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Zusammenfassung

Gut erhaltene Zysten pithonelioider Kalk-Dinoflagellaten aus der Kreide (Alb der Bohrung Kirchrode 1/91; Maastricht der Bohrung Nennhausen), die
teilweise noch organische Phragmen erkennen lassen, erlauben auf der Grundlage rasterelektronenmikroskopischer Untersuchungen eine detaillierte
Struktur-Analyse ihrer prinzipiell doppelschichtigen Kalkwand. Trotz der sehr unterschiedlichen Strukturen der die Zystenwand dominierenden,
kalkigen Innenwand kann ein grundséatziich iibereinstimmendes Modell zur Biomineralisation erstellt werden, das durch die Préexistenz eines organi-
schen Stiitzskeletts und die Potenz zu einer zweifachen, genetisch und strukturell voneinander unabhéngigen Kalzit-Mineralisation charakterisiert ist.
Es bestatigt den engen systematischen Zusammenhang der Pithonelloideae. Die Anwendung der gewonnenen Erkenntnisse stellt bei der taxonomi-
schen Umsetzung die Berechtigung der Gattung Wallia Keurp 1990 in Frage und 16t die Unterscheidung zwischen Pithonellaund BonetocardiellatlieBend
erscheinen. Zwei Arten Pithonella lamellata und Pithonella atopa werden neu eingefiihrt.

Wall Structures of Pithonelloidea (Calcareous Dinoflageliates):
Biomineralization and Sysiematic Consequences

Abstract

EM investigations of well preserved Cretaceous pithonelloid calcareous dinoflagellate cysts (Albian of the core Kirchrode 1/91, Maestrichtian of the
core Nennhausen), partly showing organic components in their primary double layered calcareous walls, exhibit different structures of their walls.
While the outer calcareous wall-layer of all the studied taxa is constructed more or less correspondingly, the structures of the more prominent inner
calcareous wall-layer differ significantly. Nevertheless, a common model of biomineralization processes of all Pithonelloideae is postulated which is
characterized by both the pre-existence of an organic skeleton formed by uniquely oblique arranged fibres between the proximal and distal boundary
of the “physical container”, and the potential ability to originate two genetically and structuraliy independent calcitic mineralizations. On base of this
biomineralization mode!, the close affinity of all the pithonelloideans can be confirmed. On the other hand, the genus WalliaKeupp 1990 is discussed to
belong possibly to Pithonel/ia LORENZ 1902. Also, the clear definitions for separating the genera Pithonella and Bonefocardielfa become more and more
diffuse. Two new species are introduced: Pithonella atopaand Pithonella lamellaia.

*) Anschrift der Verfasser: HELMUT KEUPP, ULRIKE KIENEL, Institut fiir Paldontologie, FU Berlin, MalteserstraBe 74-100, Haus D, D-12249
Berlin.
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1. Einflihrung

Die Zuordnung der in ihrer systematischen Stellung
umstrittenen, (berwiegend kretazischen pithonellomor-
phen Calcisphaerulidae (vergl. ViLLAIN, 1975, 1977) zu den
Calciodinelloideae (Subfamilie Pithonelloideae) erfolgt
aufgrund von morphologischen Analogieschlissen zu ge-
sicherten Kalk-Dinoflagellaten-Zysten der beiden Subfa-
milien Orthopithonelloideae und Obliquipithonelloideae
(KEUPP, 1987: 40). Die einheitlich schrédge Orientierung der
Kalzitkristalle beider kalkigen Wandschichten, die bei
lichtoptischer Untersuchung unter gekreuzten Nicols je
nach AusmaB der Kristall-Inklination ein mehr oder weni-
ger ausgepragt asymmetrisches Ausléschungskreuz be-
dingen (BIGNOT & LEZAUD, 1964; VILLAIN, 1975, 1977; JA-
NOFSKE & KEUPP, 1992), rechtfertigen die Zusammenfas-
sung dieser Formen in einer eigenstandigen Subfamilie.
Folgende Gattungen werden in ihr subsumiert:

@ Pithonella LORENZ 1902, emend. BIGNOT & LEzAUD 1964,
emend. VILLAIN 1977 (vergl. KEUPP 1991).

Wallia Keupp 1990.

Bonetocardiella DUFOUR 1968, emend. VILLAIN 1975
Centosphaera WISE & WIND 1977 (vergl. KEUPP 1992)
Normandia ZOGEL (in Vorber.)

? Tetratropis WILLEMS 1990 (den paratabulierten Zysten
fehlt offensichtlich die bei den Gibrigen Pithonelloideen
auftretende, diinne duBere Kalkwand).
Ultrastruktur-Untersuchungen, die in der Anfangszeit
der Raster-Elektronenmikroskopie an angeétzten Schilif-
fen (ANDRI & AUBRY, 1973a,b; BEIN & REISS, 1976), spater
vor allem an neomorph veranderten isolierten Zysten der
Schreibkreidefazies (VILLAIN, 1975, 1976, 1977; WILLEMS,
1992) durchgefuhrt wurden, lieferten bisher keine hinrei-
chenden Details, wie organische Wandkomponenten und
primére Kristalinuklei, um in Anlehnung an die wenigen
verfligbaren Beobachtungen zur Biomineralisation bei re-
zenten Kalkdinoflagellaten (WALL et al., 1970; GAO et al.,
1989) ein Modell zur Biomineralisation entwerfen zu kén-
nen. Die sehr stark generalisierten Modellvorstellungen
bei JANOFSKE (1992) reichen fir die Erkldrung der unter-
schiedlichen Struktur-Typen bei Pithonelloideen (s.u.)
nicht aus. Die jingst dargesteliten, differenzierteren Aus-
fubrungen zur Calciodinelloideen-Biomineralisation bei
MONNET (1993) beriicksichtigen nur die Ortho- und Obli-
quipithonelloideen. Fiur die Pithonelloideae steht eine de-
taillierte Analyse noch aus. Die hier vorgelegte Untersu-
chung soll diese Kenntnisliicke schlieBen. Sie stlitzt durch
das Aufzeigen jeweils vergleichbarer Mineralisationspro-
zesse die enge systematische Affinitat der Pithonelloi-
deae zu den Gbrigen Zysten-Subfamilien kalkiger Dino-
flagellaten. Dartberhinaus gelingt mit Hilfe eines modifi-
zierten Biomineralisations-Konzeptes, die innerhalb der
Subfamilie Pithonelloideae auftretenden, sehr unter-
schiedlichen Wandstrukturtypen zu erklaren und dadurch
ihren jeweiligen taxonomischen Wert einzuschéatzen.

OQ00QQ

2. Material

Die der Bearbeitung zugrundeliegenden, isolierten

Kalkzysten stammen aus zwei Kernbohrungen:

@ Kartierungsbohrung Nennhausen 2/63
Sie setzt 50 km westlich von Berlin zwischen den halo-
kinetischen Strukturen Friesack und Kotzen an. Die
insgesamt 953 m tiefe Bohrung erschlieBt die Schicht-
folge vom Obercampan/Unter-Maastricht bis ins Quar-
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tar (AHRENS, LOTSCH & MussToPF, 1965). Das im Zuge
einer biostratigraphischen Bearbeitung des kalkigen
Nannoplanktons und der kalkigen Dinoflagellaten-Zy-
sten (KIENEL, i. Vorber.) gewonnene, hier verwendete
Material stammt aus den ,Nennhausener Schichten
des frilhen Obermaastrichts (Teufe 630 m, Probe 46).
Mit Hilfe des kalkigen Nannoplanktons kann die Probe
in die Lithraphidites quadratus-Zone (sensu ROTH, 1978)
eingestuft werden. Lithologisch handelt es sich um
einen feinkdrnigen, schiuffigen, braunlichgrauen
Kalksandstein, der geringe Mengen an Feinglimmer
und Glaukonit enth&lt. Die Fazies entspricht nach
VOIGT (1954) der kiistennahen Grlinsand-Mergelfazies
des N- und NW-deutschen Raumes, die (iber die Zone
der ,Reitbrooker Fazies“ mit der Schreibkreide-Fazies
des Nord- und Ostsee-Raumes verbunden ist. Die Pro-
be 46 enthélt eine nahezu monospezifische Kalkdino-
flagellaten-Flora von Bonetocardiella neumannae VILLAIN
1975. Die Zysten zeichnen sich durch die Erhaitung
von organischen Wandungsanteilen in Form stabiler
Phragmen aus, deren Dicke zwischen 60 und 100 nm
variiert. Bei Vertretern der Pithonelloideae sind - im
Gegensatz zu den Ortho- und Obliquipithonelloideae -
Organica bisher nur vereinzelt erwéahnt worden (z.B.
VILLAIN, 1975: 212, 1977: 147).

© Forschungsbohrung Kirchrode 1/91

Sie wurde im Zuge des DFG-Schwerpunktprogram-
mes ,Biogene Sedimentation“ im Stadtgebiet von
Hannover niedergebracht und durchteuft ca. 240.m
Uberwiegend grauer Mergeltone des Ober-Alb. Alle im
5-m-Abstand untersuchten Proben enthalten u.a. ver-
schiedene pithonelloide Taxa (vergl. KEUPP, i. Vorber.).
Aufgrund einer meist nur geringen Karbonatdiagenese
lassen sich bei vielen Exemplaren noch urspriingliche
wandstrukturelle Merkmale erkennen, die auch ohne
nennenswerte substanzielle Uberlieferung der organi-
schen Wand-Komponenten Einblicke in die mutmagli-
chen Biomineralisationsvorgénge erlauben. Der Abla-
gerungsraum ist im Zentrum des Niedersachsischen
Beckens, an der Flanke des Lehrter Salzstockes,
durch offen marine Verhaltnisse gekennzeichnet.

3. Pithonelloide Wandstrukturen

Mit Ausnahme der paratabulierten Tefrafropis WILLEMS
1990 ist die Wandung pithonelloider Zysten analog den
meisten Obliquipithonelloideen und einigen Orthopitho-
nelloideen durch den Wechsel organischer und kalziti-
scher Anteile charakterisiert und primér 4-lagig. Von innen
nach auBen sind das:

3.1. Innenphragma

Das nur selten erhaltene organische Innenphragma ist
bei Bonetocardiella neumannag zwischen 0,06 und 0,1 wm dick.
Seine Oberflache ist durch zahlreiche handschuhfingerar-
tige Ausstlipungen charakterisiert, deren Umri teils
rund, Uberwiegend aber rechteckig ist (Taf. 5/12,14-15).
Die Steinkern-Oberflache vieler Pithonella sphaerica zeigt oft
zapfenartige Zementkristalle in regelmé&Biger, polkonzen-
trischer Anordnung, die durch das Hineinwachsen in ent-
sprechende handschuhfingerartige Ausstllpungen auf
ein analoges, in der Regel nicht mehr erhaltenes, Organi-
cum hinweisen (Taf. 2/6~10,12). Aufgrund des nur verein-
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Abb. 1.

Biomineralisationsmodetll pithonelloider Kalk-Dinoflagellaten-Zysten mit doppelschichtiger Kalkwand:
diinne schwarze Linien = fossil nicht erhaltungsfihige Organica; dicke schwarze Linien = fossil bedingt erhaltungsfahige Organica; diinne punktierte

Linien = vermutete interne, nicht fossilisierbare Organica (Membranen ?).

1) Pithonella sphaerica-Typ mit zentrifugal und zentripetal gerichteten Kalzit-Kristalliten der inneren Kalkwand.
I1) Bevorzugte Nukleierung der Kristallite entlang eines vertikalen organischen Faserskeletts bedingen ein {iberwiegend zentrifugal gerichtetes
Kristallwachstum: a: Pithonella ovalis-Typ, b: Wallia melloi-Typ, ¢: Pithonella atopa-Typ.
1Y) Der Pithonella lamellata-Typ entspricht einer prinzipiell zentripetal gerichteten Struktur, da die proximale Kristafl-Nukleierungspotenz der inneren

Kalkwand zugunsten einer distalen Nukleierung unterdrickt ist.

V) Aufsicht auf die Struktur der kalkigen Innenwand bei den neu eingefilhrten Arten Pithonella atopa (a) und Pithonella Jamellata (b).

zelten Auftretens solcher Phragmen sind bisher keine
TEM-Untersuchungen moglich (vergl. MONNET, 1993). Es
bleibt daher unklar, ob eine den orthopithonelloiden Zy-
sten von Echinodinella und Praecalcigonellum analoge organi-
sche Wandung, die aus einem eigenstandigen Bildungs-
raum hervorgegangen ist, vorliegt (JANOFSKE, 1992; MON-

NET, 1990), oder ob die Phragmen, wie bei MONNET (1993}
fir obliquipithonelloide Zysten diskutiert, den basalen Be-
standteil des Reaktionsraumes ,kalkige Innenwand” re-
prasentieren. In letzterem Fall entsprache das Phragma
der (? diagenetisch verdnderten) unl6slichen Matrix der
kalkigen Innenwand selbst (vergl. entsprechende Diskus-
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sion bei MONNET, 1993). Die charakteristische Anordnung
der Phragmen-Ausstllpungen legt nahe, daB sie Aus-
gangspunkt fur die im Innenwand-Lumen aufgespannten
organischen Gerilistfasern waren (JANOFSKE, 1992, s.u.).

3.2. Innere Kalkwand

Die innere, die gesamte Zystenwand dominierende
Kalkwand ist durch eine prinzipiell tripolare Mineralisation
(Nukleierung und Richtung des Kristallwachstums) ge-
kennzeichnet. Das Kristallwachstum kann teils ausgehend
von einer basalen Nukleierung im Bereich der Ansatzstel-
len des organischen Fasersekeletts nach auBen gerichtet
sein, teils entlang der praformierten organischen Fasern,
welche das Wandungslumen der kalkigen Innenwand ein-
heitlich schrag durchziehen, ansetzen. Die dritte Mdglich-
keit ist eine Nukleierung entlang der AuBenflache des Bil-
dungsraumes der Innenwand, von der ein nach innen ge-
richtes Kristall-Wachstum ausgeht. Je nach Gewichtung
der strukturell unterschiedlich erscheinenden Wachs-
tumsrichtungen resultieren gattungs- und artspezifisch
sehr unterschiedliche Strukturen, die ungeachtet des teil-
weise erheblichen individuellen Variationsspielraumes,
durch fiinf Grundmuster beschrieben werden kdnnen:

(1] Pithenella sphaerica-Typ
Der Pithonella sphaerica-Typ wird von einheitlich schrég
angeordneten, stengeligen Rhomboedern dominiert.
Er charakterisiert neben der Gattung Fithonella bei-
spielsweise auch Bonefocardielfa. Beide Formen unter-
scheiden sich in erster Linie durch die spezifische An-
ordnung ihrer Kristallite. Neben einem unterschiedli-
chen Verhalten unter gekreuzten Nicols wird der Effekt
vor allem im Axialschnitt ersichtlich (VILLAIN, 1977), der
bei Bonetocardie/la infolge der Spiralanordnung der
Wandkristalle annahernd radialfibrds, bei Pithonella
durch die Kristall-Anordnung in Langsreihen deutlich
schréag-faserig erscheint. Nach einer basalen Nukleie-
rung einzelner Kristallite an den Kontaktstellen zwi-
schen basalem Organicum und dem organischen Fa-
sergerist ist die dominierende Wachstumsrichtung
der Wandkristallite von innen nach auBen gerichtet.
Sie bedingt einen anndhernd radialfaserigen Wand-
Aufbau. Bei einer oft auftretenden, unvollsténdigen
Mineralisierung der kalkigen Innenwand, die auf ein
weitstandiges organisches Faserskelett schlieBen
14Bt, Ubernehmen diese Kristalle eine Pfeilerfunktion
(Taf. 1/6-7), wahrend die verbleibenden Zwickelraume
(? sekundar) durch Uberwiegend ungeordnete Ze-
mentkristalle aufgefullt werden (Taf. 1/10-12). Diage-
netische Einflisse fihren dariberhinaus oft durch
Sammelkristallisation bzw. syntaxiale Zementation
zur blockigen Vergréberung der urspriinglich faserigen
Wandstruktur, so daB im Extremfall eine monokristalli-
ne Innenwand resultieren kann (Taf. 2/13-14). Einzelne,
die Kalkwand einheitlich schrag durchsetzende Poren,
die parallel zu den Pfeiler-Kristallen der Wand verlau-
fen und als Relikte des organischen Faserskeletts ge-
deutet werden, zeigen meist eine regelméaBige Anord-
nung in polkonzentrischen Reihen (vergl. auch Norman-
diaZUGEL, i. Vorber.; Taf. 2/12). Die zentripetale Wachs-
tumsrichtung von Kristalliten, die entlang der distalen
Begrenzung des Reaktionsraumes nukleiert werden,
ist oft ganz unterdrickt oder nur auf eine Lage gleich-
maBig von Pol zu Pol ausgerichteter stengeliger Kri-
stallite beschrankt, deren (? synvivo-) diagenetische,
syntaxiale Zementation in Form schrdag angeordneter,
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nach innen wachsender, blockiger bis stengeliger Kri-
stallite erfolgt. Auf diese Weise kommt es zusammen
mit den zentrifugal orientierten proximalen Mineralisa-
ten zu einer mehr oder weniger starken, drusenartigen
Verzahnung der gleichsinnig orientierten, aufeinander-
zuwachsenden Kristalle. Die tangential orientierte An-
lage der stengeligen Kristallite entlang der distalen In-
nenwand wird durch zahlreiche Porenkanéle zwar un-
terbrochen, offensichtlich aber nicht in der Orientie-
rung beeinfluBt. Diese Tatsache belegt, daB deren Nu-
kleierung entlang der distalen Begrenzung des Innen-
wandlumens offensichtlich unabh&ngig von dem pro-
ximal angelegten organischen Fasergerist erfolgte.

Die distale Lage stengeliger Kristalle bildet nur selten
eine homogene, einheitlich gestreifte Innenwand-
Oberflache (Taf. 1/13-15), sondern a3t meist ihre un-
vollstdndige Verwachsung aus einzelnen vesikuléren
Arealen erkennen (Taf. 1/5, Taf. 2/1). Die verbleibenden
Zwickelrdume werden i.a. mit blockigem Kalzit-Ze-
ment ausgefillt, der gelegentlich die Oberflédchen-
struktur bei isolierten inneren Kalkwanden dominieren
kann (Taf. 2/2-5).

Das gelegentliche Auftreten mehrschichtiger Innen-
wande (Taf. 1/8) kann moglicherweise als Hinweis ge-
wertet werden, daB zusétzlich zu dem dominierenden
mehr oder weniger vertikalen organischen Fasergerist
untergeordnet auch ein Gerilist aus horizontalen
Sheets entwickelt war, an dem jedoch beim Pithonella
Sphaerica-Typ nur ausnahmsweise eine Kalzit-Nukleie-
rung erfolgte (vergl. dagegen den Pithonella ovalis- und
Pithonella lamellaia-Typus (s.u.)).

Pithonella ovalis-Typ

Der Pithonella ovalis-Typ wird bei JANOFSKE (1992:
Abb. 12) anhand gut erhaltener oberkretazischer Zy-
sten von Pithonella ovalis (KAUFMANN 1865 ) als Paradig-
ma der ,pithonelloiden Anordnung” vorgestellt (vergl.
auch ZUGEL, i. Vorber): entlang eines organischen
Stitzskeletts in Form von regelmaBig schrag angeord-
neten Fasern, die zwischen der proximalen und dista-
len Begrenzung des Kalzifikationslumens aufgespannt
sind, werden granulare Kristallit-Stapel initiiert. Diese
Kristallit-Stapel konnen aber mdglicherweise auch
durch ein sich durchdringendes System des organi-
schen Stutzskeletts erkiart werden, das aus den domi-
nierenden Vertikalelementen und einer zusétzlichen,
dichten Abfolge horizontaler Sheets bestand. In &hnii-
cher Weise nimmt JANOFSKE (1992) fur die Bildung mi-
krogranularer obliquipithonelloider Innenwénde ein
Raumgitter von organischen Fasern an. Die Nukleie-
rung der Kristallite bei P ovalis erfolgte danach entlang
der einheitlich schrdg angeordneten Radialfasern je-
weils an den Kreuzungspunkten mit den organischen
Horizontallagen. Die Ausbildung stengeliger Einkri-
stalle, die aus einer einfachen, basalen Nukleierung
hervorgegangen sind (Pithonella sphaerica-Typ), und eine
mehrfache Nukleierung, die zu einheitlich orientierten
Kristallit-Stapeln fuhrt (P ovalis-Typ), gehéren offen-
sichtlich dem intragenerischen Variabilitdtsspielraum
an. Strukturelle Ubergange zwischen beiden, wie sie
bei ZUGEL (i. Vorber.: Tafel 2/9) dargestellt sind, werden
daher auch verstandlich. Analoge Wandstruktur-Va-
rianten, deren Kristalle sich jeweils aus einer bzw. einer
mehrfachen Nukleierung ableiten, sind auch bei ortho-
pithonelloiden Zysten bekannt. So ist z.B. die Form-
gruppe um Orthopithonella gustafsonii (BoLLl 1974} durch
einfach nukleierte, stengelige Kristalle gekennzeichnet



(vergl. KEupPP, 1981), wahrend die Wandkristallite von
Orthopithonella granifera (FUTTERER, 1977) durch Mehr-
fachnukleierung charakterisiert sind (vergl. KEUPP &
KOHRING, 1993).

Wallia melloi-Typ

Der Wallia melloi-Typ zeigt den Aufbau der inneren Kalk-
wand aus einheitlich schrag angeordneten Hohlkristal-
len (Keupp, 1990), deren facettierte Feinstruktur die
Verwachsung aus zahlreichen, in sich gleichorientier-
ten Nuclei belegt. Daraus 1aBt sich als dominierende
Nukleierungsfront die unldsliche Matrix entlang der
Oberflache der ehemaligen Porenfiillungen ableiten.
Die urspringlich fateral gerichtete Wachstumsrich-
tung der um die organischen Fasern nukleierten Kri-
stallite wird jedoch weitgehend inhibitiert, so daf
durch Sammelkristallisation der einzelnen Nuclei die
radialfaserigen Hohlkristalle entstehen. Die primar
zentripetalen und zentrifugalen Wachstumsrichtun-
gen, die jeweils von der AuBen- und Innenbegrenzung
des Innenwand-Reaktionsraumes ausgehen, sind bei
Wallia melloi nahe der AuBen- bzw. Innenfldche der inne-
ren Kalkwand auf die Zwickelfullungen zwischen den
dicht stehenden Hohlkristallen beschrankt (vergl.
KEuPP, 1990: Taf. 14/11-12 bzw. Taf. 15/2-4).

Bei Pithonella ovalis und P. sphaerica entstehen einzelne
Porenkanile, die an der Oberflache der kalkigen Innen-
wand oft rhombisch erscheinen (Taf. 1/15, Taf. 2/2-3),
durch einen spéteren, lateralen Zusammenschiuf3 der
einzelnen Kristallit-Pfeiler. Im Gegensatz dazu ist die
unmittelbare Ableitung des Wallia melloi-Struktur-Typs
vom Pithonella ovalis-Typ durch ein analoges Zusam-
menwachsen einzelner Pfeiler zu Hohlkristallen, wie
das von JANOFSKE {1992) vermutet wird, jedoch nicht
plausibel. Vieimehr zeigen die isoliert stehenden Réh-
ren bei Wallia melloi (vergl. KEupP, 1990: Taf. 15/3-4) ihre
primére Bildung an. Der Unterschied zwischen beiden
Struktur-Typen liegt wohl eher in der primér unter-
schiedlichen Dimension der organischen Gerist-Fa-
sern und ihrem unterschiedlichen MaB, substantiell in
die Biokristallite integriert zu werden.

Pithonella atopa-Typ

Beim Pithonella atopa-Typ sind die Zwickelrdume zwi-
schen den regelmaBig angeordneten, die Wandung
einheitlich schrdg durchziehenden Porenkanélen
durch eine mikrogranulare Struktur aufgeflllt. Die
kurzstengeligen Kristallite zeigen nur unmittelbar im
Kontakt mit den Porenkandien eine weitgehend gere-
gelte tangentiale Spiralanordnung um die Poren
(Taf. 3/5,9,11), wéhrend sie in den verbleibenden Zwik-
kelrdumen analog vieler obliquipithonelloider Zysten
regellos erscheinen (vergl. fehlinterpretierte, isolierte
Zysten-Innenwande bei Keupp, 1987: Taf. 15/9-10).
Die annéhernd einheitliche Ausrichtung der Kristallite
nur im Kontakt mit den Porenkanalen 148t als initiale
Nukleierungsbasis die ehemalige Porenfillung ver-
muten. Die Mineralisationsvorgédnge der ungeregelt
angeordneten Kristallite in den Zwickelrdumen erfolg-
ten mdglicherweise analog den mikrogranularen In-
nenwanden obliguipithonelloider Zysten nach dem
“Halimeda™Modell von BOROWITZKA (1986, 1989) (vergl.
MONNET, 1993).

Pithonella lamellata-Typ

Der Pithonella lamellala-Typ ist durch einen lamellaren
Aufbau der inneren Kalkwand charakterisiert. Jede La-
ge wird durch eine Schicht in sich weitgehend einheit-
lich tangential angeordneter Kristallitstibe zusam-

mengesetzt. Jede dieser Lagen weist jedoch gegen-
Uber den daruber und darunter liegenden Lagen eine
abweichende Orientierung seiner tangentialen Stéb-
chen auf (Taf. 4/8,10; Taf. 5/6). Daraus resultiert eine
komplexe, dem ,Sperrholz-Prinzip“ entsprechende
Wandstruktur. Die meist um 0,15 X 2 pm messenden
Kristallitstdbe bestehen jeweils aus einzelnen, maxi-
mal etwa 100 nm groBen Kalzitnuclei, die den Stab-
chen bei fehlender neomorpher Uberpragung ein Perl-
schnur-artiges Aussehen verleihen (Taf. 4/12). Die ein-
zelnen Lagen aus stengeligen Kristalliten sind meist in
fleckenartige Cluster aufgeldst. Innerhalb eines sol-
chen fleckenartigen Areals sind die Kristallitstdbe in
sich einheitlich, streng parallel ausgerichtet, wahrend
die Ausrichtung verschiedener benachbarter Areale —
wohl durch die Zystenwélbung verursacht - nur nahe-
rungsweise gleichgerichtet ist (Taf. 5/4-8) und auf der
Oberflache derinneren Kalkwand eine mehr oder weni-
ger deutliche Spiralstruktur entstehen 148t (Taf. 5/10).
Einzelne, unregelm&Big verteilte Poren kdénnen die
Wand unterschiedlich dicht stehend von innen nach
auBen durchziehen. Die zentrifugal gerichtete Minera-
lisierung scheint bei diesen Formen vollstandig unter-
drilickt zu sein. Fir die Bildung der lamellaren Innen-
wand bieten sich prinzipiell zwei Erklarungsmdglich-
keiten an:

1) Die einzelnen Lagen werden successive nacheinan-
der in zentripetaler Richtung angelegt,

2) der gesamte Reaktionsraum der kalkigen Innen-
wand hat in Relikten seine urspringlich vesikulére
Struktur beibehalten, so daB die Mineralisation
mehr oder weniger gleichzeitig in einzelnen Stapein
lateral unvollstédndig verschmolzener Alveolen er-
folgte.

Zwei Beobachtungen sprechen eher fir die zweite
Modalitat: der haufig enge Kontakt zwischen den ein-
zelnen Laminae und die stets vollstédndige Mineralisie-
rung des Innenwandlumens. Bei vielen linear gerichte-
ten Mineralisationen anderer Taxa verbleiben dagegen
oftim Bereich der distalen Wachstumsfront nicht kalzi-
fizierte Resthohlrdume.

Ahnliche lamellare Strukturen werden bereits von AN-

DRI & AUBRY {1973b) bei Pithonella perlonga ANDRI 1972

dargestellt. Das dort praktizierte Anédtzen der unter

dem REM untersuchten Oberflachen erschwert jedoch
eine genaue Analyse der mikrogranularen Strukturen.

3.3. ,Periphragma“

Das mutmabBlich sehr diinne Organicum zwischen inne-
rer und duBerer Kalkwand (,Periphragma” sensu Keupp,
1981) ist auch im vorliegenden Material nicht substantiell
erhalten. Es wird aber durch die scharfe Trennung beider
kalkigen Wandschichten und die glatten Innenflachen der
duBeren Kalkwande evident. Die Tatsache, daB bei Pithonel-
la atopa n.sp. die ,Porenkanile” der inneren Kalkwand
strukturelle Auswirkungen auf den eigenstédndigen Reak-
tionsraum ,kalkige AuBenwand® erkennen lassen (s.u.),
macht fir die Natur des Organicums eine fossil nicht er-
haltungsfdhige Membran wahrscheinlich. Sie begrenzte
den Reaktionsraum der kalkigen Innenwand nach auien
bzw. den der AuBenwand nach innen. Ein Organicum in
Form einer eigenstédndigen, organischen Wandung (z.B.
~Mesospor” sensu DURR, 1979), deren Bildung innerhalb
fusionierter Alveolen einen eigenstandigen Bildungsraum
voraussetzte, scheidet somit aus.
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3.4. AuBere Kalkwand

Die stets sehr diinne duBere Kalkwand besteht aus einer
Lage einheitlich schrag orientierter Kalzit-Rhomboeder,
deren Anordnung, GréBe und Habitus artspezifisch vari-
iert, wie z.B.:

@ Pithonella sphaerica (KAUFMANN 1865):
leistenformige Kristalle in Langsreihen, die zwischen
den Zysten-Polen verlaufen.

© Bonetocardiella neumannae VILLAIN 1975:
stengelige, vierkantige Kristalle in Spiral-Anordnung.

& Pithonella lamellata KEUPP n.sp.:
flache, breitplattige vierkantige Kristalle in Spiralan-
ordnung.

& Pithonella atopa KEUPP n.sp.:
RegelmaBige Anordnung winziger Rhomboeder in ab-
wechselnden Arealen, die jeweils durch zwei unter-
schiedliche Dimensionen der Kristalle gekennzeichnet
sind.

Die urspringlich mehr oder weniger kantengerundeten,
flach-plattigen Kristallite der &uBeren Kalkwand sind h&u-
fig durch neomorphe Prozesse sekundir mehr oder weni-
ger deutlich modifiziert. So scheint insbesondere die eu-
hedrale Ausbildung sich seitlich sédgezahnartig Uberiap-
pender Oberflachenkristalle, wie sie vor allem bei Zysten
der Schreibkreidefazies auftreten, das Produkt syntaxia-
ler Zementation zu sein.

Die scharfe Trennung der kalkigen AuB3enwand von der
inneren Kalkwand entlang glatter FIdchen, die das mecha-
nische Abschalen der AuBenwand besonders begiinstigt
(vergl. Taf. 1/13-15; Taf. 4/9), belegt zum einen ihre struk-
turelle Eigenstandigkeit gegeniber der inneren Kalkwand
und spricht zum anderen fir die Bildung in einem eigen-
stdndigen Reaktionsraum. Die Beobachtung, daB die
Struktur der kalkigen AuBenwand bei Pithonella atopa jeweils
Uber den Porenkandlen der kalkigen Innenwand feinkri-
stalliner ist, zeigt aber, daB trotz der prinzipiellen Eigen-
standigkeit des AuBenwand-Reaktionsraumes Beeinflus-
sungen der Mineralisation von der inneren Kalkwand mog-
lich sind (vergl. auch KeEupP, 1990, S. 50: kongruente An-
ordnung der AuBen- und Innenwandkristalle bei Wallia mel-
loi). Die Interpretation von MASTERS & ScoTT (1978), daB
das Auftreten von Doppelwénden stets ein Sekundéar-Ef-
fekt sei, der auf diagenetische Zemente zurlickzufiihren
ist, kann daher eindeutig zurlickgewiesen werden. Insbe-
sondere bei Pithonella lameilata, untergeordnet auch bei Pitho-
nella sphaerica, kann die initiale Anlage der kalkigen AuBen-
wand - strukturell analog zur distalen Innenwandminerali-
sation — durch Lagen tangential angeordneter Kristallit-
Stengel erfolgen, die distal im Zuge des syntaxialen Dik-
kenwachstums von typischen Rhomboedern mit breiter
Basisflache abgeldst werden (Taf. 1/5; Taf. 4/5).

4. Biomineralisations-Modell

Die ersten Vorstellungen zur Biomineralisation kalkiger
Dinoflagellaten-Zysten gehen auf Beobachtungen an
Scrippsiella trochoidea von WALL et al. (1970) zurlck. Detail-
liertere Untersuchungen zum Lebenszyklus und der Aus-
bildung von verkalkten Hypnozygoten an rezentem Mate-
rial liegen bisher nur von Scrippsiella minima vor (GAO et al.,
1989). Diese waren zusammen mit REM- und TEM-Unter-
suchungen an fossilen Zysten Grundlage fir die generali-
sierten Modell-Vorstellungen zur Biomineralisation kalki-~
ger Dinoflagellaten-Zysten von JANOFSKE (1992) und die
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erganzenden, durch gruppenspezifisch differenzierte Be-
trachtungsweise modifizierten Ausfihrungen von MONNET
(1993). Die Vorstellungen von BANDEL & KEUPP (1985), die
auf der Basis vergleichender Untersuchungen der kristalli-
nen Strukturen bei Kalkdinoflagellaten und extrapallialen
Mollusken-Mineralisaten entwickelt wurden, gehen fir die
Mineralisation der Wande bei allen drei groBen Calciodi-
nelloideen-Subfamilien (Ortho-, Obliquipithonelloideae
und Pithonelloideae) lediglich von einer matrixgesteuer-
ten Initiierung der Wandkristallite durch die z.T. fossil er-
hattungsfahigen organischen Phragmen aus. JANOFSKE
(1992) und MONNET (1993) kénnen aber schllssig argu-
mentieren, daf
1) die Kalzitisierung der Wande nicht nur durch das Zu-
sammenspiel von Makromolekiilen der unldslichen und
I16slichen Matrix (sensu WHELLER & SIKES, 1989) nukle-
iert wird, wobei erstere nur bei einigen Obliquipithonel-
loideen mit dem fossil erhaltungsfahigen organischen
Wandungsanteil identisch zu sein scheint, sondern,
daB auch
2) das weitere Kristallwachstum einer mehr oder weniger
strengen Kontrolle durch die |18sliche Matrix unterliegt.
Nur wenige Ph&nomene, insbesondere bei kalkigen In-
nenwanden der Obliquipithonelloideae, scheinen von
dieser Wachstumssteuerung ausgenommen zu sein
(KeEupPP, 1991; MONNET, 1993).

Die hier beriicksichtigten pithonelloiden Taxa stimmen
hinsichtlich der Struktur ihrer kalkigen AuBenwand prinzi-
piell Gberein, so daB ikr jeweiliger Bildungsraum summa-
risch betrachtet werden kann. Die sehr heterogen erschei-
nenden Strukturen der kalkigen Innenwand lassen dage-
gen auf artspezifische Modifikationen eines grundsatzlich
Uibereinstimmenden Biomineralisationsmusters schlie-
Ben, deren separate Darstellung notwendig erscheint.

4.1. Reaktionsraum duBBere Kalkschale

Der sehr schmale Reaktionsraum (= ,physical contai-
ner® [WILLIAMS, 1989]) der &uBeren Kalkschale wird analog
den Verhaltnissen bei Scrippsiella minima (GAO et al., 1989)
von fossil nicht erhaltungsfahigen Membranen um-
schlossen. Die strukturelle Differenzierung bei Pithonella
atopa belegt, daB zum Zeitpunkt der Mineralisation der &u-
Beren Kalkwand der Reaktionsraum fiir die innere Kalk-
wand inklusive seiner organischen ,Pfeiler” (= spatere
Porenkanile) bereits angelegt war. Uber die zeitliche Ab-
folge der Verkalkung beider Wandeinheiten kann daraus
jedoch keine Aussage abgeleitet werden. Die orientierte
Nukleierung der einschichtigen Kristall-Lage erfolgt an
flachig arrangierten polaren Kohlenwasserstoff-Ketten
(meist Proteinen), die so angeordnet sind, daB eine ein-
heitlich hydrophile Oberflache entsteht (SicG & STumm,
1989; ADDADI et al., 1990), das sogenannte ,B-sheet”. Die
ladungsneutrale Unterlage des B-sheet entspricht der
(EDTA-) ,unléslichen Matrix“ (WHELLER & SIKES, 1989),
wéhrend die durch Wasserstoff-Brickenbindungen ver-
knlipften, polaren Proteine die ,losliche Matrix® repra-
sentieren. Die Substanz der unidslichen Matrix fUr die kal-
kige AuBenwand der Pithonelloideen bleibt jedoch speku-
lativ. Resistente Skleroproteine bzw. Sporopollenin schei-
den wohl aus, da sie einerseits fossil offensichtlich nicht
erhaltungsféhig ist, andererseits bei Pithonella atopa eine
Beeinflussung durch den benachbarten Reaktionsraum
(s.0.) zulaBt. Die in Einzelfalien bei Pithonella sphaericaund P.
lamellata erkennbare basale Anlage der AuBenwand in Form
tangential liegender, regelmaBig angeordneter Kristallit-



Stébe (Taf. 4/5), die analog zur distalen Innenwandminera-
lisation (s.u.) ist, 1ABt die Nukleierung der kalkigen AuB3en-
wand mdéglicherweise unmittelbar auf der basalen Be-
grenzungsmembran vermuten. Die artspezifische Ausbil-
dung der Oberflachen-Kristalle, deren kristallographische
c-Achsen einheitlich schrdg von der Oberflaiche weg
orientiert sind, setzt ein streng kontrolliertes Wachstum
voraus. Dies giltinsbesondere flr die plattigen, in die Brei-
te wachsenden Kristalle ( z.B. Pithonella lamellata). Die
Wachstumssteuerung der Kristallite erfolgt durch die
(EDTA-) I6sliche Matrix, indem organische Makromoiekiiie
das Wachstum einzelner Kristall-Flachen inhibitieren bzw.
férdern kénnen (ADDADI et al., 1990).

4.2, Reaktionsraum innere Kalkschale

Ubereinstimmend kann aufgrund der oben beschriebe-
nen Strukturtypen von folgenden Gegebenheiten ausge-
gangen werden:

1) Ein weitgehend einheitlicher Reaktionsraum {= ,physi-
cal container” [WILLIAMS, 1989]), der den gesamten Be-
reich der inneren Kalkwand umfaBt, war von organi-
schen Membranen begrenzt. Relikte einer Areation der
Innenwand-Mineralisate, insbesondere bei Pithonella a-
melfata und P. sphaerica, \assen moéglicherweise darauf
schlieBen, daB der Reaktionsraum aus der mehr oder
weniger vollstandigen Fusionierung einzelner Alveolen
(=Vesikel) hervorgegangen ist.

2) Ein artspezifisch modifiziertes, organisches Stutzske-
lett durchzog den Reaktionsraum der inneren Kalk-
schale. Es war von proximal nach distal von einheitlich
schrag angeordneten Fasern dominiert, die von dem
Organicum, das die proximale Begrenzung des Innen-
wandlumens auskleidete, ausgingen. Zuséatzlich war
wohl ein fiir die Mineralisation untergeordneteres Sy-
stem von horizontal angeordneten organischen Lagen
existent. Den einzelnen Anteilen des organischen
Stiitzskeletts kam als unlésliche Matrix fur die Nukle-
ierung wandstruktureller Elemente bei den einzelnen
Taxa unterschiedliche Bedeutung zu.

3) Fir die von der l8slichen Matrix gesteuerten Nukleie-
rung der Kalzit-Kristalle bestanden grundsatzlich drei
Zentren: die proximale Begrenzung des Reaktions-
raumes, das organische Faserskelett zwischen den
begrenzenden Organica sowie die distale Membran.
Die resultierende Struktur der kalkigen Innenwand
wird maBgeblich von dem jeweils dominierenden Nu-
kleierungszentrum bestimmt.

Folgende Modalitdten der Mineralisation unterlagen
mutmaBlich arispezifischen Modifikationen und sind fur
die beobachteten strukturellen Unterschiede verantwort-
lich:

1) Bevorzugte Nukleierungsbasis der Kalzit-Kristallite:
entweder entlang des von der proximalen Begrenzung
des ,Pericoels” (sensu Keurp, 1981) ausgehenden
Faser-Geristes, oder entlang der distalen Reaktions-
raum-Begrenzung.

2) Anzahl der Kalzit-Nuclei: Priméar aus langstengeligen
Kristallen aufgebaute Innenwande vom Typus der F.
sphaerica und Bonetocardiella neumannae sind — abgesehen
von einigen Beispielen eines mehrphasigen Wandauf-
baues (s.0.) — durch eine prinzipiell einphasige, basale
Nukleierung im Bereich der proximalen Membran
charakterisiert. Dagegen sind Strukturen, die entlang
des organischen Faserskeletts (P. ovalis, P. atopa, Wallia

mello) sowie der distalen Begrenzungsmembran (P. /a-
mellata, P. sphaericd) mineralisieren, durch eine Mehr-
fachnukleierung der einzelnen Wand-Kristalle ge-
kennzeichnet.

3) Bevorzugte Wachstumsrichtung der Mineralisate:
zentrifugal bzw. zentripetal. So 148t sich die Innen-
wandstruktur von P. famellala n.sp. durch eine aus-
schlieBliche Nukleierung entlang der distalen Mem-
bran bzw. den ihr homologen Horizontalsheets inner-
halb des Reaktionsraumes erkléren. Die Nukleierungs-
potenz des primédr vorhandenen Faserskeletts, ein-
schlieBlich der proximalen Begrenzung des Reak-
tionsraumes, waren dabei nicht aktiviert. Die Kalk-
wand wird ausschlieBlich aus distalen Strukturelemen-
ten aufgebaut, so daB sie prinzipiell als eine zentripe-
tale Anlage angesehen wird, auch wenn die Mineralisa-
tion der einzelnen Laminae anndhernd gleichzeitig er-
folgt ist. Dagegen sind die typisch radialfaserigen In-
nenwandstrukturen der unterschiedlichen pithonelloi-
den Taxa (z.B. Pithonella sphaerica, P. ovalis, Bonetocardiella
neumannae, Wallia mellof) durch eine dominante Nukleie-
rung von der proximalen ,Pericoel“-Begrenzung bzw.
dem organischen Faserskelett abzuleiten. Die Tatsa-
che, daB - besonders ausgepragt in dem Material der
Bohrung Kirchrode 1/91 — P. sphaerica neben der domi-
nierenden zentrifugalen Wachstumsrichtung auch die
strukturell differierende zentripetale Richtung reali-
siert, 1aBt eine generische Abtrennung von P. lamellata
n.sp. nicht zu.

4) Auf der Anordnung der einzelnen Wandkristalle in ge-
radlinigen oder spiralférmigen Mustern, die Ausdruck
unterschiedlicher praformierter organischer Stiitzske-
lette sind, basiert u.a. die Trennung zwischen den Gat-
tungen Pithonella und Bonetocardiella (vergl. VILLAIN, 1975,
1977; ZUGEL, i. Vorber.).

Fir den Biomineralisationsvorgang der kalkigen Innen-
wiénde bei Pithonelloideae kann folgender Ablauf abstra-
hiert werden:

1) Bildung eines einheitlichen, membranbegrenzten
Reaktionsraumes (= ,Pericoel” sensu KEUPP, 1981),
vermutlich durch mehr oder weniger vollstdndige Fu-
sionierung einzelner Vakuolen, die vom Golgi-Apparat
produziert wurden.

2) Ausgehend von dem proximalen Organicum wird das
organische Stlitzskelett (= ,unldsliche Matrix“ [WHEL-
LER & SIKES, 1989]) zwischen den begrenzenden Mem-
branen in Form einheitlich, mehr oder weniger schrég,
angeordneter Fasern aufgespannt.

3) Matrixgesteuerte Kristall-Nukleierung
a) entlang des organischen Stiitzskeletts durch orien-

tierte Anlagerung der I8slichen Matrix (Bildung von
B-Sheets). Die einheitliche Orientierung und grund-
sdtzlich Ubereinstimmende Struktur der basal und
entlang des Faserskeletts initiierten Kristallite legt
nahe, daB die z.T. fossil erhaltungsféhigen Organi-
ca, welche die proximale Begrenzungsmembran
des Reaktionsraumes ausgekleidet haben, diesel-
be molekulare Struktur aufwiesen, die auch bei den
den Reaktionsraum durchsetzenden vertikalen Fa-
sern als Matrix wirksam war. Die mit Hilfe der 16sli-
chen Matrix initiierten Kristalle zeigen teils eine
einfache, teils mehrfache Nukleierung und wach-
sen prinzipiell zentrifugal.

entlang der distalen Begrenzungsmembran. Die

langstengeligen, tangential orientierten Kristallite

sind mehrfach nukleiert und Ausgang fir zentripetal

&
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wachsende Strukturen. Die vertikalen Skelettfasern

sind dabei als Nukleierungszentren inaktiv.
Aus der artspezifisch unterschiedlichen Gewichtung
der beiden prinzipiellen Nukleierungsfronten, die bis
zur jeweils vollstandigen Unterdriickung einer Minerali-
sationsrichtung gehen kann, leiten sich unterschiedli-
che Wandstrukturen ab. Eine Folge horizontal angeord-
neter Relikte aus der urspriinglich alveolaren Bildung
des Reaktionsraumes kann mdéglicherweise lamellare
Strukturen der Mineralisate auslésen.

4) Die initiierten Kristallite wachsen unter Kontrolle der
I18slichen Matrix (WHELLER & SIKES, 1989). Die proximal,
bevorzugt am Kontakt mit den organischen Pfeilern ini-
tiierten Kristallite wachsen teilweise zu gré8eren Stiitz-
pfeilern (z.B. P sphaerica), wahrend die vielfach nukleier-
ten Kristallite entlang des organischen Faserskeletts zu
langstengeligen Rhomboedern (P, ovalis) bzw. zu Hohl-
kristallen (W. mello)) verwachsen kdnnen.

5) Verbliebene Relikt-Hohirdume im Reaktionsraum wer-
den ohne nennenswerte organische Kontrolle, mégli-
cherweise schon syn vivo oder wahrend der spateren
Diagenese, durch teilweise den Biokristalliten epitak-
tisch aufwachsende Zementkristalle (,Halimeda*~Mo-
dell: BOROWITZKA, 19886), teilweise durch neomorphe
Zementation (syntaxiales Weiterwachsen préexisten-
ter Biokristallite, Sammelkristallisation) aufgefillt.

5. Systematische Konsequenzen

Die pithonelloiden Zysten zeichnen sich durch ihre prin-
zipiell Ubereinstimmende Struktur der dinnen, kalkigen
AuBenwand aus, die aus einer Lage einheitlich schrig
orientierter Kalzitkristalle besteht. Sie erméglicht eine kla-
re Abgrenzung gegeniiber anderen Calciodinellaceen (Or-
thopithonelloideae Keupp 1987, Obliquipithonelloideae
KeuPP 1987, Fuettererelloideae KOHRING 1993) und ist Defi-
nitionsgrundlage der eigenstandigen Subfamilie Pithonel-
loideae Keupp 1987. Die Unterscheidung niederrangiger
Taxa (Gattungen, Arten) innerhalb der Pithonelloideae er-
folgtim allgemeinen nach der spezifischen Ausbildung der
die Zystenwandung dominierenden inneren Kalkwand.
Das hier vorgestellte Modell zur Biomineralisation schein-
bar sehr unterschiedlich strukturierter Zystenwande be-
statigt die enge verwandtschaftliche Beziehung aller Pi-
thonelloideae. So lassen sich die differierenden Innen-
wandstrukturen nach demselben Grundmuster der Biomi-
neralisation erklaren, das in seinen wesentlichen Grund-
zlgen erstmals von JANOFSKE (1992) formuliert wurde. Alle
untersuchten Strukturen machen die Existenz eines orga-
nischen Stlitzskeletts, dessen Faden zwischen den Be-
grenzungsmembranen des Wandbildungs-Raumes regel-
maBig aufgespannt waren, wahrscheinlich. Die unter-
schiedlich intensive Realisierung einer potentiell bipola-
ren, voneinander unabhangigen Kalzit-Nukleierung ent-
lang des proximal angelegten organischen Faserskeletts
und der distalen Begrenzungsmembran rdumt hinrei-
chend Méglichkeiten zur artspezifischen Strukturbildung
ein. Die sehr &hnlichen Mineralisierungsvorgénge von Pi-
thonella ovalis und F. atopamit Wallia melioilassen die Trennung
beider Formen auf Gattungsebene in Frage stellen. Die cir-
cumpolare Anordnung der jedoch sehr dicht stehenden
Innenwand-Poren und die im Axialschnitt deutlich geneig-
te Kristall-Anordnung bei Wallia korrespondieren grund-
séatzlich mit Pithonella sphaerica, wahrend die vielfache Kri-
stallit-Nukleierung entlang der organischen Stitzfaden
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und die Vielzahl der Poren deutliche Beziehungen zu dem
Artenduo Pithonella atopa n.sp. und P microgranula ZUGEL i.
Vorber. erkennen lassen. Die intermedidre Stellung der
neuen Art Pithonella lamellata zwischen den beiden Gattun-
gen Pithonella und Bonetocardiella erschwert angesichts des
prinzipiell Ubereinstimmenden Biomineralisationspro-
zesses, wie er flr P sphaerica und B. neumannae aufgezeigt
werden kann, auch die klare Abgrenzung beider Gattun-
gen.

Die Erkenntnis, daB den Pithonelloideen die Potenz flir
zwei unabhangige Nukieierungsfronten, die unterschiedli-
che Strukturen entstehen lassen, immanent ist, gibt uns
die Berechtigung, Arten mit von der Ublichen Norm abwei-
chenden mikrogranularen und lamellaren Innenwand-
strukturen auch der Gattung Pithonella zuzuordnen.

6. Beschreibung neuer Arten
(H. KEUPP)

Aus dem Ober-Alb-Profil der Forschungsbohrung Kirch-
rode 1/91 liegen zwei pithonelloide Formen vor, deren kon-
stante Struktur-Ausbildung die Einflhrung neuer Taxa un-
erldBlich macht:

Pithonella atopa n.sp.
(Taf. 3/1-15)

Holotypus: Zyste 120,75 m/34: REM Fotos: Kirchrode
1/91120,75/97-98, 252-255.
MaBe des HT: Durchmesser: 26 pm, Wanddicke 2 pm.
Abbildung: Taf. 3/1-2,13.

Locus typicus: Forschungsbohrung Kirchrode 1/91;
Hannover.

Stratum typicum: Oberes Ober-Alb (Unterste Eiffelli-
thus turriseiffelii-Zone).

Derivatio nominis: aromoa (griech.): ungewthnlich,
widersinnig — nach der scheinbar obliquipithonelloiden
Innenwandstruktur und der fir Pithonelloideae unge-
wodhnlichen GrdBendifferenzierung der AuBenwandkri-
stalle.

Diagnose: Pithonelloide kugelige Kalkdinoflagellaten-
Zysten mit diinner AuBenwand, deren Oberfl&dche durch
die bimodale GréBenverteilung der gleichférmigen Kri-
stallite charakterisiert ist. Die innere, mikrokristalline
Kalkwand wird von zahlreichen Poren durchsetzt.

Material:215 Zysten aus dem Oberalb (P columnataund E.
turriseiffeli-Zone) verschiedener Proben der Bohrung
Kirchrode 1/91 zwischen Teufe 215,75 m und 1,75 m
(besonders haufig zwischen 130,37 m und 100,75 m).

Beschreibung: Die stets kugeligen Zysten sind mit
GroBen zwischen 20 und 40 uwm relativ kleinwlichsig.
Nur in einzelnen Proben der Bohrung Kirchrode 1/91
(zwischen 80 und 90 m Teufe) konnten Einzelexemplare
mit Durchmessern bis 66 um gefunden werden. Die Ar-
chaeopylen sind klein und rund (ca. 16-20 % des Zy-
stendurchmessers, vergl. Taf. 3/6,10). Die Kalkwand ist
doppellagig. Die duBere Kalkwand besteht aus einer sel-
ten Gber 0,5 pm dicken Lage sehr kleiner Kristallite, de-
ren Rhomboeder-Ecken regelmaBige Reihen-Anordnun-
gen erkennen lassen. Uber den Porenkanilen der kalki-
gen Innenwand (s.u.) sind die Kristallite deutlich kleiner
als zwischen den Poren, so daB ein Parkett-dhnliches
Oberflachen-Muster entsteht, das durch abwechselnde
Felder feinerer und grdberer Kristallite gekennzeichnet
ist (Taf. 3/2-5). Die zarte AuBenwand ist bei dem Gros



der vorliegenden Zysten nicht mehr oder nur fleckenhaft
erhalten. Die meist um 2 pm dicke, kalkige Innenwand
ist in regelmaBigem Abstand von dicht stehenden, run-
den Poren durchzogen (Taf. 3/8-13). Die Mineralisierung
erfolgt mit Hilfe winziger, kurzstengeliger Kristallite, die
am unmittelbaren Kontakt zu den Porenkanélen eine re-
gelméaBige Tangentialanordnung erkennen lassen, die
oft eine einheitliche Spiralanordnung im Uhrzeigersinn
bewirken. In den verbleibenden Zwickelrdumen ist im
allgemeinen keine Vorzugsorientierung der Kristallite
sichtbar. Es resultieren irreguldare Wandstrukturen, die
an kalkige Innenwénde vieler Obliquipithonelloideen
(insbesondere der 0. mullistrata-Gruppe sensu KEUPP,
1981) erinnern.

Beziehungen: Die Zysten &hneln aufgrund Uberein-
stimmender Innenwand-Strukturen der oberkretazi-
schen Pithonella microgranula ZOGEL (i. Vorber.), unterschei-
den sich aber durch die spezifische Struktur ihrer kalki-
gen AuBenwand. KEuPP (1987: Taf. 15/9~10) stellt ent-
sprechende, isolierte Innenwéande aus dem basalen Ce-
noman félschlicherweise zu obliquipithonelloiden In-
nenwénden. Ihre artliche Zuordnung zu Pithonella micro-
granula (vergl. ZUGEL, i. Vorber.) ist jedach, nachdem zwei
Arten, die sich lediglich durch ihre AuBenwandstruktur
unterscheiden, vorliegen, keineswegs zwingend. Der
Besitz regelméBiger Wandporen ist vergleichbar mit ver-
schiedenen anderen Pithonelloideae (z.B.: Pithonella
sphaerica (KAUFMANN 1865), Pithonella lamellata n.sp., Wallia
melloi KEupP 1990, Normandia circumperforata ZUGEL i. Vor-
ber.). Durch zunehmende Gleichorientierung einzelner
Kristallite der kalkigen Innenwand besteht bei einzeinen
Individuen die Tendenz zur Bildung lamellarer mikrokri-
stalliner Strukturen. Sie belegen die enge morphologi-
sche Beziehung zu Pithonella lamellata, die sich aber durch
die spiralférmige Anordnung der grof3plattigen AuBBen-
wandkristalle, einen strengen Lagenbau der Innenwand
und die zunehmende Tendenz zur Reduktion der Poren-
kanale unterscheidet. Bei Individuen der £, famellata, die
noch ausgepragte Innenwandporen zeigen, wirken sich
diese jedoch - im Gegensatz zur Tangentialanlagerung
bei P atopa — nicht auf die lineare Ausrichtung der stab-
formigen Kristallite aus.

Pithonella lamellata n.sp.
(Taf. 4/1-15; Taf. 5/1-10)

Holotypus: Zyste 100,75 m/92; REM-Fotos: Kirchrode
1/91 100,75 m/140-141.
MaBe des HT: Durchmesser 24 pm; Archaeopyle 6 pwm.
Abbildung: Taf. 4/1.

Locus typicus: Forschungsbohrung Kirchrode 1/91;
Hannover.

Stratum typicum: Oberes Ober-Alb (untere Eiffellithus
turriseiffelii-Zone).

Derivatio nominis: lamella (lat.): das Metallblatichen
— aufgrund der feinschichtigen Struktur der kalkigen
Innenwand.

Material: 190 Zysten aus dem Oberalb (P. co/umnataund E.
turriseiffelii-Zone) verschiedener Proben der Bohrung
Kirchrode 1/91 zwischen Teufe 230,75 und 30,75 m.

Diagnose: Pithonelloide kugelige Zysten, deren dinne
auBere Kalkwand aus spiralig angeordneten Bandern

aufgebaut wird, die aus einer Lage breitplattiger Kristal-
le besteht. Die innere Kalkwand ist lamellar. Die einzel-
nen Laminae sind aus mehreren Lagen linear ausge-
richteter, tangential orientierter Kristallit-Stabe aufge-
baut. Die Richtung der linearen Anordnung beschreibt
zwischen unmittelbar Ubereinanderliegenden Lagen
einen deutlichen Winkel.

Beschreibung: Die zwischen 20 und 50 pm (meist um

30 wm) groBen Zysten sind in der Regel streng kugelig.
Die runde Archaeopyle ist klein. iIhr Durchmesser nimmt
etwa 25-30 % des Zystendurchmessers ein. Die kalkige
AuBenwand ist diinn und besteht aus einer Lage breit-
plattiger Kristalle, die von den Zystenpolen ausgehend
in charakteristischen Spiralbdndern angeordnet sind.
An der Basis der AuBBenwand-Kristalle ist oft noch deren
priméare Anlage in Form jeweils linear einheitlich ausge-
richteter, tangential orientierter Kristallitstdbe erkenn-
bar (Taf. 4/5). Mehrere Kristallitstdbe werden distal von
je einem Einkristall iberwachsen. Die deutlich dickere,
kalkige Innenwand ist sireng lamellar aufgebaut. Jede
Lage besteht aus einer Schicht tangential zur Zysten-
oberfliche angeordneter, streng linear ausgerichteter
Kristallit-Stédbe, die in ihrer Gesamtheit eine Spiralan-
ordnung bedingen. Da jede Lage eine von der vorherge-
henden im spitzen Winkel abweichende lineare Anord-
nung ihrer Kristallitstabe aufweist, resultiert eine kom-
plexe ,Sperrholz-Struktur®, die entfernt an eine aragoni-
tische Kreuzlamelle bei Gastropoden bzw. die phospha-
tischen HUNTER-SCHREGER-Bander des Saugetier-Den-
tins erinnert (Taf. 4/8,10; Taf. 5/6). Bei F. lamellata zeigt je-
weils die vierte bis flinfte Lage wieder anndhernd die
gleiche Orientierung ihrer Kristallitstdbe. Bildanalyti-
sche Untersuchungen, inwieweit bei der Anlage der Kri-
stallit-Anordnung méglicherweise gerichtete Epitaxien
auf der jeweils vorherigen Lage einen kristallographisch
definierten Winkel vorgeben, stehen noch aus. Die zum
Teil typische Auflésung der Laminae in einzelne, locker
aneinandergereihte Areale von wenigen Mikrometern
Durchmesser (3-6 um) zeichnet méglicherweise eine
vesikulare Reliktstruktur nach (Taf. 5/4-9). Zahlreiche,
runde Poren kdnnen die kalkige Innenwand ganz oder
nur teilweise durchsetzen (Taf. 5/4-9). im Bereich dieser
Poren wird die Orientierung der tangentialen Kristallit-
stdbe nicht beeintrachtigt. Insbesondere im distalen
Abschnitt der Innenwand kdnnen die Poren auch voll-
standig verschwunden sein (Taf. 5/2,10).

Beziehungen: Die kalkige AuBenwand zeigt, abgese-

hen von der ausgeprégten Spiralanordnung und der
breitplattigen Gestalt der Kristalle, deutliche Parallelen
zu P sphaerica. So lassen beide bei guter Erhaltung die
initiale Anlage aus tangential orientierten, linear ausge-
richteten Kristallit-Stédbchen erkennen. Der Aufbau der
Innenwand-Lamellen unterscheidet £ famellata grund-
sétzlich von allen bisher bekannten lagigen Strukturen
bei Pithonelloideae, wie beispielsweise von Pithonella ova-
lis (KAUEMANN 1865). Dagegen ist das distale Mineralisat,
das bei Pithonelia sphaerica die zentripetale Wachstums-
richtung der Innenwandstruktur initiiert, strukturell prin-
zipiell gleich, unterscheidet sich nur durch die strenge
linearen Anordnung der Kristallitstdbe zwischen beiden
Zystenpolen gegenliber der Spiral-Anordnung bei P, /a-
mellata. Das Auftreten einzelner Individuen von F lamellata,
die noch deutlich ein dichtstehendes Porenmuster er-
kennen lassen und deren Kristallit-Lagen teilweise die
Tendenz zur irreguldren Anordnung zeigen (Taf.
4/13-14), belegt auch Beziehungen zu P atopa n.sp.
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(s.0.). Die Spiralanordnung der AuBen- und Innenwand- Dank

kristallite sowie die oft zu beobachtende Einsenkung
des Archaeopylrandes ahneln der Gattung Bonelocar-

Die Deutsche Forschungsgemeinschaft forderte die zugrundeliegen-
den Untersuchungen durch finanzielle Unterstiitzung im Rahmen des

diglla, die jedoch nach VILLAIN (1977) durch die spezielle  gchwerpunktprogrammes ,Biogene Sedimentation® (Projekt Ke-
Anordnung ihrer faserigen Innenwandkristallite charak-  322-11). Frau Dr. D. Janorske, Bremen, sei fiir ihre rege Diskussionsbe-
terisiert ist. reitschaft zum Themenkreis Biomineralisation gedankt.

Pithonella sphaerica (KAUFMANN 1865)
aus dem Ober-Alb der Forschungsbohrung Kirchrode 1/91, Hannover (Niedersachsen)

Fig. 1:
Fig. 2:
Fig. 3:
Fig. 4:
Fig. 5:
Fig. 6:
Fig. 7:
Fig. 8:
Fig. 9:
Fig. 10:
Fig. 11:
Fig. 12:
Fig. 13:
Fig. 14,15:

Volistindige 44 pum groBe Zyste mit nahezu vollsténdig erhaltener duBerer Kalkschale.
Teufe 190,75 m.

Die einzelnen Kristalle der kalkigen AuBenwand sind primar plattig.
Zyste aus Teufe 82,75 m, Zysten-Durchmesser 48 um.

Ausschnitt aus Fig. 1 mit Detail der Apikal-Region.
Die scharfe Trennung zwischen kalkiger AuBen- und Innenwand belegt fir deren Mineralisation getrennte Reaktions-
raume.

Geschlossene, diagenetisch wenig iiberpragte Zyste.
In der Apikalregion ist die duBere Kalkschale entfernt.
Durchmesser 38 pm; aus Teufe 110,75 m.

Detail einer teilweise abgeschalten, 45 pm groBen Zyste.

Sie zeigt an der Basis der breitplattigen AuBenwandkristalle noch Relikte der initialen Kristallite in Form tangential orien-
tierter Stabchen. Die durch analoge, tangential angeordnete, gleichgerichtete Kristallit-Stabchen gekennzeichnete Ober-
flache der inneren Kalkwand ist in einzelne Areale aufgeldst, die als Relikt einer urspriinglich alveolaren Struktur des
Reaktionsraumes gedeutet werden.

Teufe 10,75 m.

Querbruch durch die Wand einer 54 pm groBen Zyste.

Unvolistandig mineralisierte innere Kalkwand, in der einzelne proximal angelegte Pfeiler-Kristalle sichtbar sind, welche
die Struktur des urspringlichen, organischen Stiitzskeletts nachzeichnen.

Teufe 150,75 m.

Ahnliche Ansicht wie Fig. 6 einer 53 pm groBen Zyste.

im distalen Abschnitt der inneren Kalkwand sind die zentripetal gerichteten Kalzit-Mineralisate, weiche die zentrifugale
Pfeilerstruktur Gberlagern, deutlich.

Teufe 45,75 m.

Nur selten treten bei Pithonella sphaerica innerhalb der inneren Kalkwand zusétzliche, horizontale Nukleierungs-
Sheets auf, die an den proximal initiierten Pfeiler-Kristallen aufgeh@ngt erscheinen.
45 pm groBe Zyste aus Teufe 82,75 m.

Typischer Querbruch durch die Wand einer 34 pm groBen Zyste mit drusenartig aufeinanderzuwachsenden Kri-
stalliten.

Die duBere Kalkwand ist teilweise abgeschalt.

Teufe 84,75 m.

Aufgebrochene, 28 pm groBe Zyste.

Sie zeigt zwischen den einheitlich schradg orientierten Pfeiler-Kristallen, zwischen denen die Lage der urspriinglichen
organischen Skelett-Fasern durch Poren markiert wird, grobe Zement-Kristalle (Pfeil).

Teufe 130,75 m.

Aufgebrochene, 73 pm groBe Zyste.

Sie zeigt auf der Innenseite der inneren Kalkwand die regelméBigen Poren als Relikt des ehemaligen organischen Faser-
skeletts, an denen sich die einzelnen Pfeiler-Kristalle orientieren. Der Zwischenraum wird teilweise durch (? diageneti-
sche) Zementkristalle, die von der distalen Innenwandmineralisation ausgehen, aufgefilit.

Teufe 100,75 m.

Blick auf die Oberfldche einer kalkigen Innenwand.
Im primér nicht mineralisierten Zwickelraum der Pfeiler-Kristalle sind blockige Zemente zu erkennen.
Zystendurchmesser 41 um; Teufe 140,75 m).

Detail der Oberfldche einer 40 pum groBen Zyste.

Durch teilweisen Verlust der duBeren Kalkschale ist die Innenwand-Oberflache sichtbar. Die Poren durchsetzen die ge-
samte innere Kalkwand und zeigen, daB die vom proximalen Organicum des Reaktionsraumes der inneren Kalkschale
ausgehenden organischen Fasern bereits vor der Aktivierung der proximalen und distalen Nukleierungsfronten aufge-
spannt waren.

Teufe 90,75 m.

Oberflache der weitgehend freigelegten inneren Kalkwand einer 59 um groBen Zyste.

Sie erscheint nahezu glatt durch die flachendeckende, regelméaBige Anordnung der distal initiierten Wandungskristallite in
linearen Reihen zwischen den Zystenpolen. Die Anordnung der distal nukleierten Kristallit-Stabe wird durch die Poren
offensichtlich nicht beeinfluBt.

Teufe 80,75 m.

Die schmalen MeBbalken (1,6 mm) entsprechen jeweils 2 um, die breiten (2,4 mm) 10 wm.
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Pithonella sphaerica (KAUFMANN 1865)
aus dem Ober-Alb der Forschungsbohrung Kirchrode 1/91, Hannover (Niedersachsen)

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.
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4.5:

10:
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13:

14:

15:

Oberfldache der kalkigen Innenwand einer 39 um groBe Zyste.

Sie ist in einzelne Felder aufgeteilt, die moglicherweise auf eine urspriinglich alveolare Unterteilung des Innenwand-Reak-
tionsraumes hinweisen. Primar nicht mineralisierte Wandanteile sind mit Zementkristallen erfillt (im Bild oben rechts).
Teufe 140,75 m.

Oberflache einer 47 pm groBen Zyste, deren kalkige AuBenwand vollstandig entfernt ist.

Sie dhnelt durch die Dominanz irreguldrer Zementkristalle einem Vertreter der Obliquipithonelloideae. Andeutungen der
linearen Kristall-Anordnung (vergl. Ausschnitt-VergréBerung: Fig. 3) und die deutlichen Porenkanéle belegen aber eindeu-
tig die Zugehorigkeit zu Pithonella.

Teufe 130,75 m.

37 nm groBe Zyste ohne kalkige AuBenwand.

Einzelne neomorphe Kristalle (Detail-VergroBerung, Fig. 5: Pfeile) lassen aufihrer distalen AuBenflache noch ihre Initiierung
durch Cluster tangential angeordneter, stengeliger Kristallite erkennen.

Teufe 190,75 m.

Blick auf drei Ebenen einer 45 pm groBen, beschéadigten Zyste.

AuBenwand, distale Oberflache der inneren Kalkwand und Oberflache des Steinkerns mit der Basis der parallel zu dem
nicht Gberlieferten organischen Faserskelett angelegten kalkigen Pfeiler-Strukturen.

Teufe 20,75 m.

Vertikalschnitt durch die kalkige Innenwand einer 46 pm grofen Zyste.

Neben den kalkigen Pfeiler-Kristallen finden sich auf dem Steinkern flache Noppen, welche die von Zementkristallen erfiill-
te Basis der ehemaligen Porenkandéle markieren (vergl. auch Fig. 10).

Teufe 40,75 m.

Innere Kalkwand dieser Zyste (Durchmesser ca. 58 pm).

Rudimentére Mineralisation, deren proximal initiierte Wachstumsfront auf die Pfeiler-Kristalle beschrédnkt bleibt, die von
der distalen, nach innen wachsenden Mineralisationsfront abgedeckelt wird. Die Enden der Pfeiler werden vom distalen
Mineralisat umwachsen. Die Zwickelraume sind hier (iberwiegend unverflllt geblieben.

Teufe 215,75 m.

Isolierte Steinkerne von Fithonella.
Sie sind haufig durch ihre Noppen-Reihen klar von glatten Steinkernen anderer Calciodinelloideen unterscheidbar.
Durchmesser 45 pm; Teufe 110,75 m.

Ahnlicher Vertikalschnitt durch die kalkige Innenwand wie bei Fig. 7 und 8.

Hier sind jedoch die Zwickelrdume zwischen den Pfeilern weitgehend durch Zementkristalle verfiillt (Pfeil), die durch neo-
morphe Prozesse des zentripetal wachsenden Wandabschnitts entstanden sind.

Zystendurchmesser 46 um; Teufe 65,75 m.

Isolierte innere Kalkwand einer 49 pum groBen Zyste.
Sie wird von faserigen, zentrifugal gewachsenen Kristallen dominiert.
Teufe 40,75 m.

Polar abgeplatteter Steinkern einer 52 pm breiten Zyste mit sehr regelméBiger Reihenanordnung seiner Noppen.
Er gehort moglicherweise zu Normandia circumperforata ZOGEL (in Vorber.), die dasselbe Prinzip der Wandkonstruktion realisiert
hat wie Pithonella sphaerica.

Teufe 40,75 m.

Durch neomorphe Prozesse (7 Sammelkristallisation) kann die gesamte innere Kalkwand einkristallinen Charakter
erhalten.

Bei dieser 52 pm groBen Zyste sind die Porenkanéle nicht in die diagenetische Zementation einbezogen.

Teufe 120,75 m.

Innenwand einer 60 pm groBen Zyste.
Sie ist vollstandig zu einem Einkristall verwachsen.
Teufe 100,75 m.

34 pm groBe Zyste ohne duBere Kalkwand.

Die stachelige Oberflache der inneren Kalkwand resultiert aus ihrer ausschlieBlich faserigen Kristallstruktur, die entlang der
proximalen Begrenzung des Reaktionsraumes initiiert wurde. Die Potenz zur Bildung der zusatzlichen, distalen Mineralisa-
tion wurde bei diesem Exemplar offensichtlich nicht realisiert.

Teufe 50,75 m.

Die schmalen MeBbalken (1,6 mm) entsprechen jeweils 2 pm, die breiten (2,4 mm) 10 pwm.
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Pithonella atopa KEUPP n.sp.
aus dem Ober-Alb der Forschungsbohrung Kirchrode 1/91 (Hannover, Niedersachsen)

Fig. 1,2:

Fig. 3-5:

Fig. 6:

Fig. 7:

Fig. 8:

Fig. 9:

Fig. 10:

Fig. 11:

Fig. 12:

Fig. 13:

Fig. 14,15:

Holotyp.

Die 26 pum groBe Zyste 146t dort die typischen Poren der Innenwand erkennen, wo die sehr diinne duBere Kalkwand (Fig. 2)
entfernt ist.

Zyste 120,75/34; REM-Fotos 120,75/97-98.

Die Oberflachen der duBBeren Kalkwand zeigen bei Zysten aus unterschiediichen Teufen der Bohrung das charak-
teristische Parkett-Muster, das durch feinerkristaliine Areale liber den Poren der inneren Kalkwand gekennzeich-
netist.

Fig. 3: Teufe 60,75 m; Zystendurchmesser 28 um.

Fig. 4: Teufe 110,75 m; Zystendurchmesser 33,5 um.

Fig. 5: Teufe 86,75 m; Zystendurchmesser 35 pum.

22 pm groBe Zyste mit der charakteristisch kleinen Archaeopyle (<5 um).
Vergleiche auch Fig. 10.
Teufe 130,75 m.

34,5 pm grofB3e Zyste mit fast volistidndig erhaltener duBerer Kalkwand.
Teufe 100.75 m.

Die 39 um groBe Zyste hat iiber groBere Bereiche ihre duBBere Kalkschale verloren, so daBl das ausgepragte Poren-
muster der inneren Kalkwand sichtbar wird.
Teufe 110,75 m.

Die Oberflache der inneren Kalkwand einer 49 pm grof3en Zyste zeigt die tangentiale Anlagerung der stengeligen
Kristallite um die Poren und die ungeordnete Orientierung in den Zwickelrdumen.
Teufe 30,75 m.

Die 48 pm grof3e Zyste hat ihre duBere Kalkwand vollstindig verloren. Die Archaeopyle nimmt mit einem Durch-
messer von 9 pm etwa 19 % des Zystendurchmessers ein.
Teufe 110,75 m.

Oberflache einer isolierten kalkigen Innenwand (Zystendurchmesser 43 pm).

Um die 0,9 pm groBen Poren zeigen die Kristallite eine undeutlich dextral spiralige Anordnung (vergl. auch Fig. 5), wéh-
rend zwischen den Poren eine chaotische Anordnung sichtbar ist.

Teufe 110,75 m.

Etwa 2 pm dicke innere Kalkwand einer 35 wm groBen Zyste.

Typisch obliquipithonelioide Innenwand-Struktur.

Teufe 100,75 m.

Die 2 pm dicke Wand des aufgebrochenen Holotyps (vergl. Fig. 1-2).

Sie zeigt die nur schwach schrag angeordneten Poren, die die gesamte kalkige Innenwand durchziehen.

Die 35 pm groBe Zyste wird durch diagenetischen Aufwuchs so maskiert, da eine scheinbar obliquipithonelloide
Zyste vorliegt.

Erst die Ausschnitt-VergrdBerung (Fig. 15) einer Beschadigung 1aBt die fur FPithonella atopa typische AuBenwandstruktur
erkennen.

Teufe 88,75 m.

Die schmalen MeBbalken (1,6 mm) entsprechen jeweils 2 um, die breiten (2,4 mm) 10 pm.
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Pithonella lamellata KEUPP n.sp.
aus dem Ober-Alb der Forschungsbohrung Kirchrode 1/91 (Hannover, Niedersachsen)

Fig. 1:
Fig. 2-4:
Fig. 5:
Fig. 6.7:
Fig. 8,9:
Fig. 10,11:
Fig. 12:
Fig. 13,14:
Fig. 15:

Holotyp.

Der 24 uwm groBe Holotyp zeigt die wesentlichen Charakteristika der Art: in Spiralreihen angeordnete, groBplattige Au-
Benwandkristalle, lamellaren Aufbau der inneren Kalkwand (im Bild oben) und eine runde Archaeopyle, die etwa 25 % des
Zystendurchmessers einnimmt.

Zyste 100,75/92; REM-Fotos 100,75/140-141.

Ansichten der intakten Zysten-Oberflache.

Fig.2: 38 wm groBe Zyste.
Teufe 82,75 m.

Fig. 3,4: Apikal-Ansicht einer geschlossenen, 36 um groBen Zyste im Detail und im Uberblick.
Teufe 110,75 m.

Querbruch der diinnen kalkigen AuBenwand.

Man kann erkennen, daB sie basal durch einheitlich orientierte, tangential angeordnete Kristallit-Stabe initiiert wird, von
denen mutmaslich syn vive mehrere von je einem gréBeren, plattigen Kalzitkristall distal iberwachsen werden.
Zystendurchmesser 34 um, Teufe 50,75 m.

In Ausnahmefallen kann die AuBenwand auch in ihrem initialen Stadium iiberliefert sein, bei dem der neomorphe
Aufwuchs fehit.
22,5 wm groBe Zyste aus Teufe 190,75 m.

Aufgebrochene, 35 pm (Fig. 8) bzw. 45 pum groBe Zysten (Fig. 9).
Sie zeigen deutlich die diinne einlagige AuBenwand und die dickere lamellar aufgebaute innere Kalkwand.
Teufe 70,75 m.

43 pm groBe Zyste, deren duBere Kalkwand vollstandig abgeschaltist (Fig. 11).
Am Rand der Archaeopyle (Fig. 10) wird die ,Sperrholz-Struktur” der Innenwand deutlich.
Teufe 130,75 m.

Die einzelnen stabférmigen Kristallite der kalkigen Innenwand zeigen durch die perilschnurartige Gestalt ihre ur-
spriingliche Mehrfachnukleierung an.
Detail einer 35 pm groBen Zyste aus Teufe 150,75 m.

Steinkerne mit Resten der basalen kalkigen Innenwand lassen vereinzelt die urspriingliche Anlage zahlreicher
Porenkanale durch in sie hineingewachsene Zementkristalle gut erkennen.

Im distalen Wandabschnitt werden diese haufig von den Laminae Uberwachsen. Die Struktur zeigt enge Beziehungen zu
Fithonella afopa auf.

Fig. 13: 34 um groBe Zyste aus Teufe 185,75 m.

Fig. 14: Detail eines analogen, 40 wm groBen Steinkerns aus Teufe 190,75 m.

Blick durch die Archaeopyle einer 45 pm groBen Zyste auf die Innenseite der kalkigen Innenwand.

Die Kristallit-Stabe sind hier ausnahmsweise sehr locker arrangiert und reprasentieren vermutlich ein friihes, immatures
Kalzifikationsstadium.

Teufe 82,75 m.

Die schmalen MeBbalken (1,6 mm) entsprechen jeweils 2 um, die breiten (2,4 mm) 10 pm.

212



213



Pithonella lamellata KEUPP n.sp.

aus dem Ober-Alb der Forschungsbohrung Kirchrode 1/91, Hannover/Niedersachsen
(Fig. 1-10)

Bonetocardiella neumannae VILLAIN 1975

aus dem Ober-Maastricht (Nennhausener Schichten, Teufe 630 m) der Bohrung Nennhau-
sen 2/63, Brandenburg (Fig. 11-15).

Fig.
Fig.
Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.
Fig.
Fig.

Fig.

4-9:

10:

11:

12;

13:

14:

15:

38 nm grof3e Zyste mit Archaeopyle, deren Rand wie bei Bonelfocardiella eingesenkt ist.
Teufe 82,75 m.

36 pm grofle, geschliipfte Zyste mit teilweise abgeloster auBerer Kalkwand.
Teufe 130,75 m.

Geschlossene, 34 pm groBe Zyste.
Teufe 54,75 m.

Die Uberlieferung der mutmaglich stets primar angelegten Porenkanile unterliegt einer starken individuellen Va-

riabilitat.

Fig. 4,5: 42 pm groBe Zyste mit vollstandig entfernter duBerer Kalkwand und Detail ihrer Archaeopyl-Region. Alle primar
angelegten Poren durchdringen die lamellare Innenwand.
Teufe 100,75 m.

Fig. 6: Oberflache einer abgeschalten, 35 um groBen Zyste (Teufe 160,75 m). Die einheitlich lineare Anordnung der
stengeligen Kristalle erfahrt durch die Porenkanéle keine nennenswerte Ablenkung.

Fig. 7,8: Beider volistandig von der AuBenwand befreiten, 31 wm groBen Zyste (Teufe 160,75 m) erreichen nur noch deut-
lich weniger Poren die Oberflache.

Fig. 9: Beider 44 pm grofien Zyste aus Teufe 50,75 m sind auf der Oberfldche der kaikigen Innenwand nur noch verein-
zelte Poren erkennbar.

Teilweise von der AuBenwand befreite 32 um grofien Zyste.

Die Spiral-Anordnung der tangential liegenden, stengeligen Kristallite der kalkigen Innenwand ist besonders deutlich er-
kennbar.

Teufe 110,75 m.

Ansicht einer kompletten, 62 pm breiten Zyste von Bonetocardiella neumannae ViLLAIN 1975 mit der charakteristischen
apikalen Differenzierung.
Aus Probe nn 46.

Zwischen 60 und 100 nm dickes Organicum an der Basis der kalkigen Innenwand.
Distal orientierte, handschuhfingerartige Ausstilpungen.

Querbruch durch die innere Kalkwand.
Er zeigt einen der Pithonella sphaerica analogen Aufbau mit Ubereinstimmenden Porenkanélen.

Das Exemplar zeigt, da8 von den handschuhfingerartigen Ausstilpungen des ,,Endophragmas*“ lange organische
Fortsétze ausgehen, die fiir die Bildung der Wandporen verantwortlich sind.

Die basale Nukieierung der wandaufbauenden Kalzit-Kristalle erfolgt exakt zwischen den kleinen Ausstiilpungen
des basalen Organicums, sodaB der Anordnung der Ausstiilpungen fir die Strukturierung der inneren Kalkwand
eine maBgebliche Bedeutung beigemessen wird.

Die schmalen MeBbalken (1,6 mm) entsprechen jeweils 2 um, die breiten (2,4 mm) 10 pm.
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