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Variationsstatistische Untersuchungen an
Diplopora annulata (Scuarn.) und D. philosophi (P1a),
Kalkalgen der alpinen Mitteltrias

Von HELMUT ZORN

Geologisch-Paldontologisches Institut der Johann-Wolfgang-Goethe-Universitat, Frankfurt a. M.

ZUSAMMENFASSUNG

Umfangreiches Material aus dem Siidtessin und den Lombardischen Alpen, einige Proben aus dem
Karwendelgebirge der Nordlichen Kalkalpen und Schliffe aus der Sammlung Pia wurden statistisch
untersucht. Es ist moglich, die sehr dhnlichen und variablen Spezies Diplopora annulata und D. philo-
sophi zu trennen. Das Typusmaterial von D. philosophi (Pia 1912) gehort zu D. annulata, nicht jedoch
die spiter beschriebenen Formen, die mit dem neuen Artnamen exuberans belegt werden, Die beiden
Subspezies werden beibehalten. Der Name der bisherigen Typusunterart wird durch trimpyi ersetzt.

Im Tessin und bei Pontafel (Niederdsterreich) tritt Diplopora annulata schon im Anis auf. D. exu-
berans triimpyi ist im Anis und unteren Ladin verbreitet und wird im hoheren Ladin durch D. ex.
exuberans abgelost.

Die Variabilitat der Astform von Diplopora annulata kann weder auf die Fortpflanzung noch auf
den Standort und die geographische Verbreitung noch auf phylogenetische Verianderungen zuriick
gefiihrt werden. Die Gliederung des Skelettes scheint bei beiden Arten von der Wasserbewegung
beeinflusst gewesen zu sein.

ABSTRACT

By biometrical methods it is possible to separate the two very similar species Diplopora annulata
and D. philosophi. However, the type material of D. philosophi (P1a 1912) belongs to D. annulata. The
specimens later described by J. P1a (1920) and C. ZaNIN Buri (1965) as D. philosophi are different and
therefore called Diplopora exuberans exuberans and D. ex. trimpyi.

D. annulata formely only reported from the Ladinian ranges down into the Anisian. D. exuberans
triimpyi was found in the Anisian and Lower Ladinian, whereas D. ex. exuberans is known from the
upper Ladinian.

The variability of the branches of D. annulata can not be explained by reproduction, phylogenetic
changes, or by different ecologic conditions. The annulation presumably is influenced by turbulence.
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1. Einfiihrung

1.1 Problemstellung

Die Dasycladaceen, eine Familie der Griinalgen, erreichen in der alpinen Mittel-
trias einen Hohepunkt der Formenvielfalt und Haufigkeit des Auftretens. In seinen
grundlegenden Arbeiten von 1912 und 1920 erkannte J. PiA ihre stratigraphische
Bedeutung, die er spater allerdings liberschatzte. «In der Mitteltrias gibt es keine
Fossilgruppe,die eine ebenso feine und sichere Gliederung erméoglicht, wie die Algen»
(P. P1a 1942, S. 26).

Erst in jiingster Zeit wurde man auf die starke Faziesabhingigkeit der Dasycla-
daceen aufmerksam (T. BECHSTADT und R. BRANDNER 1970, E. OTT 1967, 1972c¢,
H. ZorN 1971).

Eine hervorragende Stellung sowohl als «Leitfossil» als auch als Faziesfossil
nimmt Diplopora annulata (SCHAFHAUTL) ein. Sie ist in den Alpen nicht nur weit
verbreitet, sondern tritt auch in ungeheurer Zahl auf. Bislang galt sie als Leitfossil fiir
das Ladin. Sie tritt jedoch schon im oberen Anis auf und reicht nicht bis ins Cordevol
hinauf, das vielfach noch zum Ladin gestellt wird (E.OTT 1972a,1972b,H. ZORN 1971).
Nach E. Ot1T (1967) und H. ZornN (1971) besiedelte sie rifferne und ruhige Lagunen-
bereiche, wo sie rasenférmige Monokulturen bildete.

Das rohrenformige Kalkskelett von Diplopora annulata, welches durch tiefe
ringférmige Einkerbungen (Furchen) gegliedert ist, ist Ausserst variabel. Zum einen
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sind die Abstinde zwischen den Furchen (Annulation) sehr verschieden (Fig. lc),

zum anderen haben die Poren, welche von den Wirteldsten herriihren, unterschiedliche

Gestalt (Fig. 1b, Tf. I, Fig. 4), namlich

— sich nach aussen allmihlich erweiternd (phloiophor),

— blasenférmig endigend (vesiculifer),

— schlank und sich nach aussen verjiingend oder zumindest nicht erweiternd (tri-
chophor).

Diese drei Asttypzn sind durch Ubergangsformen verbunden.

Die grosse Variabilitdt bereitete Schwierigkeiten, die Art exakt zu umschreiben
und gegen verwandte Formen abzugrenzen. So versuchten ihre Bearbeiter das Problem
durch eine Aufgliederung in Varietiten oder Unterarten zu bewéltigen. Keiner dieser
Versuche konnte Klarheit bringen und die Gefahr von Fehlbestimmungen verhiiten.

In dieser Situation bieten sich variationsstatistische Untersuchungen an. Mit ihrer
Hilfe sollen folgende Fragen angegangen werden:

1. Ist Diplopora annulata gegen die beiden sehr ahnlichen Arten D. annulatissima

Pia und D. philosophi (P1A) abzugrenzen? Gibt es Ubergangsformen (J. Pia 1936,

S. 23)? Oder sind es nur Standortvarietiaten einer Art (E. OTT 19724, S. 98)?

2. Welche Schlussfolgerungen ergeben sich fiir die Stratigraphie aus der Beantwortung
obiger Fragen?

Gehoren die aus dem Anis beschriebenen Formen von D. annulata tatsiachlich zu

dieser Art?

Ist D. philosophi nur im Anis und dann erst wieder im héheren Ladin in den Alpen

zu finden («Rekurrenz», J. P1A 1936)?

3. Wie ist die grosse Variabilitit zu erklaren?

Hangt es mit der Fortpflanzung zusammen (J. P1a 1920)?

Ist sie durch eine rasche phylogenetische Umwandlung der Merkmale bedingt

(M. HErRAK 1957)?

Oder ist sie auf unterschiedliche Standortbedingungen zuriickzufiihren?

Die fiir die Variationsstatistik notwendigen Berechnungen wurden auf der Rechen-
anlage des Zentralen Recheninstituts der Johann-Wolfgang-Goethe-Universitat
Frankfurt a.M. durchgefiihrt.

1.2 Untersuchungsmaterial

Der grossere Teil des Materials stammt aus dem Siidtessin und den Lombardischen
Alpen. Die Aufsammlungen wurden durch den Schweizerischen Nationalfonds zur
Forderung der wissenschaftlichen Forschung finanziell unterstiitzt. Dafiir sei auch an
dieser Stelle aufrichtig gedankt. Zum Vergleich wurden einige Proben aus den Nord-
lichen Kalkalpen untersucht. Herr Dr. E. Gasche, Naturhistorisches Museum Basel,
stellte mir ausserdem Diinnschliffe aus der Sammlung Pia zur Verfiigung, wofiir ich
ithm bestens danke.

Im einzelnen sind es folgende Fundpunkte:

1.21 Diplopora annulata (SCHAFH.)

Siidtessin
Probe 747: Monte San Salvatore, 70 m E Seilbahn, etwa 650 m NN, Mittlerer Salvatoredolomit
(unteres Ladin)
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Probe 1325: Monte San Salvatore, P. 820,3, Mittlerer Salvatoredolomit (unteres Ladin)

Probe AE 2: Monte San Salvatore, Vallone, am Nordrand des Schuttkegels, 415 m NN, Salvatore-
dolomit

Probe 621: Monte San Salvatore, 1 km S Capo di San Martino, Salvatoredolomit (Schuttblock)

Proben 830 und 831: Campione, Steinbruch Fornace, anisischer Diploporendolomit

Esino, Grignagruppe (Lombardei)
Probe Es 1-3: Strasse Varenna-Eseno, etwa 1 km W Esino-Superiore, Esinokalk (oberes Ladin)
Probe PC 2: Cima dei Cic (Pizzo Cainallo), SE des Gipfels, oberer Esinokalk (oberes Ladin)

Val Brembana (Bergamasker Alpen)

Proben B 100 und 102: Lumachelle von Ghegna bei Roncobello, beide Proben aus einem Schuttblock
Die Fauna wurde von A. Tommasi (1911, 1913) bearbeitet. Er stufte sie ins Karn ein. Nach
H. RieBer (miindl. Mitt.) ist sie auf Grund der Ammonoideen ins Ladin (hochstwahrscheinlich
in den unteren Teil) zu stellen.

Karwendelgebirge (Nordliche Kalkalpen)

Ka 1 und 6: Schlauchkar, oberhalb Karwendelhaus, Wettersteinkalk (Ladin)

Ka 8 und 9: Brunnensteinspitze, etwa 0,5 km NW Gipfel, Wettersteinkalk (Ladin)

1.22 Diplopora philosophi (PIA)

Siidtessin

Alle Funde stammen aus dem Gervillienhorizont (unteres Ladin).

Probe 187: Monte San Salvatore, 100 m E Ciona

Probe 847: Monte San Salvatore, 280 m NE Gipfel

Proben 887 und 1471: Monte San Salvatore, 20 bzw. 50 m E Seilbahn, etwa 670 m NN
Proben 280 und 332: Campione, Steinbruch Fornace

Probe 1A 3: Neue Strasse Brusimpiano-Ardena, etwa 600 m ENE Ardena

Esino, Grignagruppe (Lombardei)
Proben PC 5 und 7: Cima dei Cic (Pizzo Cainallo, wenige Meter SW Gipfel, oberer Esinokalk
(oberes Ladin)

Val Brembana (Bergamasker Alpen)
Proben B 103 und 130: Lumachelle von Ghegna bei Roncobello, Schuttblocke mit Bakevellia costata
(v. ScHLOTH.) und Modiolus salzstettensis HOHENSTEIN, unteres Ladin.

1.23 Sammlung Pia

Diplopora philosophi (P1A)

DS XIV: Pontafel, unterer Muschelkalk, Originalmaterial zu Pia (1912) (Kantia philosophi)

DS 21: Wien, Geschiebe im Schotter oder Muschelkalk, siidliche Ostalpen, Originalmaterial zu Pia
(1920).

Diplopora philosophi var. exuberans Pia

DS CDXL, DS DCXXXIV, DS 679: Cima dei Cic (Pizzo Cainallo) bei Esino, oberster Esinokalk
(oberes Ladin), leg. E. Trimpy.

Diplopora philosophi var. philosophi ZANIN BURI

DS CDXLVI: Parlasco, Valsassina, Grignagruppe, Mendoladolomit (Anis), Originalmaterial zu

C. ZANIN Buri (1965), leg. E. Trimpy.

Leider stand mir kein Material von Diplopora annulatissima Pia zur Verfigung.
Sie kommt in den Lombardischen Alpen nicht vor (C. ZANIN BuRI 1965).

1.3 Gemessene Merkmale

Diploporen sind nur in Diinnschliffen zu untersuchen. Es koénnen also nur
Schnitte durch die Kalkrohre vermessen werden. Meist sind nur Bruchstiicke des
Skelettes iiberliefert.
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Ubliche Masse sind der dussere und innere Durchmesser (D bzw. d) des Kalkman-
tels (messbar an Quer- und Schrigschnitten) und der Porendurchmesser p. Letzterer
wurde jeweils an der dicksten Stelle der Pore gemessen (Fig. 1). Der innere Durch-
messer entspricht nicht genau dem Stammzellendurchmesser, denn der Kalkmantel
liegt ihr nicht immer direkt auf.

-jh‘ Fig. 1. Gemessene Merkmale der Diploporen-
2 skelette. a Schrigschnitt, D dusserer Durch-
messer, d innerer Durchmesser. b primére
Wirtelaste, p Porendurchmesser. ¢ Langsschnitt
mit zwei-, ein- und dreiwirteligem Glied,
hi Wirtelabstand innerhalb eines Gliedes,
N Wirtelabstand benachbarter Glieder.

Als weiteres Merkmal wurde die Annulation der Kalkréhre ausgewertet (Fig. 1c).
Je nach Zahl der Wirtel pro Glied (= Skelettabschnitt zwischen zwei Furchen)
wurden ein-, zwei-, dreiwirtelige usw. Glieder unterschieden und ihre Haufigkeiten
gezahlt. Am besten ist dies an Lings- und Tangentialschnitten zu bestimmen. Da bei
diesen Schnitten D und d nicht genau zu ermitteln sind, wurden bei der Auszihlung
der Glieder nur drei Grossenklassen von D unterschieden. Von jeder Stichprobe wurde
die durchschnittliche Wirtelzahl pro Glied (Annulation A) errechnet nach der Formel

A =1/n(Ing + 2ns + ... + mny), wobei

n = Gesamtzahl der ausgezihlten Glieder.

n; = Anzahl der einwirteligen Glieder,

ng = Anzahl der zweiwirteligen Glieder usw.

An einigen Langsschnitten wurde auch der Abstand (h) von Wirtel zu Wirtel
gemessen und unterschieden, ob dazwischen eine Furche liegt (h;) oder nicht (h;)
(Fig. 1c).

2. Diplopora annulata (SCHAFHAUTL)

In diesem Abschnitt werden die statistischen Erhebungen iiber die Merkmale von
Diplopora annulata (SCHAFHAUTL) wiedergegeben. In zwei anschliessenden Kapiteln
soll eine morphologische Abgrenzung gegeniiber Diplopora annulatissima PiA und
Diplopora philosophi (P1a) versucht werden.

2.1 Ausserer Durchmesser D

Der aussere Durchmesser D wurde bei 10 Stichproben und bei insgesamt 525
Exemplaren gemessen. Das arithmetische Mittel aller Messungen betrdgt 2,50 mm.
Die Haufigkeitsverteilungen von D sind in Figur 2 dargestellt. Die Mittelwerte und
Standardabweichungen sind Tabelle 1 zu entnehmen. Die Hochstwerte von D liegen
meist nicht iiber 4,0 mm. Nur bei den Proben aus dem Karwendelgebirge iiberschreiten
sie die Grenze (Ka 1 4,50 mm; Ka 9 4,55 mm; Ka 6 49 m). Man vergleiche dazu
Figur 2 e, h, 1.
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Fig. 2. Diploporaannulata.

10— Haufigkeitsverteilungen

des dusseren Durchmes-

= hl —I sers D (Nr. der Proben
[] s. Tab. 1 A).

Die Mittelwerte schwanken erheblich, ebenso die Standardabweichungen bzw.
Varianzen (s2). Der Test von Bartlett ergibt, dass keine Varianzenhomogenitit an-
genommen werden darf:

Zahl der Stichproben: k = 10

Gesamtzahl der Messwerte von D: n = Zn; = 525
Varianz der i-ten Stichprobe: s;?
. . . ., 2 - 1)si
Schitzwert der gemeinsamen Varianz: s2 = Z(m—T = 0,573
B = 2,3026 [(n — k) log s2— X(n; — 1) log s3] = 37,6869

1 1
C=1+ 360 [Z ni—1 n—k] = 1,0083
B . -
c "= %2 = 37,38 9 Freiheitsgrade

72(0,95;9) = 16,92 %%(0,99;9) = 21,67
Da %2 > %2(0,99;9), wird die Nullhypothese (Gleichheit der Varianzen) abgelehnt.
Deshalb musste darauf verzichtet werden, mittels Varianzanalyse zu priifen, ob

sich die Mittelwerte von D signifikant unterscheiden. Es sei nur darauf hingewiesen,
dass zwischen den Proben e und f der Tabelle 1 eine Liicke beziiglich D besteht.
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In der letzten Spalte der Tabelle 1A ist die Form der Aste angegeben. Sieht man
von Probe 621 ab, so konnte man vermuten, dass die kleinwiichsigen Populationen
dicke Wirteldste (vesiculifer oder phloiophor) besitzen und Formen mit schlanken
Asten grosser sind. Diese Hypothese wird nicht bestitigt durch Proben, in denen
beide Asttypen vertreten sind (Fig. 3). Zwar unterscheiden sich die Verteilungen der

Tabelle 1. Korrelation zwischen D und d. Mittelwerte des dusseren und inneren Durchmessers
(D bzw. q), Standardabweichung von D(sp), Konstanten der Korrelationslinie d = a - D mit 95%;-
Konfidenzintervall (b 4+ 1,96 sp), Korrelationskoeffizient r, Streuung um die Korrelationslinie (sk)
und Stichprobenumfang n.

Probe D (mm) sp d(mm) b + 1,96 sp a r Sk n a) Astform
b) Unterart

A. Diplopora annulata

a PC2 2,10 0,85 1,31 1,225 + 0,063 0,518 0,979 0,034 51 dick

b B 100 2,22 0,80 1,33 1,392 + 0,065 0423 0,982 0,032 50 dick

¢ B102 2,22 0,81 1,36 1,346 + 0,054 0,449 0,980 0,033 76 dick

d Es1-3 2,26 0,59 1,16 1,356 + 0,092 0,378 0,961 0,034 54 schlank

e Kal 2,34 0,83 1,20 1,413 + 0,135 0,345 0,966 0,045 24 schlank

f 1325 2,63 0,61 1,52 1,326 + 0,084 0,416 0,944 0,035 78 gemischt
g 747 2,66 0,66 1,59 1,430+ 0,084 0,386 0,951 0,037 85 gemischt
h Ka?9 2,70 1,02 1,61 1,312 -+ 0,093 0424 0,965 0,041 39 schlank

i Kaé6 2,82 090 1,68 1467 + 0,126 0,357 0,973 0,043 34 schlank

j 621 3,07 0,53 1,81 1,443 4+ 0,171 0,355 0,929 0,033 34 dick

k Pia XIV 2,44 0,67 1,55 1,486 + 0,099 0,400 0,987 0,026 22 dick

B. Diplopora exuberans

a 1471/1 1,45 0,34 0,8 1,374 4+ 0,070 0,510 0,977 0,0252 68 triimpyi
b B 103 1,51 0,36 0,87 1,393 + 0,112 0,480 0,952 0,0370 55 triimpyi
¢ Pia CDXLVI 1,61 0,38 0,93 1,377 4 0,144 0,477 0,946 0,0397 37 trimpyi
d 187 1,64 0,51 097 1,360 4 0,094 0,484 0,975 0,0323 39 trimpyi

e TA3 1,66 0,40 1,01 1,471 + 0,120 0,470 0,972 0,0288 32 triimpyi

f Pia DCXXXIV 1,58 0,63 095 1,248 + 0,084 0,521 0,983 0,0348 28 exuberans
g Pia 21 1,58 0,27 0,98 1,486 + 0,150 0,489 0,946 0,0274 39 exuberans
h PC7 1,59 0,51 098 1,209 + 0,084 0,548 0,975 0,0344 40 exuberans
i Pia 679 1,81 048 1,10 1,400 + 0,115 0,469 0,975 0,0303 28 exuberans
k PCS 1,98 0,39 1,27 1,300 + 0,097 0,519 0,975 0,0203 33 exuberans

w{ b

40 A
30 A 30 A
20 A

20

10

o

0.75 175 275 375 D (mm) 075 175 275 3.75 D (mm)

Fig. 3. Diplopora annulata. Hz’iuﬁgkeitsg:rteilung des dusseren Durchmessers D bei Formen mit
dicken (gestrichelt) und diinnen Asten (durchgezogen). a Probe 747, b Probe 1325.
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beiden Asttypen jeweils signifikant (42-Test, Signifikanzniveau 59%), bei Probe 747
sind jedoch die phloiophoren Formen grésser, wiahrend fiir Probe 1325 das Umge-
kehrte gilt.

3 P
d (mm)
24
14
7 Fig. 4. Diplopora annulata. Streudiagramm
s At des dusseren (D) und inneren Durchmessers
// (d) mit linearer und parabolischer Korrela-
i tionslinie. Probe B 100.
gl # . D (mm)
0 1 2 3 4

Auf Grund der verfiigbaren Daten besteht keine Berechtigung, eine Beziehung
zwischen Astform und Grosse der Pflanze abzuleiten.

Die grosse Streuung von D bei den Proben Ka 1, 6 und 9 ist durch das Auftreten
sehr grosser Exemplare (D grosser 4,25 mm) bedingt (Fig. 2 e, h, 1). Die niedrigen
Werte der Standardabweichung beruhen kaum auf Gréssensortierung bei der Ablage-
rung. Nur fiir Probe PC 2 (s = 0,851) liegen Hinweise auf Transport und Sortierung
vor: Die Diploporen sind nicht so zahlreich wie sonst, haufig sind es nur kleine
Bruchstiicke, es kommen Biogene aus anderen Biotopen vor, z.B. Echinodermen,
Solenopora (Tf. 1, Fig. 5).

2.2 Innerer Durchmesser d

Der innere Durchmesser bildet zusammen mit dem dusseren ein Mass flr die
Dicke der Kalkrohre. Es besteht eine enge Beziehung zwischen D und d.

Fir 10 Stichproben wurden die Korrelationslinie («unique line of correlation»
oder «reduced major axis») nach J. IMBRIE (1956) und Masszahlen fiir die Varia-
bilitat (Streuung um die Korrelationslinie sk, Bestimmtheitsmass B = r?) berechnet.
Die hierfiir notwendigen Formeln sind auch bei H. ZorN (1972a, S. 372f1.) angefiihrt.
Die Ergebnisse sind in Tabelle 1A wiedergegeben und in Figur 5 dargestellt.

J. IMBRIE (1956) verwendet fiir die Berechnung der Streuung (sa) um die Korrelationsgeraden die
Quadratsumme der diagonalen Abweichungen der Punkte von der Geraden. In unserem Falle wurden
Abstinde senkrecht zur Geraden gewihlt. Die Streuung si berechnet sich aus der Formel
_ Z(yi — a — bxp)?

*T b2+ 1)(n-2)°

wobei a = Achsenschnitt .
b = Richtungskoeffizient der Korrelationsgeraden
n = Anzahl der Wertpaare (xi, yi).
Bei nichtlinearer Korrelation wird der Logarithmus von a, x; und y; eingesetzt.
Es ist beabsichtigt, in einer besonderen Veroffentlichung die Formel abzuleiten und zu begriinden,
weshalb dieser Parameter der Variabilitat bevorzugt wird.
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In allen Beispielen ist der Exponent b der Gleichung d = a DP signifikant grosser
als 1 (Tab. 1). Es besteht somit eine positive Grossenallometrie zwischen D und d. Das
bedeutet, dass kleine Exemplare einen relativ dicken Kalkmantel (relativ kleines d)
besitzen. Das Verhiltnis d/D erhéht sich also mit zunehmender Grésse (vgl. H. ZorN
1972a, Abb. 2).

Der relative innere Durchmesser (d/D - 100) wird oft verwendet, ohne dass
dabei seine Grossenabhidngigkeit beriicksichtigt wird. Das kann zu Fehlern fiihren
(H. ZornN 1972a).

Die Korrelationslinien liegen nahe beieinander (Fig. 5). Es fallt jedoch auf, dass
Stichproben mit dickdstigen Formen einen etwas grdsseren inneren Durchmesser
haben als diinnistige mit Ausnahme von Probe 621. Es stellt sich die Frage, ob die
Dicke der Kalkschale (D-d/2) von der Form der Aste abhingig ist.

Dies ldsst sich klaren an Stichproben, in denen beide Asttypen auftreten (z. B. 747).
Deshalb wurde fir die Probe 747 der partielle Korrelationskoeffizient r qp. p be-
rechnet. Dieser gibt die Korrelation zwischen d und p an unter Ausschaltung des
Einflusses von D. Er betragt 0,366. Wie der t-Test ergab, ist dieser Wert signifikant
verschieden von Null (t = 3,56; to,o1 = 2,65).

Die Korrelation zwischen D und p (rpp = 0,752) erhéht sich deutlich, wenn der
Einfluss von d ausgeschaltet wird: ryp.a = 0,900.

Wir kénnen also annehmen, dass Pflanzen mit diinnen primaren Wirtelasten einen
dickeren Kalkmantel absondern (kleineres d) als solche mit aufgeblihten Asten.
(Tf. 11, Fig. 7 und 8).

Eine Erklarung hierfiir liegt nahe. Das Skelett der rezenten Dasycladaceen wird in
einer schleimigen Masse zwischen den Asten abgesondert. Sind die primiren Aste

d (mm) 3 1
3.0 1 7
d(mm)
2.0
2 —
1.01 2 =
1 4
0.5 1
04
0.3 1
0.5
0.2
D (mm) D (mm)
0.1 - T v T v T T
0.3 0.5 1.0 20 30 40 0.5 1 2 3 4

Fig. 5. Diplopora annulata. Korrelationslinien verschiedener Proben (s. Tab. 1 A). Gestrichelt:
Pia X1V «Kantia philosophi».

Fig. 6. Diplopora annulata. Streudiagramm des dusseren (D) und inneren Durchmessers (d) fiir
diinn- (Punkte) und dickistige (Kreise) Formen. Probe 747.
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kurz, so kann nur ein relativ diinner Kalkmantel entstehen. Dies scheint fiir die auf-
geblahten Aste zu gelten. Das Volumen wire dann bei beiden Typen etwa das gleiche.
Teilt man die Probe 747 in zwei Gruppen (diinn- und dickéstige, Fig. 7) und be-
rechnet von jeder eine Korrelationslinie D-d (Fig. 6), so erkennt man, dass diese gut
mit den iibrigen Stichproben, in denen nur ein Asttyp vorkommt, gut iibereinstimmt
(vgl. Tab. 1):
schlanke Aste: d = 0,386 D1.379 D
dicke Aste: d = 0,415 D1.392 D

= 1,22,
= 1,78

0
5

alel

2,3
2,8
2.3 Wirtelaste

Von den Wirtelasten war bislang nur der proximale Abschnitt bekannt (= prima-
rer Ast). Der distale Abschnitt ist nur in Ausnahmeféllen erhalten (H. ZorN 1972b).
Er besteht aus einem becherférmigen Gebilde (Rindenzelle oder Facette), das gegen
aussen einen sechseckigen Querschnitt annimmt. Die beiden Astabschnitte sind
durch einen engen Porus verbunden.

Wegen ihrer grossen Seltenheit konnen wir die Rindenzellen nicht in die stati-
stischen Untersuchungen einbeziehen. Wir beschrinken uns hier auf die primiren
Aste, die sich durch grosse Variabilitit auszeichnen (Tf. I, Fig. 4). E. OTT (1963, Abb.
44) zeigte anhand einer Serie von Abbildungen, dass die Asttypen (trichophor,
phloiophor und vesiculifer) durch Zwischenformen verbunden sind. Auch die Mes-
sungen von p ergaben, dass fliessende Uberginge vorhanden sind (Fig. 7). Sehr oft
findet man in einer Population nur schlanke oder nur dicke Aste (Fig. 8).

P (mm) | p (mm) L0

4.15 X

41.10

4.0
D (mm) D (mm)
0 1 2 3 4 0 1 2 3 a4
Probe 747. (Die Kurven stellen die Umgrenzung Probe PC 2 (Kreise) und Es 1-3 (Punkte).

der Punktwolke von Fig. 8 dar.)

Fig. 7. (links) und 8 (rechts). Diplopora annulata. Streudiagramme des dusseren Durchmessers (D)
und des Porendurchmessers (p).

Aus der Mitteltrias des Siidtessins standen mir 19 Proben zur Verfiigung, in
denen D. annulata zahlreich auftritt. Die Asttypen verteilen sich in folgender Weise:

trichophor: 5 Proben,

phloiophor und vesiculifer: 7 Proben,

gemischt: 7 Proben.
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Eine Beziehung zwischen Astform und Sediment (Grundmasse, andere Fossil-
reste) lasst sich aus diesen Proben nicht ablesen. Zwar wechselt das Verhaltnis Matrix
(Mikrit und Feindetritus) zu Sparitzement erheblich, die Astform scheint jedoch nicht

davon beeinflusst zu werden:
Verhiltnis Matrix (M)-Zement (Z)

. M>Z M=Z M<Z
Zahl der Proben mit
schlanken Asten 2 1 2
dicken Asten 1 3 3
beiden Astformen 3 3 1
Insgesamt: 6 7 6

Auch die sparliche Begleitfauna und -flora liefert keine Hinweise.
Wie aus Tabelle 2A ersichtlich wird, besteht zwischen D und p eine nahezu
lineare Beziehung (b nahe 1). Nur bei Probe Ka 6 ist die Abweichung von 1 signifikant.

.20 A

.05
.04

.03
Fig. 9. Diplopora annulata. Korre-

lationslinien einiger Proben (s. Tab.
2 A). Gestrichelt: Pia XIV «Kantia
—— philosophi».

.02

Die Korrelationslinien von D und p sind deutlich in zwei Gruppen gegliedert,
deren Richtungskoeffizienten b in gleichem Bereich liegen, deren Achsenabschnitte a
sich jedoch deutlich unterscheiden (Tab. 2, Fig. 9). Das bedeutet, dass auch bei
kleinen Individuen (D etwa 1mm) zwei Astformen ausgebildet sind.

Die Vermutung von E. OTT (1963, S. 18), wonach kleine Exemplare, deren Poren
nicht erhalten sind, stets trichophor zu sein scheinen, ist damit widerlegt. Er gelangt
zu dieser Auffassung, weil die Skelettoberfliche mit kegelférmigen Erhebungen
versehen ist, die nach seiner Meinung von der haarférmigen Verlangerung trichopho-
rer Aste herriihren. Nach H. ZorN (1972b) sind diese Kegel jedoch Reste von Rinden-
zellen, die bei allen Asttypen ausgebildet sind.

Da der Astdurchmesser p von der Grosse der Pflanze abhangt (s. Tab. 5, Spalte 6),
ist es liblich, p durch D zu dividieren, um verschieden grosse Individuen miteinander
vergleichen zu konnen. Der Einfluss von D wird dadurch jedoch nicht ganz ausge-
schaltet. Berechnet man namlich die Korrelationsgerade fiir D und p (Tab. 2), so
erhdlt man Achsenabschnitte (a), die sich im Vergleich zu den p-Werten erheblich von
Null unterscheiden (H. ZorN 1972a).
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2.4 Gliederung des Skelettes

2.41 Annulation A

Das Skelett von D. annulata ist durch ringférmige Einkerbungen gegliedert. Diese
folgen in unterschiedlichen Abstinden aufeinander. Bei D. annulatissima schalten
sich zwischen allen Wirteln Furchen ein (nur einwirtelige Glieder). Die Annulation hat
folglich den Wert A = 1,0. Wire zwischen jedem zweiten Wirtel eine Furche ausge-
bildet, dann wiare A = 2,0. Bei D. annulata ist die Annulation nicht nur innerhalb von
Stichproben sehr unterschiedlich, sondern auch zwischen verschiedenen Proben.

%- _ B

501 M

4 ( I

0- - [djl J:] - "_:] - . Fig. 10. Diplopora
A 172 a8 annulata. Annulation
o 8o t i A von jeweils drei
Grossenklassen (D
s p 1,0-1,99; 2,0-2,99;
N [ 5 “r > 2,99 mm) und Hiu-
37 figkeitsverteilung von
m 50 D (oben). Nummern
2] ™ der Proben siche Ta-
belle 3, Zahlen uber
EAJ den Sdulen = Anzahl
1. i | il _j_ J der Glieder.
a b d e g h i c f

Berticksichtigt man bei der Auszdhlung die Grésse der Pflanze (D), so wird eine Be-
ziehung zwischen D und A deutlich: kleine Exemplare sind starker gegliedert (kleiner
A-Wert) als grosse (Fig. 10). Dieser Trend ist bei allen Proben zu beobachten, unab-
hangig vom Durchschnittswert von A, der sich zwischen 1,37 und 3,33 bewegt (Tab. 3).

Die Gruppenwerte von A (entsprechen der Séulenlange in Fig. 10) sind z. T. etwas
verzerrt, da die Klassen relativ weit gefasst sind. In manchen Féllen liegt der Grossteil
der Individuen nahe der Ober- oder Untergrenze einer Klasse (z. B. Probe 830), so
dass der A-Wert dadurch héher bzw. niedriger werden kann. In Figur 10 (oben) sind
die Haufigkeitsverteilungen der Durchmesser D der ausgezahlten Glieder dargestellt.

Fiir jede Probe wurde ein Durchschnittswert der Annulation (A) nach der Formel

_ 1
AZE(AI + As + A3)

berechnet, wobei A;, A2 und A3 die Annulation der drei Grdssenklassen darstellt
(Tab. 3). Ein gewichtetes Mittel

1
A= ; (mA1 + nzAs + nsAs)

ECLOGAE GEOL. HELV. 67/1-1974 2
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wire irrefiihrend, denn dieses wire sehr stark von der Art der Verteilung von D
abhingig. So wiirde z.B. der Mittelwert A der Probe Es 3 von 3,16 auf 2,38 herab-
gedriickt, da kleine Exemplare sehr hdufig sind (vgl. Fig. 10 h).

In Tabelle 3 sind die Werte von A der Grosse nach geordnet. Eine Beziehung
zwischen A und der Astform ist nicht ersichtlich. Ebensowenig ist eine Verschiebung
der A-Werte in Abhingigkeit von der Zeit abzulesen.

Tabelle 3. Diplopora annulata. Durchschnittliche Annulation A, Astform und Alter der Proben.

Probe A Astform Alter

a AE 2 1,37 gemischt Unteres Ladin
b 1325 1,90 gemischt Unteres Ladin
C Ka 6 2,02 schlank Ladin

d 830 und 831 2,12 gemischt Anis

e 747 2,30 gemischt Unteres Ladin
f Ka 8 2,43 schlank Ladin

g 621 3,05 dick Ladin

h Es 3 3,16 schlank Oberes Ladin

i B 100 und 102 3,33 dick Unteres Ladin

Werden die grossen Schwankungen von A dadurch verursacht, dass in manchen
Stichproben neben D. annulata auch die einwirtelige Diplopora annulatissima vor-
kommt? So sind in Probe AE 2 die kleinen Exemplare fast alle einwirtelig (von 51
nur zwei zweiwirtelige Glieder, A; = 1,04). Die Wirtelaste, die bei D. annulatissima
stets trichophor sind, sind leider in den meisten Fallen nicht erhalten.

Nach den Angaben von J. PiA (1920), M. OGILVIE-GORDON (1927), J. BYSTRICKY
(1964) und M. HErAK (1965) ist D. annulatissima eine relativ grosse Art. J. BYSTRICKY
(S. 139) fiihrt die Masse von 21 Exemplaren an, fiir die sich ein mittlerer dusserer
Durchmesser von 3,81 mm ergibt. Es wire also zu erwarten, dass D. annulatissima bei
unseren Proben auch in der oberen Grossenklasse (D iiber 3 mm) zu finden ist.

In Probe AE2 sind unter den 44 Gliedern dieser Klasse 19 einwirtelig. Die Skelett-
bruchstiicke mit mehr als zwei Gliedern fiihren in allen beobachteten Féllen auch
zweiwirtelige Glieder (Tf. I, Fig. 1), was bei D. annulatissima héchstens in der Scheitel-
region vorkommen kann. Der niedrigere Wert von Az = 1,75 kann also nicht durch
Vermischung mit einer anderen Art zustande gekommen sein. Bestenfalls kdnnte man
die kleinen Individuen, die nur aus einwirteligen Gliedern aufgebaut sind, zu D.
annulatissima stellen, z. B. E. O1T (1966, Abb. 4), M. HERAK (1951, Tf. III, Fig. 2 und
3). Man miisste sie aber dann als Kiimmer- oder Zwergformen betrachten. Diese
Deutung halte ich nicht fiir wahrscheinlich, da in allen Stichproben solche Zwerg-
formen auftreten, nie aber grosse einwirtelige Skelette. Vielmehr ist eine kontinuierliche
Zunahme der Furchendichte mit abnehmender Grosse zu beobachten, so dass man
auch einwirtelige Zwergformen zu D. annulata stellen sollte.

2.42 Wirtelabstand h

E. O1T (1963, S. 20) beméngelte an J. P1as (1912) Rekonstruktionen von Diplopora
annulata, dass im Bereich der Skelettfurchen an der Stammzelle lingere astfreie
Abschnitte auftreten. Die regelmissige Aufeinanderfolge der Astwirtel wiirde in
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Wirklichkeit durch die Skelettgliederung nicht gestért werden. Bei Pias Rekonstruk-
tionen ist der Abstand der Wirtel im Furchenbereich (= h;, Abb. 1c) doppelt so gross
wie innerhalb eines Gliedes (hj).

Die Messungen an einigen Langsschnitten geben keinem der beiden Autoren
ganz recht. Die Wirtelabstinde variieren sehr, sind aber im Furchenbereich meist
grosser (etwa um 30-509;, Tab. 4, Nr. 1-4). Bei sehr gut gegliederten Skeletten schal-
ten sich Furchen auch dann ein, wenn die Wirtelabstande gering sind (Tab. 4, Nr.
5-7). Die Furchen sind in diesen Fillen wesentlich schmaler (Tf. I, Fig. 2).

Tabelle 4. Wirtelabstinde gemessen an 10 Langsschnitten (vgl. Abb. Ic) in Skaleneinheiten der Linge
1/32 mm.

A. Diplopora annulata B. Diplopora exuberans
Nr. 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
D (mm) 1,7 2,0 3,1 1,6 2,0 34 D (mm) 2,0 2,0 1,7
hi hz hi h hi hy hi h hy h hi hy hi h. hi hz hi hz hiy h;
20 12 17 15 15 20 17 17 17 16
12 17 17 23 26 15 20 22 20 22
13 12 25 17 23 17 20 20 15 15
15 17 15 25 14 12 15 22 22 21
10 13 17 15 17 22 18 17 15
17 16 22 17 18 20 20 25 15
10 14 20 19 20 17 15 17
17 14 16 20 25 21
10 17 18 17 17 14
15 12 18 19 21
10 24 17 15
17 15
12 15

In der Scheitelregion scheinen die Wirtelabstidnde geringer zu sein als in den unteren
Abschnitten der Pflanze. Das Langenwachstum der Stammazelle hat sich vermutlich
verlangsamt, bis es nach Abscheidung des Kalkmantels zum Stillstand kam. Die
geringe Gliederung des Skeletts wird auf Grund des geringeren Wirtelabstandes ver-
standlich (Tf. 11, Fig. 2).

Wie aus Figur 11 ersichtlich wird, besteht keine enge Beziehung zwischen dusserem
Durchmesser und Wirtelabstand. Die Korrelation zwischen D und h; (9 Messungen)
ist nur schwach signifikant (r = 0,625).

2.43 Form der Furchen

Sehr variabel ist die Form, Breite und Tiefe der Furchen. Auch innerhalb eines
Individuums sind die Schwankungen gross (Tf. I, Fig. 2). Figur 12 soll einen Uberblick
uiber die Formenvielfalt geben.

Die Rindenzellen bilden an der Oberfliche eine durchgehende Schicht. Sie iiber-
briicken die Furchen (H. ZorN 1972b). So ist es zu erklaren, dass sich die Aussen-
rander der Furchen teilweise so weit ndhern, dass sie stellenweise verschmelzen (Fig. 12
rechts oben, Tf. I, Fig. 3, 6).
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Fig. 11. Streudiagramm des dusseren
Durchmessers (D) und der Wirtel-
abstdnde (h). Die durch senkrechte
Linien verbundenen Punkte stellen
3 die Mittelwerte von h; (oben) und
¢ D. ex.exuberans o D. annulata hi (unten) eines Skelettrestes dar.
Gestrichelt: Scheitelregion. Werte
von D. annulatissima aus J. By-
STRICKY (1964), S. 139.

o= —— —=0
o0———0

= D. ex. triimpyi + D. annulatissima

D(mm)

T T T
1 2 3 4

Fig. 12. Diplopora annulata.
Verschiedene Furchenformen
im Langsschnitt. Innenseite
des Skeletts jeweils links.

3. Beziehungen zu Diplopora annulatissima Pia

Nach J. P1a (1920, S. 67) ist Diplopora annulatissima durch folgende Merkmale

charakterisiert:

1. niedere und regelmaissige Glieder,

2. ausnahmslos nur ein Wirtel pro Glied,

3. Aste trichophor, an der Basis ausserordentlich dick.

So eindeutig diese Diagnose auch erscheinen mag, die Verwirrung tliber die Ab-
trennung von D. annulatissima und D. annulata ist keine geringe. Diese ist um so
gravierender, da beide Arten als Leitfossilien galten (J. P1a 1925).

Auf der einen Seite behauptet J. BysTRICKY (1964), dass die ungegliederten
Exemplare, die gemeinsam mit den typischen gegliederten Formen vorkommen, nicht
zu D. annulata gehoren, sondern es handele sich bloss um verschiedene Skelett-
abschnitte einer Art, namlich D. annulatissima.

Andererseits bestimmt E. GASCHE (briefl. Mitt.) in allen Fallen, wo ein- und mehr-
wirtelige Glieder im gleichen Schliff bzw. Handstiick vorkommen, als D. annulata.

Schliesslich erwahnt E. OTT (1972a, S. 99) ein Beispiel einer Mischpopulation
beider Arten. Einwirtelige Exemplare mit niedrigen Gliedern und den charakte-
ristischen Asten ordnet er D. annulatissima zu, wihrend er die wenigen zwei- oder
mehrwirteligen Exemplare zu D. annulata stellt.

Jeder der drei Autoren hat sein persdnliches Artkonzept und gelangt deshalb
jeweils zu einem anderen Ergebnis. Ebensogut konnte man auch die Ansicht vertreten,
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dass beide Formen zu einer Art zu vereinigen sind, da fliessende Uberginge vorhanden
sind (E. OTT 19724, S. 99).

Der Vorwurf A. B. SHAws (1969), das paldontologische Artkonzept sei vollig
subjektiv und diene den jeweiligen Absichten der Bearbeiter, konnte durch dieses
Beispiel nicht treffender illustriert werden.

Eine Losung dieses Problems ist nicht dadurch zu finden, dass Individuen
herausgegriffen werden und auf Grund ihrer Merkmale neue Unterscheidungs-
kriterien abgeleitet werden. Bei stark variierenden Formen ist es unumginglich,
grossere Stichproben von Populationen mit statistischen Mitteln zu untersuchen, um
die Variationsbreite quantitativ zu erfassen. Leider stand mir entsprechendes Material
mit typischen Vertretern von D. annulatissima nicht zur Verfligung.

Ich muss mich deshalb auf folgende Bemerkungen beschrinken:

1. Nur bei kleinen Exemplaren (D kleiner 2 mm) kommt es ab und zu vor, dass
Skelettreste mit fiinf oder mehr Wirteln durchweg aus einwirteligen Gliedern be-
stehen. Sie sollten auch zu D. annulata gestellt werden.

2. Der wenig oder nicht gegliederte Abschnitt der Scheitelregion umfasst bei D.
annulata eine grosse Zahl von Wirteln. Dagegen ist die Scheitelregion von typischen
Vertretern von D. annulatissima anscheinend nur im obersten Bereich (etwa 2. bis
6. Wirtel) ungegliedert (vgl. J. Pia 1924, Tf. I, Fig. 3; J. BysTRICKY 1964, Tf. XXV,
Fig. 1, Tf. XXVI, Fig. 4, Tf. XXXVIII, Fig. 1; M. HErak 1965, Tf. 5, Fig. 3).
Danach setzt sogleich die fiir D. annulatissima typische Gliederung ein. Die bei
J. BYsTRICKY (1964) auf Tafel XXVI, Figur 1, abgebildete Scheitelregion zeigt
dies zwar nicht. Die Aste sind hier jedoch vesiculifer, so dass sie besser zu D.
annulata zu stellen wiren.

3. Ein Verschmelzen einwirteliger Glieder von aussen her kann nicht als ein biolo-
gischer Ubergang zu D. annulata gedeutet werden (J. Pi1a 1924, S. 340), sondern
eher als Folge stirkerer Verkalkung im basalen Teil der sekundiaren Wirteldste
(Rindenzellen), die auch bei D. annulatissima ausgebildet sind und tiber die Furchen
hinweg eine ununterbrochene Aussenschicht bilden (B. SokAC 1968, H. ZORN
1972b). Die ausgefranste Oberfliche, die an Pias Stiicken (1924) auffallt, diirfte
auch damit in Zusammenhang stehen.

4. Die Wirtelabstiande von D. annulatissima sind im Durchschnitt etwas grdsser als
die mittleren Wirtelabstinde von D. annulata. Der Abstand (h;) zwischen Wirteln,
die durch eine Furche getrennt werden, liegen jedoch im gleichen Gréssenbereich
(Fig. 11). Erreicht die Entfernung zwischen den Wirteln eine gewisse Grosse, dann
kann offenbar kein durchgehendes Skelett abgeschieden werden. Bei dichterer
Wirtelfolge scheint es von anderen Faktoren abhingig zu sein, ob eine Furche
entsteht.

4. Beziehungen zu Diplopora philosophi (P1a)

Nicht minder problematisch ist die Unterscheidung zwischen D. annulata und
D. philosophi, die J. P1a (1912) aufstellte. Mit Recht bemerkt E. OTT (1972a), dass
sich die Situation nach der Neubeschreibung von C. ZANIN Buri (1965) nicht 