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Zusammenfassung 

Die Bryozoen der Trias werden in einer systematischen Übersicht mit Angaben zu Vorkommen, Stratigraphie und Fazies beschrieben. Das Phäno
men der Krise der Stenolaemata an der Wende Paläozoikum/Mesozoikum wird auf der Basis von Diversitätsmustern, Evolutionstrends, Paläobiogeo
graphie und Faziesbeziehungen diskutiert. 

Triassic Bryozoa - An Overview 

Abstract 

A systematic oversight is given for Triassic Bryozoa including information on locality, stratigraphy and facies. The crisis of stenolaemate Bryozoa at 
the Paleozoic/Mesozoic boundary is discussed on the basis of diversity patterns, evolutionary trends, paleobiogeography, and facies correlation. 

1. Einleitung 

Die Bryozoen der Trias sind von entscheidender Bedeu
tung für unsere Kenntnis von der Entwicklung der Steno
laemata vom Ordovizium bis heute. Im Paläozoikum eine 
der wicht igsten Gruppen des sessilen Benthos und am 
Aufbau fossiler Riffstrukturen als Gerüstbauer, Sediment
fänger und als sekundäre Begleitfauna maßgeblich betei
ligt, machte die Klasse im ausgehenden Paläozoikum eine 
heftige Krise durch. Auf ihr beinahe vol lständiges Ausster

ben an der Wende Perm/Trias folgte in der Trias eine kurze 
Phase der Erholung, die, soweit heute bekannt, an der 
Wende Trias/Jura mit dem vol lständigen Aussterben der 4 
großen paläozoischen Ordnungen (Trepostomata, Cysto-
porata, Cryptostomata, Fenestrata) beendet wurde. 

Die explosive Radiation der post- t r iadischen Cyclosto
mata erfolgte mit zeitlicher Verzögerung jedoch erst ab 
dem Dogger. Dieser Umstand macht damit die Trias und 

*) Anschrift der Verfasserin: Dr. PRISKA SCHÄFER, Geologisch-Paläontologisches Institut und Museum der Universität Kiel, Olshausen-
straße40,D-24118Kiel. 
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den untersten Jura zur kritischsten Zeit in der Entwicklung 
der Stenolaemata überhaupt. Wir vermuten, daß sie eine 
Zeit tiefgreifender morphologischer, möglicherweise 
präadaptiver Umkonstruktionen bei den Stenolaemata 
war, die dieser Gruppe erneut ab dem mittleren Jura zu 
ihrem adaptiven Erfolg in post-paläozoischer Zeit verhol
ten haben. 

Um so bemerkenswerter ist es, daß die Bryozoen der 
Trias in ihrer überwiegenden Mehrzahl paläozoische Re
liktformen insbesondere der Trepostomata sind. Es han
delt sich hierbei entweder um jungpaläozoische Gattun
gen selbst oder um Gattungen, die mit jungpaläozoischen 
Taxa in nächster verwandtschaftlicher Beziehung stehen. 
Jedoch geben seltene Funde tubuliporiner und fraglicher 
cerioporiner Taxa Hinweis darauf, daß früheste Cyclosto-
mata mit diversen Gruppen möglicherweise bereits in der 
oberen Trias existiert haben könnten. 

Die Evolution der Bryozoen an der Wende Paläozoi
kum/Mesozoikum ist auch in Zusammenhang zu sehen 
mit der Entwicklung fossiler Lebens- und Ablagerungs
räume und der Koevolution von Organismengemein
schaften in diesem kritischen Zeitintervall der Erdge
schichte. 

2. Stand der Forschung 

Die Bryozoen der Trias nehmen eine Schlüsselstellung 
ein in der Diskussion um die, kontrovers diskutierte, mo-
nophyletische oder polyphyletische Natur der meso-/kä-
nozoischen Cyclostomata. Die Klassifikation der Steno
laemata unterscheidet 5 paläozoische Ordnungen (BOARD-
MAN et al., 1983), von welchen die Trepostomata, Cysto-
porata, Cryptostomata und Fenestrata im Paläozoikum ih
re große Blüte hatten und nach herkömmlicher Auffas
sung am Ende des Perms bzw. im Verlauf der Trias ausge
storben sind (TAYLOR & LARWOOD, 1990; SCHÄFER, 1991; 
eine alternative Möglichkeit diskutiert BOARDMAN, 1984). 
Lediglich die Cyclostomata, im Paläozoikum nur äußerst 
lückenhaft dokumentiert, radiierten in Jura und Kreide 
und werden als die einzige stenolaemate Ordnung in 
post-triadischer Zeit angesehen. Im Gegensatz zu den pa
läozoischen Ordnungen sind sie durch pseudoporate 
Frontalwände und interzooidale Kommunikationsporen 
gekennzeichnet, die bei einzelnen Gruppen im Laufe der 
Evolution jedoch reduziert wurden (SCHÄFER, 1991; TAY
LOR & MICHALIK, 1991). Die den verschiedenen paläozoi
schen Ordnungen funktionell entsprechenden Merkmale 
werden bei den Cyclostomata als konvergente Bildungen 
angesehen (SCHÄFER, 1991). 

Seit dem Beginn der systematischen Bearbeitung der 
Trias-Bryozoen (GREGORIO, 1930; KLIPSTEIN, 1843; KÜHN, 
1936; MÜNSTER, 1841; PRANTL, 1938; SCHAUROTH, 1855; Vi-
NASSA DE REGNY, 1901,1915; WILCKENS, 1927) war die Zahl 
der Taxa bald auf über 70 Arten angewachsen. Eine erste 
Bestandaufnahme und Revision der als Bryozoen oder Ta-
bulozoen beschriebenen Taxa wurde von FLÜGEL (1963) 
durchgeführt, wobei die Zahl der Bryozoenarten auf nun
mehr 22 Arten (hiervon Cyclostomata mit 13 Arten, Trepo
stomata mit 9 Arten) reduziert wurde. Diese Revision war 
Anstoß für zahlreiche weitere Bearbeitungen von Bryo-
zoenfaunen der Trias aus allen Teilen der Welt, zu welchen 
die Monographien über die Faunen aus der früheren So
wjetunion (MOROZOVA, 1969), aus Japan (SAKAGAMI, 1972; 
SAKAGAMI&SAKAI, 1979), aus Tibet (YANG &HSIA, 1975; Hu, 
1984), aus den Dolomiten (BIZZARINI & BRAGA, 1978), aus 
Nevada, Mexiko, den Dolomiten und Nordindien (SCHÄFER 

& Fois, 1987), aus Spitzbergen (NAKREM in NAKREM & 
MORK, 1991), aus den Karpathen ZÄGORSEK, 1993) und aus 
Neuseeland (SCHÄFER & GRANT-MAKIE, im Druck) gehö
ren. 

Eine größere Anzahl der zum Teil bereits von FLÜGEL 
(1963) als fragliche Bryozoen genannten Taxa besitzen 
sphärulitische, clinogonale oder vollständig umkristalli
sierte Wandstrukturen, wie sie u.a. von WENDT (1984) als 
typische Merkmale des Basalskeletts von rezenten und 
fossilen corallinen Kalkschwämmen angesehen werden. 
Die Bryozoennatur dieser Taxa ist daher zweifelhaft und 
bedarf einer erneuten Revision. Zu ihnen gehören „Mono-
trypella"//mor/ca VINASSA DE REGNY, Zlambachella alpina FLÜGEL, 
Tubulitrypa maculata FLÜGEL, „Ceriopora" cnemidium (KLIPSTEIN), 
„Ceriopora" montispeciei BIZZARINI & BRAGA, Seelandiaannosciai 
BIZZARINI & BRAGA, Seelandia lagaaiji BIZZARINI & BRAGA sowie 
Cassianopora giulinii BIZZARINI & BRAGA (SCHÄFER & Fois, 
1987). Die von KLIPSTEIN (1843) als mögliche Bryozoen be
schriebenen Taxa konnten von ENGESER & TAYLOR (1991) 
durch eine Neubearbeitung des Typusmaterials den kalki
gen Demospongien zugeordnet werden. Es ist zu vermu
ten, daß die überwiegende Mehrzahl der aus der Trias als 
Ceriopora und Heteropora beschriebenen Taxa keine Bryo
zoen sind. 

Der drastische Rückgang der Bryozoen und das Aus
sterben der paläozoischen Stammlinien im obersten Perm 
und der Trias werfen eine Reihe offener Fragen auf, die hier 
diskutiert werden sollen: 

1) War das Aussterben der paläozoischen Ordnungen 
eine einmalige Katastrophe oder ein sich schrittweise 
oder kontinuierlich vollziehender Prozeß? 

2) Wie ist das Verhältnis von paläozoischen zu in der Trias 
neu entstandenen Taxa? 

3) Wann treten die ersten, „modernen" Cyclostomata auf 
und aus welchen ancestralen Formen entwickeln sie 
sich? 

4) In welchen paläobiogeographischen Räumen vollzog 
sich die Entwicklung derTriasbryozoen? 

5) Welche Schlußfolgerungen erlaubt die Kenntnis der 
Triasbryozoen über die Entwicklung fossiler Lebens
räume und Benthosgemeinschaften sowie die Paläo-
umwelt dieser Zeit? 

3. Systematik 
3.1. Perm 

Aus dem Grenzbereich Perm/Trias sind weltweit bisher 
keine vollständigen, lückenlos dokumentierten Schicht
profile bekannt. Fehlende Schichtglieder umfassen das 
oberste Perm (Dzhulfium, Changxingium) und/oder die 
unterste Trias (Unter-Griesbachium). In den klassischen, 
von TEICHERT (1991) diskutierten Perm/Trias-Profilen 
(Ost-Grönland, Dorasham/Ali Bashi, Abadeh, Afghani
stan, Salt Range, Kashmir, Süd-China) umfassen die 
Schichtlücken in der Regel zwei bis drei Zonen. Durch den 
in allen klassischen marinen Profilen nachweisbaren Hia
tus an der Grenze Perm/Trias, der vielerorts auch durch 
einen Fazieswechsel gekennzeichnet ist, wird das Bild 
eines deutlichen Wechsels in den Faunen an der Wende 
Paläozoikum/Mesozoikum noch zusätzlich verstärkt. 

Die Bryozoenfaunen des Unteren Perms sind durch 
große Häufigkeiten und hohe Diversitäten gekennzeich
net. Zahlreiche Gemeinschaften werden von den Fene
strata und Cryptostomata dominiert, während die Cysto-
porata und Trepostomata mit niedrigeren Diversitäten ver
treten sind. Noch im Kazan zeigen die Bryozoen eine hohe 
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Diversität mit zahlreichen endemischen Taxa in derTethys, 
im Gegensatz zu den Faunen außerhalb derTethys, die ge
ring divers und im wesentlichen cosmopolitisch sind 
(Ross, 1978; SCHÄFER & FOIS-ERICKSON, 1986). Im Gegen
satz zum Kazan sind die Faunen des Dzhulfiums deutlich 
weniger häufig und geringer divers. Die Reduktion auf 
Familien- und Gattungsniveau spricht für ein Aussterben 
zahlreicher phylogenetischer Linien an der Grenze Ka-
zan/Dzhulfium und im unteren Dzhulfium. 

Die Cystoporata sind während des frühen Perms spe
ziell mitfistuliporiden, hexagonelliden und goniocladiiden 
Formen weit verbreitet (Ross, 1978). Während des Kazan 
haben einige von ihnen weiterhin eine überregionale Ver
breitung. Einige cystoporate Gattungen bilden einen wich
tigen Bestandteil frühpermischer Faunen derTethys. Fistu-
lotrypa, Fistulamina und Primopora sowie Sulcoretepora sind im 
späten Perm relativ häufig. 

Die Trepostomata sind grundsätzlich entweder cosmo
politisch oder haben endemischen Charakter im Bereich 
der Tethys. Zu den cosmopolitischen Gattungen werden 
Stenopora, Rhombotrypella, Tabulipora und möglicherweise 
auch Pseudobatostomella gerechnet. Zu den auf die Tethys 
beschränkten Formen gehören Paralioclema im frühen und 
späten Perm, sowie Araxopora, Dyscritellina, Permolioclema, Per-
mopora und Primorella im späten Perm (Ross, 1978). Unter 
dem Taxon Arcticopora (mit Arcticopora christieiaus dem Skyth 
von N-Kanada) werden von Ross (1978) und ASTROVA 
(1978) auch einige permische Formen zusammengefaßt, 
die ursprünglich in den Formenkreis um die Gattung Para
lioclema gestellt worden waren. Eine größere Zahl von Gat
tungen wie u.a. Dyscritella ist innerhalb der Ural- und Te-
thysregionen bereits im frühen Perm weit verbreitet; im 
späten Perm zählen sie zu den wichtigsten Taxa der Te
thys. 

Die Cryptostomata und Fenestrata zeigen ein von den 
Cystoporata und Trepostomata deutlich abweichendes 
Verbreitungsmuster (Ross, 1978). Sie sind sehr viel häufi
ger und höher divers als jene und erlauben hierdurch eine 
bessere Abgrenzung von Bryozoenprovinzen. Fenestella, 
Penniretepora und Polypora sind cosmopolitische Taxa im As
sel bis Kazan, Septopora und Synocladia im Kazan. Andere 
Taxa wie Hlnganotrypa, Lyropora, Nikiforovella, Pamirella, Hayas-
kapora, Tavayzopora und Ogbinopora sind dagegen auf die Te
thys beschränkt. 

Bryozoen sind bisher aus dem obersten Perm (Chang-
xingium = Dorashamium) nur wenig bekannt (TEICHERT, 
1991). SEPKOSKI (1982) berichtet von 8 Familien, die im Ver
lauf des Dzhulfiums aussterben. Nach SAKAGAMI (1975) 
überleben nur Fistulipora und Polypora bis in das Dzhulfium 
vonAbadeh, Kaukasus und NW-Iran. Aus dem Aras Gebiet 
erwähnt MOROZOVA (1965) lediglich Polypora dorashamiensis 
aus dem Dorashamium; dieselbe Art wird zusätzlich auch, 
jedoch möglicherweise als umgelagerte Kolonien, aus 
skythischen Gesteinen dieser Region beschrieben (MO
ROZOVA, 1969). KÜMMEL & TEICHERT (1973) erwähnen eine 
stenoporide Gattung aus der Ali Bashi Formation (unteres 
Dorashamium). 

Bryozoen scheinen im Changxingium gegenüber dem 
Dzhulfium noch erheblich reduziert. ZHAO et al. (1981) er
wähnen Fenestella und Fistulipora aus undifferenzierten 
Schichten des oberen Changxingiums. REINHARD (1988) 
und FLÜGEL & REINHARD (1990) beschreiben Fistulipora, 
Acanthocladia und Rhombopora?aus Riffen des oberen Chang
xingiums von Süd-China bzw. Skyros, Griechenland. 
Nach YANG & Lu (1981) sterben 42 der noch im unteren 
Perm aus Süd-China bekannten 56 Gattungen (verteilt auf 
12 Familien) an der Grenze Unter-/Ober-Perm aus; zusätz 

liehe 6 Gattungen verschwinden bis zur Grenze Dzhul-
fium/Changxingium. Für das Changxingium werden noch 
7 Gattungen genannt, wobei sich ihre Zahl mit 1 auf die 
Trepostomata, mit 2 auf die Cystoporata und 4 auf die 
Cryptostomata verteilen. Aus dem Skyth von Südchina 
sind bisher keine Bryozoen bekannt. 

Im folgenden werden nur die als gesicherte Bryozoen 
beschriebenen Taxa aus der Trias mit Vorkommen, Strati-
graphie und Fazies geführt. 

3.2. Skyth 

Arcticopora christiei FRITZ 
NE-Ellesmere Island, Nord-Kanada; Sverdrup Becken; 

Blind Fjord Formation; Smithium; im mittleren Skyth 
Transgression mit marinen Sandsteinen/Konglomeraten in 
lateraler Verzahnung zu schwarzen Siltsteinen; Bryozoen 
in siltiger Beckenfazies (FRITZ, 1961; BOLTON, 1961). 

Paralioclema wisnesi NAKREM 
Paralioclema mariaholmensis NAKREM 
Paralioclema cf. mariaholmensis NAKREM 

Südwest-Spitzbergen; Vardebukta und Tvillingodden 
Formationen; Dienerium-Smithium; siliziklastische Se
quenz mit eingeschalteten Karbonatlinsen (Muschelschil-
le; Mud-/Grainstones); Karbonate fossilreich (Bryozoen, 
Bivalven, Cephalopoden, Brachiopoden, Echinodermen, 
Polycladichnus) (NAKREM & MORK, 1991); unterlagerndes 
Perm (Kazan) noch mit hochdiverser Bryozoenfauna (Tabu
lipora, Rhombotrypella, Stenopora, Dyscritella sowie cystoporate, 
fenestrate und cryptostomate Taxa) (NAKREM, 1988). 

Pseudobatostomella jacutica (LAZUTKINA) 
Unteres Skyth; Yakutzk Provinz, Sibirien; gesamte tria

dische Schichtfolge aufgeschlossen am westlichen Ufer 
der Lena; basaler Abschnitt bestehend aus Sandsteinen/ 
Tonsteinen mit eingeschalteten Karbonaten (LAZUTKINA, 
1963; MOROZOVA, 1969). 

Trepostomata div.sp. 
Death Creek, Goose Creek Mountains, Elko Co. Neva

da; Thaynes Formation; MeekocerasZone; gebankte Karbo
nate (bioklastische Packstones) mit Bryozoen, Bivalven 
(Aviculopecten sp., Mo not is thayiani, Nuculana sp., Myalina post-
carbonica, Parallelodon sp., Pleuromya sp., Pectiniden), Bra
chiopoden (Spiriferina mansfieldi, Spiriferina roundyi, Terebratula 
semisimplex) und Crinoiden; die Bryozoenfauna besteht aus 
Formen mit unterschiedlichen Wuchstypen (feinästige Art 
mit deutlicher Endozone; polsterförmige Art mit unter
drückter Endozone). 

Stenopora sp. 
Fenestella sp. 

Kap Stosch, Ostgrönland; Griesbachium (mit Otoceras 
und Glyptophiceras) konkordant auf marinem oberem Perm 
(mit Cyclolobus); oberes Perm mit Martinia-Ka\k und Produc-
te-Kalk (Brachiopoden, Bivalven und Bryozoen mit For
men des germanischen Zechsteins); Sandsteine-Schie
fertone des Griesbachiums mit artenarmer/individuenrei
cher Fauna (Pelecypoden, Bryozoen, Ammoniten) (TRÜM-
PY, 1960). Nach TEICHERT & KÜMMEL (1976) jedoch umgela
gert aus dem liegenden Perm. 

Polypora darashamensis NIKIFOROVA 
Transkaukasus; unteres Skyth fraglich, Taxon auch in 

permischen Schichten des Liegenden (Dorashamium) 
(MOROZOVA, 1965,1969). 

389 



+ 

HS? 
^ V * ' 2 ' Skyth 

+ 

0 Anis 
Abb. 1. 
Skyth: 1 = Ellesmere Island, IMordkanada; 2 = Spitzbergen; 3 = Yakutsk Provinz, Sibirien; 4 = Goose Creek Mountains, Nevada; 5 = Kap Stosch, 
Ostgrönland; 6 = Transkaukasus. 
Anis: 1 = Jobin Range, Nevada; 2 = Dolomiten; 3 = Karpathen; 4 = Kaukasus; 5 = Amur Region (Maritime Provinz). 

= Äquator, Perm; = Äquator, Trias; + = Pol, Perm; © = Pol, Trias. 

3.3. Anis 

Phragmotrypa ordinata SCHÄFER & Fois 
Tobin Range, Nevada (USA); Übergang zwischen Dixie 

Valley- und Favret-Formation (korreliert mit dem unteren 
Abschnitt der Prida Formation, Humbold Range, Nevada 
(SlLBERLING & WALLACE, 1969; SCHÄFER & FOIS, 1987); fos-
silreiche, subtidale Karbonate des offenen Schelfs (peloi-
daler Wackestone/Packstone); neben monospezifischer 
Bryozoenfauna Brachiopoden, Gastropoden, Crinoiden 
und Ostracoden; indirekter Hinweis auf Kieselschwämme 
durch Verkieselung von Biogenen und Matrix. 

Reptonoditrypa cautica SCHÄFER & Fois 
Mt. Cenera und Valdaora, Dolomiten, Italien; Dont For

mation; lllyrium; biolithitische Karbonatmounds und Oli-
stolithe, eingeschaltet in mergelige Abfolge des offenen 
Schelfs; Bryozoen als Teil einer diversen Moundgemein-
schaft aus Cyanobakterien, Kalkschwämmen und selte
nen Korallen; Art mit zwei standortbedingten Wuchsfor
men (Fois & GAETANI, 1984; SCHÄFER & Fois, 1987). Olang 
(Valdaora), Dolomiten, Italien; Recoaro Formation, Pelso-
nium; Riffblöcke mit diverser Fauna/Flora (Sphinctozoen, 
Bryozoen, Solenoporaceen, Korallen, und inkrustierende 
Epibionten) (SENOWBARI-DARYAN et al., 1993). 

Pseudobatostomella recubariensis ( S C H A U R O T H ) 
Val del Rotolone, Recoaro, Vincentin, Dolomiten; Trigo-

nellen-Schicht; unteres Pelson; Typusmaterial nicht auf
findbar. 

Dyscritella ? anisica ZÄGORSEK 
Vysokella acanthostylica ZÄGORSEK 
Vysokella glaba ZÄGORSEK 

Bartalova, Karpathen, Slowakei; Vyskova Formation, 
mittleres/-oberes Geldek Member; Pelsonium-Illyrium; 
Karbonate (biomikritische Wackestones/Packstones), 
Bryozoen gemeinsam mit Brachiopoden, Bivalven, Ga
stropoden und Schwammfragmenten (ZÄGORSEK, 1993). 

Pseudobatostomella sparsa M O R O Z O V A 
NE-Kaukasus; Anis; Bryozoen umgelagert in basalem 

Konglomerat des mittleren Lias; helle, massige Karbona
te; gemeinsames Vorkommen von Bryozoen mit Brachio
poden (Decurtella decurtata, Spiriferina fragilis, Spiriferina dinarica, 
Menzelia koeveskalliensis, Tetracrinella trigonella, Aulacothyris angu-
sta u.a.) (MOROZOVA, 1969). 

Paralioclema amurense M O R O Z O V A 
Kap Ugol, Amur Region (Maritimes Territorium), frühere 

Sovietunion; Anis; Karbonate (MOROZOVA, 1969); ?Karbo-
nate und Sandsteine, eingeschaltet in eine tiefermarine 
Abfolge von Tonschiefern/Siltsteinen und Vulkaniten 
(vergl. Angaben zur Sikhote-Alin Geosynklinale, BEZNO-
sovetal., 1978). 

3.4. Ladin 

Paralioclema tulungense Y A N G & H S I A 
Tulung, Xizang (Tibet), China (YANG & HSIA, 1975). 

Pseudobatostomella xizangensisHu 
Tebitopora orientalis Hu 
Tebitopora depressa Hu 

Tulung, Xizang (Tibet), China (Hu, 1984). 

Pseudobatostomella debilis M O R O Z O V A 
Sudzukhe Fluß, Maritime Provinz (frühere Sovietunion); 

Bryozoen-Fundschichten dichte, dunkelgraue Kalke 
(MOROZOVA, 1969). 

Dyscritella sp. 2 SCHÄFER & GRANT-MACKIE 
Mt. Somers, Neuseeland; Toriesse Supergroup; Kaihi-

kuan (oberstes Ladin); Grauwacken (SCHÄFER & GRANT-
MACKIE, im Druck). 
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Dyscritellidae gen. et sp. indet. SCHÄFER 
& GRANT-MACKIE 

„Monotrypella" maor/ca WILCKENS 
Nelson District, Neuseeland; Murihiku Supergroup; 

?Kaihikuan bis Otapirian (?oberstes Ladin bis unteres 
Nor); vulkaniklastische Sandsteine, Murihiku-Fazies 
(SCHÄFER & GRANT-MACKIE, im Druck). Die systematische 
Zuordnung von „Monotrypella"maor/ca ist unklar. 

3.5. Kam 

Dyscritella zardinii SCHÄFER & Fois 
Cystitrypa cassiana SCHÄFER & Fois 

Cortina d'Ampezzo, Dolomiten, Italien; Cassianer 
Schichten, Cordevol; Olistolithe mit hochdiverser Riffauna 
aus Kalkschwämmen (Sphinctozoen, Inozoen), Korallen, 
Gastropoden und Bivalven; Bryozoen mit mehreren Taxa 
(SCHÄFER & Fois, 1987). 

Dyscritella dagysi (MOROZOVA) 
NE-Kaukasus und Bakony Berge, Ungarn (MOROZOVA, 

1969); Insel Hydra, Griechenland, Pantokratorkalke; 
Launsdorf, Karnische Alpen, Leckkogel Schichten, Raib-
ler Formation; Huda Juzna, Slovenien, Amphyclina-Schich-
ten. Biolithitische Karbonate; Bryozoen als Epizoen auf 
Riffbildnern wie Kalkschwämmen, Korallen, Rotalgen und 
mikrobiellen Krusten (SCHÄFER & Fois, 1987). 

Paralioclema abnorme MOROZOVA 
Mt. Bol'shoy Tkhach, NW-Kaukasus, frühere Sowjet

union (MOROZOVA, 1969). 

Pseudobatostomella morbosa MOROZOVA 
Kur-Istyk River, SE-Pamir, frühere Sovietunion; Karn-

Nor. 

Dyscritella rhomboporata SCHÄFER & Fois 
Dyscritella pauca (YANG & HSIA) 
Dyscritella sp. 2 SCHÄFER & Fois 

Zozariella stellata SCHÄFER & Fois 
Tebitopora oriental is Hu 

Phirtse Chu und ZanskarTal zwischen Ringdom Gompa 
und Phirtse La, Zanskar, Nordindien; Zozar Formation; of
fen marine bis flach subtidale Karbonate; linsenartige 
Kalkkörper mit gradierten, bioklastischen packstones/ 
grainstones; polyspezifische Bryozoenfauna, vergesell
schaftet mit Brachiopoden, Gastropoden, Crinoiden und 
seltenen Solenoporaceen. 

Paralioclema lioclemaforme YANG & HSIA 
Paralioclema multum YANG & HSIA 
Paralioclema p/Vu/wm YANG & HSIA 
Dyscritella pauca (YANG & HSIA) 

Tulung, Xizang (Tibet), China. 

Pseudobatostomella kobayashii SAKAGAMI 
Kusaka, Sakawa Becken, Shikoku, Japan; Oxytoma-Myti-

/tvs-Schichten der Kochigatani Serie; unteres Kam. Massi
ge Sandsteine und Konglomerate mit einer Oxytoma-Myti-
/us-Fauna; Bivalven mit mehreren Arten, Bryozoen, Bra
chiopoden und Ammoniten (SAKAGAMI, 1972). 

Pseudobatostomella kobayashii SAKAGAMI 
Dyscritella hidakensis SAKAGAMI 
Dyscritella sp. SAKAGAMI 
Leioclema sugiyamai SAKAGAMI 
Leioclema sp. SAKAGAMI 

Kerimai und/oder Motourakawa, Hokkaido, Japan; Nai-
zawa Formation, Hidaka Gruppe; oberstes Ladin bis un
teres Kam (Neogondolella polygnathiformis u.a.). Basische Pil-
lowlaven und Hyaloklastite mit Kieselschiefern, Kalken, 
Sandsteinen und Tonsteinen; eingeschalteten Kalklinsen 
mit Bryozoenfauna und Conodonten (SAKAGAMI & SAKAI, 
1979). 

Cystoporata gen. et sp. indet. SCHÄFER & Fois 
Dyscritellidae gen. et sp. indet. SCHÄFER & Fois 

El Antimonio, Sonora, NW-Mexiko; Wechsellagerung 
kontinentaler Sandsteine mit marinen Tonschiefern und 

Abb. 2. 
Ladin: 1 = Tibet, China; 2 = Amur Region (Maritime Provinz); 3 = Neuseeland. 
Kam: 1 = Dolomiten; 2 = Dinariden; 3 = Kaukasus; 4 = Pamir; 5 = Tibet, China; 6 = Zanskar, Nordindien; 7 = Japan; 8 = Mexico; 9 = Neuseeland. 

391 



zwischengeschalteten Karbonatlinsen; überwiegend kar-
nisches bis karnisch/norisches Alter der bryozoenführen-
den Karbonate (belegt durch Ammoniten sowie durch Bi-
valven und Korallen aus dem oberen Profilabschnitt (SCHÄ
FER &Fois, 1987). 

3.6. Nor 

Dyscritella agyshevi NEKHOROSHEV 
Dyscritella extrema MOROZOVA 
Eoheteropora katzi MOROZOVA & KARNIKOVA 

Kolyma Becken, Sibirien (NEKHOROSHEV, 1949; MORO
ZOVA, 1969). 

Dyscritella cf. tenuirama CROCKFORD 
Dyscritella sp. 1 SCHÄFER & GRANT-MACKIE 
Stenodiscus zealandicus SCHÄFER & GRANT-MACKIE 

Hokonui Hills, Neuseeland; Murihiku Fazies; Nor; Vulka
niklastika (SCHÄFER & GRANT-MACKIE, im Druck). 

Dyscritellidae gen. et sp. indet. 1 SCHÄFER 
& GRANT-MACKIE 

Dyscritellidae gen. et sp. indet. 2 SCHÄFER 
& GRANT-MACKIE 

„ Monotrypella " maorica WILCKENS 
Nelson District, Neuseeland; Murihiku Fazies; Nor, teil

weise einschließlich oberstes Ladin; Vulkaniklastika 
(SCHÄFER & GRANT-MACKIE, im Druck). 

Stenodiscus kawhiae SCHÄFER & GRANT-MACKIE 
Arawi Coast, Neuseeland; Murihiku Fazies, Nor; Vulka

niklastika (SCHÄFER & GRANT-MAKIE, im Druck). 

Dyscritella sp. 2 SCHÄFER & GRANT-MACKIE 
Dyscritellopsis isoseptatusSCHÄFER & GRANT-MACKIE 
Dyscritellopsiscf. isoseptatus SCHÄFER & GRANT-MACKIE 
Pseudobatostomella aestiva SCHÄFER & GRANT-MACKIE 
Pseudobatostomella lobatula SCHÄFER & GRANT-MACKIE 
Pseudobatostomella cf. lobatula SCHÄFER 

& GRANT-MACKIE 

Abb. 3. , 
Nor: 1 = Kolimskij Massiv, Sibirien; 2 = Neuseeland; 3 = Neu Kaledonien. 
Rhät: 1 = Niedere Tatra; 2 = Neuseeland; 3 = Neu Kaledonien. 

Styloclema morozovae SCHÄFER & GRANT-MACKIE 
Tebitopora oriental is Hu 

Canterbury District, Neuseeland; Toriesse Fazies; Nor, 
teilweise einschließlich oberes Ladin; Grauwacken und 
Siltsteine (SCHÄFER & GRANT-MACKIE, im Druck). 

3.7. Rhät 

Stomatopora sp. PRANTL 
Reptomultisparsa hybensis (PRANTL) 

Hybe (Lipov Becken), nördliche Niedere Tatra, Slowakei; 
Dachsteinkalke (norisch-rhätische Rückriffazies) mit Ein
schaltung der bituminösen Hybe-Schichten; reiche Ben-
thosfauna bestehend aus Brachiopoden, Gastropoden, 
Korallen, Crinoiden und spezifischer Epifauna (u.a. Bryo
zoen) (PRANTL, 1938; TAYLOR & MICHALIK, 1991). 

4. Katastrophe 
oder schrittweises Aussterben? 

Alle Hypothesen, die für die Krise der Bryozoen an der 
Wende Paläozoikum/Mesozoikum diskutiert werden, ha
ben sich daran zu orientieren, daß der Niedergang der gro
ßen paläozoischen Ordnungen ein Prozeß war, der sich in 
mehreren Schritten über einen Zeitraum von mindestens 
60 Millionen Jahren (Kazan bis Lias) erstreckt hat. In die
ser Hinsicht stellen die Krisen in Perm und Trias Beginn 
und Ende einer Entwicklung dar und können nur gemein
sam interpretiert werden. 

Bereits im oberen Kazan bis zur Grenze Kazan/Dzhul-
fium wird bei den Bryozoen ein drastischer Rückgang der 
Taxa um mindestens 75 % sichtbar (Ross, 1978). Bei den 
Trepostomata, die als einzige Ordnung mit signifikanter 
Diversität bis in die Trias hinein vertreten sind, geht die 
Zahl der Gattungen am Ende des Kazan von 14 auf 6 zu
rück. Neuere Monographien über oberpermische Faunen 
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(z.B. GILMOUR & SNYDER (1986) - Nevada; MOROZOVA & 
KRUCHININA (1986) - arktische Region; NAKREM (1988) -
Spitzbergen) revidieren dieses Bild grundsätzlich nicht. 

Im Dzhulfium existieren nur noch wenige Gattungen 
(Ross, 1978). Es sind dies bei den Fenestrata die Gattun
gen Fenestella, Synocladia, Polyporella und Polypora, bei den 
Cryptostomata Streblotrypa, Streblascopora und Girtyporina, bei 
den Cystoporata Fistulipora, Coscinotrypa, Hexagonella, Sulcore-
tepora und Goniocladia, sowie bei den Trepostomata Stenodis-
cus, Dyscritella, Paralioclema, Coeloseris und Pseudobatostomella. 

Noch geringer ist die Kenntnis über die Zahl der Trepo
stomata des Changxingiums. Dies mag auch mit dem Um
stand verknüpft sein, daß Sedimente des Changxingiums 
nur aus äußerst wenigen marinen Profilen bekannt sind 
(vergl. Abb. 1). Als einzige trepostome Gattung wird Para
lioclema aus Süd-China genannt (YANG & Lu, 1981). 

Von den 4 Ordnungen sind aus der Trias nur die Trepo
stomata mit den bereits aus dem Perm bekannten Gattun
gen Stenodiscus, Dyscritella, Paralioclema und Pseudobatostomella 
beschrieben. 

Die Cystoporata und Cryptostomata sind nur durch ver
einzelte Funde belegt. Die von TRÜMPY (1960) erwähnten 
Funde von Fenestella sp. und Stenopora sp. aus der Kap 
Stosch Region, Ostgrönland, werden von TEICHERT& KÜM
MEL (1976) als umgelagerte Formen aus den unterliegen
den permischen Schichten uminterpretiert. Unter Berück
sichtigung der ebenfalls fraglich skythischen Funde von 
Polypora darashamensis aus dem Kaukasus (MOROZOVA, 1965, 
1969) bedeutet dies, daß entgegen früheren Darstellungen 
(SCHÄFER & FOIS-ERICKSON, 1986; SCHÄFER & Fois, 1987) 
die Fenestrata aller Wahrscheinlichkeit nach bereits zum 
Ende des Perms entgültig ausgestorben sind. 

Das Massensterben der Bryozoen im oberen Perm wird 
hier als ein quantitatives Ereignis charakterisiert. So wer
den alle Gruppen in ihren Diversitäten stark dezimiert, je
doch können zumindest drei der vier bedeutenden paläo
zoischen Ordnungen bis in die Trias hinein mit einigen Taxa 
überleben. Die evolutive „Nachblüte" der Trepostomata 
während der Trias beruht auf einem Restbestand an paläo
zoischen Gattungen mit neuen Arten sowie mehreren 
neuen Gattungen, die auf die Trias beschränkt sind. Dage
gen hat der Faunenschnitt an der Wende Trias/Jura ein
deutig qualitativen Charakter, da hier die letzten Vertreter 
der Trepostomata endgültig verschwinden. Sie machen 
Platz für die modernen Cyclostomata, die während der 
Trias bereits in einzelnen kleinen Populationen existieren, 
deren Radiation jedoch mit einem zeitlichen „Lag" erst im 
Dogger einsetzt. 

Diversitätsberechnungen wurden für jungpaläozoische 
Gattungen erstmals von Ross (1978) und für die Trias von 
SCHÄFER & FOIS-ERICKSON (1986) durchgeführt. Auf der 
Basis einer Unterscheidung von Neubildungs- und Aus
sterberaten (und der hierdurch berechenbaren Umbil
dungsrate = „Turnover Rate") (hierzu PADIAN et al., 1984) 
belegen für die Bryozoen der Permotrias zwei Entwick
lungszyklen, welche zum erstenmal im Dzhulfium/Chang-
xingium und ein zweitesmal im Rhät zu einem drastischen 
Diversitätsschwund (oberstes Perm) bzw. dem endgülti
gen Aussterben der paläozoischen Ordnungen (oberste 
Trias) geführt haben. Zu Beginn jedes Zyklus läuft die 
Aussterbe- der Innovationsrate hinterher (unteres Perm, 
Skyth bis Karn), holt sie auf dem Höhepunkt der Diversität 
ein (Artinsk/Kazan, Karn/Nor) und führt dann bei weiterer 
Zunahme und gleichzeitig abnehmender Neubildungsrate 
zu einer raschen Abnahme der Diversität (Kazan/Dzhul-
fium, Nor/Rhät) (SCHÄFER & FOIS-ERICKSON, 1986). 

5. Evolutionsmuster 

In jüngerer Zeit ist immer wieder die Ansicht geäußert 
worden, daß die mittlere Trias einschließlich des Karns 
durch das Vorherrschen von aus dem Paläozoikum überle
benden Taxa ("Paleozoic holdovers") gekennzeichnet sei, 
die im Gegensatz stehen zu den modernen, „mesozoi
schen" Faunen des Nors und Rhäts. Dieser Sachverhalt 
wurde insbesondere geltend gemacht für die Schwamm/ 
Algen-Riffgemeinschaften der alpinen und außeralpinen 
Tethys (FLÜGEL & STANLEY, 1984; STANLEY, 1988). Erwar An
laß dafür, von einem Faunenschnitt gerade für die Riffau-
nen an der Wende Karn/Nor zu sprechen. Intensive Stu
dien von permischen und mittel-/obertriadischen Riffen 
der Tethys insbesondere durch die Erlanger „Riffgruppe" 
legen in der Zwischenzeit jedoch nahe, daß die Riffge
meinschaften der Mittel-Trias/Karn der Tethys mit denjeni
gen des Perms nur in ihrem strukturellen Aufbau 
(Schwämmen und Algen als Hauptriffbildner) überein
stimmen, nicht aber in ihrer artlichen Zusammensetzung 
(RIEDEL, 1991; FLÜGEL & REINHARD, 1993). 

Auch für die Bryozoen der Trias wurden der „paläozo
ische Charakter" der Faunen und die Dominanz von „Pa
leozoic holdovers" in der Trias hervorgehoben (MOROZOVA, 
1969; SCHÄFER & FOIS, 1987). Diese Behauptung ist inso
fern richtig, als es tatsächlich die paläozoischen Ordnun
gen der Trepostomata (und Cystoporata, Cryptostomata) 
sind, die bis in das Nor die Bryozoenfaunen dominieren, 
während die „modernen" Cyclostomata erst ab dem Rhät 
mit Sicherheit nachgewiesen sind. Auf Artniveau ergibt 
sich für die Triasbryozoen jedoch ein analoges Bild zu den 
mitteltriadischen/karnischen Riffen. In nahezu allen Fällen 
handelt es sich um jungpaläozoische Gattungen, die mit 
neuen Arten in der Trias vertreten sind, oder um neue Gat
tungen, die sich von jungpaläozoischen Linien ableiten. 
Als einzige Art wurde bisher nur Dyscritella tenuirama sowohl 
aus dem Perm von West-Australien als auch aus dem Nor 
von Neuseeland nachgewiesen (SCHÄFER & GRANT-MAK-
KIE, im Druck). 

Augenfällig ist jedoch, daß die triadischen Trepostoma
ta ein charakteristisches Merkmalsbild besitzen, welches 
sie von permischen Faunen unterscheidet. Mehrere Taxa 
sind durch Merkmale wie den Besitz vieler Diaphragmen, 
seltener auch Cystiphragmen gekennzeichnet, und die 
meisten Arten besitzen ausgeprägten Zwergenwuchs. 
Diaphragmen und Cystiphragmen sind charakteristisch 
für viele alt- bis mittelpaläozoische Trepostomata, nicht 
jedoch für jungpaläozoische Taxa. Es wird vermutet, daß 
diese Merkmale bei den triadischen Taxa als konvergente 
Bildungen neu entwickelt wurden (SCHÄFER & GRANT-
MACKIE, im Druck). Hierin zeigt sich eine Analogie zu den 
von FLÜGEL & REINHARD (1993) für einzelne triadische 
Sphinctozoen und Algen vermuteten Homeomorphien. 

Die nahe Verwandtschaft der triadischen Taxa zu jenen 
des Jungpaläozoikums äußert sich vor allem im Besitz be
sonders kräftiger oder besonders zahlreicher Acantho-
stylen, sowie von unregelmäßig bis perlschnurartig ver
dickten Zooecienwänden (Araxoporidae, Dyscritellidae, 
Stenoporidae). Bisherige Bemühungen, diese Sachlage in 
einer Überarbeitung der triadischen Trepostomata zu be
rücksichtigen (z.B. ASTROVA, 1978; SCHÄFER & Fois, 1987; 
SCHÄFER & GRANT-MACKIE, im Druck), sind noch zu keinem 
zufriedenstellenden Abschluß geführt worden, machen 
sie doch eine grundlegende Revision aller bisher be
schriebenen Trepostomata des Jungpaläozoikums und 
der Trias notwendig. 
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6. Cyclostomata der Trias 

Die einzigen sicheren, tubuliporinen Cyclostomata der 
Trias sind Stomatopora sp. und Reptomultisparsa hybensis aus 
dem Rhät. Beide Taxa stammen aus den Kössener Schich
ten der Niederen Tatra, in deren klastisch-karbonatischer 
Abfolge sie als Epifauna auf den Karbonatskeletten ande
rer Organismen erscheinen (TAYLORSMICHALIK, 1991). Rep
tomultisparsa hybensis ist bisher die stratigraphisch älteste 
Art mit polymorphen Reproduktionszooiden. Gonozooide 
oder größere Brutkammern sind von paläozoischen Cyclo
stomata unbekannt. 

Stomatopora sp. und Braiesopora hybensis werden von BIZZA
RINI &BRAGA (1981) bzw. (1986) aus den Cassianer Schich
ten (Cordevol) der Dolomiten beschrieben. Die flaschen-
förmige Morphologie der Zooidröhren bei Stomatopora sp. 
sowie das chaotische Knospungsmuster von Braiesopora 
voigti lassen jedoch Zweifel daran zu, daß die beiden Taxa 
zu den tubuliporinen Cyclostomata gehören (auch TAYLOR 
& MICHALIK, 1991). Braiesopora hybensis wird von BIZZARINI & 
BRAGA (1986) zudem durch den Besitz eines Gonozooids 
charakterisiert, ohne daß dieses Gonozooid dokumentiert 
wird. Eine erneute Untersuchung des Materials der Cas
sianer Schichten, auch unter Einbeziehung der Wand
strukturen, erscheint daher notwendig. 

Gleiches gilt auch für die von VINASSA DE REGNY (1901, 
1915) aus der Obertrias von Ungarn und Timor beschrie
benen und noch von FLÜGEL (1963: 241) aufgeführten Ar
ten von Ceriopora und Heteropora, deren Bryozoennatur ohne 
eine Analyse der Wandstrukturen und der internen Skelett
merkmale (Knospungsmuster, Diaphragmen, Heterozoo-
ecien, Kommunikationsporen) nicht bestätigt werden 
kann. Bei Ceriopora pannonica PAPP (Originalmaterial), Cerio
pora bittneri (VINASSA DE REGNY) und Heteropora hornigi (VINAS
SA DE REGNY) aus dem Tuval (Vesprem, West-Ungarn) wur
den jedoch von FLÜGEL (1963) „multiporöse Wandstruktu
ren" (= Kommmunikationsporen?) nachgewiesen, sodaß 
eine Zugehörigkeit speziell dieser Arten zu den ceriopori-
nen Cyclostomata in Betracht gezogen werden muß. 

7. Paläobiogeographie und Fazies 

Im Perm gehören die Bryozoen zu den regional am wei
testen verbreiteten, häufigsten und die vielfältigsten 
Schelfbiotope besiedelnden Organismen benthischer 
Gemeinschaften. Die Spannweite ihres Vorkommens 
reicht von den inneren Regionen der zentralen Tethys 
(Ross, 1978) bis in das Arktische Meer (MOROZOVA & KRU-
CHININA, 1986; NAKREM, 1988) und die südlichen Schelfe 
von Gondwana (RAO, 1981). Die Vereisung von Gondwana 
mit ihrem Klimaminimum im oberen Karbon/unteren Perm 
sorgte dafür, daß eine Vielzahl unterschiedlicher Schelfre
gionen in tropischen, subtropischen und boreal-polaren 
Klimazonen für die Besiedlung durch Bryozoen zur Verfü
gung stand. 

Im Perm können vier große Schelfprovinzen unterschie
den werden. Es sind dies die Tethysprovinz (einschließlich 
der exotischen Terrane der Westlichen Kordillere Nord
amerikas), die arktische Provinz, die pazifische Provinz 
(südwestliches Nordamerika) und die Gondwanaprovinz. 
Alle sind weiter untergliederbar, wobei infolge der tiefgrei
fenden paläogeographischen Ereignisse in Zusammen
hang mit der ausgehenden variszischen Orogenese (z.B. 
Trennung von Uralmeer und Tethys im Oberen Perm) Teil
becken und Schelfe eine differenzierte Geschichte durch

laufen haben, die auch durch den Provinzialismus der 
Bryozoen belegt wird (vergl. Ross, 1978). 

Im Unterperm lag Gondwana in südpolarer Lage mit der 
zentralen Antarktis über dem Südpol; weite Teile des Kon
tinents waren von Eismassen bedeckt, deren Einfluß bis 
nach Indien durch Floren und glaziale Sedimente nach
weisbar ist. Die Verbreitung von Fusulinenkalken (DILLEY, 
1973; Ross, 1976) läßt vermuten, daß noch im unteren 
Perm der Nordschelf von Gondwana (Südrand der Tethys) 
im temperierten Klimagürtel gelegen war. Mit der Norddrift 
von Pangaea während des Perms und der Trias müssen 
sich die Klimaverhältnisse in bezug auf die Bioprovinzen 
fortlaufend verschoben haben. Modellrechnungen von 
CROWLEY et al. (1989) belegen für das Oberperm Vereisung 
in Sibirien. Aus der gleichen Zeit sind aus dem Ural-Meer 
keine Fusulinenkalke mehr nachgewiesen (Ross, 1976). 

Für die westliche Tethys wird während der Trias ein 
Übergang von mehr ariden (subtropischen) zu humiden 
(tropischen) Klimabedingungen postuliert, wie der Wech
sel von Karbonaten/Salzfolgen des Skyth-Karn zu mächti
gen Karbonatfolgen bei gleichzeitig erhöhtem Eintrag aus 
dem Vindelizischen Hinterland ab dem oberen Karn-Nor 
anzeigt. Nach SIMMS & RUFFELL (1989) korreliert die höch
ste Umbildungsrate für marine Invertebraten zeitlich mit 
einer deutlichen Zunahme an Niederschlägen an der 
Grenze unteres/mittleres Kam, obwohl von denselben Au
toren bereits für das Nor eine erneute Zunahme der Aridi-
tät angenommen wird. In den innerkontinentalen Regio
nen der Germanischen Trias äußert sich die zunehmende 
Humidität im Wechsel von Buntsandstein/Muschelkalk-
zur Keupersedimentation (ZIEGLER, 1990). DUBIEL et al. 
(1991) beschreiben für die Trias eine großklimatische Si
tuation, die, mit einem Höhepunkt in der Obertrias, durch 
Großmonsun-Wetterlagen mit saisonal ausgeprägten Re
genfällen und gegenläufigen Windsystemen gekennzeich
net war. 

Die Bryozoenfaunen des Perms sind in der Tethys durch 
ihren z.T. ausgeprägten Endemismus gekennzeichnet. Zu 
den endemischen Gattungen gehören Paralioclema, Araxopo-
ra, Dyscritellina, Permolioclema, Permopora, Pn'moreIIa und IDyscri-
tella unter den Trepostomata. Unter den Cryptostomata/ 
Fenestrata sind endemische Taxa weit verbreitet. Fistulipo-
ra, Fistulamina, Primopora und Sulcoretepora sind unter den Cy-
stoporata im Oberen Perm der Tethys häufige Taxa. Dage
gen stehen die kosmopolitischen Taxa Stenopora, Rhombo-
trypella, Tabulipora, Pseudobatostomella bei den Trepostomata, 
Penestella, Penniretepora und Polpora bei den Fenestrata, die 
vor allem auch in den außertethyalen Regionen häufig 
sind. 

Dem Konzept von Ross (1978) für das Perm folgend, 
werden in der Trias folgende Bryozoenprovinzen unter
schieden: 
1) die arktische Provinz mit arktisch Kanada, Spitzbergen 

und dem Nordrand der sibirischen Plattform (Yakutzk), 
2) die pazifische Provinz mit dem südwestl. Nordarme

rika, 
3) die westliche Tethysprovinz mit den Alpen, Karpathen 

und Dinariden, 
4) die nördliche Tethysprovinz mit der Maritimen Provinz 

(Amur und Kabarovsk-Region), Japan und der West-
kordillere Nordamerikas (Terrane), 

5) die zentrale Tethysprovinz mit dem Transkaukasus, 
Pamir, Tibet und Südchina, 

6) die südliche Tethysprovinz mit Nordindien und ?Thai-
land und Teilen von Neuseeland, 

7) die südöstliche Gondwanaprovinz mit Teilen von Neu
seeland und Neu Kaledonien. 
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Der eustatische Meeresspiegelabfall im obersten 
Perm-unterster Trias (HAQ et al., 1987) war mit einer Dezi
mierung flachmariner Schelfbiotope verbunden. Karbo
natplattformen größeren Ausmaßes fehlen daher aus der 
untersten Trias (SENOWBARI-DARYAN et al., 1993). Der Mee
resspiegelabfall mußte die lichtabhängigen Riff- und 
Flachschelfgemeinschaften besonders hart treffen, wäh
rend er sich auf die lichtunabhängigen Filtrierergemein
schaften, wie die der Bryozoen, weniger stark auswirken 
sollte. Speziell die Bryozoen hätten - geeignetes Substrat 
vorausgesetzt - eher als die lichtabhängigen Schelfge
meinschaften auf die Schelfhänge ausweichen können. 
Über den Aufenthaltsort von Restpopulationen permi
scher Bryozoen während dieses Meeresspiegeltiefststan-
des ist bisher nichts bekannt. Der in allen marinen Profilen 
(mit Ausnahme von S-China) auftretende, sedimentäre 
Hiatus im Dzhulfium/Changxingium/Griesbachium be
deutet, daß in diesen Regionen in der Trias eine Einwande
rung jeweils neuer Populationen erfolgen mußte. 

Bei den Bryozoen haben offensichtlich die permischen 
Gattungen mit kosmopolitischem Charakter wie Pseudoba-
tostomella, Dyscritella, Paralioclemaund dieStenoporiden in die 
Trias hinein überlebt, während die endemischen Gattun
gen der Tethys am Ende des Perms ausstarben. Während 
die letzten Bryozoen des Perms aus der Tethys (Südchina) 
nachgewiesen sind, sind außer einem Fund von Polypora 
darashamensis mit fraglich skythischem Alter bisher keine 
Bryozoen aus dem Skyth der Tethys bekannt. Vielmehr 
scheinen die ältesten Bryozoen des Skyths auf die Schelfe 
des Arktischen Meeres (Nordkanada, Spitzbergen, Sibi
rien) konzentriert. Ähnliche Bryozoenfaunen in Spitzber
gen und Nevada legen eine meerische Verbindung im 
Skyth zwischen der Arktis und der pazifischen Provinz 
nahe. 

Die hochdiversen Bryozoenfaunen des Unter- und Ober
perms von Australien haben keine direkte Verbindung in 
die untere Trias. In Neuseeland sind zwar im Gegensatz 
zur durchgehend kontinentalen Triassedimentation in 
Australien zwei marine Faunenprovinzen ausgebildet, je
doch stammen die ältesten Bryozoen der Gondwana-
rand-Fazies erst aus dem Ladin (SCHÄFER & GRANT-
MACKIE, im Druck). 

Bereits ab dem Anis ändert sich das paläobiogeogra-
phische Bild der Bryozoen jedoch drastisch. Ab dieser 
Zeit ist eine zunehmende Verlagerung der trepostomen 
Faunen in die Tethys hinein zu beobachten. Die Zahl der 
bisher bekannten anisischen Arten insgesamt hat sich mit 
8 gegenüber dem Skyth nur unwesentlich erhöht. Auffällig 
ist jedoch eine Häufung des Vorkommens und der Arten
vielfalt in der westlichen (Dolomiten, Karpathen) und der 
nördlichen Tethys (Kaukasus, Amur Region). Außerhalb 
der Tethys gelegen sind nur die Funde von Phragmotrypa ordi-
nata aus biogenreichen Karbonaten des unteren/mittleren 
Anis von Nevada (SCHÄFER & Fois, 1987). In den Karbona
ten weisen häufige Verkieselungen von Biogenen und Ma
trix auf eine ursprüngliche Vergesellschaftung der Bryo
zoen und ihrer Begleitfauna mit Kieselschwämmen sowie 
auf kalt-temperierte Wassermassen hin. Bryozoen/ 
Schwamm-Vergesellschaftungen, hier allerdings mit 
Kalkschwämmen, sind dagegen aus dem Anis der Dolomi
ten (SCHÄFER & Fois, 1987; SENOWBARI et al., 1993) und den 

Karpathen (ZAGORSEK, 1991) bekannt. Karbonatische Riff-
mounds mit deutlicher Beteiligung am Riffbau durch 
Bryozoen tritt somit in post-permischer Zeit erstmals wie
der im Pelson-Illyr der westlichen Tethys auf. 

Im Ladin und Kam breiten sich die Bryozoenfaunen in 
der Tethys weiter in südlicher Richtung aus. Die überwie

gende Zahl der Taxa wird aus der zentralen Tethys be
schrieben (YANG & HSIA, 1975; Hu, 1984). Im Kam sind die 
Bryozoen über den gesamten Nord-, Zentral- und Südbe
reich der Tethys ausgebreitet. 

Im Kam erreichen die Bryozoen ihre größte Diversität 
und weiteste Verbreitung. Die Wanderwege einzelner Ar
ten bzw. Artengruppen werden sichtbar z.B. an Tebitopora 
orientalis, die zuerst im Ladin von Tibet (Hu, 1984) (zentrale 
Tethys), dann im Kam aus Nordindien (SCHÄFER & Fois, 
1987) und endlich im Nor bis in die alpine (Torlesse-)Fazies 
von Neuseeland (SCHÄFER & GRANT-MACKIE, im Druck) ver
folgt werden kann. Ein weiteres Beispiel ist die Gattung 
Vysokella, die mit zwei Arten aus dem Anis der Karpathen 
beschrieben ist (ZAGORSEK, 1993), während die in densel
ben Formenkreis gestellte Art Zozariellastellata aus dem Kam 
von Nordindien bekannt gemacht wurde (SCHÄFER & Fois, 
1987). Die Ausbreitung tethyaler Taxa von N nachS im Ver
lauf der Trias läuft mit der Klimaverschiebung infolge der 
Norddrift von Pangaea synchron. 

Zeitgleich mit der Ausbreitung der Bryozoen auf den 
Schelfen der Tethys erfolgt die Verbreitung der Bryozoen in 
Neuseeland. Nach einer Schichtlücke im Kam sind auf 
Neuseeland ab dem obersten Kam Bryozoen mit zuneh
mender Diversität vertreten. Noch im Kam sind sie vor al
lem in den vulkaniklastischen, fossilreichen Sedimenten 
der Murihiku-Fazies zu finden (SCHÄFER & GRANT-MACKIE, 
im Druck). 

Während im Skyth Bryozoen vor allem in siliziklastisch 
dominierten Sedimentfolgen auftreten, sind sie ab dem 
Anis als Bestandteil fossilreicher Biodetrituskalke (ge
meinsam mit Brachiopoden, Mollusken und Crinoiden) 
weit verbreitet. Echte Riffbiotope der Mitteltrias und des 
Karns scheinen von Bryozoen dagegen nur selten besie
delt worden zu sein. Eindeutig aus Kalkschwamm-Algen-
Korallen-Gemeinschaften beschrieben wurden bisher nur 
Reptonoditrypa cautica aus dem Anis der Dolomiten (SCHÄFER 
& Fois, 1987; SENOWBARI et al., 1993), die aus vielen Riff
kalken des Karns der Alpen und Dinariden bekannte Art 
Dyscritella dagysi sowie Dyscritella zardinii und Cystitrypa cassiana 
aus den Cassianer Schichten (SCHÄFER & Fois, 1987). 

Im Übergang vom Kam zum Nor tritt ein drastischer Um
schwung in der Verbreitung der Bryozoen ein. Dieser Um
schwung korreliert zeitlich mit dem Faunenschnitt in den 
Riffgemeinschaften der Tethys an der Wende Kam/Nor 
(RIEDEL, 1991). Ab dem Nor sind die Bryozoen aus den 
Schelfgebieten der westlichen, nördlichen und zentralen 
Tethys weitgehend verschwunden, dagegen treten sie ab 
dem Nor mit großem Individuen- und Artenreichtum in den 
verschiedenen tektonofaziellen Großräumen von Neusee
land und Neu Kaledonien auf. Die Torlesse-Fazies von 
Neuseeland wird als exotisches Terrane tethyaler Herkunft 
postuliert. Diese Annahme wird auch durch die Funde von 
Tebitopora orientalis und Styloclema morozovae aus dem Nor der 
Torlesse-Fazies unterstützt, die noch im Ladin-Kam aus 
der zentralen Tethys (Tebitopora orientalis) bzw. mit permi
schen Gattungen der Araxoporidae eine der wichtigsten 
Formen der Tethys war (SCHÄFER & GRANT-MACKIE, im 
Druck). Die „maorische" Fauna der Murihiku-Fazies wird 
als boreale Reliktfauna mit der malvinokaffrischen Fau
nenprovinz von Gondwana in Zusammenhang gebracht 
(WILCKENS, 1927); sie kam vermutlich in einem ?Forearc-
Bereich eines dem südöstlichen Gondwanarand vorgela
gerten Inselbogens zur Ablagerung. Die Bryozoen der Mu
rihiku-Fazies (Stenodiscus kawhiae, Stenodiscuszealandicus, Dys
critella et tenuiramä) lassen engere Beziehungen zu den per
mischen Bryozoenfaunen von Australien erkennen (SCHÄ
FER & GRANT-MACKIE, im Druck). "Monotrypella" maorica aus 
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dem Karn-Nor von Neuseeland und dem Rhät aus Neu Ka-
ledonien wurde, allerdings unter dem Namen Eoheteropora 
katzi, von MOROZOVA & KARNIKOVA (1984) vermutl ich auch 
aus dem Nor des Kolymski-Massives, Sibir ien, beschrie
ben. Obwohl in seiner systematischen Stellung bisher 
gänzlich ungeklärt, kann das Auftreten dieses Taxons als 
Hinweis auf eine engere paläogeographische Beziehung 
beider Regionen zueinander gewertet werden. Es wird 
vermutet, daß sie ursprüngl ich als nah benachbarte Terra-
ne in einer südpazif ischen Position mittlerer geographi
scher Breite gelegen waren. 

Der Umschwung in der räumlichen Verbreitung und Fa
ziesbindung der Bryozoen an der Wende Karn/Nor korre
liert zeitl ich mit dem Faunenschnitt in den diversen Schelf-
und Riffgemeinschaften derTethys. Die Konzentration der 
Bryozoen im nachfolgenden Nor/Rhät auf die kühl - tempe-
rierte Region Neuseelands/Neu Kaledoniens kann in Ana
logie gesehen werden zur Konzentration der Bryozoenfau-
nen des Skyths auf die arkt ische Region. Dies würde be
deuten, daß die Bryozoen erneut, wie bereits im Skyth, in 
solchen kl imatischen Regionen ihre größte Überlebens
chance hatten, die außerhalb der tropischen Tethys gele
gen waren. 
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