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Zusammenfassung sure of time across these biotic scales differs from other

geologica measures. The present contributionisan approach
Mit Blick auf Ablagerungen, in denen biologische Prozesse  to the definition of time for taxon-morphological and eco-
eine dominante Rolle spielen, gewinnt die Eingrenzung der  logical processes which generate topographically hetero-
Zeitraume, die von dkologischen Bedingungen und Vorgan-  geneous surfaces of microbial mats. Since these structures
gen bestimmt werden, an Bedeutung. Zeittakte auf dieser ~ cause uneven laminae in biogenic laminated bedding, they
biotisch geprégten Skala unterscheiden sich von anderen  represent important tool s to distinguish between the seden-
geologischen Zeittakten. Der vorliegende Beitrag ist eine  tary genesis due to microbial mats and transported organic
Anngherung an die Eingrenzung der Zeit in 6kologischen ~ matter. The results of experimental studies enable to set a
Vorgangen in mikrobiell-sedimentaren Okosystemen. Inihm ~ semi-quantitative measure of ecologic time spansinvolved
wird dargestellt, dass 6kologische Vorgange und vor allen  inthegenesisof uneven stromatolitic |amination which may
auch ihre zeitliche Entwicklung sich durch typische Struktu-  support reconstruction of similar structuresin the fossil re-
renim Sediment rekonstruieren lassen. Der 6kologische Zeit-  cord. Thus, biogenic laminated bedding besides its known
raum |&sst sich dabei zumindest semi-quantitativ angeben.  function as facies criterion also contains important records
So besitzen Mikrostrukturen neben ihrer bekannten Funk-  of time.
tion als Faziesindikatoren auch eine Funktion als Zeitbel ege
in Aufwuchssedimenten.

1.Einleitung
Abstract
Stromatolithe und Mikrobenmatten sind nach Reineck (1984)
The definition of time determined by ecological and biolo-  biogene Schichtgefiige. Der Begriff "biogen” weist darauf
gical facts gain importance in deposits predominated by  hin, dassessich umdie L ebenstétigkeit von Organismen, in
biological processes, e.g., biogeniclaminated bedding. Mea-  diesem Fall Mikroorganismen, handelt, die eine laminierte
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Ablagerung hervorruft, sei esin Verbindung mit oder ohne
Sedimentation (Geroes et a. 2000). PetT10HN & PoTTER (1964)
veranschaulichen den dominanten Prozess des in situ-
Wachstums durch den Begriff ” Wachstumsschichtung”. Im
Zuge der Lamina-Bildung orientieren sich die Mikroorga
nismen, Uberwiegend Cyanobakterien, horizontal auf
Sedimentoberflachen. Hierdurch bilden sich teppichartige
Uberziige, die als Matten bezei chnet werden. Dieser Prozess
wird durch die Eigenart kokkoider und fédiger Cyanobakterien
unterstiitzt, sich kollektiv in Form von Lagern, Bindeln und
Kolonien zu organisieren (KrRumBEIN et al. 1990, PALINSKA &
KrumeeiN 1999).

Zur aktiven Wachstumszone phototroph dominierter Mat-
ten passt die Metapher der " lebenden Sedimentoberflache”
(ScHoLz 2000). Tendenz solcher lebender Oberfléchen ist
nicht nur ein zweidimensional laminar, sondern auch vertikal
orientiertes Wachstum. Hierausresultierenin Gegenwart ei-
ner Artengemeinschaft, die einerseits sehr vielfaltig und
morphologisch variabel sein kann (Horrvann 1999, MonTova
& Gorusic 1991) und diesich andererseitszumeist in Reak-
tion auf kleinstréumige Veranderungen diskret auf der Ober-
flache verteilt, dreidimensional geometrische Oberflachen-
strukturen. Sumner (2000) beschreibt dhnliche Strukturen
fir prakambrische Ablagerungen. Die dreidimensionalen
Oberflachenstrukturen sind selbst kleinskalig ablagerungs-
relevant, da sie unebene Interngefiige hervorrufen, die ein
wichtigesAbgrenzungsmerkmal gegentiber transportiertem
organischem Material darstellen (ScHieer 1998).

Die Entwicklung solcher biogenen Strukturen braucht Zeit
(s. a Sumner 2000). Sie werden meist nicht von priméren
Biofilmen hinterlassen, sondern stehen im Zusammenhang
mit der Verdichtung und biozonotischen Mannigfaltigkeit
einer Mikrobenmatte, in der &uRerst komplexe Stoffwechsel -
prozesse ablaufen und frihdiagenetische Mineralbildung
haufig ist (van GeMerDeN 1993, DeraRGE €t al. 1996, von
KNorre & KrumBeiN 2000, Krorr et al. 1996). Die Entwick-
lung solcher Reifestadien bemisst sich im Minimum auf
Monate. Die Frageist, welche Ablagerungsréume eine lan-
gerfristig durch Sedimentation oder Erosion ungestorte Ent-
wicklung zulassen.

Die vorliegende Untersuchung ist methodisch der Aktuo-
pal dontologie als " Wissenschaft vom Werden fossil maogli-
cher Urkunden in der Gegenwart” (RicHTER 1928) zUuzuord-
nen. Im ersten Fallbeispiel wirdim Anschlussan die Darstel-
lung des komplexen Wachstums eines sich langjahrig ohne
Stérungen durch Sedimentation entwickelnden Labor-
modells experimentell ermittelt, wie die Entwicklung einer
neuen Mattenoberflache nach Stérungen verlaufen und wie-
vidl Zeitin der Regeneration enthalten sein kann. Im zweiten
Fallbeispiel wird experimentdl| hinterfragt, wievid Zeitindem
durch rhythmische Sedimentation gesteuerten Aufwuchs
eines Mattenstapels enthalten ist. Das Ergebnis wird mit
biogenen Gefligen aus dem Freiland, dem sogenannten
Farbstreifen-Sandwatt, verglichen, in dem die Mikroben-
matten unterschiedlich méchtigen Sedimentationsschiiben
ausgesetzt sind. In die Diskussion dieses Ablagerungs-
raumes flief3en Reflexionen des 1999 verstorbenen Geolo-
gen und Sedimentologen Hans-EricH Reineck Uber diesich
in den Sedimentprofilen des Farbstreifen-Sandwatts wider-
spiegelnden abrupten und langerfristigen Prozesse ein.
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2. Fallbeispiele

Diefolgenden Beispiele stammen aus (a) dem hypersalinen
Flachwassersystem eines Labormodells und (b) einem Uber-
sandungsexperiment mit Mikrobenmatten und Sediment aus
dem Farbstreifen-Sandwatt von Mellum, stidliche Nordsee.

2.1. ErgtesFallbeispid: HypersalinesL abor modell
2.1.1. Beschreibung des Ver suchssystems
Mikrobenmatten wurden aus einer Saline nahe Guerande,
Bretagne entnommen (Giani et al. 1989), homogenisiert und

in einer Kunststoffwanne (86 x 245 cm Bodenfléche) auf ei-
ner Lage aus Ton ausgestrichen. Seewasser wurde mit einer

Beleuchtungseinheit

" Versuchsfel
——

Abb. 1: Labormodell einer hypersalinen Mikrobenmatte in
einer 2x 3 mgroRen Kunststoffwanne: a) Ubersicht tiber die
Wanne mit dariiberhdngender Beleuchtungseinheit und
Fotoschlitten (linksim Bild); b) linkes Feld desLabormodells:
Durch einen Kunststoffring (20 cm [O0) wurde eine Flache fir
den Ubersandungsversuch abgetrennt. Der Ring wurde mit
L 6chern versehen, um die Wasserzirkulation zu gewéhrlei-
sten. Um den Ring herum ist die heterogene Oberflache der
Matte zu sehen.

Fig. 1: Lab-cultured hypersaline microbial mat inabasin of 2
x 3m. 8) Overview showing thebasin, theillumination system
above, and the photographic construction. b) Experimental
set-up for theburial experiment: apart ontheleft field of the
lab model was separated using a plastic ring. The
heterogeneous mat surface is visible around the ring.
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Abb. 2: Komplexe Biostrukturen auf der Oberflache des Labormodells, hervorgerufen durch zwei- und dreidimensionales
Wachstum der mattenbil denden phototrophen Mikroorganismen: a) und b): zinnenférmige Erhebungen (sog. " Pinnacles’)
sowieverzweigte erhabene Netzleisten, diez.T. radial strahlig von den Pinnacleswegflihren, z. T. linear ausgebildet sind und
filigrane Muster zeigen; c) Modell der Pinnacle- und Netzleistengenese auf dem Feststoffmedium einer Petrischale; d)
verzwirbeltes Bundel der am Aufbau der Pinnacles und Netzleisten beteiligten Art Microcol eus chthonopl astes; €) konzen-
trische Oberfl&chenstrukturen kokkoider Cyanobakterien sowie méchtige Netzleisten, die von Lyngbya aestuarii Uberlagert
und verstérkt werden; f) gelbe Pinnacles (etwa 500 pum hoch) und radialstrahlige Netzleisten auf grinem Grund, die auf
Soirulinalabyrinthiformis zuriickgehen; g) im Schleim gefangene und Uberwachsene Blasen, gefllt mit Gasen, dieausdem
Untergrund oder der photosynthetischen Aktivitét der Organismen stammen; h) dreidimensionales Geflige der Matten-
oberflache aus diversen, sich in die Wassersaul e entwickelnden Biofilmen.

Fig. 2: Growth structures produced by distinct microbial populations on the surface of the lab-cultured mat: a) and b)
pinnacles, radial, longitudinal and reticulate strips; ¢) model of pinnacle and strip genesison asolid medium of ASN 111; d)
variousintertwinded bundles of Microcoleus chthonoplastes; €) concentric surface structures produced by coccoid cyano-
bacteria, and longitudinal or slightly curved strips of aconsortium of M. chthonoplastes and Lyngbya aestuarii; f) smaller
pinnacles and radial strips due to local dominance of Spirulina labyrinthiformis, g) bubbles captured in the surface mat
indicating metabolic activity of the mat community; h) three- dimensional fabric of mat surface showing various fragile
biofilms.

Pumpe zugefiihrt und der Wasserstand durch einen Niveau-
regler reguliert. Beleuchtet wurde 12 Stunden pro Tag durch
Lampen mit annghernd Tagedichtspektrum. Die Temperatu-
ren lagen in der Matte im Sommer bei 25 bis 30°C und im
Winter zwischen 10 und 15°C. Die Salinitét lag zwischen 40
und 120 %o (RiEGe 1994).

Dielangjahrig ohne Sedimenteintrag wachsende hypersaline
Matte (Abb. 1) diente und dient verschiedenen Untersu-
chungen, u. a. der authigenen Karbonatbildung (Riece et al.
1991, Riece 1994) und der Quantifizierung der Oberflachen-
strukturen mittels digitaler Bildverarbeitung (BROHLDICK
2000).

2.1.2. Kleinrdumige topographische Heter ogenitét der
M attenoberfléche

Seit der Entwicklung des L abormodellswachsen die photo-
trophen Organismen sowohl linear as auch konzentrisch
und erzeugen eine kleinrdumig topographi sche Heterogeni-
tét der Mattenoberfléche (Abb. 2). Wesentlich fir diedreidi-
mensionale Oberflachenkonfiguration ist die raumzeitlich
diskrete Verteilung der Arten. Dort, wo bel spiel sweise Micro-
coleus chthonoplastes (THureT) lokal dominant ist, bilden
sich héufig senkrecht orientierte Mikrozinnen (sogenannte
“Pinnacles’), sowie lineare und radial strahlige Netzleisten
(Abb. 2a, b). Ahnlich konzentrisches und radialstrahliges
Wachstum zeigt dieArt auch auf Festmedien (Abb. 2¢). Die
Pinnacles des L abormodells erreichen Hohen biszu 15 mm.
An der Bildung der Pinnacles und Netzleisten sind Biindel
von M. chthonoplastes beteiligt (Abb. 2d). In diesen wéchst
eneVidzahl von Einzdfilamenten, von einer polymeren Schei-
de umgeben, zu makroskopisch wahrnehmbaren Schniiren
heran. Dieseformieren sichim Labormodell zusammen mit
Lyngbya aestuarii (Liebm.) zu erhabenen, linearen bisleicht
gekrimmten Netzleisten (Abb. 2€). Die mobilen Filamente
von M. chthonoplastes suchen bevorzugt lichtgeschitzte
Bereiche auf. Diese werden mdglicherweise von den brau-
nen, UV-protektiven Pigmenten der Art L. aestuarii angebo-
ten (Abb. 2e), so dassdie spektakul &ren Netzl eisten auf Platz-
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konkurrenz zwischen beiden Arten zurtickgehen kdnnten.
Feinere Pinnacles und radialstrahlige Netzleisten werden
auch durch das fadige Cyanobakterium Spirulina
[abyrinthiformis (Menegh.) Gom. gebildet (Abb. 2f).

K okkoide Cyanobakterien, von denen mehrere Arten eben-
falls beweglich sind (PaLINskA & KrumBEIN 1999), entwik-
keln bei lokaer Dominanz konzentrische Wuchsformen (Abb.
2e). Weiterhin bilden auch die im Schleim gefangenen und
Uberwachsenen Gasblasen, in denen O,, CO,, H,Soder CH,
angesammelt sein kdnnen, typische Formel emente (Abb. 29g).
Bei Wassertiberstand entwickeln sich fragile Biofilmein die
Wassersdule hinein und erhdhen die Heterogenitét des
Oberflachengefiiges (Abb. 2h).

Diekleinrdumige Komplexitat der Oberflachenmuster wird
durch 1okale Dominanz verschiedener taxonomischer Grup-
pen hervorgerufen (Abb. 3). So bilden sich griine Flachen,
Pinnacles und Netzleisten durch Dominanz der Biindel von
M. chthonoplastes, gel be bis orangerote Flachen sowie kon-
zentrische Buckel und Knétchen durch lokale Dominanz
kokkoider Arten (Aphanothece sp., Synechococcus sp.),
braune Uberziige auf griinen Netzleisten durch Lyngbya
aestuarii.

2.1.3. Versuch zur Ornamentbildung auf Petrischalen

Ansatz

Einereife Mikrobenmatte (Abb. 2) ist so komplex, dassder
Beitrag einzel ner Arten zur Musterbildung schwer nachvoll-
zZiehbar ist. Daher wurden zusétzlich zur Kultivierung von
M. chthonoplastes (Abb. 2¢) Versuche mit Organismen der
Gattung Phormidium durchgefhrt. Einige Organismenwur-
den aus einem schwimmenden Biofilm des Labormodells
entnommen und auf Agarplatten Gberimpft. Als Medium
wurde ASN 111 verwendet (Riprka et al. 1979). Die Platten
wurden im Tageslicht kultiviert. Das vom Inoculum ausge-
hende Ausbreitungsverhalten der Organismen wurde unter
einem Binokular in Zeitreihen fotografiert und die Zunahme
der bewachsenen Fléche mit Hilfe der Bildverarbeitungs-
software Analysis Pro (SIS) berechnet (Abb. 43).
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gr. NL  gr. Pinn. br. NL

br. Pinn.

Grund
gelb

Grund
grin

Blasen

‘ /'\D)Fhanotheces .
LIM. chthonoplastes

QSKnecho‘coccus sp.
O Phormidium sp.

M Spirulina labyrinthiformis
Bl Aphanocapsa sp.

Abb. 3: Haufigkeit der Organismen in den verschiedenen Strukturtypen der Oberflache des L abormodel s (BroHLDICk 2000):
Dominante Taxain griinen Netzleisten (gr. NL), Pinnacles (gr. Pinn.) und im griinen Grund: M. chthonoplastes; in gelbbrau-
nen Netzleisten (br. NL) und Pinnacles (br. Pinn.) S. labyrinthiformis; im gelben Grund: Synechococcus sp.; in den tiber-
wachsenen Blasen Aphanothece $p. Bestimmung der rel ativen Haufigkeit nach Riece (1994): 1= nur ein oder zwei Exemplare
im mikroskopischen Préparat; 2 = mehrerevereinzelte Exemplareim Préparat; 3= mehrere Exemplarein fast jedem Ausschnitt

des Préparats; 4 = Organismusist im Préparat dominant.

Fig. 3: Taxon abundance within different form elements: Dominant taxa: green reticulate strips and pinnacles (gr. NL, gr.
Pinn.): M. chthonoplastes dominant; yellow-brown stripsand pinnacles (br. NL, br. Pinn.): S labyrinthiformis; yellow fields:
Synechococcus sp.; coated bubbles: Aphanothece sp. Relative abundance was estimated according to Riece (1994): 1 =
only oneor two specimensvisiblein themicroscopic side; 2 = several individual specimens; 3= severa specimensinamost

each detail of the slide; 4 = taxon dominant in the slide.

Ergebnis

Vom Inoculum ausgehend breiteten sich die Uberimpften
Organismen der Art Phormidium sp. in einem ornamentarti-
gen Muster auf der Agarplatte aus (Abb. 4). Dieflachendek-
kende Ausbreitung verlief langsam. Selbst nach 3 Wochen
deckten die Organismen nur 20 % der Flache der Petrischale
ab (Abb. 53). Sie entwickelten dagegen im Mikromal3stab
erhabene Leisten und Netzwerke al sAusdruck der kollekti-
ven Organisation der ZelIfédenim Raum, diefir die Gesamt-
gruppetypischist. Die Beobachtung zeigt andererseits, dass
die fur Cyanobakterien spezifische Form des Populations-
wachstums in komplexen geometrischen Mustern Zeit
braucht, bis eine Substratfléche von einer Mikrobenmatte
tiberzogenist. Ahnliche Ergebnisse erbrachte auch das nach-
folgend beschriebene Ubersandungsexperiment mit M.
chthonoplastes.

2.1.4. Sorungsexperiment (Uber sandung)

Ansatz

Fir das Ubersandungsexperiment (Abb. 1b) wurde eine Fl&
che ausgewahit, die aus einem griinen Areal mit deutlichen
Netzleisten und horizontalen Querverstrebungen und einem
gelbenAreal bestand (Abb. 6a). Dominant waren inder gri-
nen Teilflache M. chthonoplastes, in der gelben Flache
Synechococcus sp. Die Teilflache wurde mit einer diinnen
Lage (2-3-Korn-Dicke) aus Feinsand mit einem Korndurch-
messer von 80-125 pum Uberdeckt (Abb. 6b). Die Wieder-
besiedlung der neuen Oberfléche aus der unterliegenden
Matte wurde optisch erfasst (Abb. 6¢-f; BrRoHLDICK 2000).

Ergebnis

Die Wiederbesiedlung der neuen Oberflache erfolgte als
Kopie des unterliegenden Mattenfeldes (Abb. 6a). Wah-
rend sich im mittleren bis oberen Feld nach dem Be-
obachtungszeitraum von drei Wochen nur vereinzelte
kokkoide Zellen zeigten, wurden Filamente der mobilen Art
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Abb. 4: Phasen der Ausbreitung von Filamenten von Phormidium sp. auf einer Agarplatte: a) 4 Tage Wachstum nach
Uberimpfen; zwischen b) und c) liegen ebenfallsjeweils 4 Tage. Die Wachstumsfront verl auft vom Inoculum unten rechts
(nichtim Bild sichtbar) nach obenlinks. Grof3e der Ausschnittejeweils2 x 2 cm. Rechts: Schwarz-Weil3-Transformation und
Bearbeitung der Bilder zur Berechnung der Zunahme der bewachsenen Flachemit der Bildverarbeitungs-SoftwareAnalysis
Pro (SIS). Die berechneten Werte sind in Abb. 5a dargestelIt.

Fig. 4: Distribution of filaments of Phormidiumsp. on an agar plate: a) after 4 days growth; between b) and c) are another 4
days; growth increasesfrom theinoculum at thelower right corner (not visiblein the photograph) towards upper | ft corner.
Size of details each 2 x 2 cm. Right: black-white transformations and image processing necessary for the measurement of
growth increase using an image processing software (Anaysis Pro, SIS). Compare the measurementsin Fig. 5a.
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Flachenausbreitung und Lagerbildung von Phormidium sp.
auf ASN lll-Feststoffmedium
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Flachenausbreitung und Biindelbildung von Microcoleus
chthonoplastes auf einer neu aufgetragenen Sandflache
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Abb. 5a: Zeitreihe der Flachenbedeckung el nes Feststoffmediums (Petrischal €) durch das mattenbildende Cyanobakterium
Phormidium sp. im Verlauf von 13 Tagen: Nach anfanglicher linearer Zunahme geht der Grad der Flachenbedeckung
zunéchst leicht zurtick und steigt sodann nur langsam an. Dieses Phanomen kennzei chnet nicht einen Wachstumsriickgang,
sondernist auf die zunehmende Aggregat- und Lagerbildung der Filamente zurtickzufthren (vgl. Abb. 4).

Abb. 5h: Zeitreihe der Flachenbedeckung eines Ubersandeten Feldes durch das mattenbildende Cyanobakterium M.
chthonoplastesim Verlauf von 17 Tagen: Nach anfanglicher Zunahme der bewachsenen Flache auf 60 % geht der Grad der
Fléchenbedeckung zurtick und bleibt sodann stagnant. Wie in Abb. 5a kennzeichnet dieses Phénomen nicht einen
Wachstumsriickgang, sondern die zunehmende Organisation in Buindeln und Ausbildung dreidimensionaler Netzleisten
(vgl.Abb. 6).

Fig. 5a: Sequence of measurements based on image processing (image galery in Fig. 4) over atime span of 13 days, showing
ratios between two-dimensional surface areas covered by Phormidium sp. and non-covered areas respectively. After an
initial increase there is aretreat of surface cover and subsequently only a slight increase. This does not indicate growth
reduction, but increasing three-dimensional filament aggregation (compare Fig. 4).

Abb. 5b: Calculation of the development of two-dimensional surface cover based onimage processing (imagegaery inFig.
6) through atime span of 17 days after experimental burial of apart of the laboratory mat. Resultsaresimilar to Fig. 5a. After
aninitial increase thereisaretreat of two-dimensional surface cover and subsequently stagnant conditions. Asin Fig. 5a,
the decreasing and stagnant two-dimensional values do not indicate growth loss, but three-dimensional aggregation of
filaments.

M. chthonoplastes aus dem griinen Teilbereich bereits nach
3 Tagen optisch wahrnehmbar (Abb. 6¢). Der Anteil der Uber-
wachsenen Flache nahm bis zum vierten Tag kontinuierlich
zu. Ab dem 6. Tag zeigte die Bildserie, @hnlich wie beim
Inoculum-Versuch, den Beginn der Aggregatbildung. Die
zunéchst dispersverteilten Filamente von M. chthonoplastes
gingen zur typischen kondensierten Blindelung tber und
formierten sich zu den bereits bekannten Netzwerken (Abb.
6d-f). Die Vermessung der Flache im zweidimensionalen
Malstab ergab nach 3 Wochen eine Uberdeckung von 40 %
(Abb. 5b). Erst nach sechs Wochen hatte eine Giberwiegend
aus M. chthonoplastes bestehende Matte die Versuchsflache
weitgehend abgedeckt. Danach folgte Uiber weitere 8 Wo-
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chen allmahlich die Zunahmeder Artenmannigfaltigkeit und
entsprechend Heterogenitét der Oberflachenmuster, jedoch
ist selbst zwei Jahre nach Beendigung des Experimentsnoch
schwach die Stelle zu sehen, an der sich der Kunststoffring
befand.

2.2. ZweitesFallbeispid: Sedimentationsgesteuerte Ge-
nesebiogener Schichtgefiige

Herkunft desM aterialsund Ver suchsaufbau
Das Farbstreifen-Sandwatt ist ein Teil 6kosystem der Nord-
see-Watten. Es entwickelt sich dort, wo feinsandige Abla-
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Abb. 6: Wiederbesiedlung einer sandigen Oberfl&che aus der unterliegenden Matte: @) Mattenoberflache des Versuchsfel -
des vor der Ubersandung, darin Dominanz von M. chthonoplastesim griinen, von Netzl eisten gestal teten Bereich, und der
kokkoiden Art Synechococcus sp. im gelben glatten Feld; b) Sandauftrag; ¢) —f): Bildserie des Durchwachsens nach 3 (c),
6 (d), 13 (e) und 17 Tagen (f). Die rdumlichen Verbreitungsmuster von M. chthonoplastes und Synechococcus sp. in der
Ursprungsmatte pausen sich bei diesem Versuch durch: die rasch beweglichen Filamente von M. chthonoplastes erschei-
nen bereits nach drei Tagen am unteren Rand des Versuchsfeldes. Ab dem 6. Tag (d) formieren sie sich immer starker zu
Biindeln und Netzleisten. Blasen in (f) weisen auf O,-Bildung durch Photosynthese hin. Die berechneten Werte dieser
Bildseriesind in Abb. 5b dargestellt. GroRe der Ausschnitte 2 x 3 cm.

Fig. 6: Recolonization of aquartz-sandy surface layer from a preexisting mat underneath: a) preexisting mat before burial
showing a green part with bulges and strips shaped by a dominance of M. chthonoplastes, and ayellow part in which the
coccoid species Synechococcus sp. is dominant; b) sandy layer; c) to f): image galery showing the successive distribution
of M. chthonoplastes filaments after 3 days (c), 6 days (d), 13 days (e), and 17 days (f). The spatia distribution patterns of
M. chthonoplastes and Synechococcus sp. of the preexisting mat are reflected by the recol onization patterns: quick filaments
of M. chthonoplastes are pioneers appearing already after 3 days at the lower margin of the field. After 6 days (d), the
filaments tend more and more to three-dimensiona bundle and strip formation. In two-dimensional measurements this
species-specific non-linear growth suggests retreat of surface cover (Fig. 5b). Gas bubbles (f) indicate photosynthesis and
O,-formation. Sizeof detail images: 2x 3cm.

43



Gerpes & KLENKE: Geologische Bedeutung 6kologischer Zeitrdumein biogener Schichtung

gerungen bis zur Hochwasserlinie und dartiber hinaus rei-
chen. Das ist der Fall bei sogenannten offenen Watten, die
gegen Seenicht durch Barriereinseln, sondern durch Strand-
waélle mit schiitterer Diinenbildung abgeschlossen werden.
Dielnsel Mellumim Jade-Weser-Astuar ist ein Beispiel da-
far. Mikrobenmatten kommen dort im Eulitoral und unteren
Supralitoral vor (Gerpes et a. 1985).

Experimentell wurde eine aus dem unteren Supralitoral ent-
nommene, von M. chthonoplastes dominierte Mikrobenmeatte
in rhythmischen Abstanden von 4 Tagen mit Feinsand (2-3-
Korn-Lage) Uberdeckt. Die Mattenfront wuchs mit diesen
Intervallen in die Hohe. Das Experiment wurde nach 12

Ubersandungen beendet, und aus dem Sedimentkern wurde
ein Kunstharzrelief nach Reineck (1970) angefertigt (Abb.

7a).

Ergebnis

Das experimentell erzeugte biogene Schichtgefiige belegt
die Ubereinander lagernden Mikrobenmatten und rhythmisch
aufgetragenen sandigen Zwischenlagen (Abb. 7a). Der Ver-
such zeigt, dass Ubersandung in geringen Raten ein Stimu-
lus sein kann, auf den vor allem die schnell beweglichen
Organismen, z. B. M. chthonoplastes, reagieren, nach oben
wandern und sich erneut zur Matte verdichten. Die Zeit, die

Abb. 7: Reliefglsse und Dunn-
schliffe aus dem Farbstreifen-Sand-
watt von Mellum. a) experimentell
erzeugtes biogenes Schichtgefiige
aus 12 Ubereinander lagernden
Mikrobenmatten und sandigen
Zwischenlagen, die rhythmisch auf-
| getragen wurden. Unterer Teil: na
tirliche Sequenz aus dem Freiland
mit Muschelschill, bioturbaten Ge-
flgen und Schrégschichtung; b) und
¢) Reliefglisse ungestort entnomme-
ner Sedimentkerne ausdem Freiland.
b) Im unteren und mittleren Tell wer-
den rasch aufeinander folgende
Sedimentationsschiibe sichtbar, die
von sehr diinnen Mattenhorizonten
getrennt sind. Nach oben folgen die
Mattenhorizonte enger aufeinander.
Bioturbate Geflige sind im gesamten
Profil sichtbar. c) Imunteren Teil sind
zwei schréggeschichtete Abschnite
von einem dinnen Mattenhorizont
getrennt, der auf eine kurzfristige
Sedimentationspause hinweist. Im
mittleren Teil liegen die M attenstapel
enger aufeinander. Im Top ist wie-
derum eine schraggeschichte bisla-
minare Sedimentationseinheit sicht-
bar. Darauf folgt die zum Zeitpunkt
der Entnahme an der Oberflacheaus
gebildete Matte; d) Dunnschliff mit
einem mit einzelnen Quarzkornern
angereicherten Mattenhorizont; €)
Dunnschliff mit dreidimensionalem

Bionetz (" Biodyction™) im Porenraum der Oberflachen%dl mente des Farbstre|fen Sandwatts

Fig. 7: Relief castsand thin sections of sediments sampled at thesiliciclagtic tidal flatsof Mellum: a) experimentally produced
bi ogenic bedding showing apile of 12 microbial matsand quartz-sandy instances of oversedimentation. Lower part: natural
fabricsof thetidal flat area, including shells, bioturbate structures and cross stratification; b) and ¢) undisturbed sedimentary
sequences cored in thefield. b) Lower and middle part show several very thin microbia mat horizons; towards top the mat
horizons are closer together; bioturbated fabrics are visible throughout the sequence: ¢) In between two layers of laminated
and cross-bedded sediments, athin fragilemat isvisible. Mid part: organic mat laminae separated by documents of low-rate
sedimentation. Top: again athicker layer of cross-bedded and laminar sand covered by the most recent mat. d) Thin section
showing microbial mat horizon enriched in siliciclastic grains. €) Thin section showing three-dimensional distribution of
mat-forming microbes (" biodyction™) within pore spaces of siliciclastic sediments.



dieser Mattenstapel brauchte, addiert sich aus abrupten und
langerfristigen Intervallen. Abrupt waren die Verénderun-
gen durch Ubersandung (wenige Minuten). Dagegen beno-
tigten die Regenerationsphasen der Matten, deren Organis-
men aus der jeweilsunterliegenden Matte ssammten, erheb-
lich mehr Zeit. Im Experiment wurde den Matten eine
Sedimentationspause von 4 Tagen gelassen. Diese Pausen
haben zwar ausgerei cht, um eine monospezifische Matte zu
erzeugen, waren jedoch zu kurz fir die biozénotische Aus-
reifung, d. h., der ablagerungsrelevante biologische Zeit-
raum war sehr kurz bemessen.

DiefUr das Experiment gewahlten Intervalesind der Freiland-
situation der Matten im sedimentationsbeeinflussten Farb-
streifen-Sandwatt angendhert. Dort sind selbst bei Schon-
wetterlagen und Niedrigwasser Treibsand-Uberdeckungen
haufig, denen dieim Experiment simulierte Sedimentationin
geringen Raten entsprechen sollte (Abb. 7a). Hinzu kom-
men Sedimentschiibe durch Starkwinde, Sturm- und Wind-
fluten, die wahrend des ganzen Jahres eintreten und bei
Riickseitenwetterlagen mit e ner kurzen Zwischenberuhigung
auch rasch (im Abstand von 2-3 Tagen) aufeinander folgen
kénnen (Abb. 7b, c). Mikrobenmatten, die sich zwischen
solchen Ereignissen bilden, sind diinn und gradlinig (Abb.
7b-c) und waren moglicherweise —falls fossil Uberliefert -
nicht eindeutig von allochthonen organi schen Lagen zu un-
terscheiden.

3. Diskussion

Morphol ogisch-physiologische Besonderheiten der betei-
ligten systematischen Gruppen und Reaktionen auf
kleinstraumige 6kologische Veranderungen wirken gestal-
tend auf die Oberflachenstruktur von Mikrobenmatten als
aktiver Wachstumszone stromatolithischer Lamination ein.
Dielebende Oberflacheist insofern einer der préagenden Fak-
toren der Biofazies. Die dargestellten Ergebnisse zeigen, dass
die zu ihrer Ausgestaltung verfligbare Zeitspanne zu den
ablagerungsrel evanten Grossen zéhlt. Denn diese Zeitspan-
ne entscheidet Uber die bioztnotische Reife und Arten-
vielfalt, diekleinskaligen Dominanzwechsdl, allesdas, was
fur die Genese der heterogenen Oberfldchenstrukturen kenn-
zeichnend ist. Diese, projeziert auf die vertikalen Geflige,
erzeugen diefir Stromatolithetypische unebene Lamination,
diealsAbgrenzungsmerkmal gegentiber transportiertem or-
ganischem Materia in Lagenform giltg (ScHieser 1998).

Biologische Zeitspannen, die zur biozdnotisch ausgereif-
ten, heterogenen Struktur der |ebenden Oberflache fihren,
bemessen sich nach den Ergebnissen der vorliegenden Ar-
beit und eigenen Beobachtungen auf mehrere Monate.

Die Frage wurde eingangs gestellt, welche Ablagerungs-
réume diese " biologischen” Zeitréume zwischen Sedimen-
tations- oder Erosionsereignissen zulassen. Zwei Typenvon
Ablagerungsraumen wurden einbezogen, geschutzte
hypersaline Flachwasserlagunen und das sedimentations-
beeinflusste Farbstreifen-Sandweatt.
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Geschitzte hyper saline Flachwasser lagunen: Dokumente
von Rhythmen im mikr obiellen Okosystem

Matten, diein geschiitzten Flachwasserlagunen aufgewach-
sen sind, zeigen einetypische kleinskalig komplexe Hetero-
genitét (Abb. 8). Der stromatolithisch laminierte Aufwuchs
wird in solchen Systemen wesentlich durch jahreszeitliche
Veranderungen von Lichtintensitéten, Temperaturen und
Salinitét kontrolliert (Gerpes et al. 2000). Diehiermit korre-
spondierende Kinetik der mattenbildenden Organismen &u-
f3ert sich in einem saisonalen Dominanzwechsel zwischen
fadigen, schattenliebenden Arten (z. B. M. chthonoplastes)
und kokkoiden, UV-protektive Pigmente synthetisierenden
Arten, die abwechselnd die Oberfléche besiedeln. Eine Ei-
genart von M. chthonoplastes ist, als Reaktion auf zuneh-
mende Strahlung an der Oberfléche in dastiefere Sediment
abzutauchen und dort aufgrund ihrer Fahigkeit zur anoxy-
genen Photosynthese auch im sauerstoffarmen Milieu zu
Uberleben. Bei nachlassender Lichtintensitdt wandern die
Organismen, wieim Ubersandungsversuch, wieder zur Ober-
flache und bewirken dort erneut die Aushildung einer Mat-
te. Diese Kinetik bildet sich im vertikalen Schichtbild durch
dunkle (M. chthonoplastes) und helle Laminae ab (kokkoide
Cyanobakterien), wobei jeweilsein Paar dunkler und heller
Laminae ein Jahr dokumentiert (Abb. 8: biogene Varvite,
Gerpes et a. 2000).

Fur den langerfristigen Aufbau kleinskaliger geometrischer
Oberflachenstrukturen auf der Mattenoberfldche sind
hypersaline Flachwasserlagunen prédestiniert, da in ihnen
weidende oder withlende marine Fauna auf3erordentlich sel-
ten ist. Zahlreiche dieser Ablagerungssysteme werden von
Javor (1989) beschrieben. Auch das Labormodell und die
darin aufwachsenden mikrobiellen Systemeverkorpern die-
sen Typus.

Okologische Zeitraume verbinden sich mit jeder einzelnen
L age (Oberflachenmatte), mit Lamina-Paaren (hell-dunkel)
und mit einem Mattenstapel. Fur die biozonotische Verdich-
tung der Schichtoberfléche als ablagerungsrel evantes Kri-
terium bemisst sich die Zeit in den oben beschriebenen Ex-
perimenten auf 1 —2 Monate. Die ohne Sedimentation durch
konkurrierendes Uberwuchen entstehenden Lamina-Paare
brauchen einen Zeitraum von einem Jahr. Fir einenim Solar
Lake auf diese Weise entstandenen Mattenstapel von 1.20
m Méachtigkeit (Ausschnitt in Abb. 8c) wurde ein Alter von
2400 **C-Jahren berechnet (Krumsein et al. 1977; dieAnga-
ben beziehen sich auf rezent karbonatbildende, jedoch nicht
lithifizierte biolaminierte Sedimente).

Farbstreifen-Sandwatt: Stérungen und Reor ganisation
mikrobieller Ober fléchen

Vertikal profile und Schliffe aus dem Farbstreifen-Sandwatt
(Abb. 7b-€) zeigen, wie unterschiedlich die Sedimentations-
ereignisseundihr Einfluss auf die Genese der biogenen Ge-
flge selbst innerhalb desselben Litoralstockwerks (oberes
Eulitoral und unteres Supralitoral) verlaufen. Sequenzen, die
dem experimentellen Aufbau &hneln (vgl. Abb. 7aund Mit-
telteil von Abb. 7c), wechseln mit solchen ab, in denen die
Sedimentationsschilbe machtiger sind; ebenso wechseln
sehr diinne Mattenhorizonte mit méchtigeren (Abb. 7b, c).
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Abb. 8: Beispiele unebener Lamination aus rezenten Mattenaufwuchsgebieten ohne wachstumsbestimmenden Einfluss
von Sedimentation: @) Pinnacle-Bildung einer Mikrobenmatte aus der Saline der stidlichen Bretagne; b) im Schichtgefiige
stromatolithi scher Lamination erhaltene Pinnacl ebildung (Saline Lanzarote); ¢) unebene Laminae ausdem Solar Lake, Golf
vonAgaba; d) unebene Laminae ausder Saline von Lanzarote, Canarischelnseln. In allen Beispielenist dietypische Hell-
Dunkel-Laminierung ausgebildet, die auf jahreszeitlichen Dominanzwechsel von kokkoiden und fadigen Cyanobakterien an
der Mattenoberflache zuriickzuf ihrenist.

Fig. 8: Callection of uneven biogenic laminations caused by morphol ogically heterogeneous surfaces of modern microbial
mats growing without the influence of sedimentation: a) pinnacle formation at the surface of amat from salternsin southern
Brittany, France; b) preexisting surface pinnacle preserved within potential stromatolithiclamination (Lanzarote salterns); ¢)
uneven laminae of mats cored at Solar Lake, Gulf of Agaba; d) uneven laminae of mats cored at salt works of Lanzarote,
Canary Islands. All these examples show thetypical light-dark-lamination which can betraced back to seasonal dominance
changes between surface populations of coccoid and filamentous cyanobacteria.

Die duinnen Mattenhorizonte spiegeln kurze Sedimentations-  Daher ist der im Farbstreifen-Sandwatt beobachtete Wech-
pausen wider, die der Produktivitét wenig Raum lassen. sel zwischen physischem Schichtenaufbau und Wachstums-
In diesen Sedimentabfolgen bietet sich das Bild desWech-  schichtung nicht streng rhythmisch, steht aber dennoch
sels zwischen abrupten und langerfristigen Vorgangen. Ab-  unter jahreszeitlichem Einfluss, da die Sturmfluten in den
rupte Veranderungen sind auf wiederholte Sedimentschilbe,  Herbst-, Winter- und Friihlingsmonaten auftreten. Orkan-
dievon Starkwinden, Sturmfluten und Windfluten aufgetra-  fluten sind auf die Zeit vom November bis Marz beschrankt.
gen werden, zuriickzufiihren, wogegen die Wiederbe-  Im Winterhalbjahr sind Sturmtiden haufiger und hoher als
siedlung der Oberflache und sukkzessive Entwicklung der  im Sommer (Lubers & Luck 1976). Damit ist dieWahrschein-
gleichen Oberfléchenbiozonose nach Eintreten sediment&  lichkeit gegeben, dass Sturmflutschichtungen in den Win-
rer Ruhe zeitbrauchend ist. termonaten entstehen.

Starkwinde, Sturm- und Windfluten sind zwar eher einwetter-  Die mikrobielle Produktion organischer Substanz findet da-
bedingtes,, Zufallsereignis*, im Untersuchungsgebiet jedoch  gegen Uiberwiegend im Friihjahr, Sommer und Herbst statt.
mit einer H&ufung im Winterhalbjahr. Auch Treibsanddecken  In diesem Zeitraum entsteht Wachstumsschichtung bevor-
kommen als Starkwindablagerungenim Winterhalbjahr hdu-  zugt. Ein solcher hypothetisch saisonaler Zykluswurde bis-
figer alsim Sommer vor, obwohl siewetterbedingt wéhrend  lang nicht erkannt, dadie ganzjahrig wechsel nden Wetterla-
des ganzen Jahres eintreten kénnen. gen desKlimabereiches, in dem die Untersuchungen vorge-
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nommen wurden, einen etwaigen jahreszeitlichen Zyklus
stark Uberlagern.

Okol ogische Zeitraume verbinden sich hier mit dem Durch-
wachsen und Regenerieren der individuellen Mattenlage an
der jeweilsneuen Oberfléche, im Experiment im Minimum 4
Tage, und im Mattenstapel, dessen Méachtigkeit im Experi-
ment 20 cm umfasst und 2 Monate brauchte. Bei allen diesen
Angaben handelt es sich um Wei chsubstrate, die durch sp&
tere Kompaktion und Entwéasserung stark zusammengedrickt
werden kdnnen.

DieErhaltung solcher Sequenzen wird durch die Windsand-
decken und/oder sturmflutbedingten Schwemmféacher (wash-
over fans) beglinstigt. Rezente Bel spiel e solcher Schwemm-
facher sind u. a. bei Jacossen (1980) und LEaTHERMAN (1981)
beschrieben. VVon fossilen Schwemmféchern berichten u. a.
Bripces (1976) und Horne & Ferm (1978).

Physikalische Sedimentation entscheidet tiber den Reifegrad
der Oberfléchenmatten und den Grad der " Verdiinnung” der
Biomasse durch mineralischen Eintrag. Siekann fehlen, und
dennoch kommt es zur Lamination in Mikrobenmatten (Abb.
8; GerDEs et a. 2000), sie kann auf der anderen Seitein so
kurzen Intervallen erfolgen (Abb. 7), dass die in den Sedi-
mentationspausen wachsenden Matten unreif bleiben. Uber
die Ausbildung des einen oder anderen Typus, und ent-
sprechend auch Uber die Wiedererkennung im Fossilen ent-
scheidet der jeweilige Ablagerungsraum.

Auch in Karbonatwatten kann der biolaminierte Aufwuchs
inlangeren Biophasen und kurzen Sedimentationsereignis-
sen beobachtet werden (HARDIE & GINsBURG 1977). Zusétz-
lich beobachtete MonTy (1967) im karbonatischen Milieu
der Bahamas den tageszeitenrhythmischen Aufwuchs
biolaminierter Sedimente und vollzog ihn experimentell durch
Uber” sandung” einer Matte desinkrustierenden Cyanobak-
teriums Schizothrix calcicola mit Karborundum nach. In
solchen Milieus wird die Strukturgenese und —erhaltung
durch die rasche Zementation geférdert, wogegen Weich-
substrate, wiesiein der vorliegenden Arbeit behandelt wer-
den, differenzierter gesehen werden miissen.

Dieindieser Arbeit beschriebenen Mikrobenmatten entste-
hen primér durch Cyanobakterien. Diese Organismen spie-
len seit etwa 3,5 Milliarden Jahren einewesentliche Rollein
der Erdgeschichte (ScHorr 1994). Sie verdanken diese Be-
deutung einer Viel zahl ineinandergreifender Eigenschaften:
i hrer taxonomischen und physiol ogischen Vielfalt, ihrer Nei-
gung zu lokaler Massenentwicklung vor allem unter extre-
men Umweltbedingungen, i hrer typischen kollektiven Orga-
nisationim Raum in Form von Lagern, Biindeln und Kol oni-
en, ihren Schutzmechanismen, zu denen die Produktion ex-
trazellulérer polymerer Substanzen gehért. Cyanobakterien
bilden heute vor allem unter 6kologischen Stressbeding-
ungen, z. B. im hypersalinen Milieu, kompaktere Matten aus.
I hre eingeschrankte Verbreitung unter normal marinen Be-
dingungenwird durch Konkurrenz mit mariner Faunaerklart,
deren Uberformung, Bioturbation oder Beweidung vor al-
lem die sensibleren Weichsubstratmatten nachhaltig storen
kann. In Ablagerungen der faunenfreien prékambrischen
Meerewird eineweitaus grofere Verbreitung der Mikroben-
matten bis in Schelfgebiete hinein beobachtet (HAGADORN
& BotTER 1997, PrLUGER 1999, Bououcri & Saquaque 2000).
Vor allem offene Schelfewerden jedoch bisin grofiere Tiefen
hydrodynamisch stark beansprucht. Daher reicht es nicht
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aus zu postulieren, dass das Fehlen der Fauna im Prékam-
brium ein Mattenwachstum bisin die Schelfe hinein ermég-
lichte. Wichtig ist es, zusétzlich zu hinterfragen, welcher
Schelftyp und welche Bathymetrie den mattenbildenden
mikrobiellen Bioztnosen zwischen Erosions- oder Sedimen-
tationsereignissen genligend Zeit zum Wachsen, zur Ver-

dichtung und biozénotischen Reife lassen. Zwei Modelle
sind denkbar: zum einen ein geschiitzter, von geringer hy-

drodynamischer Energie und langeren Phasen der Sedimen-
tationsarmut geprégter Schelfbereich, zum anderen ein
Meeresraum, in dem sehr rasche Lithifikation stattfindet. Im
ersten Modell konnte eine fossil wiedererkennbare biogene
Schichtung auch durch Iebende und wachsende Oberfl&
chen desWeichsubstrat- Typus erzeugt werden (ein Beispiel

nennen Stasiuk et al. 1991). Dadie Sturmwellenbasis offener
Schelfe sehr tief herabreichen kann, werden unterhalb die-
ser Basisan Stelle phototropher Mikrobenmatten eher litho-
troph dominierte Gemei nschaften zur Ausbildung sedentérer
organischer Schichten beitragen (WiLLiams 1984). Allerdings
wiesMonTy (1971) darauf hin, dassan der Entwicklung von
Stromatolithen in lichtschwachen tiefen Gewéassern durch-
aus auch Cyanobakterien beteiligt gewesen sein kdnnen, da
diese Gruppe Uber eine auergewohnliche Vielfalt an
Photosynthesepigmenten verfligt (Chlorophyll a, Phyco-
cyanin, Phycoerythrin, Carotenoiden) und dank der Fahig-
keit zur chromatischen Adaption geringstes Restlicht
auschopfen kann. AlsBeispiel wird dasVorkommen der in-
krustierenden Art Schizothrix calcicola in 390 m Tiefe im
Toten Meer und von Nostoc sp. in 1000 m im Indischen
Ozean genannt (MonTy 1971).

Neben Cyanobakterien und lithoautotrophen Bakterien kon-
nen in lichtschwachen Gewassern auch pilzahnliche
Protisten an der Aushildung von Biolaminiten beteiligt sein.

So beschreiben ReiTner et al. (1995) die Beteiligung ausge-
pragter Biofilme an der Biolamination von Automikritenin
Riffhéhlenvon Lizard Idand (Grof3es Barriere-Riff, Austra-

lien), diemdglicherweise auf heterotrophe Mikroorganismen
zuriickgefuhrt werden kdnnen.

Das zweite Modell richtet sich auf einen Meeresraum, der
rapide synsedimentére Lithifizierung zul sst. Rezente Bei-
spielesind die Gezeitenrinnen der Bahamas. Dort werdenin
der starken Strdmung transportierte Karbonatsedimentevon
Biofilmen eingefangen und in diesen bereits synsedimentar
zementiert (Seonc-Joo et a. 2000). Von einem fossilen Bei-
spid rapider synsedimentérer Lithifizierung berichten Braca
& MARTIN (2000).

4. Schlussfolgerungen

Mit Blick auf Vorgange, Entwicklungen und Auspragungen
in Ablagerungsréumen, in denen Organismen und biologi-
sche Prozesse eine dominante Rolle besitzen, gewinnt die
Eingrenzung der Zeit, die von 6kologischen Bedingungen
und Vorgangen bestimmt wird, an Bedeutung. Zeittakte auf
dieser biotisch geprégten Skala unterscheiden sich von an-
deren geol ogischen Zeittakten, die von physikalischen, che-
mischen, klimatischen, astronomischen oder weiteren Phé-
nomenen gesteuert werden.

Dieser Beitrag ist eine Annaherung an die Eingrenzung der
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Zeit kol ogischer Vorgangein mikrobiell-sedimentzren Oko-
systemen. Die Verbindung quantitativer Informationen zur
Zeit und zu rezenten Mikro-Strukturen in marinen Sedimen-
ten eréffnet einen Schitissel zum Verstdndnisanal oger Struk-
turen in Dokumenten ausflachmarinen Ablagerungsréumen
aus der Erdgeschichte.

Okol ogische Vorgangein sedimentéren mikrobiellen Okosy-
stemen und vor allem auch ihre zeitliche Entwicklung lassen
sich durch typische Strukturen im Sediment rekonstruieren.
Die 6kologische Zeit 183 sich zumindest semi-quantitativ
angeben. Mikro-Strukturen besitzen neben ihrer bekannten
Funktion a s Faziesindikatoren auch eine Funktion als Zeit-
belege in Aufwuchssedimenten.
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