphotypen (Checkliste) im Aufschluß Magental.

Aufgrund des verwitterungsbedingt
schlechten Zustandes der Brachiopoden
aus dem Aufschluß Magental wurden
keine Individuen in die Bildanalyse auf-
genommen.
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Aufschluß Enqelhardtsberq
Die Sphärizitätsindizes weisen in Über-
einstimmung mit einer schuttreichen
Kalkfazies auf zumindest zeitweise auf-
tretende mäßige hydrodynamische Ereig-
nisse hin. Die Dominanz gefalteter Scha-
len bei den Terebratuliden mit entspre-
chend gewellten Stirnkommissuren kön-
nen als Reusensystem im Zusammen-
hang mit dem Partikeltransport gesehen
werden (RUDWICK 1974). Das weitge-
hende Fehlen von Schalenverletzungen,
insbesondere bei den dünnschaligeren
Terebratuliden (Terebratulina, Loboidothy-
ris / Zeilleria) macht aber wahrscheinlich,
daß nicht mit größeren Turbulenzen ge-
rechnet werden kann. Möglicherweise er-
laubt auch das häufige Vorkommen von
Terebratulina substriata, dessen feine
Längsberippung auf einen Setae-besetz-
ten Stirnrand hinweist, auf episodische
Sedimentbelastung zu schließen. FABER et
al. (1977) kommen in einer ökomorpholo-
gischen Untersuchung feinberippter,
mitteldevonischer Brachiopoden aus der
Eifelregion und Südmarokkos zu der Er-
kenntnis, daß die feine Berippung auf ein
setaebesetztes Frühwarnsystem zurück-
zuführen ist, das bei erhöhter Schweb-
stoffbelastung des Wassers den
Schnappreflex der Klappen auslöst. Das
deutliche Zurücktreten der Rhyncho-
nelliden wird mit dem fehlenden Mergel-
anteil korreliert. Große, mesothyridide Fo-
ramina der meisten Brachiopoden-Taxa
sprechen für ein dominierendes Fest-
substrat. Der dominierende Standardmor-

Abbildung 84. Prozentuale Verteilung der Standard-
morphotypen (Checkliste) im Aufschluß Engel-
hardtsberg.

Aus der Analyse der Bilddaten geht her-
vor, daß sich der Hauptteil der terebra-
tuliden Brachiopoden (46,2 %) in Cluster
T3 befindet. Die meisten Formen aus den
Literaturdaten sind rezente, dünnschalige
Exemplare mit subzirkularem Umriß und
sulcaten oder stärker geschwungenen
Frontalkommissuren. Der größte Teil die-
ser Brachiopoden stammt aus großen
Tiefen mit sehr geringer Wasserbewe-
gung. Der sedimentäre Befund (Kalk-
schuttfazies) in Verbindung mit den bevor-
zugten Externmorphologien (Tere-
bratuliden mit gewellten oder mäßig ge-
schwungenen Frontalkommissuren)
lassen eher eine Interpretation mit gemä-
ßigten Tiefen und temporär erhöhter Hy-
drodynamik zu. Die Gegenüberstellung
der Fossildaten mit den Rezentdaten zeigt
auf, daß hier ein Vergleich der Lebens-
räume - wenn überhaupt - nur bedingt
möglich ist. Rezente Brachiopodenpopula-
tionen besiedeln tiefere und stillere Le-
bensräume als dies in der Vergangenheit
der Fall war. Eine ähnliche Situation erfuh-
ren z.B. die hexactinelliden Spongien.
Formen, die im Oberjura in relativ war-
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Brachiopoden des Aufschlusses Saal
zeichnen sich im Vergleich mit den rest-
lichen Lokalitäten durch ihre Größe aus.
Dies ist ein Anzeichen für optimale Le-
bensbedingungen im Aufschluß Saal, die
auch die Besiedlung mit anderen Filteror-
ganismen (hauptsächlich Korallen) begün-
stigt. Neben den Brachiopoden treten
häufig hermatypische Korallen auf, die
grundsätzlich klares (nicht Schwebstoff
belastetes), warmes und sauerstoffreiches
Meerwasser für eine optimale Entwicklung
benötigen. Viele Brachiopoden besitzen
massive „Schnäbel“ mit einem großen
Foramen für einen guten Halt im beweg-
ten Wasser. Der beherrschende Stan-
dardmorphotyp aufgrund des subzirkular-
elongaten Umrisses und der geraden bis
einfach gefalteten Frontalkommissur ist
der Zittelina-Typ. Diese Typenklasse be-
legen die meisten Exemplare von Juralina
insignis, hier jedoch mit atypisch verlau-
fender gerader bis leicht sulcater Frontal-
kommissur. Offenbar liegt in diesem Fall
eine ökophänotypische Variation der Ex-
ternmorphologie vor.

men, flachen und teilweise bewegten Ge-
wässern lebten, besiedeln heute ruhige,
tiefe Meeresbereiche (TABACHNIK 1994).

Aufschluß Saal
Die Bewegtwasser-Situation wird durch
die morphologischen Charaktere Domi-
nanz flacher Gehäuse mit einem mittleren
Sphärizitätsindex von 0,47 (Terebratulida)
und überwiegend rectimarginater bis flach-
sulcater Stirnkommissur sowie einer ex-
trem hohen Rate von Verletzungen des
Stirnrandes angezeigt. Ebenso ist der
hohe Anteil fragmentierter Gehäuse auf
Wasserturbulenzen zurückführbar. Ge-
rade die Juralinen fallen durch ihre häu-
figen, nicht genetisch verankerten Asym-
metrien des Gehäuses auf, die wohl auf
eine gegenseitige Wachstums-Behin-
derung bei besonders dichter Besiedlung
zurückzuführen ist. Verschiedene Arten
von Juralina werden von BOULLIER (1993)
der „Domaine perirecifal“ zugeordnet, also
als typische Bewohner von Riffstrukturen
erachtet. Innerhalb des riffbeeinflußten
Faziesbereichs treten immer wieder rhyn-
chonellide Brachiopoden mit asymmetri-
schen Frontalkommissuren auf
(„Rhynchonella“ inconstans). Weshalb die
frontale Kommissurlinie teils rechts- und
teils linksasymmetrisch verläuft, ist
schwierig zu begründen. Eine mögliche
Erklärung wäre, daß die besonderen Ver-
hältnisse des Moundbiotops ein Inhala-
tionssystem haben verkümmern lassen.
AGER (1965) sieht eine Parallele zur Le-
bensweise der Riesenmuschel Tridacna in
modernen Riffen, bei der die vorderen
Klappenränder extrem verkürzt sind und
sich der Weichkörper um 180° gedreht
hat.
Die Brachiopoden-Vergesellschaftung un-
terscheidet sich dadurch deutlich von allen
Assoziationen der Spongiolith-Fazies, in
der rundlichere Gehäuse mit deutlicher
Trennung von Ein- und Ausströmrichtung
dominieren, die nur äußerst selten me-
chanische Beschädigungen erkennen las-
sen. Die geringe Anzahl rhynchonellider
Individuen und die auffallend großen Fo-
ramina in mesothyridider Stellung sind
typisch für Besiedler fester Substrate. Als
ein Indiz für turbulente Lebensräume se-
hen FüRSiCH & HURST (1974) das Vorhan-
densein von großen Foramina in Verbin-
dung mit dickschaligen Gehäusen an. Die
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Abbildung 85. Prozentuale Verteilung der Standard-
morphotypen (Checkliste) im Aufschluß Saal.

Zu einer ähnlichen Schlußfolgerung
gelangen SCHÜLKE et al. (1993) bei
paläökologischen Studien an dem Juralina
insignis externmorphologisch sehr ähnli-
chen Brachiopoden Epithyris subsella aus
dem nordwestdeutschen Mittel-
kimmeridgium. Sie vermuten allerdings,
entgegen der in dieser Arbeit vertretenen
morphotypisch bedingten Stand-
ortdifferenzierung, daß insbesondere fla-
che Formen mit gerader oder leicht ge-
wellter Frontalkommissur in geschützten,
der Strömung abgewandten Bereichen
siedeln, hingegen die bikonvexen, läng-
lichen Exemplare mit gut ausgeprägten
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sulciplicaten Frontalkommissuren auf-
grund ihrer strömungsgünstigeren Formen
in (episodisch) hydrodynamisch aktiveren
Bereichen lebten.
Vergleichbar mit der Fauna aus dem Auf-
schluß Engelhardtsberg belegt der größte
Teil der digitalisierten terebratuliden Bra-
chiopoden (55,6 %) das Cluster T3. Auf-
grund ihrer externmorphologischen Ähn-
lichkeit treten besonders juvenile Tere-
bratuliden sowie die großwüchsige, dick-
schalige Juralina insignis auf.

Aufschluß Bolheim
Die geringe Individuenzahl und der mä-
ßige Erhaltungszustand der Fauna lassen
keine differenzierte Interpretation zu. An
verschiedenen fragmentiert vorliegenden
terebratuliden Individuen wurden die äu-
ßeren Abmessungen extrapoliert und ein
durchschnittlicher Sphärizitätsindex von
0,57 ermittelt. An den rhynchonelliden
Individuen konnte wegen der starken De-
formationen und des fragmentierten Zu-
standes der Klappen keine Extrapolation
der externen Werte erfolgen. Der hohe
Anteil an Rhynchonelliden, die subzirkular-
elongat entwickelten Umrisse der bikon-
vexen terebratuliden Brachiopoden, die
stark gefalteten Stirnkommissuren und der
vergleichbar hohe mittlere Sphärizitäts-
index lassen auf Stillwasserverhältnisse im
Moundbereich schließen. Demgemäß sind
die am meisten auftretenden Standard-
morphotypen der Lacunosella-Typ und der
Juralina-(Loboidothyris)-Typ.

rigere Rundungswerte an wie aus dem
hochenergetischen Milieu des Auf-
schlusses Saal. Die oolithischen Sedi-
mente weisen jedoch auf höhere
Wasserenergien hin (MiLHl 1992). An den
Brachiopoden sind jedoch keine regene-
rierten Schalenverletzungen zu erkennen,
die auf hohe Partikelbewegung zurück-
zuführen wären. Asymmetrien im dorsalen
Umriß oder an den Frontalkommissuren
treten nicht auf. Es wäre denkbar, daß die
Individuendichte niedriger war als im Auf-
schluß Saal, so daß eine Behinderung des
Wuchses nicht stattfand. Arten von Bur-
mirhynchia werden von LAURIN (1984) und
BOULLIER (1993) internen (küstennahen)
Karbonatplattformen zugeordnet. Bedingt
durch die höheren Rundungswerte besit-
zen die Brachiopoden einen kugeligen
Habitus, der trotz vermuteter mäßiger
Wasserbewegung ein verletzungsfreies
Abrollen toter Individuen erlaubt. In Bezug
auf die Wasserenergie nimmt der Auf-
schluß Dadestal eine intermediäre Stel-
lung zwischen den ruhigen Environments
der Lokalitäten Laibarös und Schönberg
und dem hochenergetischen Milieu des
Aufschlusses Saal ein. Der am meisten
vorkommende Morphotyp ist der Lacu-
nosella-Typ, der auch in diesem Fall als
Weichbodenanzeiger (oolithische Matrix)
interpretiert werden kann. Der Zittelina-
Typ kann hier als Anzeiger gemäßigter
Wasserenergien gedeutet werden.
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Abbildung 87. Prozentuale Verteilung der Standard-
morphotypen (Checkliste) im Aufschluß Dadestal
(Marokko).Abbildung 86. Prozentuale Verteilung der Standard-

morphotypen (Checkliste) im Aufschluß Bolheim.
92,3 % der digitalisierten terebratuliden
Brachiopoden aus dem Aufschluß
Dadestal sind in Cluster T1 zusammen-
gefaßt. Die Interpretation des Clusters als
„Stillwasserfauna“ trifft in diesem Fall nicht
zu.

Aufschluß Dadestal (Marokko)
Die mitteljurassische Brachiopodenfauna
aus dem Dadestal nimmt bezüglich der
mittleren Sphärizitätsindizes (0,54 für tere-
bratulide Brachiopoden und 0,6 für rhyn-
chonellide Exemplare) vergleichbar nied-
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z.B. auch Burmirhynchia sp., auf. Inner-
halb der terebratuliden Standardmorpho-
typen ist die taxonomische Vielfalt natur-
gemäß noch höher. Der Juralina-
(Loboidothyris)-Typ umfaßt z.B. neben
Loboidothyris cf. bisuffarcinata und Jura-
lina insignis auch Argovithyris birmens-
dorffensis und Wattonithyris sp.
(vergleiche Tabelle 31, Seite 59). In die
Bildanalyse sind aufgrund der unter-
schiedlichen Erhaltungszustände nicht alle
Brachiopoden eingegangen. Aus den Lo-
kalitäten Magental und Bolheim wurden
keine Umrisse und Frontalkommissuren
aufgenommen.
Mit Hilfe einer weiteren Kombination aus
Cluster- und Diskriminanzanalyse wurden
die in jedem der sechs Standardmorpho-
typen der Checkliste am meisten auftre-
tenden Merkmale aus jedem Aufschluß
ermittelt und und in Verbindung mit dem
Terebratulida / Rhynchonellida-Verhältnis
graphisch dargestellt. In der Darstellung
(Abbildung 88) ist besonders die expo-
nierte Stellung der drei von der Mound-
fazies abweichenden Lokalitäten Saal
(Korallenfazies), Marokko (Mergelkalke
und ollithische Kalke des flachen Subtidal)
und Schönberg (schwach verschwammte
Kalk/Mergel-Schichtfazies) zu erkennen.
Eine deutliche Trennung zwischen den
Faziesbereichen Intermound, Intramound
und Moundflanke ist nicht möglich.

14 Zusammenfassung der Analysen
Die mit Hilfe der Checkliste ermittelten
Daten sowie die digitalisierten Umrisse
und Frontalkommissuren von diversen fos-
silen und rezenten Brachiopoden bildeten
die Basis der Fourier-, Cluster- und Dis-
kriminanzanalysen. Die Verfahren der
Cluster- und der Diskriminanzanalyse
wurden verwendet, um die für die ökolo-
gische Interpretation relevanten Variablen
von den irrelevanten zu unterscheiden und
auszuschließen.
Beide Analysen resultieren in einer über-
schaubaren Anzahl von Morphotypen, die
mit wechselnder Häufigkeit in den Lokali-
täten vertreten sind und eine Interpretation
des Environments zulassen. Die Auswer-
tung der Checklistendaten ergaben für die
rhynchonelliden Brachiopoden zwei
grundlegende Morphotypen (Lacunosella-
Typ, Monticlarella-Typ) und für die tere-
bratuliden Formen vier Morphotypen
[Aulacothyris-(Zittelina)-Typ, Juralina-
(Loboidothyris)-Typ, Zittelina-Typ,
Nucleata-Typ]. Es sei an dieser Stelle
nochmals ausdrücklich darauf hingewie-
sen, daß es sich bei diesen Morphotypen
um Standardmorphotypen basierend auf
externmorphologischen Kriterien handelt
und nicht um eine taxonomische Klassifi-
kation. Innerhalb des Lacunosella-Mor-
photyps stellt Lacunosella sp. zwar den
größten Teil der Taxa, daneben tritt aber
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Erhöhte Hydrodynamik Verminderte Hydrodynamik

Marokko
Mergelkalke, oolithische Kalke Laibarös

Mergelige, verschwammte Moundflanke

Engelhardtsberg
Kalkschuttfazies, Intermoundbereich

Kalkwerk Neupert
Kalk/Mergelfazies, Moundflanke W

Magental q
Kalkiger Intramoundbereich v

Bolheim
Mergelige Moundflanke

Biburg
' Kalkige Spongiolith-Randfazies

0
Saal

Autochthone Korallenfazies
Schonter Höhe

Geschichtete Kalk/Mergelfazies Schlüpfeiberg
Verschwammte Kalk/Mergelfazeis

Schönberg
Schwach verschwammte Kalk/Mergel-Schichtfazies

Abbildung 88. Die Darstellung zeigt ein Abbild des Diskriminanzraumes, so daß zugunsten der Lesbarkeit auf die
exakte Achsenbeschriftung verzichtet wurde. Die Distanz (Nähe respektive Entfernung) spiegelt die Ähnlichkeit
bzw. Unähnlichkeit der in den jeweiligen Aufschlüssen dominierenden Morphotypen wider und ergibt sich aus
den Werten der beiden Diskriminanzfunktionen. Deutlich heben sich die beiden nicht spongiolithischen Lokalitä-
ten (Saal und Dadestal) von den übrigen Fundpunkten ab. Innerhalb derer die schwach verschwammte Lokalität
Schönberg eine periphäre Stellung einnimmt. Für jede Lokalität ist zusätzlich das Terebratulida / Rhynchonellida-
Verhältnis dargestellt. Terebratulida = weiß, Rhynchonellida = dunkel.

Werden die elf Lokalitäten nach dem ab-
steigenden durchschnittlichen Sphärizi-
tätsindex der terebratuliden Gehäuse sor-
tiert, ist es möglich die Verteilung der in
jedem Aufschluß generell vorherrschen-
den Morphotypen graphisch darzustellen.
In Abbildung 89 sind ergänzend zum ab-
steigenden mittleren Sphärizitätsindex (S)
das Verhältnis von rhynchonelliden zu
terebratuliden Brachiopoden, der Umriß
und der Verlauf der frontalen Kommissur-
linie des dominierenden Standard-
morphotyps, die Hydrodynamik, der be-
stimmende Substrattyp, die Bathymetrie
und die mittlere terebratulide Gehäuse-
länge in Bezug zur Lokalität abgetragen.
In der mergelführenden Spongiolithfazies
(Schlüpfeiberg, Schonter Höhe, Laibarös
und Kalkwerk Neupert) ist der Anteil an
rhynchonelliden Brachiopoden hoch, die
Wasserenergie niedrig, das Substrat

überwiegend weich und die paläobathy-
metrischen Indikatoren deuten auf tiefere
Verhältnisse hin. Analog zu diesen Beob-
achtungen zeigen die Frontalkommissuren
der Terebratulida und Rhynchonellida
hohe Amplituden. Innerhalb der kalkdomi-
nierten Lokalitäten (Biburg, Magental, En-
gelhardtsberg) verändert sich das Tere-
bratulida / Rhynchonellida - Verhältnis zu
Gunsten der terebratuliden Formen. Die
Fauna aus Biburg ist durch typische Still-
wasserformen gekennzeichnet (bikonvexe
terebratulide Gehäuse mit stark ge-
schwungenen Frontalkommissuren und
grob berippten symmetrischen Rhyncho-
nelliden). Im Aufschluß Engelhardtsberg
wird eine episodisch höhere Hydrody-
namik in geringeren Wassertiefen und
hartem Substrat postuliert, was sich durch
allgemein flachere laterale Gehäuse-
konturen und zunehmend abgerundete
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dorsale Umrißlinien mit mäßig gefalteten
bis gerade verlaufenden Frontalkommis-
suren ausdrückt. Der Intramoundbereich
des Aufschlusses Magental ist durch Mor-
photypen gekennzeichnet, die eine inter-
mediäre Position zwischen Still- und Be-
wegtwassermilieu einnehmen. Hier herr-
schen pentagonale bikonvexe Terebra-
tulida mit stark geschwungenen Frontal-
kommissuren neben flachen gut gerun-
deten Individuen mit geraden Kommissur-
linien vor. Sehr deutlich hebt sich die
Flachwasserfauna aus Saal von den rest-
lichen Brachiopodenassoziationen durch
asymmetrische dorsale Umrisse, sehr fla-
che laterale Silhouetten und gerade ver-
laufende oder asymmetrische Frontal-
kommissuren ab. Die Brachiopoden sie-
delten auf hartem Substrat in einem Milieu

mit hoher Wasserbewegung. Gemäßigte
bis hohe hydrodynamische Energiewerte
werden auch für das nicht verschwammte
Environment in der Lokalität Dadestal
(Marokko) angenommen. Innerhalb der
Terebratulida sind die Amplituden der
Frontalkommissuren ähnlich gering ent-
wickelt wie bei den Brachiopoden aus
Engelhardtsberg. Die monospezifische
Fauna des schwach verschwammten
Milieus von Schönberg kann aufgrund des
hohen mittleren Sphärizitätsindex, der
bikonvexen Gehäuse und der extrem aus-
gelenkten Frontalkommissuren exem-
plarisch als Weichboden-Tiefwasserfauna
mit sehr geringen Wasserbewegungen
interpretiert werden. In Abbildung 89 sind
ausschließlich adulte Brachiopoden be-
rücksichtigt.

Terebratulida / Rhynchonellida
Verhältnis (%)

Standardmorphotyp

S(0 ) Terebratulida

OO
po

Engelhardtsberg
(Kalkschutt, Intermoundbereich)

Mutmaßliches

Substrat
Relative

Bathymetrie
0 - Gehäuselänge

(Terebratulida) in cm
Hydrodynamik

Lokalität hoch weich hart tief flach

Saal
(Autochthone Korallenfazies)

Magental
(Kalkiger Intramoundbereich)

Kalkwerk Neupert
(KaIk/Merge 1 fazi es
Mound flanke)

Biburg
(Kalkige Spongiolith-
Randfazies)

Marokko
(Mcrgelkalke, oolithische
Kalke)

Bolheim
(Mergelige Moundflanke)

Schönberg
(Schwach verschwamm te
Kalk/Mergel-Schjchtfazies)

Laibarös
(Mergelige, verschwammte
Moud flanke)

Schonter Höhe
(Geschichtete
Kalk/Mergelfazies)

Schlüpfeiberg
( Verschwamm te
Kalk/Mergelfäzies)

Abbildung 89 zeigt die zusammenfassende Darstellung der Standardmorphotypen in Abhängigkeit vom sortierten
durchschnittlichen Sphärizitätsindex (S). Zusätzlich ist das Terebratulida / Rhynchonellida-Verhältnis, die hydro-
dynamische Intensität, die vermutete Substratbeschaffenheit, die relative Bathymetrie und die mittleren Gehäu-
selängen (Terebratulida) aus den elf Lokalitäten in die Grafik eingetragen.

Fall auf Wachstumsanomalien zurückzu-
führen. Viele Exemplare aus dem Auf-
schluß Schönberg weisen eindeutig post-
mortale Deformationen auf. Die Verfor-
mungen sind meist Vertiefungen in den
Wölbungsmaxima der Klappen begleitet

15 Anmerkungen zur Paläo-
pathologie

An verschiedenen Individuen lassen sich
Deformationen der Klappen beobachten.
Diese Deformationen sind nicht in jedem
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von Bruchstrukturen oder es fand eine
Verschiebung der Dorsal- gegen die Ven-
tralklappe entlang der Kommissurebene
statt. Derartige Verformungen sind post-
mortal durch Setzungen im Sediment ent-
standen. Davon ausgehend, daß die
Masse der Brachiopoden des süd-
deutschen Oberjura einen grundsätzlich
bilateral-symmetrischen Gehäuseaufbau
aufweist, können die ermittelten Wachs-
tumsanomalien in drei Gruppen unter-
schieden werden:
1. Generelle intraspezifische Wachstums-

asymmetrien. Dies bezieht sich im be-
sonderen auf die asymmetrisch ver-
laufenden Frontalkommissuren rhyn-
chonellider Brachiopoden. In keiner der
Lokalitäten ist jedoch eine Präferenz zu
eindeutiger Links- oder Rechtsasym-
metrie der rhynchonelliden Frontal-
kommissuren zu erkennen, was auf
eine stetige und gerichtete Strömung
schließen ließe (vergleiche SCHUMANN
1991).

2. Mechanisch bedingte Gehäuseasym-
metrien (syn vivo), die auf Wachstums-
behinderungen durch eine hohe Indivi-
duendichte zurückzuführen sind.

3. Schalenverletzungen, hervorgerufen
durch Wasserturbulenzen oder Präda-
toren (syn vivo).
* Aus dem Aufschluß Schlüpfeiberg

wurde je eine repräsentative Menge
von großwüchsigen, gut erhaltenen
Terebratuliden (Argovithyris bir-
mensdorfensis und Loboidothyris
sp.) und von Rhynchonelliden
(Lacunosella sp.) unter Berücksich-
tigung unterschiedlicher ontogene-
tischer Stadien auf regenerierte
Schalenverletzungen untersucht.
Dabei ergab sich: An 150 Terebra-
tuliden konnte 1 Exemplar (0,6 %)
mit Schalenverletzung beobachtet
werden. Von 90 rhynchonelliden
Brachiopoden zeigten 2 Exemplare
(2,2 %) Schalenverletzungen.

* Die Brachiopoden des Aufschlusses
Biburg lassen keine Schalenverlet-
zungen erkennen. Dies liegt vor al-
lem daran, daß der größte Teil der
Assoziation in Steinkernerhaltung
vorliegt und daher nur extrem tief-
greifende Verletzungen dokumen-
tiert werden könnten. An 70 gut er-
haltenen Terebratuliden (davon 38

Nucleata nucleata) konnten keine
Verletzungen der Klappen beob-
achtet werden. Von 40 rhyncho-
nelliden Exemplaren (Lacunosella
sp.) trat ein Fall von syn v/vo-Scha-
lenverletzungen auf.

* An 60 gut erhaltenen Brachiopoden
aus der Lokalität Schonter Höhe
konnten keine Schalenverletzungen
festgestellt werden. 52 gut erhaltene
Schalenexemplare von Lacunosella
ließen keine regenerierten Schalen-
verletzungen erkennen. Die häufig
auftretenden Verquetschungen der
Klappen sind postmortaler Natur und
auf den Kompaktionsdruck der Ab-
lagerungen zurückzuführen.

* Der durchweg schlechte Erhaltungs-
zustand der Brachiopodenfauna aus
dem Aufschluß Magental ließ keine
detaillierten Beobachtungen an den
Klappen zu.

* Von 154 Terebratuliden aus dem
Aufschluß Engelhardtsberg (68
Terebratulina substriata, 34 Zeilleria
und Loboidothyris, 27 Megerlia
guembeli und 25 Ismenia pectuncu-
loides) konnte nur 1 Exemplar mit
Schalenverletzungen erkannt wer-
den.

* An 214 hervorragend erhaltenen In-
dividuen unterschiedlicher ontoge-
netischer Stadien des terebratuliden
Juralina insignis aus dem Aufschluß
Saal konnten 102 (47,6 %), von 76
Torquirhynchia speciosa 29 (38,1 %)
mit Schalenverletzungen registriert
werden. Die Brachiopoden weisen
dabei oftmals mehrfach regenerierte
Schalenverletzungen auf. Der über-
wiegende Teil der beobachteten
Schalendeformationen dürfte jedoch
durch Wachstumsbehinderungen -
bedingt durch eine hohe Individuen-
dichte - entstanden sein. Nach
HENGSBACH (1991) besteht zudem
die Möglichkeit eines genetisch be-
dingten asymmetrischen Klappen-
wuchses sowie eine durch Bakterien
oder Viren hervorgerufene Wachs-
tumsanomalie. FÜRSICH & PALMER
(1984) erscheint es fragwürdig, daß
Asymmetrien der Frontalkommissur
durch bestimmte Faktoren des Envi-
ronments ausgelöst werden, da in
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den selben Vergesellschaftungen
auch symmetrische Formen neben
asymmetrischen auftreten. Sie ver-
muten eher einen genetisch be-
dingten asymmetrischen Wuchs der
Gehäuse und schließen die Möglich-
keit des Sexualdimorphismus nicht
aus.

* Die Brachiopoden von Bolheim wei-
sen keine Verletzungen an den
Klappen auf. Hervorgerufen durch
Setzungen des Sediments sind die
Gehäuse der Brachiopoden zum Teil
stark deformiert.

* Regenerierte Schalenverletzungen
treten an den Brachiopoden des
Aufschlusses Dadestal (Marokko) -
trotz relativ hoher Hydrodynamik -
nicht auf. Verschiedene Brachiopo-
den weisen rundliche Vertiefungen
der Klappen auf, die eine ähnliche
Form wie die Deformationen an den
Klappen der Schönberg-Fauna zei-
gen und nach der Einbettung ent-
standen sind.

Handelt es sich bei der Fauna aus
Schlüpfeiberg um überwiegend juvenile
Exemplare oder sind es kleinwüchsige
adulte Individuen?
Das genaue Alter eines Brachiopoden ist
in der Regel schwierig zu bestimmen. Für
gewöhnlich wird das biologische Alter in
linearem Zusammenhang mit der Größe
gesetzt (DOMMERGUES et al. 1986,
McNAMARA 1986). Präzisere Ergebnisse
können erzielt werden, indem man die
Anwachsstreifen auf den Klappenoberflä-
chen vergleicht (CURRY 1984 a&b) und mit
der Klappenlänge in Verbindung setzt.
Diese Beobachtungen können indes nicht
immer an allen Brachiopoden durchgeführt
werden, da die Anwachslinien oftmals
nicht mehr zu erkennen sind (z.B. bei
Steinkernerhaltung). Für gewöhnlich wird
die Größe einer Klappe durch ihre längste
Ausdehnung beschrieben (LAURIN &
GARCIA-JORAL 1990). Es liegt daher nahe,
die Länge der Klappen anhand der für die
Digitalisierung erstellten Fotovorlagen zu
ermitteln. Demgegenüber steht jedoch die
Tatsache, daß besonders rhynchonellide
Klappen an ihren vorderen Enden mehr
oder weniger gebogen sind, so daß die
längste Ausdehnung nicht der wirklichen
Individuenlänge entspricht. Neben der
Problematik der Bestimmung der exakten
Länge des Gehäuses steht die Beobach-
tung von RUGGIERO (1996), der lebende
Brachiopoden in einer untermeerischen
Höhle einer Insel vor der italienischen
Stadt Sorrent über mehrere Jahre hinweg
beobachten konnte. Außer an  verschie-
denen artikulaten Arten wurde die Ent-
wicklung der inartikulaten Art Neocrania
anomala mittels fotographischer Überwa-
chung dokumentiert. In der geschützten
Umgebung der Höhle blieben die Neocra-
nia anoma/a-Populationen über einen Zeit-
raum von fünf Jahren unverändert. Ihr
Wachstum stagnierte oder ging nur sehr
langsam voran. Untersuchungen zeigten,
daß diese Brachiopoden bis zu 40 Jahre
benötigten, um ihre maximal beobachteten
Dimensionen zu erreichen. Im Aufschluß
Schlüpfeiberg weisen Zittelina gutta und
Zittelina orbis im Vergleich zur Gehäuse-
länge nur eine geringe Anzahl von An-
wachslinien auf (Zittelina gutta: 1,7 Linien
pro Millimeter, Zittelina orbis: 1,6 Linien
pro Millimeter). Außerdem beginnen die
ersten sichtbaren Linien erst nach unge-

16 Paläobiologische Diskussion

Anhand der errechneten Mittelwerte für
die Längen der Ventralklappen kann eine
Größenzunahme der Brachiopodenge-
häuse im Verlauf des Oberjura dargestellt
werden wie sie bereits WAGENPLAST
(1972) postuliert hatte. Abbildung 90 und
Abbildung 91 verdeutlichen diesen allge-
meinen Trend. In einigen Lokalitäten wei-
chen die Mittelwerte der Klappenlängen
jedoch stark von der Trendlinie ab. Die
Aufschlüsse Biburg und Saal sind durch
sehr große Individuen gekennzeichnet.
Dies gibt allgemein einen Hinweis auf op-
timale Lebensbedingungen. Die Fauna
von Schlüpfeiberg zeichnet sich jedoch
durch kleinwüchsige Brachiopoden mit
geringen Werten der mittleren Spannwei-
ten der Klappenlängen, -breiten, -dicken
und des mittleren Sphärizitätsindex aus
(vergleiche Abbildung 11 und Abbildung
19). Folgende paläobiologisch relevante
Fragen ergeben sich:
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fahr der Hälfte der realen Gehäuselänge.
Die mittlere Anzahl der Anwachslinien be-
trägt bei Juralina insignis (Aufschluß Saal)
1,3 Linien pro Millimeter. Die ersten sicht-
baren Linien bei Juralina insignis beginnen
bereits nach 22 - 30 % der realen Klap-
penlänge (entlang der Medianebene ge-
messen). Es kann daher für das Environ-
ment der Lokalität Schlüpfeiberg im Ver-
gleich mit dem Milieu von Saal die Mög-
lichkeit von generell schlechteren Umwelt-
bedingungen - wie z.B. mangelnde Nähr-
stoffversorgung oder höhere Schwebstoff-
belastung des Wassers - angenommen
werden, die eine hohe Sterberate sowie
eine gehemmte Individualentwicklung der
Brachiopoden zur Folge hatten. Im Fall
einer kryptischen Lebensweise der beiden
Zittelina-Men (z.B. zwischen mazarierten
Spongien) könnten sie dennoch ein hohes
Lebensalter erreicht haben. Dies
wiederum spricht für langanhaltende Still-
wasserbedingungen innerhalb der Mikro-
habitate. Das gehäufte Auftreten klein-
wüchsiger „quasiadulter“ Brachiopoden
könnte aber auch in Zusammenhang mit
einer durch Nahrungskonkurrenz bedingt
hohen Sterberate stehen (SuRLYK 1974).
Für das Auftreten von rezenten, klein-
wüchsigen und adulten Brachiopoden in
Riffen vor der Küste von Barbados
machen ASGAARD & STENTOFT (1984) in
erster Linie die kryptische Lebensweise
der verschiedenen Gattungen verantwort-
lich.
Aus der Faunenanalyse ergibt sich eine
Korrelation, die mit der Formulierung:
„Hoher Mergelanteil (Weichsub-
strat) = Rhynchonellidendominanz“ um-
schrieben werden kann. Die daraus resul-
tierende Fragestellung lautet:

Bedeutet ein häufiges Auftreten rhyncho-
nellider Brachiopoden in der Regel das
primäre Vorhandensein von Weich-
substrat?
BARNES & PECK (1996) konnten das pri-
märe Anhaftungssubstrat der meisten
neuseeländischen Brachiopoden nicht
eindeutig bestimmen. Sie vermuten, daß
die in diesen Gewässern häufig auftre-
tende Art Neothyris lenticularis ihren Stiel
im Verlauf der Ontogenese degeneriert
und im Adultstadium frei auf dem Sedi-
ment liegend lebt. Studien an neuseelän-
dischen Brachiopodenpopulationen zeig-

ten, daß die Larven der meisten Arten ein
Hartsubstrat zur Festsetzung benötigten,
jedoch im Verlauf ihrer Entwicklung eine
dem Substrat angepasste Lebensweise
vollziehen. Dies hat zur Folge, daß Ex-
emplare der selben Art z.T. auf Weich-
substrat mit reduziertem Stiel leben, wäh-
rend andere sich mit einem festen Stiel an
harte Grundlagen verankert haben
(RICHARDSON 1981 a&c). Auch CURRY
(1981) hat bei vielen Exemplaren des re-
zenten artikulaten Brachiopoden Tere-
bratulina septentrionalis eine hohe mor-
phologische Variabilität des Stiels beob-
achtet. In Ermangelung eines geeigneten
Hartsubstrates bildeten einige Individuen
wurzelförmige Stiele aus, um sich z.B. an
abgestorbenen Scaphopoden-Gehäusen
festzuhaften. Andere Exemplare entwik-
kelten einen „bürstenartigen“ Stiel, der
ihnen eine frei auf dem Sediment liegende
Lebensweise erlaubte. Es ist denkbar, daß
die häufig anzutreffenden Lacunosellen
aus den Aufschlüssen Schlüpfeiberg und
Laibarös - wenn sie nicht in Hartsubstrat
bietenden „Nestern“ auftraten - einen der-
artigen Wandel in der Lebensweise voll-
zogen haben. Die environmentbedingte
Aussagekraft der rhynchonelliden Formen
würde dadurch erheblich gemindert wer-
den. Zumal PROSOROVSKAYA (1996) in
einer Untersuchung brachiopodenführen-
der jurassischer Sedimente von
Zentralasien feststellt, daß eine deutliche
Beschränkung der Brachiopoden auf
einen bestimmten Faziestyp nicht in jedem
Fall beobachtet werden kann. Sie beob-
achtete jedoch eine hohe Affinität
„geflügelter“ Brachiopoden zu Riffarealen.
Diese Beobachtung deckt sich wiederum
mit den Externmorphologien der rhyncho-
nelliden Brachiopoden aus den spongio-
lithischen Moundbereichen von Laibarös
und Biburg.
Ein Großteil der heute lebenden Brachio-
poden besiedeln die kalten, tiefen und
ruhigen Gewässer nahe der Polarregionen
(FOSTER 1974). Die meisten der meso-
zoischen Brachiopoden lebten in flachen,
teilweise hochenergetischen und warmen
Meeresregionen. Dies erschwert einen
aktualistischen Vergleich der Lebens-
räume.
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einem „starren“ Raster von Definitionen zu
beschreiben, vielmehr resultieren die un-
terschiedlichen Lebensweisen und Strate-
gien des Nahrungserwerbs aus den spezi-
ellen environmentbedingten Einflüssen.
Diese These unterstützt COWEN (1971) mit
der Beobachtung, daß Brachiopoden va-
riabel auf das Nahrungsangebot reagie-
ren. Die Mageninhalte von rezenten Indi-
viduen aus höheren Breiten wiesen im
Sommer und Winter einen hohen Anteil an
Phytoplankton auf. In den restlichen
Jahreszeiten, in denen nur wenig Phyto-
plankton zur Verfügung stand, ernährten
sich die Brachiopoden von im Meerwasser
gelösten Nährstoffen. Vor der schotti-
schen Küste konnte CURRY (1982) eine
große Anzahl des dort in einer Tiefe von
ca. 200 m häufig autretenden artikulaten
Brachiopoden Terebratulina retusa unter
ökologischen Gesichtspunkten untersu-
chen. Die Bearbeitung macht deutlich, daß
besonders das Fehlen von Prädatoren und
Nahrungskonkurrenten, die hohe Repro-
duktionsrate und das bemerkenswerte
Adaptationspotential des Stiels an unter-
schiedliche Substrate den Erfolg dieser
Population ausmachen. Dennoch besitzen
nach STEELE-PETROVic (1979) Lamelli-
branchiaten eine größere Anpassungsfä-
higkeit an verschiedene Umweltbedin-
gungen als Brachiopoden und konnten
sich u.a. durch ihr besser entwickeltes
Filtersystem und der länger währenden
planktonischen Larvenphase schneller und
effektiver verbreiten als die Brachiopoden.
TuNNiCLiFFE & WiLSON (1988) gelang in
Fjorden von Britsh Colombia die Unter-
suchung rezenter, in Tiefen bis zu 700 m
lebender - vermutlich hoch spezialisierter -
Brachiopodengemeinschaften der Nach-
weis, daß in diesen Gebieten mit einer
hohen Sedimentationsrate und niedrigem
Sauerstoffgehalt die Brachiopoden ge-
genüber den Lamellibranchiaten deutlich
überlegen sind. Alle bisher aufgeführten
Argumente spiegeln den allgemeinen
Trend der Verdrängung der Brachiopoden
aus ihren angestammten Habitaten und
den Zwang der Besetzung zunehmend
extremer ökologischer Nischen wieder. Ein
Umstand, der den Vergleich der Environ-
ments rezenter Populationen mit denen
des Mesozoikum erschwert oder gänzlich
unmöglich macht.

Welche Gründe gibt es für die Verlage-
rung rezenter Brachiopodenpopulationen
in tiefere und kältere Regionen seit dem
Mesozoikum?
Eine mögliche Erklärung wäre die Ver-
drängung der Populationen durch die
Konkurenz mit anderen Filterorganismen.
In direkter Nahrungskonkurrenz zu Bra-
chiopoden stehen Lamellibranchiaten
(STEELE-PETROVic 1979). Der Verdrän-
gungsvorgang wurde durch das Ausster-
beereignis an der Perm / Trias-Grenze, an
der die Brachiopoden wesentlich größere
Verluste erlitten als die Muscheln initiiert
(GOULD & CALLOWAY 1980) und konnte
sich nun relativ ungehindert bis in die heu-
tige Zeit fortsetzen, obwohl einige Bra-
chiopodenspezies besondere Strategien
des Nahrungserwerbs durch Ausfahren
des Lophophors über die Klappenränder
hinaus (ATKINS 1959, RUDWICK 1961)
entwickelten. HovERD 1985 (in AGER
1987) beobachtete an dem rezenten rhyn-
chonelliden Brachiopoden Notosaria nigri-
cans die Fähigkeit seinen Lophophor über
das Vierfache der Klappenlänge aus dem
Gehäuse zu strecken und damit eine
breite Fangfläche für Nahrungspartikel zu
bilden. Eine derartige Befähigung ist in
stillen und tiefen Gewässern mit einem be-
grenzten Nahrungsangebot von Vorteil
und könnte auch im Bereich des süddeut-
schen Oberjura den rhynchonelliden Bra-
chiopoden die Eroberung unterschiedli-
cher Stillwasserhabitate ermöglicht haben.
THAYER (1986a) konnte den Nachweis
erbringen, daß Brachiopoden in Extrem-
situationen unerwünschte Partikel mit dem
Cilienschlag des Lophophors - nicht nur
durch die Ausström- sondern auch durch
die Einströmöffnung (!) - ausstoßen und
damit eine weitere Fähigkeit besaßen,
sedimentbelastete Areale zu besiedeln.
Der inarticulate Brachiopode Glottidia py-
ramidata verfügt sogar über ein dem
Mantelhöhlenbereich 2 vorgelagertes Ten-
takelsystem, daß das Eindringen von
Fremdpartikeln im Vorfeld abwehrt und
damit die eigentliche Aufgabe des Lopho-
phors - die Nahrungsversorgung - ent-
lastet (GiLMOUR 1981). Die Lebensweise
vieler Brachiopoden ist somit nicht mit

2 Der Mantel der Brachiopoden ist nicht homolog
dem Molluskenmantel, wird aber aufgrund seiner
Ähnlichkeit mit diesem so bezeichnet.
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Teile der Brachiopodenassoziationen aus
den Lokalitäten Schonter Höhe, Kalkwerk
Neupert und Dadestal (Marokko) sind
vermutlich aus unterschiedlichen Gründen
verdriftet worden. Dies begründet sich vor
allem durch den auf eine Partikelbewe-
gung hinweisenden sedimentologischen
Befund (Massflows in den Aufschlüssen
Schonter Höhe und Kalkwerk Neupert,
oolithische Mergelkalke in der Lokalität
Dadestal) und die enge Spannweite der
mittleren externen Größenparameter
(Länge, Dicke, Breite), die eine Sortierung
der Klappen anzeigt.

Wie weit können abgestorbene Brachio-
podengehäuse (oder einzelne Klappen)
transportiert werden? Geben allochtone
Brachiopoden- Thanatocoenosen Indizien
auf die Strömungsgeschwindigkeit?
Zunächst lässt der unfragmentierte Zu-
stand der Gehäuse vermuten, daß das
Transportereignis zum einen nur über eine
kurze Distanz mit hoher Energie in einer
dichten, schützenden Kalkschlamm-Matrix
erfolgte. Dies trifft sicherlich auf die Loka-
litäten Schonter Höhe (distale Mound-
flanke!) und Kalkwerk Neupert zu und läßt
den Rückschluß auf ein temporär be-
grenztes Ereignis zu. Zum anderen be-
steht die Möglichkeit des Transportes über
eine größere Distanz (Dadestal). MENARD
& BoucoT (1951) ermittelten in Labor-
experimenten, daß bereits ein Zehntel der
Strömungsgeschwindigkeit, die benötigt
wird um Kiesel am Meeresboden zu be-
wegen, für den Transport von terebratu-
liden Gehäusen ausreicht. Allerdings
hängt dieser Wert extrem von der Form
der Gehäuse ab. Bikonvexe und skulptur-
lose Klappen werden erheblich leichter
bewegt als flache und strukturierte.
ELLIOTT (1956) bemerkt in diesem Zu-
sammenhang, daß Wasserströmungen
von 11,7 bis 15,1 m/sec genügen, um In-
dividuen des rezenten Brachiopoden Tere-
bratulina septentrionalis auf sandigen Se-
dimenten (Korngröße 0,36 mm) zu bewe-
gen. Häufig zeigen dabei die bewegten
Klappen nicht die typischen Anzeichen
eines Transports (feine Bruchstrukturen,
Größensortierung, Ausrichtung nach der
Strömung). Daher ist in vielen Lokalitäten
mit gut erhaltenem Material eine Anhäu-
fung der Klappen durch die Strömung ver-
antwortlich. Dies gilt nach ELLIOTT (1956)

im wesentlichen für die mesozoischen und
tertiären Formen.
Die vorliegende Analyse unterstreicht die
auffällige Korrelation zwischen dem Auf-
treten von Spongien und Brachiopoden. In
Lokalitäten mit spongiolithischen Sedi-
menten treten fast immer auch viele Bra-
chiopoden auf (z.B. Laibarös). Daraus
ergibt sich folgende Frage:

Bieten lebende, mazerierte oder frühdia-
genetisch lithifizierte Spongien ein geeig-
netes Substrat für die Ansiedlung von
Brachiopoden?
Es wäre denkbar, daß die Initialbesiedlung
sandiger Meeresboden durch Schwämme
ein ideales Umfeld für die Ansiedlung von
Brachiopoden geboten hat. Nach
KRAUTTER (1997) siedeln die meisten re-
zenten Demospongiae auf sandigem Un-
tergrund, indem sie sich mit wurzelartigen
Nadelbüschen rhizophyt im Sediment ver-
ankern und es damit festigen. Die Larven
der meisten Brachiopoden benötigen für
die Ansiedlung generell hartes Substrat
(JAMES et al. 1992). WlTMAN & COOPER
(1983) vermuten überdies, daß die Larven
der meisten Brachiopoden negativ photo-
taktisch reagieren und sich daher bevor-
zugt in kryptischen Hartsubstratarealen -
wie sie durch die Schwämme zur Verfü-
gung gestellt werden - anhaften. Schon
AGER (1967) beobachtete an Lacunosellen
aus dem südfranzösischen Jura, daß sie
sehr häufig in der Gemeinschaft mit
Schwämmen auftreten. IJIMA (1901) be-
schrieb einen lebenden hexactinelliden
Schwamm vor der japanischen Küste, an
dem wenigstens 79 lebende Brachiopoden
festgehaftet waren. Es erscheint in diesem
Fall denkbar, daß die Brachiopoden eine
kommensalistische Lebensweise bestritten
haben. Der Schwamm fungiert dabei als
Träger- oder Wirtsorganismus und die
angehefteten Brachiopoden profitieren von
dem Nährstoffgehalt des Inhalationsstro-
mes des Schwammes, ohne ihn dabei zu
schädigen. MiDDLEMiss (1962) und REID
(persönliche Mitteilung in AGER 1967) kor-
relieren das gehäufte Auftreten articulater
Brachiopoden in der Kreide ebenfalls mit
dem lokalen Vorkommen von Schwäm-
men. Die Dominanz von Brachiopoden in
oberjurassischen Spongiolithen könnte
also mit dem evolutiven Erfolg mound-
bildender Schwämme verknüpft gewesen
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hielten. Die monospezifische Brachiopo-
denfauna aus dem Aufschluß Schönberg
zeigt, obwohl nur 28 vollständige Exem-
plare zur Vermessung vorlagen, typische
Verteilungskurven mit positiver Skewness.
Dies bedeutet, daß in dieser Population
nur wenige juvenile (< 10%), aber viele
adulte Brachiopoden vorhanden sind.
Das standortentscheidende externmor-
phologische Merkmal des Brachiopoden-
gehäuses liegt vermutlich nicht in der
Entwicklung des dorsalen Umrisses, son-
dern in der Ausbildung der frontalen
Kommissurlinie. Der juvenile artikulate
Brachiopode besitzt im allgemeinen ein
flaches, subzirkulares Gehäuse mit einer
rectimarginaten Frontalkommissur. Dies
ergaben die Beobachtungen an den Prote-
guli bzw. dem Verlauf der ersten sichtba-
ren Anwachslinie der Dorsal- oder Ven-
tralklappen. Im Verlauf der Ontogenie er-
fährt die Linienführung der Frontalkom-
missur die größten Veränderungen, wäh-
rend der dorsale Umriß nur einem gerin-
gen Wandel unterliegen kann. KLIEBER
(1986) konnte bei dem Versuch einer on-
togenetischen Untersuchung an Gehäu-
sen von Monticlarella striocincta aus den
Schwamm-Mergeln des Dillbergs / Opf.
(Malm a) keine Aussagen zum Problem
der Trennung von Juvenil- und Adultsta-
dien treffen und kam zu dem Schluß, daß
es in diesem Fall gerechtfertigt wäre, alle
Exemplare unabhängig von der Ontogenie
statistisch zu erfassen und auszuwerten.

17 Ergebnisse
Die Lebensgemeinschaften articulater
Brachiopoden von acht spongiolithischen
Ober-Jura-Vorkommen Süddeutschlands
(Schlüpfeiberg, Biburg, Laibarös, Schonter
Höhe, Kalkwerk Neupert, Magental,
Engelhardtsberg, Bolheim) werden quanti-
tativ erfaßt und ihre externen morphome-
trischen Charakteristika statistisch ausge-
wertet. Im Vergleich mit je einer Fauna
aus der schwach verschwammten merge-
ligen Schichtfazies (Schönberg), der au-
tochthonen Korallenriff-Entwicklung (Saal)
und einem unverschwammten oolithischen
Flachwasserenvironment (Dadestal
Marokko) werden die Unterschiede in den
Brachiopodenassoziationen in Bezug auf
Hydrodynamik, Substratbeschaffenheit
und Bathymetrie erarbeitet. Zusätzlich

sein. Die Mineralogie des Substrates war
wahrscheinlich für das Anheften der Bra-
chiopoden-Larve nicht von Bedeutung, da
die Larven über keine Substratdetektoren
verfügen, zumal der Meeresboden meist
von gelöstem organischen Material oder
einem Biofilm bedeckt wird, was ein De-
tektieren des Untergrundes unmöglich
macht (JAMES et al. 1992).

Gestattet das Vermessen externmor-
phologischer Parameter von Brachiopo-
dengehäusen, ohne die Berücksichtigung
ontogenetischer Stadien, Aussagen über
das Environment zu treffen?
Die vorliegende Studie zeigt, daß adulte
Individuen der selben Art in anderen Mor-
photypen wie ihre juvenilen Vertreter vor-
kommen. Es treten z.B. juvenile Exem-
plare von Juralina insignis (Aufschluß
Saal) vornehmlich im Aulacothyris-
(Zittelina)-Morphotyp auf, da sie aufgrund
ihrer äußeren Gestalt (subzirkularer Umriß
in Dorsalansicht mit rectimarginater Fron-
talkommissur) in diese Gruppe einge-
gliedert wurden. Die adulten Formen von
Juralina insignis sind jedoch auf den Jura-
lina-(Loboidothyris)-Morphotyp be-
schränkt, dessen Vertreter einen penta-
gonalen dorsalen Umriß in Verbindung mit
einer stark verfalteten Frontalkommissur
besitzen (vergleiche Tabelle 31). Juvenile
Exemplare von Nucleata nucleata sind
aufgrund der erst im Adultstadium gut
ausgeprägten extremen Amplituden der
Frontalkommissur in Verbindung mit dem
charakteristisch verlaufenden dorsalen
Umriß mit frontaler Vertiefung nur sehr
unsicher einzuordnen.
Dem in dieser Untersuchung verwendeten
Verfahren sind daher natürliche Grenzen
gesetzt. Daß es dennoch zur Anwendung
kam, liegt an dem geringen Prozentsatz
juveniler Taxa an der Gesamtfauna. Dies
ergab eine der Untersuchung vorange-
gangene Sichtung des Materials, obwohl
es nicht immer möglich ist, juvenile Taxa
eindeutig zu identifizieren. VOGEL (1959)
verwendet in erster Linie als Indiz für das
Adultstadium eines Brachiopoden die
Drängung der Anwachslinien an den Klap-
penrändern. Die Brachiopoden der vorlie-
genden Arbeit wurden nach dieser Me-
thode untersucht. Dabei ergab sich, daß
die Populationen der meisten Lokalitäten
nur sehr wenige juvenile Exemplare ent-
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findet ein Vergleich der mesozoischen 5.
Assoziationen mit Morphotypen rezenter
Populationen unterschiedlicher Habitate
und Bathymetrien statt. Die funktionale
Interpretation der morphologischen Attri-
bute gestattet es, environmentspezifische
Aussagen zu formulieren, die insbeson-
dere klärende Beiträge zu den Steue-
rungsfaktoren der Spongiolithbildung, Hy-
drodynamik, Bathymetrie, Sedimentations-
rate und Substratbeschaffenheit liefern. Im
einzelnen können folgende Ergebnisse
der Untersuchung abstrahiert werden:

1. Die externe Morphologie artikulater
Brachiopoden zeigt trotz wechselnder
spezifischer Zusammensetzung in der 6.
Spongiolithfazies des süddeutschen
Oberjura charakteristische Unter-
schiede im Vergleich mit einer Fauna
aus der schwach verschwammten
Schichtfazies (Schönberg), der Ko-
rallenfazies (Saal) und der oolithi-
schen Flachwasserfazies (Dadestal -
Marokko).

2. Die Sphärizitätsindizes der Gehäuse
liegen in den mergeldominierten Lo-
kalitäten der Spongiolithfazies deutlich
über 0,5 während die Sphärizitätsindi-
zes in der Korallenfazies Werte um
0,45 aufweisen. Grundsätzlich läßt
sich aus dieser Differenz ein Trend
von gut gerundeten bikonvexen Ge-
häusen in der Moundfazies zu flache-
ren externen Gehäuse-Morphologien
in der Korallenfazies ablesen. 7.

3. In Anlehnung an den Sphärizitätsin-
dex verändert sich das Breiten /
Dicken - Verhältnis und der Verlauf
der Frontalkommissur der terebratu-
liden Gehäuse mit der Substratbe-
schaffenheit. Reduzierte Verhältnis-
werte können einen Hinweis auf
Weichsubstrat geben (Schön-
berg = 0,6; hohe Amplitude der Fron- 8.
talkommissur), während hohe Werte
ein Indiz für Hartsubstrat sind (z.B.
Engelhardtsberg = 0,67; geringe Aus-
lenkungen des vorderen Kommissur-
verlaufs).

4. Im Verlauf der stratigraphischen Ab-
folge nehmen die Sphärizitätsindizes 9.
innerhalb der Spongiolithfazies
(vergleiche Abbildung 90 und Abbil-
dung 91) kontinuierlich ab.

Der Verlauf der frontalen Kommissur-
linie adulter terebratulider Brachiopo-
den zeigt in der Moundfazies generell
stärkere Amplituden als in der Koral-
len- und der oolithischen Flachwas-
serfazies. Gut ausgeprägte Frontal-
kommissuren mit großen Amplituden
können somit als Stillwasserindex
verwendet werden. Die gut entwic-
kelten und stark gefalteten Frontal-
kommissuren der rhynchonelliden
Brachiopoden hatten die Aufgabe,
größere Partikel nach dem Reusen-
prinzip aus dem Inhalationsstrom
auszufiltern.

Innerhalb der Spongiolith-Fazies wer-
den allomikritische (Schlamm-) Areale
bevorzugt von Lacunosellen besiedelt,
automikritische Hartsubstrate meist
durch terebratulide Brachiopoden.
Das Mengenverhältnis von Rhyncho-
nelliden zu Terebratuliden spiegelt
deshalb sowohl den stratigraphisch
bedingten Wechsel von einer mergel-
dominierten Tieferwasserfazies im
Oxfordium zu einer kalkdominierten
Flacherwasserfazies im Kimmerid-
gium wider, als auch den synchronen
lateralen Wechsel vom spongio-
lithischen Mound, der durch die Do-
minanz von Automikriten charakteri-
siert ist, zu den Verzahnungsberei-
chen (Flanken) der Mounds mit der
Schichtfazies.

Das wechselnde Substrat wird unter-
geordnet auch durch Größe und Posi-
tion der Foramina angezeigt. So do-
minieren auf Festsubstrat (i.w. Auto-
mikrite) Taxa mit großen mesothy-
rididen Stiellöchern, während die Ge-
häuse der Allomikrit-Areale durch
eher kleinere teilweise hypothyridide
Foramina gekennzeichnet sind.

In Bereichen mit episodisch auftre-
tender Sedimentbelastung reagieren
terebratulide Brachiopoden durch ver-
stärkte Skulpturierung der Schalen
(Megerlia guembeli, Megerlia pectun-
culus, Ismenia pectuncoloides in der
Lokalität Engelhardtsberg).

Die koralligene Vergleichsfauna (Auf-
schluß Saal) unterscheidet sich
grundsätzlich durch asymmetrische
Gehäuse mit einem hohen Potential
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(Aufschluß Biburg) zeigt, daß die
Morphologie der auftretenden Bra-
chiopoden auch als sensibler Envi-
ronment-Index brauchbar ist.

12. Die Mittelwerte der Gehäuse-Längen,
-Breiten und -Dicken sind mit der
stratigraphischen Succession (ver-
gleiche WAGENPLAST 1972) korreliert
(Abbildung 90 und Abbildung 91).
Obwohl die Größenmittelwerte der
beiden in den Aufschlüssen überwie-
gend vertretenen Ordnungen Tere-
bratulida und Rhynchonellida einen
faziesbedingten Wechsel im Kurven-
verlauf für den Zeitraum (Mittleres
Bajocium) Oxfordium bis Unter-Titho-
nium darstellen, zeigt sich bei beiden
Ordnungen ein allgemeiner Trend der
Größenzunahme der Gehäuse in der
zeitlichen Abfolge, der mit der zuneh-
menden Verflachung des Jurameeres
korreliert.

an  Schalenverletzungen und geringen
Amplituden der terebratuliden Frontal-
kommissuren von den individuumspe-
zifischen Morphologien der anderen
Brachiopodenassoziationen.

10. Ein ökomorphologischer Vergleich
moderner Brachiopoden-Vergesell-
schaftungen mit jurassischen Popula-
tionen aus verschwammten und nicht
verschwammten Faziesbereichen ist
nur bedingt möglich. Im Verlauf der
Erdgeschichte haben sich die meisten
Brachiopoden-Assoziationen von fla-
chen und teilweise hydrodynamisch
aktiven Environments in zumeist kalte
und tiefe Stillwasserregionen der
Meere zurückgezogen. Die Gesetz-
mäßigkeiten des Aktualismus sind in
diesem Fall nur sehr vorsichtig an-
wendbar.

11. Die deutliche Reaktion der Gehäuse-
morphologie auf die pro- bzw. regra-
dierende Spongiolith-Entwicklung
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SAAL
(Autochthone Korallenfazies)

BOLHEIM
(Mergelige Moundflanke)

ENGELHARDTSBERG
(Kalkschuttfazies, Irrtermoundbereich)

MAGENTAL
(Kalkfazies, Intramoundbereich)

KALKWER NEUPERT
(Kalk/Mergelfazies, Moundflanke)

SCHONTER HÖHE
(Kalk/Mergelfazies, distale Moundflanke)

LAIBARÖS
(Mergelfazies, Mound flanke)

BIBURG
(Kalkfazies, Moundflanke)

SCHLÜPFELBERG
(Kalk/Mergelfazies, Moundflanke)

SCHÖNBERG
(Kalk/Mergel - Schichtfazies)

MAROKKO (DADESTAL)
(Ooüthische Mergelkalke, flaches Subtidal)

Abbildung 90. Graphische Darstellung der Mittelwerte der Variablen „Länge der Ventralklappe“ (rechts) und
„Sphärizitätsindex“ (links) für die Gruppe der Terebratulida. Bei beiden Kurven ist zusätzlich der lineare Trend
abgebildet. Die Skalierung der Abzisse erfolgt für die rechte Kurve in Zentimeter und ist für die linke Grafik di-
mensionslos. Die Mittelwerte für die Gehäusebreite und -dicke verhalten sich analog der Längenwerte sind je-
doch zugunsten der Lesbarkeit im Diagramm nicht abgetragen.
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LAIBARÖS
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BIBURG
(Kalkfazies, Moundflanke)

SCHLÜPFELBERG
(Kalk/Mergelfazies, Moundflanke)

MAROKKO (DADESTAL)
(Oolithische Mergelkalke, flaches Subtidal)

Abbildung 91. Graphische Darstellung der Mittelwerte der Variablen „Länge der Ventralklappe“ (rechts) und
„Sphärizitätsindex“ (links) für die Gruppe der Rhynchonellida. Bei beiden Kurven ist zusätzlich der lineare Trend
abgebildet. Die Skalierung der Abzisse erfolgt für die rechte Kurve in Zentimeter und ist für die linke Grafik di-
mensionslos. Die Mittelwerte für die Gehäusebreite und -dicke verhalten sich analog der Längenwerte sind je-
doch zugunsten der Lesbarkeit im Diagramm nicht abgetragen.

13. Die Erfassung der externmorpho-
logischen Parameter unter Zuhilfe-
nahme einer Checkliste hat sich als
vorteilhaft erwiesen und es erscheint
sinnvoll, aus einer erweiterten Auf-
stellung einen ökomorphologischen
Schlüssel zu definieren, der wiederum
im Gelände zum Einsatz kommen
könnte. Es muß jedoch bedacht wer-
den, daß bei der Verwendung einer
Checkliste:

a) Die Anzahl der Listen-Variablen
immer zwingend vorgegeben ist
und bei nachträglichen Änderun-
gen die komplette Datenerfas-
sung eventuell wiederholt werden
muß.

b) Klappenfragmente nicht immer
eindeutig zugeordnet werden
können.

18 Steuerungsfaktoren ober-
jurassischer spongiolithischer
Ablagerungen:
Brachiopoden als Spiegel der
Bildungsbedingungen

Die grundlegenden kontrollierenden Fak-

toren für die Riffentwicklung im Oberjura
(sowohl Schwamm- als auch Korallen-
Assoziationen) werden u.a. von LEIN-
FELDER (1993) und LEINFELDER et al.
(1994) diskutiert. Als wesentliche steu-
ernde Faktoren, die z.T. miteinander kor-
reliert sind, werden Salinität, Sedimenta-
tionsraten, Substratbeschaffenheit, Kar-
bonatproduktion, Wasserenergie, Bathy-
metrie, Durchlichtung des Meerwassers,
Schwankungen des Nährstoff- und Sauer-
stoffgehaltes aufgezählt. Nach diesen
Untersuchungen lassen sich die ober-
jurassischen „Riffe“ hinsichtlich ihrer Zu-
sammensetzung in drei Basistypen un-
terscheiden:
• Korallenriffe (wie z.B. im Aufschluß

Saal) mit mergeligen und kalkigen Ko-
rallenwiesen und Korallen-Mikrobenrif-
fen,

• Kieselschwamm riffe (alle weiteren Auf-
schlüsse außer Dadestal / Marokko und
Schönberg) mit Kieselschwammrasen,
Kieselschwamm-Mikroben-Mounds und
Kieselschwämme beherbergenden
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Spongiolithische Riffe entwickelten sich
jeweils nur dann, wenn die Sedimen-
tationsraten sehr gering waren. Die stark
gefalteten Stimkommissuren
(„Reusenprinzip“ sensu RUDWICK 1961,
1974) vieler rhynchonellider Brachiopoden
aus den Aufschlüssen Schlüpfeiberg und
Kalkwerk Neupert (beide Lacunosella-Typ)
könnten einen Hinweis auf lokal begrenzte
Abweichungen der Sedimentationsinten-
sität geben.
Kieselschwammrasen waren nach
LEINFELDER (1993) vermutlich tolerant ge-
genüber einer leicht erhöhten Hintergrund-
sedimentation, während die Riffe mit vie-
len mikrobiellen Krusten keine erhöhte
Sedimentation tolerierten (KEUPP et al.
1993). Im niedrigenergetischen Milieu von
Laibarös (Nucleata-Typ) kommen viele
Krusten vor. Die dominierende Brachiopo-
denart Nucleata nucleata ist durch ex-
treme Amplituden der Frontalkommissur
gekennzeichnet, die den niedrigenerge-
tischen Charakter der Lokalität untermau-
ern.
Die übergeordneten Kontrollfaktoren für
die Etablierung von Spongienmounds sind
nach LEINFELDER (1993) die evolutionäre
Stufe der Schwämme, die Beschaffenheit
des Schelfareals und das vorherrschende
Klima.
In einer Bearbeitung einer oberjuras-
sischen Rampe der Zentralen Dobrogea
(E-Rumänien) stellt HERRMANN (1996)
ideale Lebensbedingungen für die An-
siedlung von Kieselschwamm-Mikrobialith-
Assoziationen aufgrund der oligotrophen
Verhältnisse und des sehr geringen terri-
genen Eintrags fest. Die Kontrollfaktoren
sind:
• Der Salzgehalt des Meerwassers. Das

Wasser war während der Riffentwick-
lung generell stenohalin.

• Die Sedimentationsrate und die Was-
serenergie waren die hauptsächlichen
Steuerungsfaktoren für die Verbreitung
der benthischen Mikrobenassozia-
tionen. Kieselschwämme benötigen für
optimale Lebensbedingungen geringe
Sedimentationsraten und mäßige bis

Thrombolithen.
• Reine Thrombolithe, die sich durch den

Mangel an Makrofaunenelementen
auszeichnen und meist ausschließlich
aus Mikrobenkrusten bestehen.

Die beschriebenen Riffeinheiten bilden
jedoch keine eigenständigen Komplexe,
vielmehr gibt es zwischen diesen Typen
fließende Übergänge.

• Korallenrasen entwickelten sich bevor-
zugt in niedrigenergetischen Gewäs-
sern oder in sehr flachen und ge-
schützten (nur selten in mehr tiefer ge-
legenen) Environments. Für gewöhnlich
wuchsen sie in einem feinsilizi-
klastischen Regime. Schuttreiche Ko-
rallenriffe sind dagegen auf hochener-
getische Flachwasserbereiche, auf
Rampen und Schelfrandareale be-
grenzt. Für den Aufschluß Saal
(Gebankter Riffschuttkalk (MEYER
1978) mit dem dominierenden Zittelina-
Morphotyp) wird eine geringe Wasser-
tiefe mit vermutlich episodisch erhöhter
Hydrodynamik und erhöhter Sedimen-
tationsrate angenommen. Der Zittelina-
Morphotyp tritt u.a. ebenfalls im Auf-
schluß Engelhardtsberg auf. Auch in
dieser Lokalität wird ein Environment
mit episodisch erhöhter Hydrodynamik
postuliert.

• Die süddeutschen Kieselschwammriffe
wuchsen auf der schwach geneigten
Schelframpe unter normalsalinen Be-
dingungen. Die meisten Schwämme
bevorzugten härtere Substrate, Weich-
böden wurden gemieden (KRAUTTER
1997). Das Wachstum von Mikroben-
krusten war gering. Dies korreliert mit
den niedrigenergetischen Environments
größerer Tiefen der Lokalitäten Lai-
barös (Nucleata-Typ) und Kalkwerk
Neupert (Lacunosella-Typ), in denen
eine intensive Krustenbildung zu beob-
achten ist. In den flachmarinen Auf-
schlüssen Saal und Dadestal tritt hin-
gegen keine Krustenbildung auf.
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kommen zwei Phasen des Moundwachs-
tums mit gegenläufiger Entwicklung beob-
achtet werden können, läßt sich abstra-
hierend feststellen, daß die Brachiopo-
denpopulationen hinsichtlich ihrer Zu-
sammensetzung und der individuellen
Externmorphologie auf Geoprozesse rea-
gieren.
Die in den jeweiligen Aufschlüssen do-
minierenden Morphotypen lassen sich
wenigstens statistisch als Spiegel der Bil-
dungsbedingungen nutzen.

19 Schlußbetrachtung

Variationsstatistische Untersuchungen an
Brachiopodenpopulationen können unter-
stützende Beiträge zum Verständnis des
Paläoenvironments hinsichtlich der Um-
weltkontrollfaktoren Bathymetrie, Substrat,
Hydrodynamik und Wasserqualität liefern.
Weniger geeignet scheinen multivariate
Analyseverfahren zu sein, wenn es darum
geht, auf externmorphologisch begrenzte
Kriterien Exemplare taxonomisch zu klas-
sifizieren (vergleiche u.a. JONES 1983), da
gerade das Variabilitätspotential vieler
Gehäuse eine taxonomische Zuordnung
nicht erlaubt. Dies wird aber häufig in pa-
läontologischen Untersuchungen durch-
geführt, was zwangsläufig in einer unrea-
listisch hohen Artenfülle resultiert. Viele
auf externen und internen Kriterien basie-
rende neu aufgestellte Arten gehören
höchstwahrscheinlich der selben Art an
(SCHÜLKE et al. 1993).
Die Vergleichbarkeit der Daten mit ande-
ren Arbeiten zum Thema sollte ein zen-
trales Element in den Untersuchungen
sein. Kussius (1995) ermittelt z.B. durch
Wiegen das Gewicht einzelner Brachio-
podengruppen. Ein derartiges Verfahren
schließt jeden Vergleich mit anderen Be-
arbeitungen aus, da volumenmäßig völlig
identische Individuen natürlich erhebliche
Gewichtsunterschiede, bedingt durch dia-
genetische Veränderungen (Engelhardts-
berg: Silizifizierung, Saal: Hohlraumbil-
dung, Biburg: Steinkernerhaltung) aufwei-
sen können. Die Vergleichbarkeit von In-
dizesdarstellungen führt oftmals zur

geringe Wasserenergie (KRAUTTER
1997).

• Die Qualität des Meerwassers. Herma-
type Korallen benötigen generell klares
Meerwasser. Oligotrophe Verhältnisse
aufgrund eines erhöhten Nährstoffge-
halts können das Wasser trüben und
somit die Entwicklung der Korallen be-
hindern. Kieselschwämme scheinen
anpassungsfähiger gegen erhöhte
Wassertrübe zu sein. Mikroben sind als
heterotrophe Organismen lichtunab-
hängig und daher tolerant gegenüber
wechselnden Wassertrübungen und
Nährstoffverhältnissen.

• Relative Meeresspiegelschwankungen
waren der übergeordnete Kontrollfaktor
für die Etablierung von korallendomi-
nierten, kieselschwammdominierten
oder mikroben-dominierten Faziesty-
pen.

• Durch Verminderung der Wassertrans-
parenz (Planktonblüte, induziert durch
erhöhte Nährstoffzufuhr) kann die pho-
tische Zone stark eingeschränkt wer-
den. Die Folge ist eine Besiedlungshin-
derung der Korallenpionier-Assozia-
tionen und durch die ausbleibende
„Habitatkonkurrenz“ sowie dem erhöh-
ten Nahrungsangebot eine Begünsti-
gung der toleranteren Kieselschwamm-
Assoziationen.

Insgesamt scheinen die terebratuliden und
rhynchonelliden Brachiopoden in den
oberjurassischen „Riff“ -Ablagerungen hin-
sichtlich ihrer Morphologie und Faunen-
zusammensetzung von den kontrollieren-
den Bildungsfaktoren der Schwämme oder
Korallen, hier vor allem von Sedimenta-
tionsraten, Substratbeschaffenheit und
Hydrodynamik beeinflusst worden zu sein.
Während in den meisten der in der vorlie-
genden Arbeit bearbeiteten Lokalitäten die
Brachiopoden jeweils nur aus einer eng
begrenzten vertikalen Abfolge, oft nur
einem Horizont angehören, erlaubt die
horizontiert entnommene Fauna des Auf-
schlusses Biburg die Erfassung von mor-
phologischen Trends innerhalb einer
Schwammstotzen-Entwicklung. Begünstigt
durch den Umstand, daß in diesem Vor-
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Fehlinterpretation (ZORN 1972), da nicht
immer geklärt werden kann, in welchem
Verhältnis die Basisparameter gestellt
wurden (Länge / Breite oder Breite /
Länge). In Rezentuntersuchungen liegt
naturgemäß ein wesentlich höheres Er-
haltungspotential des Materials vor. Oft-
mals können Ultrastrukturen (z.B.
Punctaedichte und Schalenaufbau) er-
mittelt werden, die an fossilen Exemplaren
nicht immer zu beobachten sind. An eini-
gen Brachiopoden aus den Aufschlüssen
Schönberg und Schlüpfeiberg wurden ver-
suchsweise REM-Aufnahmen zur Ermitt-
lung der Punctae-Dichte angefertigt. Auf-
grund diagenetischer Umwandlungen
konnte jedoch nur bei wenigen Exempla-
ren die vermutliche Punctaedichte ermittelt
werden. Nach FOSTER (1974) besteht die
Möglichkeit, daß Magellania fragilis (ein
rezenter Terebratulide aus dem Ross
Meer) mit ihrer geringeren Punctae-Dichte
und auch generell kleineren Punctae bes-
ser an die Lebensbedingungen der
„Tiefsee“ angepaßt sein könnte, als die in
flacheren Bereichen lebende M joubini.
Die Meßdaten aus den in dieser Arbeit
ermittelten Lokalitäten sind jedoch nicht
eindeutig zu interpretieren. Eine Unter-
suchung dieses ökointerpretatorisch wert-
vollen Merkmals wird in der Zukunft - nach
methodischer Verfeinerung - der Gegen-
stand weiterführender Analysen sein müs-
sen.
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TAFEL I

Fig. 1 Torquirhynchia speciosa (MÜNSTER). Aufschluß Saal (Malm £1). Länge
der Ventralklappe: 2,8 cm, Breite: 3,6 cm,
Dicke: 1,3 cm. Lacunosel la-Typ.

Fig. 2 Lacunosella sp. Aufschluß Schlüpfeiberg (Malm a). Länge der
Ventralklappe: 2,2 cm, Breite: 2,3 cm, Dicke: 1,4 cm. Lacunosella-Typ.

Fig. 3 Monticlarella strioplicata (QüENSTEDT). Aufschluß Schlüpfeiberg (Malm a).
Länge der Ventralklappe: 0,85 cm, Breite: 0,7 cm, Dicke: 0,6 cm.
Montic larel la-Typ.

Fig. 4 Zittelina gutta (QüENSTEDT). Aufschluß Schlüpfeiberg (Malm a). Länge
der Ventralklappe: 0,8 cm, Breite: 0,7 cm,
Dicke: 0,55 cm. Aulacothyris-(Zi t tel ina)-Typ.

Fig. 5 Juralina cf. insignis (SCHüBLER) mit gut zu erkennender lateraler syn vivo
Schalendeformation. Aufschluß Saal (Malm Länge der Ventralklappe:
3,5 cm, Breite: 2,95 cm, Dicke: 1,6 cm.
Jural ina-(Loboidothyris)-Typ.

Fig. 6 Zittelina orbis (QüENSTEDT). Aufschluß Schlüpfeiberg (Malm a). Länge
der Ventralklappe: 0,75 cm, Breite: 0,65 cm, Dicke: 0,3 cm.
Aulacothyr is-(Zi t tel ina)-Typ.

Fig. 7 Argovithyris birmensdorffensis (MOESCH). Aufschluß Schlüpfeiberg
(Malm a). Länge der Ventralklappe: 2,5 cm, Breite: 2,15 cm, Dicke:
1,35 cm. Jural ina-(Loboidothyr is)-Typ.

Fig. 8 Aulacothyris impressa (ZiETEN). Aufschluß Schönberg (Malm a). Länge
der Ventralklappe: 1,15 cm, Breite: 1,05 cm,
Dicke: 0,65 cm. Aulacothyris-(Zit tel ina)-Typ.

Fig. 9 Megerlia guembeli (OPPEL). Aufschluß Engelhardtsberg (Malm e). Länge
der Ventralklappe: 1,2 cm, Breite: 1,2 cm, Dicke: 0,7 cm. Nucleata-Typ.

Fig. 10 Nucleata nucleata (ScmOTHEiM). Aufschluß Laibarös (Malm y). Länge der
Ventralklappe: 1,6 cm, Breite: 1,5 cm, Dicke: 1,3 cm. Nucleata-Typ.

Fig. 1 1 Zeilleria pentagonalis (MAND.). Aufschluß Engelhardtsberg (Malm e).
Länge der Ventralklappe: 1,4 cm, Breite: 1,3 cm, Dicke: 1,1 cm.
Zit tel ina-Typ.

Fig. 12 Megerlia pectunculus (QüENSTEDT). Aufschluß Schlüpfeiberg (Malm a).
Länge der Ventralklappe: 0,7 cm, Breite: 0,6 cm, Dicke: 0,5 cm.
Nucleata-Typ.
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