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VORWORT

Der Aufbau der vorliegenden Dissertation entspricht dem einer wissenschaftlichen Publikation
mit den Hauptkategorien Einleitung, Material und Methoden, Ergebnisse und Diskussion. Diese
Dissertation bietet Antworten auf insgesamt fiinf Fragen zur Morphogenese, zum Wachstum und
zur Okologie der modernen SiiBwasser-Onkoide der Alz. Die fiinf Fragestellungen entwickelten
sich mit fortschreitendem Einblick in das Thema. Jedes Unterkapitel im Diskussionsteil geht
einer der fiinf Fragestellungen nach. Okologische Parameter bedingen sich gegenseitig und so
blieb es nicht aus, dass einige Faktoren zur Losung mehrerer Fragestellungen beitragen konnten.
Um Dopplungen zu vermeiden, wurde an einigen Stellen die Verwendung von Querverweisen
notwendig.

Den groBten Umfang dieser Arbeit besitzt der Anhangsteil, da hier die Tafeln, Daten, Publikation
und der Lebenslauf untergebracht sind. Zur Erklarung der Abkiirzungen wurde ein Abkiirzungs-
verzeichnis angelegt. Um die Suche nach Abbildungen zu erleichtern, sind alle Abbildungen in
einem Abbildungsverzeichnis mit der entsprechenden Seite aufgelistet.

Da die vorliegende Dissertation zu vielen neuen Erkenntnissen iiber Onkoide gefiihrt hat, sind
Teilergebnisse mit Zustimmung des Betreuers Prof. Dr. R. Leinfelder bereits in einer inter-
nationalen Zeitschrift publiziert worden. Diese Publikation ist dem Anhang beigefiigt und in
der Arbeit zitiert. Aus Griinden der Vollstidndigkeit und der Vermeidung von Zweisprachigkeit
wurde eine iibersetzte Zusammenfassung der Publikation als Kapitel in die vorliegende Dis-
sertation eingefiigt und als solches gekennzeichnet. Beim Studium dieses Abschnittes gilt es zu
beachten, dass dieses Kapitel unter Wahrung des damaligen Wissensstandes in die Dissertation
eingegangen ist.



KURZFASSUNG

In einem Zeitraum von 3 Jahren wurden die SiiBwasser-Onkoide der Alz (Chiemgau, Ober-
bayern) hinsichtlich ihrer Morphogenese, ihres Wachstums und ihrer Okologie untersucht.
Diese Onkoide sind biogen gebildete Kalkknollen und werden als kugelformige Stromatolithe
angesehen. Stromatolithe und Onkoide existieren seit dem Prikambrium. Die Forschung an
heute lebenden Onkoiden fiihrt zum erweiterten Versténdnis fossiler Onkoide.

Um die Wachstumsprozesse verstehen zu kdnnen, wurden die Eigenschaften des Alzwassers
hinsichtlich der Néhrstoffe und des pH-Wertes analysiert, sowie die biotische Zusammensetzung
des Biofilmes und die Morphologie der Onkoide untersucht. Die Grundlagen des Wachstums
der Alz-Onkoide umfassen (1) die Prasenz von nahezu konzentrischen Laminae; (2) das Vorhan-
densein von extrapolymeren Substanzen (EPS) innerhalb eines Biofilmes, der hauptséchlich von
Cyanobakterien und Diatomeen produziert wird und das ganze Onkoid umbhiillt, ausgenommen
jener Onkoid-Flache, die direkt auf dem Flussbodensediment aufliegt; (3) ein geschichtetes,
ineinander geschobenes Besiedlungsmuster der Cyanobakterien-Arten, die sowohl ineinander
verwoben innerhalb eines dufleren weichen Biofilms als auch in radialer Anordnung innerhalb
des teilweise kalzifizierten Biofilmes darunter vorkommen; (4) das Verkalkungsmuster der
einzelnen Cyanobakterien-Kolonien; (5) die Prasenz einer onkoidalen Nahrungskette; (6) das
Vorkommen von destruktiven Prozessen; (7) das Fehlen von Makro-Algen und hoheren Pflanzen
aufgrund der Phosphor-Limitierung.

An 28 Querschnitten und 43 Diinnschliffen wurde die Morphogenese der Alz-Onkoide unter-
sucht. Die Entstehung der Mikrostruktur (Strukturen im um- bis mm-Bereich) basiert auf (1)
den Eigenschaften der Tertidrstruktur der extrazelluldren polymerischen Substanz (EPS), (2) der
Anordnung, Diversitit und Auspriagung cyanobakterieller Verkalkungsmuster, (3) der Organo-
mineralisation und (4) dem Einfluss von Metazoen. Die laminierte Mesostruktur (Stukturen im
mm bis cm Bereich) entsteht aufgrund der Etablierung und Kalzifizierung einer cyanobakteri-
ellen ,,Monokultur aus Leptochaete crustacea, Homoeothrix crustacea, Schizothrix calcicola,
oder Calothrix gypsophila. Das unlaminierte, strukturlose Massenkarbonat hingegen ist das
Produkt einer vielfdltig zusammengesetzten, kalzifizierenden Cyanobakterien-Gemeinschaft.
Chironomiden-Génge und in das Karbonat eingewachsene Kocher der Kocherfliegenlarven
verursachen die onkoidale Porositét.

Die Kugelformigkeit der Alz-Onkoide kommt aufgrund von in-situ Wachstumsprozessen und
des ,,Sandstrahl“-Effektes der im Wasser suspendierten Sedimentpartikel zustande. Eine rol-
lende Bewegung iiber das Flussbett ist nicht zu beobachten. Eine hypothethische Moglichkeit,
wie die Organismengemeinschaft mit der Phosphat-Limitierung zurecht kommt, ohne dass
die Onkoid-aufbauenden Prozesse gestoppt werden, sind in-situ Recyclingprozesse und Nah-
rungsketteneffekte, die einen Teil des Néhrstoffbedarfes der Onkoid-aufbauenden Organismen
decken. Das Alz-Onkoid ist mit einer Biofilm-Biozdénose, einem selbst-produzierten Biotop,
einem In- und Output und den vielfiltigen 6kologischen Interaktionen innerhalb des Biofilmes
und zwischen Onkoid und Umwelt als kleines Okosystem anzusehen.

Die Umweltbedingungen entscheiden iiber die Priasenz oder die Abwesenheit von Onkoiden
auf dem Flussbett. Ein Jahr lang wurden in zwei Flussarmen (A und B) Daten verschiedener
okologischer Parameter des Alz-Wassers erhoben. Die Umweltbedingungen in Flussarm A be-
giinstigen eine Onkoid-Bildung. Abweichungen von diesen Bedingungen werden als Ursache
fiir das Fehlen der Onkoide in Flussarm B diskutiert.
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Die Parameter Alkalinitét, pH, Konzentrationen an Kalzium und Magnesium, Licht, Sauerstoff
und Temperatur in Flussarm A und B sind einander so &hnlich, dass diese Umweltparameter
als Ursache fiir das Fehlen von Onkoiden in Flussarm B ausgeschlossen werden konnen. In
Flussarm B (keine Onkoide) herrscht keine Nahrstoff-Limitierung, wahrend in Flussarm A
(Onkoide) die Nahrstofte limitiert sind. Obwohl die Nahrstoff-Situation fiir Flussarm B fiir die
Biomasseproduktion giinstiger ist als in Flussarm A, findet in Flussarm B keine Onkoid-Bildung
statt. Die Geochemie, Néhrstoffe und Lichtverhiltnisse spielen zwar bei der Regulierung des
Onkoid-Wachstums eine wesentliche Rolle, sind jedoch nicht die entscheidenden Instanzen fiir
die Prisenz oder die Abwesenheit von Onkoiden in aquatischen Systemen.

Der Hauptunterschied zwischen beiden Flussarmen ist die FlieBgeschwindigkeit. Da die FlieB3-
geschwindigkeit der Ausdruck der physikalischen Transportenergie von suspendiertem Material
ist, entscheidet sie liber die Korngroenverteilung der abgelagerten Sedimente. Die geringere
FlieBgeschwindigkeit in Flussarm B (keine Onkoide) fiihrt zur Ablagerung von Korngrofen
zwischen 0,355 mm und > 0,25 mm, wéhrend die schnellere FlieBgeschwindigkeit in Flussarm
A (Onkoide) zu einer Dominanz der KorngréB3en zwischen < 4 mm bis 0,355mm fiihrt. Da die
Zusammensetzung der KorngréBen von Sedimenten die Zusammensetzung der darauf siedelnden
Organismengemeinschaft reguliert, ist die FlieBgeschwindigkeit eine Ursache fiir das Ausblei-
ben der Onkoid-Bildung in Flussarm B. Die zweite Ursache ist das Ausbleiben einer initialen
cyanobakteriellen Besiedlung auf vorhandenen Nuklei, da alle potentiellen Nuklei in Flussarm
B aufgrund der geringen FlieBgeschwindigkeit wihrend des gesamten Jahres sedimentbedeckt
sind. Erst bei FlieBgeschwindigkeiten von mehr als 0,53 m/s und iiber einen ldngeren Zeitraum
(3 Monate) kann die Sedimentbedeckung der potentiellen Nuklei abgetragen werden, um fiir
die cyanobakterielle Besiedlung zur Verfiigung stehen zu konnen. Solange die FlieBgeschwin-
digkeit den geforderten Wert von 0,53 m/s iiber einen langen Zeitraum unterschreitet, bleibt
die Onkoid-Bildung in Flussarm B aus.

Die Alz wird aus dem Oberflichenwasser des Chiemsees gespeist. [hre FlieBgeschwindigkeit
hiangt direkt mit dem Wasserstand des Chiemsees zusammen. Ein progressiv abnehmender
Wasserstand des Chiemsees fiihrt zur Verringerung der FlieBgeschwindigkeit und zum Nie-
dergang der Alz-Onkoide.

Das gehdufte Vorkommen von modernen Siiwasser-Onkoiden im Oberlauf der Alz begriin-
det sich nicht nur mit den geeigneten abiotischen Umweltbedingungen, sondern auch mit der
Priasenz und den Eigenschaften eines cyanobakteriell dominierten Biofilms. Die Tatsache, dass
dieser Biofilm wihrend des gesamten Jahres prisent ist und eine entscheidende Rolle in der
Karbonatfillung spielt, stellt die Frage nach einem ganzjidhrigen Wachstum.

Auf der Basis der Hays-Grossman-Gleichung (1991) und der Zusammensetzung der stabilen
Sauerstoff-Isotopen (8'*0) sowohl aus dem Onkoid-Kalzit als auch aus dem Flusswasser {iber
einen Zeitraum von Juni 2004 bis Juni 2005 wurden rekonstruierte Wassertemperaturen mit
tatsdchlich gemessenen Wassertemperaturen verglichen. Aus diesem theoretisch errechneten
Ansatz ergibt sich eine Wachstumsperiode zwischen Mai und Oktober fiir ein typisches Jahr.
Einen direkten Nachweis dieser Erkenntnis kann allerdings nur ein Wachstumsexperiment
liefern.

Fiir das Wachstumsexperiment wurden insgesamt 15 Quarzit-Nuklei im Verlauf eines Jahres in
die Alz ausgelegt. Dieses Experiment gab nicht nur Auskiinfte iiber die Wachstums- und Kalzifi-
zierungsperiode, sondern auch Informationen iiber die Mechanismen des in-situ Wachstums, des
cyanobakteriellen Besiedlungsmusters, die Kalzifizierungsrate und das Alter der Alz-Onkoide.
Zwischen Mérz und September findet eine cyanobakterielle Neubesiedlung der Nuklei statt.
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Eine winterliche Sedimentschicht, die die Nuklei von Dezember bis Mérz vollstindig abdeckt,
verhindert zwar eine weitere Besiedlung allochthoner Cyanobakterien, ermdglicht jedoch eine
progressive Vermehrung autochthoner Cyanobakterien, die sich bereits vor der Sedimentbede-
ckung auf dem Nukleus etabliert hatten. Die Produktion von Karbonaten im cyanobakteriellen
Biofilm bleibt dem Sommer vorbehalten. Im Winter erfolgt die weitere Verhdrtung der im Som-
mer ausgefallten Kalke. Die 6kologische Bedeutung dieser fortschreitenden Besiedlungs- und
Aushértungsprozesse unter der winterlichen Sedimentbedeckung liegt in der Feststellung, dass
Onkoide auf eine temporére Sedimentbedeckung von drei Monaten durchaus tolerant ragieren,
jedoch eine permanenten Sedimentbedeckung durchs Jahr hinweg nicht bewiéltigen.

Die Kalzifizierung der Cyanobakterien-Kolonien setzt nicht unmittelbar nach ihrer Besiedlung
ein, sondern mit einer Verzogerung von circa zwei Monaten. Die Kombination aus allochtho-
ner Neubesiedlung und autochthoner Vermehrung erreicht zwar, dass die cyanobakterielle
Besiedlung ganzjihrig progressiv verlduft, das Besiedlungsmuster auf der Oberfldche erfolgt
jedoch heterogen. Die stromungsexponierten Seiten sind stirker besiedelt und kalzifiziert als
die zentrale Oberseite und Unterseite. Prinzipiell findet die Besiedlung der Nukleus-Unterseite
verzdgert statt. Die Cyanobakterien-Kolonien der Oberseite besiedeln nach und nach die Seiten
und schlieBlich die Unterseite des Onkoids. Genau dieses initiale Besiedlungsmuster der experi-
mentell ausgelegten Nuklei spiegelt exakt die interne Morphologie von natiirlich wachsenden
Alz-Onkoiden wider. Damit ist nicht mehr zu widerlegen, dass die Mehrzahl der Alz-Onkoide
in-situ wichst, ohne jegliche rollende Bewegungen iiber das Flussbett.

Der Versuch, das absolute Alter der Alz-Onkoide iiber die Kalzifizierungsraten an der stromungs-
exponierten Seite und an der zentralen Oberseite zu bestimmen, ergab kein zufriedenstellendes
Ergebnis. Aufgrund der heterogenen Besiedlungsstrategie der Cyanobakterien unterliegt eine
Onkoid-Oberfliche von Natur aus verschiedenen Kalzifizierungsraten, je nach Position zur
Strémung und zum Licht. Die Verwendung einer durchschnittlich ermittelten Kalzifizierungs-
rate ist daher nicht die geeignete Methode, um ein glaubwiirdiges absolutes Onkoid-Alter auf
der Basis der gefdllten Karbonatmenge zu errechnen. Die durchgefiihrte Altersbestimmung
ermOglicht nur die Aussage, dass die Alz-Onkoide nicht fossil sind.
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1. EINLEITUNG UND FRAGESTELLUNGEN

Onkoide (onchos = griech. ,,die Knolle*) sind rundliche und unbefestigte Stromatolithe (LoGaN
et al. 1964), deren Bildung auf die Tatigkeit von Cyanobakterien zuriickgefiihrt wird. Cyano-
bakterielle Gemeinschaften sind biotische Systeme, die in Biofilmen organisiert sind und die
Erde vom Friihen Proterozoikum (2300 Mio Jahre) bis zum Ende des Neoproterozoikums (542
Mio Jahre ) dominierten. In dieser Zeit verwandelten die cyanobakteriellen Gemeinschaften die
Erdoberfliche und legten den Grundstein fiir die Evolution der heutigen Biosphére. Untersu-
chungen an rezenten cyanobakteriellen Gemeinschaften ermdglichen daher immer einen Blick in
die Vergangenheit. Cyanobakterielle Gemeinschaften, die sich nicht nur aus primarproduktiven
Cyanobakterien, sondern auch aus destruktiven Bakterien zusammensetzen, haben nicht nur
trotz aller Umweltverdnderungen bis heute tiberlebt (Zavarzin 2003), sondern sind aufgrund
ihrer Fahigkeit zu mineralisieren fiir die Bildung mikrobieller Sedimente (RIDING & AWRAMIK
2000) und zahlreicher geologischer Strukturen verantwortlich (CosTerToN & SToODLEY 2003)
und gelten daher sogar als Baumeister.

Organosedimentire Ablagerungen, die von einer benthischen Mikroben-Gemeinschaft produziert
werden und mit detritischen oder chemischen Sedimenten interagieren, werden Mikrobialithe
genannt (BUrRNE & MooRrE 1987). Wenn auch selten so bezeichnet (z.B. LEINFELDER & SCHMID
(2000)), handelt es sich bei einem Grofiteil der Onkoide um Mikrobialithe. Seit ihrer Entdeckung
durch Hemm (1916) haben Onkoide das Aufsehen vieler Wissenschaftler erregt. Ihre Bedeutung
erlangten Onkoide als Indikatoren fiir ein flaches, turbulentes Milieu. Immer wieder richtete sich
dabei die Aufmerksamkeit auf die onkoidale Architektur. Die Entstehung der kugelformigen
Makrostruktur kann einerseits auf eine rollende Bewegung zuriickgefiihrt werden, bei der die
Drehung eine allseitige Belichtung fiir einen gleichméBigen cyanobakteriellen Bewuchs ermog-
licht, aus dem im Fall einer Kalzifizierung konzentrische Laminae hervorgehen (DAHANAYAKE
1977, LocgaN et al. 1964). Andererseits wurde in vielen Studien auch ein in-situ Wachstum in
Betracht gezogen (DAHANAYAKE et al. 1985, JoNES & WILKINSON 1978, LEINFELDER & HARTKOPF
1988, LEINFELDER & HARTKOPF-SCHRODER 1990).

Auf welche Weise das Wachstum auch stattfindet, die daraus resultierende Ausbildung der
Mesostruktur von Onkoiden wird vorwiegend genutzt, um Klassifikationen vorzunehmen
(Dananayake 1977, Locan et al. 1964), die zur Rekonstruktion von Umweltbedingungen her-
angezogen werden konnen (PEryT 1981). Gehéduftes Interesse wird den auftilligen filamentdsen
Kalzifizierungsmuster der Mikrostruktur entgegen gebracht (PEryT 1981, RICHTER & SEDAT
1983, RIDING 1983, WRIGHT 1983). Einen Uberblick iiber verschiedene filamentdse Kalzifizie-
rungsmuster gibt LEINFELDER (1985). Dominiert ein Muster, wird seine Bezeichnung sogar als
Beiname verwendet, wie z.B. ,,Girvanella-Onkoide* (PEryT 1981). Das spiegelt die Bedeutung
wider, die auffilligen Kalzifizierungsmustern beigemessen wird.

Doch die Struktur von Onkoiden, ob fossil oder modern, setzt sich nicht nur aus auffilligen
Kalzifizierungsmustern zusammen. Bisher existiert keine Studie, die die Morphogenese von
Onkoiden auf der Basis einer Gleichgewichtung aller morphologischen Merkmale erklart. Im
Gegensatz zu den modernen Onkoiden der Amper sind die modernen SiiBwasser-Onkoide der
Alz dafiir die geeigneten Studienobjekte, weil sie in Bildung begriffen sind und die Auswirk-
kungen des aktuellen Wachstum sichtbar sind (Ot 1980, RoTT 1991).

Die Alz-Onkoide sind sphérische drei-dimensionale Systeme aus Kalziumkarbonat, in denen
das Zusammenspiel von abiotischen und biotischen Umweltbedingungen strukturierte Réume
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schafft, die eine Kommunikation zwischen Organismen und ihrer Umwelt ermdglichen (HAGELE
et al. 2006). Diese strukturierten Rdume koénnen sich auf die Architektur der Onkoide auswir-
ken, denn biogen vermittelte Kalzifizierungen sind weder einheitlich noch spezifisch (DecHo
& KawacucHr 2003), sondern Ergebnisse aus der Interaktion zwischen Organismen mit ihrer
Umwelt. Moderne Siiwasser-Onkoide sind deshalb auch besonders geeignete Objekte fiir
das Verstindnis von Kalzifizierungsprozessen und Sedimentstrukturen fossiler Mikrobialithe,
weil sie ihre Existenz einem Biofilm zu verdanken haben, dem frithesten bekannten Kalzifizie-
rungssystem der Erdgeschichte. Die Mikroorganismen sind in einer Matrix aus extrazelluldren
polymerischen Substanzen (EPS) suspendiert (HAGELE et al. 2006). Diese EPS-Matrix struktu-
riert den mikrobiellen Biofilm und trigt schlieBlich dazu bei, dass die Kalzifizierungsprodukte,
die aus den zahlreichen biologischen und geochemischen Prozesse dieses Biofilms entstehen,
strukturiert werden (DeEcHo & Kawacuchi 2003).

Ein Ziel dieser Arbeit ist die Aufklirung der strukturell komplex zusammengesetzten Innenarchi-
tektur der Alz-Onkoide. Bei der Erdrterung dieses Ziels sollen die Argumente aus der einschli-
gigen Literatur zusammengetragen und diskutiert werden, die fiir die Alz-Onkoide verwendbar
sind, um zu erkldren, warum die Struktur eines Alz-Onkoids so aussieht, wie sie aussieht. Dabei
wird der Fokus nicht auf besonders auffillige Kalzifizierungsmuster gelegt. Vielmehr steht die
Gesamtheit der Strukturen einschlieSlich Mustern, Liicken, Lochern, Anordnungsvariationen
und deren Zustandekommen in verschiedenen Gréflenskalen im Mittelpunkt. Der innovative
Charakter dieser ersten Zielsetzung besteht darin, dass zum ersten Mal {iberhaupt die iiberaus
komplexe Onkoid-Morphogenese am Beispiel der Alz-Onkoide ganzheitlich sichtbar gemacht
wird und nicht nur auf die Prasenz verschiedener, auffalliger Kalzifizierungsmuster reduziert
wird. Nur wenn die gesamte Morphologie beriicksichtigt wird, ergibt sich ein vollstindiges
Bild der Onkoid-Genese und kann als Grundlage fiir die Entwicklung von Merkmalen zur
Rekonstruktion von Paldo-Umwelten dienen.

Moderne Onkoide kommen in verschiedenen Milieus vor, die von marinen Bedingungen bis
zum Siiwasser reichen. PENTEcOST & WHITTON (2000) definieren Onkoide als runde und kon-
zentrische Travertin-Kugeln, die in kalkreichen Fliissen vorkommen und von einer Vielfalt von
Cyanobakterien besiedelt sind. Aufeinander folgende Laminae wachsen um einen Kern (z.B.
Schalen, Pflanzen-Bruchstiicke, Fluss-Gerdlle) sowohl als Antwort auf ein karbonatgeséttigtes
Milieu (KiLE et al. 2000) als auch auf den Entzug von Kohlenstoffdioxid wiahrend der Photo-
synthese von Algen und Mikroorganismen (SCHAFER & STapF 1978, MonTy 1981, RICHTER &
SepaT 1983, RipING 1983, WRIGHT 1983). Gelegentliches bis hdufiges Drehen der Onkoide durch
Wasserbewegungen wird im Allgemeinen als ursichlich fiir die runde Gestalt und die Ausbil-
dung von gleichméfBigen und konzentrischen Laminae angesehen (BATHURST 1975, TUCKER &
WRIGHT 1990, FLUGEL 2004). Die Prasenz von Onkoiden in sedimentéren Abfolgen wird daher
als Indikator fiir hohere Wasserenergien oder zeitweilige Turbulenzen, die zur hdufigen Drehung
der Onkoide fiihren, angesehen (Locan et al. 1964, FLUGEL 1978, 2004).Wihrend in vielen
Féllen das gelegentliche Drehen eine wesentliche Rolle spielt, ist es jedoch auch moglich, dass
Onkoide in-situ wachsen, d.h. ohne umgedreht zu werden, eine ausreichende Lichteinstrahlung
fiir ihr Wachstum vorausgesetzt (P1a 1933, GoLuBic & FiscHER 1975, LEINFELDER & HARTKOPF
1988, HARTKOPF-FRODER et al. 1989, LEINFELDER & HARTKOPF-FRODER 1990). Ungeachtet dessen,
ob das Wachstum von Onkoiden an den Rollprozess gebunden ist oder nicht: Onkoide werden
grofitenteils als ,,mikrobielle Blackbox* angesehen, in der die mikrobielle Kalzifizierung immer
dann stattfindet, wenn die physikalisch-chemischen Bedingungen die Kalzifizierung mikrobieller
Substanzen ermdglichen.

Das zweite Ziel dieser Arbeit ist es, den Blick von der bloBen mikrobiellen Beteiligung in
Richtung eines ganzheitlichen Verstiindnisses der Onkoid-Okologie auszuweiten und die 6ko-
logischen Beziehungsgefiige eines Onkoids sichtbar zu machen.
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Im Proterozoikum waren cyanobakterielle Mikrobialithe im flachmarinen Milieu weit verbreitet
(KempE et al. 1991, KENNARD & JaMES 1986, SHEEHAN & Harris 2004). Heute ist ihre Bildung auf
einige marine, aber vor allem auf limnische Schaupldtze beschrinkt. Diese Restriktion resultierte
aus der Anderung der marinen Wasserchemie durch die Zeit hindurch (PENTECOST & RIDING
1986, Kempe & DEeGENs 1985). Die Bildung von Mikrobialithen beruht auf der Zusammenset-
zung geeigneter aquatischer Umweltbedingungen (PENTECOST & RiDING 1986). Die Bedeutung
der einzelnen Umweltparameter fiir die Bildung von Mikrobialithen ist allerdings nach wie vor
Gegenstand der Diskussion (KempE & Kazmierczak 1990, GROTZINGER 1990, KnoLL et al. 1993,
GRrOTZINGER & KNoLL 1995). Das Vorkommen von Onkoiden in der Alz signalisiert geeignete
6kologische Bedingungen fiir ein mikrobialithisches Wachstum. Nichtsdestotrotz existieren
fluviatile Streckenabschnitte der Alz, die keine Onkoide aufweisen. Daraus ergeben sich Fragen
nach den fiir die Onkoid-Bildung essentiellen Umweltfaktoren und nach den Griinden fiir das
Ausbleiben der Onkoid-Bildung in solchen Flussabschnitten.

Das dritte Ziel der Arbeit ist ein Vergleich der charakteristischen Umweltparameter eines
Flussabschnittes A, in dem eine Onkoid-Bildung begiinstigt wird, mit den charakteristischen
Umweltbedingungen eines Flussabschnitt B, in dem die Onkoid-Bildung ausbleibt. Mit Hilfe
der Unterschiede in den Umweltparametern soll erarbeitet werden, welche Bedingungen die
Onkoid-Bildung in Flussabschnitt B unterdriicken.

Die onkoidalen Bildungsmechanismen sind von anhaltendem wissenschaftlichen Interesse. Die
meisten Studien konzentrieren sich auf das Milieu und die rdumliche Verteilung, die internen
morphologischen Teilcharakteristika und die sedimentéren Muster, die vorherrschenden physi-
kalischen und chemischen Bedingungen, die biologischen Einfliisse und die Wachstumsmuster
(Davaup & GirarDcLOS 2001; Garcia-PicHEL et al. 2004; HARTKOPF-FRODER et al. 1989; HERBIG
1994; JoNEs AND WILKINSON 1978; LEINFELDER 1985; LEINFELDER & HARTKOPF-FRODER 1990;
Rotr 1991; ScHAFER & StaPF 1978). Ihre Niitzlichkeit fiir die Paldontologie als Klima-Anzei-
ger blieb grofitenteils unbeachtet. Da Onkoide im fossilen Bestand des Phanerozoikums lokal
hiufig sind (RipiNG 1983), sind sie interessant als Proxy-Indikatoren fiir die Rekonstruktion der
Paldoumwelt. Onkoide kdnnen besonders aussagekriftig im Hinblick auf die Abschétzung der
Paldotemperatur sein, deren Rekonstruktion im Allgemeinen auf zwei Parametern beruht, 5'0
oy UNA 810, . Jedoch fehlen die direkten 5'*0,, _ Daten in der fossilen Uberlieferung.
Demzufolge liefern Informationen iiber das Wachstum von rezenten Onkoiden und ihre Bezie-
hung zur Wassertemperatur Hinweise fiir ein vollstandigeres Verstiandnis fossiler Onkoide und
ihrer Beziehung zur Paldotemperatur. Temperatur-Signale, die im Kalziumkarbonat enthalten
sind, spiegeln die Isotopen-Fraktionierung zwischen Wasser und dem gelsten anorganischen
Kohlenstoff (DIC) im umgebenden Wasser wider (CLARK & Fritz 1997). Es ist bekannt, dass
eine spezifische funktionale Abhéngigkeit zwischen 6"*O, .  und 8'*O,, _Temperatur-Signale
abbildet (UReY 1947, EmiLiant 1954; Morse & MACKENZIE 1990). Ferner hat die Sauerstoffiso-
topen-Geochemie von fossilen und rezenten Organismen demonstriert, dass sie ein brauchbares
Werkzeug zur Rekonstruktion von Paldotemperaturen darstellt (e.g. WEFER & BERGER 1991
ScHONE et al. 2002, IHLENFELD et al. 2003).

Wie bereits erwihnt, kamen Onkoide in der geologischen Vergangenheit vorwiegend im flach-
marinen Milieu vor und sind erst seit dem Kédnozoikum haufiger im SiiBwasser anzutreffen
(FLuceL 2004; Riping 2004). Dennoch ist die Verwendung von Erkenntnissen an modernen
SiiBwasser-Onkoiden auf fossile marine Onkoide anwendbar, denn im Hinblick auf die Mor-
phologie sind die modernen SiiBwasser-Onkoide den fossilen marinen viel dhnlicher, als die
modernen marinen Onkoide den fossil marinen (MonTy 1981).
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Die Tatsache, dass die Alz-Onkoide ganzjdhrig mit einem vitalen Biofilm ausgestattet sind,
wie auch von KUHL et al. (2003) berichtet wird, wirft die Frage auf, ob eine ganzjéhrige cya-
nobakterielle Besiedlung auch eine ganzjéhrige Féllung von Kalziumkarbonat ermdglicht und
auf diese Weise ein ganzjahriges Wachstum der Alz-Onkoide stattfindet. Da das Wachsen eines
Onkoids unter natiirlichen Bedingungen makroskopisch nicht wahrgenommen werden kann, ist
die Rekonstruktion der Wassertemperatur zur Zeit der Onkoid-Bildung ein hilfreiches Mittel,
um sich dem Problem anzundhern. Bisher hat sich nur eine Studie diesem Aspekt gewidmet
(ANDREWS et al. 1997). In ihrer Arbeit werden 6'50 Werte und Temperatur-Daten verwendet,
um die Wachstumsperiode von SiiBwasser-Onkoiden zu veranschaulichen und zu bestimmen.
ANDREWs et al. (1993) haben festgestellt, dass die cyanobakterielle Karbonatfallung, obwohl
organisch beeinflusst, annéhernd den Regeln der anorganischen Karbonat-Gleichgewichtschemie
hinsichtlich der stabilen Isotopen entspricht. Auf dieser Grundlage ist anzunehmen, dass das
chemische Signal des Umgebungswassers, welches im Onkoid-Karbonat konserviert wurde,
wihrend der Fillung weitestgehend unverandert blieb. Auch WEFEr & BERGER (1991) zeigen,
dass der ,,Vitaleffekt keinen signifikanten Einfluss auf 6O,  Werte hat. Damit liefern sie
die Unterstiitzung fiir die Tauglichkeit dieser Proxies hinsichtlich der biologisch vermittelten
Karbonate moderner Alz-Onkoide fiir die Rekonstruktion von Umweltbedingungen.

Das vierte Ziel dieser Arbeit ist einerseits die Bestimmung der onkoidalen Wachstumsperiode
mit Hilfe von Temperatur-Rekonstruktionen anhand der Zusammensetzung stabiler Sauerstoft-
Isotope und andererseits die Schaffung einer Plattform, mit deren Hilfe der Weg fiir den Einsatz
von Onkoiden als Klima-Indikatoren freigegeben werden soll.

Auch wenn die Struktur von mikrobiellen Sedimenten ihre Sedimentationsgeschichte widerspie-
gelt (FLUGEL 2004) und eine regelméfBige Laminierung dazu verwendet werden kann, um das
absolute Alter von Stromatolithen und Onkoiden festzustellen (PauLL et al. 1992), vergleichbar
mit der Warven- oder Dendrochronologie, erlaubt die komplexe interne Strukturierung der
Alz-Onkoide (Kapitel Morphogenese) weder eine vertrauenswiirdige Bestimmung des Alters
noch eine Enthiillung der Wachstumsperiode oder Wachstumsgeschwindigkeit auf der Basis
der Strukturierung. Eine Mdglichkeit zur Beantwortung dieser Fragen ist die Durchfiihrung
eines Wachstumsexperimentes unter natiirlichen Bedingungen. Ein Wachstumsexperiment
liefert dariiberhinaus unterstiitzende Hinweise auf das in-situ Wachstum, die Ursachen der
Strukturierung, die Muster der cyanobakterielle Besiedlung, die Kalzifizierungsrate und das
Alter der Alz-Onkoide.

Da moderne Alz-Onkoide eine imposante Grofle von bis zu mehreren Dezimetern erreichen
konnen, ist die Frage nach dem Alter besonders spannend . Die Altersbestimmungen, die RoTt
(1991) mit Hilfe der Pb-210 Methode und ZwiNGErs (2003) unter Zuhilfenahme der onkoidalen
Laminierung an Alz-Onkoiden durchgefiihrt haben, zeigen Abweichungen voneinander. Eine
Bestimmung des Alters anhand der Miachtigkeit des abgelagerten onkoidalen Karbonates und
der experimentell ermittelten Kalzifizierungsrate ist eine dritte Moglichkeit, sich der Antwort
auf die Altersfrage der Alz-Onkoide anzunédhern.

Das fiinfte Ziel dieser Arbeit ist, mit Hilfe eines Wachstumsexperimentes unter geeigneten
natiirlichen Bedingungen, Fragen beziiglich der Wachstumsperiode und Wachstumsgeschwin-
digkeit sowie des cyanobakteriellen Besiedlungsmusters, der Strukturierung und des Alters
beantworten zu kdnnen.
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2. MATERIAL UND METHODEN
2.1 Untersuchungsgebiet

Die sommerwarme Alz (Lange: 63 km), der nordliche Abfluss des Chiemsees (517 m iiNN) und
ein Zufluss des Inn-Donau-Systems, wird im Hinblick auf die Gewéssergiite als leicht belastet
(Wasserqualitét IT) eingestuft und durchquert das Alpen-Vorland. Das Untersuchungsgebiet liegt
im Bereich des Bifulles (Abb. 1) der oberen Alz zwischen Truchtlaching und Pullach und flief3t
durch das Verlandungsgelénde des élteren Wiirm-eiszeitlichen Chiemseebeckens, das an den
Nagelfluhwiénden der RiB-Eiszeit bei Altenmark endet (PECHLANER 1982). Das durchschnittliche
Gefille der oberen Alz zwischen Chiemseeabfluss und Truchtlaching betrdgt 4 %o (PECHLANER
1982). Das Fluss-Sediment der obersten 7 km FlieBstrecke besteht zu mehr als 50 % aus ver-
festigten Karbonatbénken und Onkoiden (MELzER 1982; RoTT 1991). Im Bereich des BifuB3es
teilt sich der Fluss in zwei Arme, die regelmiBig beprobt wurden. Die Probennahmestelle im
Flussarm A befindet sich an den geografischen Koordinaten: 47°58.053'N, 12°29.072°E und
ist durch die Prasenz von Onkoiden charakterisiert. An der Probennahmestelle A ist der Fluss
ungefdhr 25 m breit und zwischen 1,3 m und 4,0 m tief. Das Flussbett-Sediment ist reich an
Sand und Silt und enthélt tillitisches Material verschiedener Korngroflen aus dem Wiirm-Glazial.
Die Onkoide entwickeln sich auf dem fluviatilen Sediment und kommen besonders héufig in
der Mitte des Flussbettes vor. Dort sind die Onkoide generell groBer und dichter gepackt als in
Flussrandnihe. Wihrend der gesamten Probennahmezeit befanden sich die Onkoide mindes-
tens in einer Wassertiefe von 1 m. Die Probennahmestelle im Flussarm B befindet sich an den
geografischen Koordinaten: 47°58.170'N, 12°28.888 E. Im Flussarm B fehlten Onkoide vollig.
An der Probennahmestelle B ist die Alz ca. 28 m breit und zwischen 0 m und 5,0 m tief.

Alle Untersuchungen fanden zwischen August 2003 und Juni 2006 statt. Die geografischen
Koordinaten wurden mit dem GPS-Gerdt GPSmap 76S von GARMIN bestimmt.

Abbildung 1. Geografische Positionen der Studiengebiete. Die Untersuchungsgebiete
mit den Koordinaten 47° 58.053" N und 12° 29.072" E fiir Probennahmestelle A und fiir
Probennahmestelle B 47°58.170'N, 12°28.888 E befinden sich in der oberen Alz im Bereich
des Bifufes (Pfeil).
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2.2 Wasserproben

Die monatlichen Wasserproben wurden im Flussarm A im Zeitraum zwischen August 2003
und November 2003 sowie zwischen Juni 2004 und Juni 2006 genommen. Die Entnahme der
Wasserproben in Flussarm B erfolgte im Zeitraum zwischen November 2005 und Juni 2006.
Es wurden dunkelbraune 250 ml Kautexflaschen verwendet, die vor dem Gebrauch dreimal
mit Flusswasser gespiilt wurden.

Gemessen wurden die Alkalinitdt, der pH-Wert, die Konzentrationen der Kationen Kalzium
und Magnesium, die Konzentrationen der Anionen Sulfat, Phosphat und Nitrat sowie die
Schwebstoff-Konzentration.

Die Alkalinitit wurde an der Stelle A fiir den Zeitraum Juni 2004 bis September 2005 und an
Stelle B fiir den Zeitraum November 2004 bis September 2005 potentiometrisch mit Hilfe des
Titriergerdtes Methrom 625 ermittelt.

Der pH-Wert an der Probenstelle A wurde fiir den Zeitraum August 2003 bis November 2003
potentiometrisch ermittelt und flir den Zeitraum Juni 2004 bis Oktober 2005 mit Hilfe eines
pH-Meter von HANNA-Instruments.

Die Magnesium-Konzentrationen des Alz-Wassers wurden im Zeitraum zwischen September
2004 und Oktober 2005 mit Hilfe eines Perkin Elmer AAS 3300 (Flammen AAS) am Institut
fiir Wasserchemie und Chemische Balneologie der TU Miinchen analysiert. Im selben Institut
wurden fiir denselben Zeitraum die Kalzium-Konzentrationen des Alz-Wassers mit Hilfe des
Flammenphotometers Eppendorf ELEX 6361 bestimmt.

Die anionischen Wasserkomponenten (Nitrat, Phosphat, Sulfat) der Probennahmestelle A wurden
mit einem Dionex IC S90 lonenchromatograph fiir den Zeitraum August 2003 bis November
2003, sowie Juni 2004 bis September 2005 (ohne Phosphat) und der Probenstelle B fiir Novem-
ber 2004 bis September 2005 (ohne Phosphat) analysiert. Zwischen Februar 2005 und August
2005 konnten die Konzentrationen von Nitrat und Sulfat aufgrund eines Defektes am Messgerét
nicht analysiert werden. Die Nachweisgrenze fiir NO, liegt bei 0,1 mg/L, fiir PO,* bei 0,5 mg/L
und fiir SO,* bei 0,5 mg/L. Dariiber hinaus wurden Messwerte der PO, Konzentrationen vom
Wasserwirtschaftsamt Traunstein fiir das gesamte Jahr 2003 eingeholt. Die Probennahmestelle
fiir diese Wasserproben war das Chiemsee-Oberflachenwassser bei Seebruck. Seebruck ist die
geografische Stelle, an der der Chiemsee in die Alz abflie8t. Die Aufnahme dieser Daten in den
Datensatz ist gerechtfertigt. Die Nachweisgrenze fiir die Messung der PO,* Konzentrationen im
Wasserwirtschaftsamt Traunstein liegt bei 0,005 mg/L. Weitere PO,’* Konzentrationen wurden
im Zeitraum zwischen April 2005 und September 2005 von Probennahmestelle A und B foto-
metrisch mit dem Fotometer ,,Genesys 10uv* von Thermo spectronics gemessen.

Die Konzentrationen von Kalziumkarbonat und die deutschen Karbonathértegrade wurden aus
der Alkalinitét beider Flussarme rechnerisch ermittelt. Die Analyse der Sauerstoffkonzentration
und die Wassertemperatur wurden mit dem universalem Taschengerit ,,MultiLine P4* fiir beide
Flussarme vor Ort durchgefiihrt.

Die monatlichen Messwerte der Umweltparameter bestehen entweder aus Einzelwerten oder
gemittelten Mehrfachmessungen.
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2.3 Flielgeschwindigkeit

Die FlieBgeschwindigkeit wurde im Zeitraum von September 2004 bis August 2005 gemessen.
Fiir die Ermittlung der Werte wurde ein schwimmfahiges Naturobjekt (Stock, Schilf, Blatt)
ins Wasser geworfen und auf Hohe des Objektes am Ufer entlang gelaufen. Auf einer Strecke
von ca. 100 m wurden 10 Werte der Geschwindigkeitsanzeige des GPS-Gerdt GPSmap 76S
von GARMIN notiert und gemittelt. Dieser Vorgang wurde an beiden Flussarmen zehnmal
wiederholt. Jeder monatlich gemittelte Wert fiir die FlieBgeschwindigkeit setzt sich damit aus
100 Einzelwerten zusammen.

2.4 Lichtmessungen

Von November 2004 bis November 2005 wurden an beiden Probennahmestellen aquatische
und terrestrische Lichtmessungen durchgefiihrt.

Die Messungen der Lichtintensititen wurden in beiden Flussarmen immer in 1,10 m Tiefe und
auBBerhalb des Wassers durchgefiihrt. Im April 2005, Juni 2005 und Oktober 2005 wurden die
Lichtintensitét in 0,3 m, 0,6 m, 1,10 m, 2,40 m gemessen. Im April 2005 wurden Lichtmessungen
in 0,3 m, 0,6 m, 1,10 m, 2,40 m und 3,30 m Tiefe durchgefiihrt. Verwendet wurden sowohl die
absoluten Messwerte als auch die prozentualen Anteile bezogen auf die auflerhalb des Wassers
gemessene Lichtintensitit. Die Lichtintensitdt wurde mit dem Lichtmesser LI 250A von LI-
COR Radiation Sensors bestimmt.

2.5 Bestimmung der Schwebstoff-Konzentration

Die Menge der im Wasser suspendierten Schwebstoffe wurde an beiden Probennahmestellen
fiir den Zeitaum Juni 2004 bis Juni 2005 ermittelt. Jeweils eine Plastikflasche wurde mit einem
Fassungsvermogen von 1L in die Stromung gehalten und gefiillt. AnschlieBend wurden die
Wasserproben mit einer Vakuum-Filtrationsanlage unter der Verwendung der Glasfaser Mikro-
filter von Whatman GF/F filtriert. Die Differenz zwischen dem blanken Filter vor der Filtration
und dem getrockneten, mit Sediment bedeckten Filter nach der Filtration ergab die Menge an
suspendierten Partikeln pro Liter (Schwebstoffe in mg/L). Die Gewichtsmessungen wurden
mit der Prizisionswaage erstellt.

2.6 Bestimmung der Korngrofle

Um die KorngroBenverteilung des Flussbettsedimentes vornehmen zu kdnnen, wurden jeweils
zwei Proben des Flussbettsedimentes an den Probennahmestellen A und B des Biful3es einer
KorngréBenanalyse unterzogen. Die Sedimentproben des Flussarmes A wurden direkt unter
den Onkoiden (Flussmitte) entnommen. In Flussarm B fehlen Onkoide. Die Sedimentproben
stammen aus der Mitte des Flussarmes B. Die Untersuchungen an den Sedimenten wurden
in Anlehnung an DIN 18123 durchgefiihrt. Das Sediment wurde bei 105 °C getrocknet und
anschlieBend in einer Sieblinie (4 mm-2,8 mm-2 mm-1,4 mm-1,0 mm-710 um-500 pm-355
um-250 um) trocken gesiebt. Die Massen der Sedimentproben wurden sowohl vor dem Tro-
ckensiebverfahren als auch danach in Form der einzelnen Korngrofenfraktionen bestimmt.
Daraus wurde der Anteil der KorngroBenfraktionen am Gesamtsediment errechnet.

2.7 Probennahme und Bearbeitung der Onkoide

28 Onkoide wurden in der Flussmitte der Probennahmestelle A gesammelt. Die Onkoide
wurden in eine herkdmmlichen Plastik-Box gesetzt, ohne dabei gedreht zu werden. Um den
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Bestand der photoautotrophen Organismen feststellen zu konnen, wurde die Onkoid“rinde,, an
verschiedenen Stellen mittels Skalpell entfernt und untersucht. Das Karbonat dieser abgelos-
ten ,,Rinden“-Teile wurde mit Zitronensdure in iibersittigter Konzentration entfernt. Zuriick
blieb der Bestand der Organismen. Die Identifizierung, Analyse und Dokumentation der pho-
toautotrophen Onkoid-Bewohner wurde mit einem Lichtmikroskop (LEICA DM LB) und ein
einem Binokular (LEICA MZ APO) durchgefiihrt. Beide Mikroskope waren mit einer Kamera
verbunden. REM-Aufnahmen wurden mit Hilfe des Rasterelektronen-Mikroskops LEITZ
AMR-1200 durchgefiihrt.Um die Stratifizierung der Photoautotrophen nachweisen zu kénnen,
wurden in vertikaler Richtung Unterproben innerhalb der Onkoid-Rinde (bis zu 8mm méchtig)
genommen und der Bestand mikroskopisch untersucht. Es wurden die Arten identifiziert, die
jede Unterprobe dominierten. Thre Bestimmung basierte auf morphologischen Charakteristika
(GEITLER & PAscHER 1925, DEesIKACHARY 1959, BourreLLy 1970, RotT 1991, 1994). Nach der
Identifizierung der héufigsten Photoautotrophen erforderte die Analyse der Invertebraten meh-
rere Arbeitsschritte. Erstens, die makroskopisch sichtbaren Tiere auf allen Onkoid-Oberflichen
wurden mit einer Federstahlpinzette abgesammelt und in Probenglidsern mit 99,7% Alkohol
vereinzelt. Im zweiten Arbeitsschritt wurde die Onkoid-Rinde (duBlersten 8§ mm) entfernt und
vorsichtig zerkleinert, um sich versteckende Tiere aufzuscheuchen und einzusammeln. In einem
dritten Arbeitsschritt wurde der {ibrige ,,abgeschélte* Teil des Onkoids in eine Schiissel mit
Leitungswasser gelegt, um die Tiere aus den tieferen Schichten dazu zu bewegen, aufgrund der
drastisch verdnderten Wasserverhéltnisse an die Oberflache zu flichen, um dort abgesammelt zu
werden. Im letzten Schritt wurden die Onkoide mit einer WOKO-50 Diamantblattsdge medial
und vertikal zu ihrer urspriinglichen Position getrennt.

Die Querschnitte der Onkoide wurden mit Hilfe eines Flachbrettscanners EPSON GT-12000
bildhaft dargestellt. Da vorhergehende Studien das ,,Abrinden® der Onkoide erforderten, bilden
die dargestellten Onkoid-Querschnitte das reine Massenkarbonat inklusive Nukleus, jedoch ohne
Biofilm ab. Die 43 Diinnschliffe wurden professionellerweise von der Praparatorin Cathleen
Helbig angefertigt.

Das umfassende Studium der Morphogenese der Alz-Onkoide setzt eine Einteilung der Struktu-
ren in definierte GroBenskalen voraus. Die Mikrostruktur bezieht sich auf strukturelle Bereiche
in Mikrometer bis Milimeter (um bis mm). Auf die Mesostrukturen wird im Milimeter- oder
Zentimeter-Bereich (mm bis cm) Bezug genommen. Als Makrostruktur wird die dulere Gestalt
der Onkoide definiert.

Fiir die Bestimmung der Menge an sdureunldslichen Riickstdnden wurden am Onkoid-Quer-
schnitt 10 Kratzproben sowohl aus dem dichten als auch aus dem pordsen Massenkarbonat
gewonnen. Die Kratzproben wurden homogenisiert und bei 105 °C getrocknet. Nach Einwaage
des Trockenfeststoffes wurden die Proben in 30 ml konzentrierter Salzsdure gekocht. Die nicht
gelosten Bestandteile (Silikate) im Karbonat wurden filtriert und gewogen.

2.8 Untersuchung der stabilen Sauerstoff-Isotope

An der Querschnittsoberfliche wurden mit Hilfe eines Zahnarzt-Bohrers (Bohrkopf 1 mm im
Durchmesser) Karbonatportionen gebohrt und in Eppendorf-Gefdfien aufgefangen. Jeweils 3
bis 10 Karbonatportionen wurden aus verschiedenen Laminae eines Onkoids gebohrt. Auf di-
ese Weise ergaben sich insgesamt 88 Karbonatportionen, die der Sauerstoft-Isotopen-Analyse
unterzogen wurden. Die Sauerstoff-Isotopen Analyse wurde im GeoBio-Center™V Miinchen
von Dr. U. Struck durchgefiihrt.
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2.8.1 "0

Onkoid

Fiir die Messung der Sauerstoffisotope-Zusammensetzung der Karbonatproben wurden ~100-
400 pg des Probenmaterials in einen sauberen 10 ml Exetainer (Glasrohrchen) gefiillt. Nach
VerschlieBen des Exetainers mit einem Deckel, der ein Septum enthilt (Deckel und Septum fiir
LABCO Exetainer 438b), wurde die eingeschlossene Luft entfernt, in dem der Exetainer fiir
6 Minuten mit Helium (4.6) in einer Flussrate von 100 ml pro Minute ,,gespiilt” wurde. Nach
diesem Spiilvorgang wurden mit einer Einwegspritze 30 pl Phosphorséure durch das Septum
in den abgedichteten Exetainer injiziert. Nach Ablauf der 1,5 stiindigen Reaktionszeit ist die
Probe fiir die Analyse der Sauerstoff-Isotopen-Zusammensetzung fertig. Die Sauerstoff-Isoto-
pen-Zusammensetzung des CO, im Gasraum des Exetainers wurde mit einem Thermo Finnigan
GASBENCH II gemessen, der mit einem Thermo Finnigan DELTA plus [sotopenverhiltnis Mas-
senspektrometer verbunden ist. Als Referenz Gas diente reines CO, (4.5) aus einem Zylinder,
das gegen den V-PDB Standard durch Verwendung von IAEA Referenz Material (NBS 18, NBS
19) kalibriert wurde. Die Isotopenwerte sind in der gebrduchlichen Delta-Schreibweise (3'%0)
in Promille (%o) vs. V-PDB dargestellt. Die Reproduzierbarkeit von wiederholten Messungen
des Laborstandards (Kalkstein) ist generell besser als 0.10%o (eine Standardabweichung).

2.8.2 "0

Wasser

Von Juni 2004 bis Juni 2005 wurden 22 Wasserproben aus der Alz genommen, mit Ausnahme
vom Mai 2005. Die 250 ml braun geférbten Kautex Flaschen wurden luftfrei gefiillt und im
Kiihlschrank gekiihlt bis zum Zeitpunkt der Sauerstoff-Isotopen Messungen. Fiir die Messungen
der Sauerstoft-Isotopen-Zusammensetzungen der Wasserproben wurden 0,5 ml Alzwasser in
einen sauberen 10 ml Exetainer pipettiert. Nach dem VerschlieBen des Exetainers mit einem
Septumdeckel (Septumdeckel fiir LABCO Exetainer 438b) wurde die eingeschlossene Luft durch
15 Minuten langes Einleiten eines He-CO, -Gemisches (0,3% CO, in He 4,6) mit einer Flussrate
von 50 ml/min entfernt. Vor dem Messungsvorgang wurden die Proben bei einer konstanten
Temperatur von 32° C fiir eine angemessene Aquilibrierung gehalten. Das Sauerstoff-Isotopen
Verhiltnis im Gasraum des Exetainers wurde mit Hilfe eines Thermo Finnigan GASBENCH II
gemessen, das mit einem Thermo Finnigan DELTA plus Isotopenverhéltnis Massenspektrometer
gekoppelt war. Als Referenzgas diente reines CO, (4.5) aus einem Zylinder, das gegen den V-
SMOW Standard unter Verwendung von IAEA Referenz Wasserproben (SMOW, GISP, SLAP)
kalibriert wurde. Die Isotopenverhéltnisse sind in der gebrduchlichen Delta-Schreibweise (5'20)
in Promille (%o) vs. V-SMOW dargestellt. Die Reproduzierbarkeit von wiederholten Messungen
des Laborstandards ist generell besser als 0.10%o (eine Standardabweichung).

2.9 Temperatur-Rekonstruktionen

In Anlehnung an die Arbeit von ANDREWS et al. (1997) wurde fiir die Rekonstruktion der Tem-
peraturen die Gleichung (1) von Hays & Grossman (1991) verwendet, die eine iiberarbeitete
Version der Gleichung von O'NEIL et al. (1969) darstellt.

T (°C) = 15.7- 4.36 (8"0 80, )-0.12 ("0

18 2
Karbonat ‘Wasser 5 O Wasser) ( 1 )

Karbonat
Um die Temperaturen zu rekonstruieren, gibt es mehrere Moglichkeiten, Gleichung (1) zu er-
fiillen. Ansatz A enthilt die monatlich gemittelten 680 Werte und den Durchschnittswert

Alzwasser

aller 51800;.1«;1 o Werte aus dem Karbonat der Alz-Onkoide. In Ansatz B wurden der Jahresmit-
telwert der 60 Werte und die einzelnen 60, . Werte aus dem Onkoid-Karbonat in

Alzwasser
verwendet.
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Fiir eine verléssliche Interpretation der Paldotemperaturen ist eine Korrektur der Sauerstoftf-
Isotopen-Zusammensetzung (6'%0) aufgrund des Magnesium-Gehaltes im Onkoid-Karbonat
nétig, denn der 8% 0O-Wert nimmt mit zunehmendem Magnesium-Gehalt mit einer Rate von
0,17 & 0,02%o pro Mol% MgCO, im Onkoid-Karbonat zu (JiMenez-Lopez et al. 2004). Der
Magnesium-Gehalt des Onkoid-Karbonates schwankt zwischen 2,69 und 5,02 Mol% MgCO,
(Mittelwert: 3,412 mol% MgCO,). Angesichts des Durchschnittsgehaltes von 3,412 mol%
MgCO, im Onkoid-Karbonat und der empfohlenen Rate von JimeNez-Lopez et al. (2004) wurden
alle 8'*O Werte vor der Temperatur-Rekonstruktion mit 0,58 %o korrigiert (3O, . ).

Um Magnesium korrigierte '*O | . -Werte nach der Methode von JiMenEz-LopEZ et al. 2004 zu
erhalten, wurde der Mg**-Gehalt aus dem festen Onkoid-Karbonat mit der Perkin Elmer AAS
3300 im Institut fiir Wasserchemie und Chemische Balneologie Miinchen analysiert. Vor der
Analyse des Karbonates wurden aus 10 verschiedenen Onkoiden 10 Karbonatproben gewonnen
(siehe oben), homogenisiert, bei einer Temperatur von 105° C getrocknet und anschlieend in
37% HCI in Losung gebracht.

Um den Zeitraum der Monate abschitzen zu kdnnen, in welchem die rekonstruierten Tempe-
raturen mit den aktuellen Temperaturen {ibereinstimmen, wurde die Temperaturspanne aus den
Ansitzen A und B mit tatsdchlich gemessenen Wassertemperaturen verglichen.

Das Wasserwirtschaftsamt Traunstein hat freundlicherweise die Langzeit-Wassertemperatur-
Daten vom 1.1.1981 bis 31.12.2004 zur Verfiigung gestellt. Diese Messungen wurden an einem
dauerhaften Messpunkt in Seebruck stiindlich vom Oberflaichenwasser vorgenommen. Fiir diese
Studie wurden die Tagesmittelwerte der Wassertemperaturen verwendet.

2.10 Rontgen-Diffraktometrie

Das XRD-Muster des onkoidalen Massenkarbonates wurde an 20 Karbonatproben aus 8 ver-
schiedenen Onkoiden mit Hilfe eines Philips PW 1800 Diffraktometer unter Verwendung von
CuK -Strahlung erstellt . Das Gerit arbeitet mit 40 kV und 40 mA.
Die Rontgen Diffraktometrie wurde am Institut fiir Geologie, Geotechnik und Baubetrieb der
TU Miinchen unter Hilfestellung von Dr. Albert Gilg durchgefiihrt.

2.11 Durchfiihrung des Wachstumsexperimentes

Das Experiment wurde zu jeder Zeit von Scuba-Tauchern betreut. In den Monaten April 2005,
September 2005, Oktober 2005, Dezember 2005, Mirz 2006 und April 2006 wurden nicht nur
neue Quarzit-Nuklei ausgelegt, sondern bereits ausgelegte fiir 30 Minuten wieder eingeholt,
um den Allgemeinzustand fotografisch festzuhalten und den Stand von Besiedlung und Kalzi-
fizierung zu dokumentieren. Nach den 30 Minuten wurden diese wieder in die Alz gelegt. Im
Juni 2006 wurden alle Nukei aus der Alz entfernt und der Zustand abschlieBend fotografisch
dokumentiert. Pro Datum wurden drei Nuklei ausgelegt. Vor dem Auslegen wurden die Quarzit-
Nuklei mit 3%iger Wasserstoffperoxid-Losung behandelt, um vorhandene organische Substanzen
zu eliminieren. Verstreut iiber die gesamte Oberfliche wurde jeder Quarzit-Nukleus mit dem
Datum des Auslegens versehen (Abb.2).
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Abbildung 2. Dargestellt sind drei typische Nuklei, die fiir das Wachsumsexperiment ausgelegt wurden (beschriftetes Datum =
Auslegedatum). Die vorwiegend abgeflachte Form der Quarzit-Nuklei verhindert Rollbewegungen und gewihrleistet die Simulation
eines in-situ Wachstums. Sie sind stellvertretend fiir alle 15 Nuklei abgebildet, die wihrend des Experimentes ausgelegt worden
sind. Die Lange des Mafstabes (weier Balken) betrdgt 1cm.

An den drei Kernen, die den gesamten Zeitraum der Experimentdauer auf dem Flussbett der
Alz verbrachten, wurden auf der Nukleus-Oberseite die Kalzifizierungsraten anhand einer
Abstandsmessung zwischen Nukleus-Oberflache und der Oberflache der entstandenen Kalzit-
Schicht bestimmt. Fiir die Bestimmung der cyanobakteriellen Kalzifizierungsrate wurden an den
drei Nuklei, die mit einer Dauer von 12 Monaten kalzifizierten, die Kalzifizierungsrate an zwei
definierten Stellen bestimmt: (1) auf der zentraler Oberseite und (2) am strémungsexponierten
Rand. An diesen definierten Stellen wurden je 20 Messwerte pro Nukleus ermittelt (Tab.3) und
daraus der Durchschnitt der jahrlichen Kalzifizierungsrate an den jeweils definierten Stellen (1)
und (2) sowie eine gesamtdurchschnittliche jahrliche Kalzifizierungsrate bestimmt.

Die Abstandsmessung wurde unter Zuhilfenahme einer digitalen Schieblehre ELECTRONIC
DIGITAL CALIPER® mit einer Skalenreichweite von 0-150 mm durchgefiihrt. Die Messgenauig-
keit kann um 0,1 mm vom angezeigten Wert abweichen. Die fiir diese Bestimmung verwendeten
Nuklei verweilten 14 Monate in der Alz (April 2005 bis Juni 2006). Die Abweichung von 2
Monaten entspricht der Zeitdauer zwischen Auslegen der Nuklei und Beginn der Kalzifzierung.
Dementsprechend reicht die fiir die jahrliche Kalzifizierungsrate zugrunde gelegte Phase der
Kalzifizierung von Juni 2005 bis Juni 2006. Grundlage fiir die Altersbestimmung der Alz-
Onkoide sind jene Onkoid-Querschnitte (Kapitel 3), die mit einem Nukleus ausgestattet sind
(Tafel 35, Tafel 36). Es wurden zwei verschiedene Abstinde (Dicke) zwischen Kern und &duf3erer
Onkoid-Oberflache gemessen (Tafel 35, Tafel 36): (1) zwischen Nukleus und zentraler Onkoide-
Oberseite und (2) zwischen Nukleus und stromungsexponierter Oberseite (Tafel 35, Tafel 36).
Die erhaltenen Abstinde wurden mit 0,5 mm korrigiert, da vorhergehende Untersuchungen die
onkoidale ,,Entrindung* der Onkoide erforderten (Kapitel 4.2). Der Substanzverlust der dufleren
ca. 0,5 mm muss nachtréglich addiert werden (Dicke korrigiert), um den urspriinglichen Abstand
(Dicke korrigiert) zu erhalten. Die korrigierten Abstdnde (Dicke korrigiert) wurden durch die
experimentell ermittelte, jahrliche Kalzifizierungsrate dividiert (Tab.3), um das Alter zu erhalten
(Tab. 4). An 6 Onkoiden mit einer Grofle zwischen 100 und 114 mm wurde das absolute Alter
als Durchschnitt aus beiden errechneten Alterswerten angegeben.
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3. ERGEBNISSE
3.1 Onkoid-Struktur

Basierend auf subjektiven Beobachtungen wachsen die groBtenteils elliptischen Alz-Onkoide
(Tafel 11A, 11B) in situ, ohne regelméfig gedreht zu werden. Ist eine konzentrische Laminie-
rung in den Onkoiden ausgeprégt, muss sie nicht gleichméBig entwickelt sein. Es existieren
Bereiche stirkerer und schwicherer Karbonatfillung, die Schwankungen in der Méchtigkeit
innerhalb der Lamina verursachen und so zu einer Asymmetrie fithren. Im Allgemeinen sind
die konzentrischen Laminae der Onkoid-Oberseite massiver als die der Bodenseite.

Am Querschnitt eines Alz-Onkoids konnen prinzipiell drei Zonen unterschieden werden:

(1) die innerste Zone, die stark kalzifiziert ist und aus verschiedenen Karbonatlagen zusam-
mengesetzt ist, bildet die Hauptmasse eines Onkoids. Mikroskopisch betrachtet sind die Karbo-
nat-Laminae dicht oder besitzen Locher (Tafel 11B). Die Laminae sind aus radial orientierten
langlichen Elementen (Tafel 11D) zusammengesetzt. Innerhalb des gesamten Massenkarbonates
dieser innersten Zone konnen vier verschiedene Verkalkungsmuster unterschieden werden. Drei
sind von radialer Natur und kdnnen den Cyanobakterien Arten Calothrix gypsophila (Tafel
12A, 12B, 13B, 13D), Schizothrix calcicola (Tafel 12E, 12F) bzw. Rivularia haematites (Tafel
12C, 12D, 13A, 13C) zugeordnet werden. Die radialen Kalzitbereiche konnen parallel (Tafel
12A) oder facherformig (Tafel 12C, 12D, 12F) arrangiert sein. Das vierte Verkalkungsmuster
ist auch hiufig, kann aber zurzeit nicht mit einem spezifischen Organismus verbunden werden
(Tafel 12G, 12H). Die beiden anderen Zonen bilden die Onkoid-Rinde.

(2) Auf die innerste Zone des Hauptkarbonates folgt nach auflen hin der kalzifizierte Biofilm.
Diese zweite Zone ist bis zu 8 mm dick und setzt sich aus gefillten Karbonatpartikeln und
zentrifugal angeordneten lebenden filamentosen Cyanobakterien (Tafel 13B) zusammen, die
in der innersten Zone vollig fehlen. Der kalzifizierte Biofilm umgibt das ganze Onkoid und ist
auf der Oberseite viel stirker ausgeprigt als auf der Unterseite. SchlieBlich sind alle Onkoide
mit einem

(3) weichen, braunlich-griinen, aktiven Biofilm umbhiillt (Tafel 11C), in dem Kalzitkristalle
nur vereinzelt vorkommen. Der weiche aktive Biofilm bildet die duBerste Zone eines Onkoids
und fehlt auf der Unterseite der Onkoide, wo sie auf dem Flussbett aufliegen. Aufgrund der
rundlichen Gestalt der Onkoide ist diese Kontaktfliche jedoch klein. Obwohl die Onkoide im
Allgemeinen die gleiche interne Stratifizierung ((1)-(3)) sowohl an der Ober- als auch an der
Unterseite zeigen, gibt es doch deutliche Unterschiede. An der Unterseite sind die einzelnen
Straten weniger méchtig ausgeprégt. Auerdem sind die liberwiegend einstdckige Anordnung
des Calothrix-Horizontes (siche Kapitel 3.2), das Fehlen des weichen Biofilmes an der Kon-
taktfliche zum Flussbett und die relativ geringere Dichte der cyanobakteriellen Besiedlung
zusétzliche Merkmale, die die Unterseite charakterisieren und sie von der Oberseite unter-
scheiden. Die filamentdsen Cyanobakterien im gesamten kalzifizierten Biofilm (Ober- und
Unterseite) zeigen ein zentrifugales Wachstum. Diese zentrifugale Orientierung kommt auch
im Hinblick auf das Kalzifzierungsmuster im Massenkarbonatkodrper vor (innerste Zone (1)).
Die Cyanobakterien im weichen Biofilm zeigen keine bevorzugte Orientierung. Dort sind sie
eher ineinander verwoben. Die Dichte der kalzifizierenden Cyanobakterien auf der Unterseite
scheint fiir die Karbonatféllung an der Unterseite zu geniigen.

Partielle Sedimentbedeckung (Tafel 1A, 1G) und ein Uberwachsen der Onkoide im Sommer
mit SiiBwasser-Schwémmen (Tafel 1C) ist nicht selten. Die Makrostruktur der Mehrzahl der

Alz-Onkoide reicht von kugelrund bis abgeflacht und elliptisch (Tafel 2-4). Manchmal ist die
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Makrostruktur konkav-konvex gestaltet. Ob Mikro- oder Mesostruktur, der interne Aufbau
der Alz-Onkoide ist komplex, variabel und individuell (Tafel 2-10). Kein Onkoid-Querschnitt
gleicht dem eines anderen (Tafel 2-4), selbst wenn ihre Bildung einst in direkter Nachbarschaft
stattgefunden hat (Tafel 1H). Ein Kern kann vorhanden sein (Tafel 2D, 2E, 2G, 3A, 3C, 3E,
4H, 41), ist aber makroskopisch nicht unbedingt sichtbar oder petrographisch deutlich differen-
zierbar vom umgebenden Massenkarbonat (Tafel 2B, 2F, 3B, 3F, 3G, 3H, 4A, 4B, 4C, 4D, 4E,
4F, 4G). Die Onkoide des Untersuchungsgebietes (Abb. 1) sind verschieden groB3 (Tafel 1H).
Gestalt und GréBe des Nukleus bestimmen in einigen Fallen die Gestalt und GrofB3e des Onkoids
(Tafel 4H). Die dezentrale Lage des Nukleus gibt ein in-situ Wachstum zu erkennen (Tafel 3E,
3G). Die komplexe Gestaltung der Struktur beruht auf der individuellen Zusammensetzung des
onkoidalen Massenkarbonates aus drei mesoskopisch (mm-cm) differenzierbaren Mustern.

(1) Das Massenkarbonat der Alz-Onkoide ist stromatolithisch laminiert und dicht (Tafel 2B,
2C, 2E, 3C, 3F, 3H, 4C, 4F, 4G). (2) Viele Bereiche der Onkoide sind unlaminiert und stark
poros (Tafel 2A, 2H, 3C, 3D, 3G, 3H, 4A, 4B, 4D, 4E, 4F). (3) Es existieren auch Bereiche im
onkoidalen Massenkarbonat, die weder laminiert noch pords, sondern mesoskopisch unstruk-
turiert (unlaminiert) und dicht sind (Tafel 2F, 2H, 21, 4A, 4D). Der Anteil dieser drei Muster an
der Zusammensetzung des Massenkarbonates variiert individuell von Onkoid zu Onkoid (Tafel
2-4). Die Struktur der stromatolithischen Laminae zeigt selten eine Porositdt im Millimeter-
oder Zentimeter-Bereich. Die Ausdehnung der stromatolithischen Bereiche der Alz-Onkoide
unterliegt der mengenméBigen Abfolge der Stromatoide (einzelne Lage).

Die Stromatoide konnen vereinzelt in kurzer lateraler Ausdehnung (Tafel 10E) bis hin zu einer
mehrstockigen, aufeinanderfolgenden, konzentrischen Laminierung (Tafel 7A, 8A, 8B, 8H)
organisiert sein. Deutliche Stromatoide setzen sich ausschlieBlich aus einem palisadenartigen
Kalkmuster zusammen (Tafel 7B, 7C, 7E, 7F, 8H). Das Palisaden-Karbonat wird von radial
orientierten Cyanobakterien-Filamenten verursacht (Tafel 13B). Das palisadenartige Verkal-
kungsmuster (Tafel 7A, 7B, 7E, 7F, 8A, 8B, 8H) wird auf die Kalzifizierungstitigkeit von
Calothrix gypsophila (Tafel 5C, 6B, 6C, 10E), Homoeothrix crustacea (Tafel 7C, 7E, 8F, 10A,
10F), Schizothrix calcicola (Tafel 7C, 10G) und Leptochaete crustacea (Tafel SA, 7E, 7F, 8D,
9F, 10G) zuriickgefiihrt. Rivularia haematites (Tafel 5C, 10A, 10D, 10C) ist zwar filamentds,
verursacht aber kein Palisaden-Karbonat. Phormidium incrustatum besiedelt den weichen
Biofilm, ist jedoch im kalzifizierten Biofilm nicht gefunden worden. Phormidium incrustatum
ist zwar bekannt fiir die Fahigkeit, zu kalzifizieren, ein spezifisches Verkalkungsmuster der
onkoidalen Mikrostruktur kann ihr jedoch nicht eindeutig zugeordnet werden.

Prinzipiell dominieren die filamentosen Muster (Tafel 7-10). Das Verkalkungsmuster der kokka-
len Cyanobakterien-Art Pleurocapsa minor (Tafel 6A) ist im Diinnschliff nicht zu erkennen.

Die mikrostrukturellen Kalzifizierungsmuster der dichten, unlaminierten Bereiche des Massen-
karbonates sind divers (Tafel 8E). Je diverser die Verkalkungsmuster, desto weniger laminiert
wird die Mesostruktur wahrgenommen. Die Dichte der Verkalkungsmuster variiert (Tafel 8B,
8G). Befinden sich die cyanobakteriellen Zellen in akkumuliertem Zustand, sind die Verkal-
kungen dichter gepackt als im dispergierten Zustand (Tafel 7E). Verschiedene Kalzifizierungs-
muster konnen direkt aneinander anschlieen (Tafel 7E) oder Zwischenrdume ausbilden (Tafel
7D).

Einerseits setzt sich das Karbonat der pordsen Bereiche aus verschiedenen Kalzifizierungsmus-
tern zusammen, kann andererseits auch von einem einzigen Kalzifizierungsmuster beherrscht
werden.
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Jedes Verkalkungsmuster kann partiell vereinzelt oder gehduft auftreten (Tafel 10D, 10F).

In vielen Bereichen ist eine Zerstorung des Kalzifizierungsmusters in Form von Bruchstiicken
zu sehen (Tafel 9E, 9F, 9G). Ein wesentlicher Bestandteil der onkoidalen Mikrostruktur sind
Liicken und Locher (Tafel 9A, 9B). Die Kalzifizierungsmuster selbst sind ebenfalls liickenhaft
(Tafel 5, 6B, 6C, 6E). In manchen Onkoidbereichen beteiligen sich die Locher mit bis zu 50%
am Raumanteil (Tafel 9A) und sind teilweise verfiillt mit Quarzkérnern (Tafel 9C, 9D) oder
selten Zementen (Tafel 10H).

In der Mesostruktur existieren runde Poren, die zwischen 1 mm bis 3mm im Durchmesser sind,
und in einigen Onkoiden sind groBere Hohlrdume bzw. Bohrspuren im Zentimeter-Bereich
angelegt (Tafel 2-4). In der Mesostruktur ist keinerlei Zyklizitit oder saisonale Rhythmik zu
erkennen.

Eine Struktur, bezeichnet als ,,cryptalgal clots® sensu AITKEN (1967), ,,mesoclots sensu KEN-
NARD & JAMES (1986) oder ,,Thromboide* sensu KENNARD (1994), kann nur an einem Onkoid
identifiziert werden (Tafel 4G).

3.2 Organismen

Ein Ergebnis dieser Studie ist die Unterteilung der Onkoid-Rinde in einen duBleren, weichen
Biofilm und einen inneren, teilweise bis meistens kalzifizierten Biofilm (Tafel 11C).

Der weiche Biofilm (duBerste Zone (3)) und der kalzifizierte Biofilm darunter (Zone (2)) sind
mit einer Vielfalt von Organismen besiedelt.

Der weiche Biofilm besteht im Wesentlichen aus diversen filamentdsen Cyanobakterien ein-
schlieBlich Schizothrix calcicola, Calothrix gypsophila, Rivularia haematites, Phormidium inc-
rustatum, aber auch Pleurocapsa minor, Aphanothece saxicola und Hyella sp.(Tafel 14B-14G).
Zusitzlich kommen auch Cyanobakterien ohne Gallertscheide, eine Vielfalt von Diatomeen
(Tafel 6A, 6D, 6F, Tafel 14H) und verschiedene Metazoa (Tab. 1, Tafel 15) vor. Eine direkte
Kalzifizierung der Diatomeen ist nicht nachweisbar (Tafel 6A). In den meisten Fillen war der
weiche Biofilm braun gefarbt, was auf die hohe Abundanz der Diatomeen zuriickzufiihren ist.
Einzelne Diatomeen-Arten wurden in dieser Studie nicht ndher bestimmt. Die Onkoide sind
divers mit Metazoa besiedelt. Viele Gruppen sind vertreten und schlief3en eine Reihe von Larven
verschiedenster Insektengruppen, Wiirmer, Wassermilben, Ostracoden, Gastropoden und Bival-
ven ein (Tab. 1; Tafel 15). Insbesondere die Zebramuschel, Dreissena polymorpha (Tafel 1B,
1E) und die Chironomiden (Zuckmiicken) (Tafel 1D, 1F) {iben einen strukturierenden Einfluss
auf das onkoidale Karbonat aus (Tafel 1B, 1D). Der zoologische Bestand der 28 Onkoide ist in
Abbildung 3 dargestellt. Die Haufigkeit der Metazoa korreliert positiv mit der Onkoid-GrofB3e
(Abb. 4).

Der kalzifizierte Biofilm wird von Calothrix gypsophila und Schizothrix calcicola dominiert.
Hyella sp. kommt genau an der Schnittstelle zwischen weichem und kalzifiziertem Biofilm
Vor.
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Gruppe Gattung/Art

Plecoptera Leuctra sp.

Coleoptera Limnius sp.
Oulimnius sp.
Elmis sp.

Oulimnius tuberculosis
Limnius volckmari
Orectochilus villosus

Turbellaria Dugesia gonocephala

Oligochaeta Tubificidae

Diptera Chironomidae
Ephydridae
Psychodidae
Limoniidae
Ceralopogonidae

Trichoptera Oecetis sp.

Ceraclea sp.
Micrasema minimum
Micrasema setiferum

Lepidostoma hirtum
Leptoceridae
Psychomya pupilla
Cheumatopsyche lepida
Setodes orgerlipunctilus

Gastropoda Bithynia tentaculata

Lamellibranchia Dreissena polymorpha
Sphaerium corneum

Arachnida Acari

Crustacea Ostracoda

Cnidaria Hydra sp.

Tabelle 1. Aufgelistet sind die Metazoa-Gruppen, die auf den Alz-Onkoiden siedeln.

Verteilung des zoologischen Bestandes
120, B%
1%
15% 57%
7%
O Turbeliaria B Pecoplera 0 Coleoptera O Trichoptera
B Gastropoda O Lamellibranchia @ Arachnida O Crustacea
B Cnidaria | Qligochaeta

Abbildung 3. Kuchendiagramm des zoologischen Bestandes. Die Daten basieren auf Zahlungen der einzelnen Tiere einer Gruppe
von 28 Alz-Onkoiden. Mehr als die Hélfte der Arten gehoren zu der Gruppe der Turbellaria, die durch Dugesia gonocephala
représentiert wird.
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Abbildung 4. Der Anzahl der Onkoid-bewohnenden Metazoa ist gegen die Onkoid-Gréfe aufgetragen. Mit einer statistischen
Wahrscheinlichkeit von 98 % liegt eine positive Korrelation in Form der Regressionsgeraden y = 1,4x - 70,12 vor.

3.3 Rontgen-Diffraktometrie (XRD)

Die mineralische Zusammensetzung des Onkoid-Karbonates besteht vorwiegend aus Kalzit
(dominierend), Dolomit und Quarz (Abb. 5)
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Abbildung 5. Die XRD-Grafik zeigt die mineralische Zusammensetzung des onkoidalen Massenkarbonates, das hauptsichlich
von Kalzit dominiert wird, aber auch Anteile von Quarz und Dolomit enthlt.

3.4 Saureunloslicher Riickstand
Die Mengen der sidureunloslichen Riickstéinde schwanken in den dichten Bereichen von 64,12

g bis 137,65 g pro kg Trockenmasse und in den pordsen Bereichen von 44,10 g bis 188,95 g
pro kg Trockenmasse (Abb. 6).
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Abbildung 6. Vergleichende Darstellung der Menge an sdureunldslichen Riickstdnden aus dem dichten und porésen Massenkarbonat

der Alz-Onkoide.

3.5 Wasserbedingungen

Flussarm A Flussarm B
Parameter Spannweite Mittelwert Spannweite Mittelwert
Alkalinitdt (mmol/L) 2,337-2,858 2,625 2,383-2,909 2,694
CaCO3 (mg/L) 116,9-142,9 139,9 119,2-143 134,7
°d KH 6,5-8,0 7.4 6,7-8,0 7,5
pH 8,2-8,8 8,5 8,2-8,7 8,4
Kalzium (mg/L) 28-57,8 452 40,7-56,8 48
Magnesium (mg/L) 12,2-17,1 15,8 13,8-17.,4 16,3
Nitrat (mg/L) 0-2,95 2,27 2,2-3,42 2,83
Sulfat (mg/L) 17,6-21,9 20,3 17,1-21,0 19,9
Phosphat (mG/L) 0,12-0,15 0,14 0,26-0,45 0,32
Sauerstoff (mg/L) 7,92-13,12 11 7,87-14,02 11,3
Licht aulen (UE s-1m-2) 126-3380 1863 90-3346 1351
Schwebstoffe (mg/L) 1,2-2,9 2,2 1,2-10,2 3,6
FlieBgeschwindigkeit (ms-1) 0,52-0,95 0,68 0,06-0,6 0,21
Temperatur (°C) 2,7-19,5 11,4 2,5-19,3 10,5

Tabelle 2. Aufgelistet sind die Spannweiten und Mittelwerte der analysierten Umweltparameter fiir die Flussarme A und B.

3.5.1 Nitrat-Konzentrationen

Die Nitrat-Konzentration (NO,") der Wasserproben an der Probennahmestelle A variierte im

Zeitraum August 2003 bis November 2003 zwischen 0,93 mg NO,/L und 2,7 mg NO,/L

(Abb. 7).

Die Nitrat-Konzentrationen, die im Zeitraum zwischen Juni 2004 und September 2005 in bei-
den Flussarmen bestimmt wurden, schwankten in Flussarm A zwischen 0 und 2,95 mg NO, /L
(Mittelwert: 2,27 mg NO,7/L) und in Flussarm B zwischen 2,2 mg NO,”/L und 3,42 mg NO,/L
(Mittelwert: 2,83 mg NO,/L (Abb. 8).
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Abbildung 7. Verlauf der Nitrat-Konzentration fiir den Zeitraum August 2003 bis November 2003 an der Probennahmestelle A.
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Abbildung 8. Verlauf der Nitrat-Konzentration (mg/L) fiir den Flussarm A (Juni 2004-September 2005) und den Flussarm B
(November 2004-September 2005).

3.5.2 Phosphat-Konzentrationen

Die Messwerte von Phosphat (PO,*) lagen fiir den Zeitraum von August 2003 bis November
2003 unterhalb der Nachweisgrenze des lonenchromatographen des GeoBio-Center (0,5 mg
PO,*/L). Deshalb wurden zusitzliche PO, Messwerte vom Wasserwirtschaftsamt Traunstein
integriert, die monatlich zwischen Januar 2003 und November 2003 bestimmt wurden. Jedoch
lagen die vom Wasserwirtschaftsamt Traunstein gemessenen PO,* Konzentrationen auch un-
terhalb deren Nachweisgrenze (<0,054 pmol P/L), mit einer Ausnahme von Januar 2003 mit
einem PO, Wert von 0,006 mg PO,*/L.

Im Zeitraum zwischen April 2005 und September 2005 wurden die Phosphat-Konzentrationen
fotometrisch gemessen und schwankten im Flussarm A zwischen 0,12 mg/L und 0,15 mg/L
(Mittelwert: 0,14 mg/L), wéhrend sie in Flussarm B zwischen 0,26 mg/L und 0,45 mg/L (Mit-
telwert: 0,32 mg/L) variierten (Abb. 9).
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Abbildung 9. Die Konzentration an Phosphat (mg/L) fiir den Flussarm A (April 2005-September 2005) und den Flussarm B (April
2005-September 2005).

3.5.3 N:P-Verhiiltnis

Fiir die Berechnung des N:P-Verhiltnisses wurde die mittlere Stickstoff-Konzentration von 6,2
pmol N/L und die Phosphor-Konzentration von 0,054 umol P/L (Nachweisgrenzwert) benutzt.
Daraus ergibt sich ein N:P Verhiltnis iiber die Probennahmezeit (August bis November 2003)
von > 115.

Mit Hilfe der im Zeitraum zwischen Juni 2004 bis September 2005 ermittelten Konzentrationen
von Nitrat und Phosphat konnten fiir Flussarm A ein N:P-Verhéltnis von N:P=18 und fiir den
Flussarm B von N:P=10 ermittelt werden.

3.5.4 Sulfat-Konzentrationen

Die Sulfat-Konzentrationen in Flussarm A schwanken zwischen 17,6 mg/L und 21,9 mg/L
(Mittelwert: 20,3 mg/L) und in Flussarm B zwischen 17,1 mg/L und 21,0 mg/L (Mittelwert:
19,9 mg/L) (Abb. 10).
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Abbildung 10. Verlauf der Sulfat-Konzentration (mg/L) fiir den Flussarm A (Juni 2004-September 2005) und den Flussarm B
(November 2004-September 2005).
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3.5.5 Sauerstoff-Konzentrationen

Die Sauerstoff-Konzentration schwankt in Flussarm A zwischen 7,92 und 13,12 ml/L (Mittelwert:
11 ml/L) und in Flussarm B zwischen 7,87-14,02 ml/L (Mittelwert: 11,3 ml/L) (Abb. 11).

Sauerstoff (mlfL)

—a— [lussarm A
ol Flussarm B

B onat 2004,2000

Abbildung 11. Der Verlauf der Sauerstoff-Konzentration (ml/L) fiir den Flussarm A (September 2004-August 2005) und den
Flussarm B (November 2004-August 2005)

3.5.6 pH-Wert

Wiahrend der Probennahmeperiode zwischen August 2003 und November 2003 schwankte der
pH-Wert an der Probennahmestelle A zwischen 7,65 und 8,68 (Abb. 12). Der durchschnittliche
pH-Wert betrégt 8,26.

Der pH-Wert des Alz-Wassers an der Probennahmestelle A schwankte im Zeitraum von Juni
2004 bis Oktober 2005 zwischen 8,2 und 8,8 (Mittelwert: 8,5) (Abb. 13). Der pH-Werte der
Probennahmestelle B wurde im Zeitraum von November 2004 bis Oktober 2005 mit einer
Schwankung zwischen 8,2 und 8,7 (Mittelwert: 8,4) ermittelt.
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Abbildung 12. Verlauf des pH-Wertes an der Probennahmestelle A fiir den Zeitraum zwischen August 2003 und November 2003.
Der durchschnittliche pH-Wert betrégt 8,26.
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Abbildung 13. Verlauf des pH-Wertes fiir den Flussarm A (Juni 2004-Oktober 2005) und den Flussarm B (November 2004-
Oktober 2005)

3.5.7 Magnesium-Konzentrationen

Die Magnesium-Konzentrationen (Mg?") des Alz-Wassers schwankten an der Probennahmestelle
A zwischen 12,2 mg/L und 17,4 mg/L (Mittelwert: 15,8) (Abb. 14). Fiir die Probennahmestelle
B schwankte die Magnesium-Konzentration zwischen 13,8 mg/L und 17,4 mg/L (Mittelwert:
16,3).
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Abbildung 14. Verlauf der Konzentration von Magnesium (mg/L) fiir den Flussarm A (September 2004-November 2005) und den
Flussarm B (November 2004-November 2005).

3.5.8 Kalzium-Konzentrationenen

Die Kalzium-Konzentrationen (Ca?*) des Alz-Wasser fiir diesen Zeitraum schwankten zwischen
28,0 und 57,8 mg/L (Abb. 15).
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Abbildung 15. Verlauf der Konzentration an Kalzium (mg/L) fiir den Flussarm A (September 2004-November 2005) und den
Flussarm B (November 2004-November 2005).

3.5.9 Alkalinit:t

Die Alkalinitét in Flussarm A schwankte zwischen 2,337 mmol/L und 2,858 mmol/L (Mittelwert:
2,625 mmol/L) und in Flussarm B zwischen 2,383 mmol/L und 2,909 mmol/L (Mittelwert:
2,694 mmol/L) (Abb. 16).
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Abbildung 16. Verlauf der Alkalinitdt (mmol/L) fiir den Flussarm A (Juni 2004-September 2005) und fiir den Flussarm B (November
2004-September 2005).
3.5.10 Konzentrationen von Kalziumkarbonat

In Flussarm A schwankte die Konzentration von Kalziumkarbonat zwischen 116,9 mg/L und
142,9 mg/L (Mittelwert: 139,9 mg/L). In Flussarm B variierte sie zwischen 119,2 mg/L und
143 mg/L (Mittelwert: 134,7 mg/L) (Abb. 17).
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Abbildung 17. Verlauf der Konzentration an Kalziumkarbonat (mg/L) fiir den Flusssarm A (Juni 2004-September 2005) und fiir
den Flussarm B (November 2004-September 2005).

3.5.11 Deutsche Karbonathéirtegrade

Die Grade deutscher Karbonathérte (°d KH) schwankten im Flussarm A zwischen 6,6 °d KH
und 8,0 °d KH (Mittelwert: 7,4 °d KH) und im Flussarm B zwischen 6,7 °d KH und 8,0 °d KH
(Mittelwert: 7,5 °d KH) (Abb. 18).
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Abbildung 18. Verlauf der deutschen Karbonathirtegrade (°d KH) fiir den Flussarm A (Juni 2004-September 2005) und den
Flussarm B (November 2004-September 2005).
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3.5.12 Lichtmessung-Attenuation
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Abbildung 19 Darstellung der Attenuation (%) fiir April, Juni und Oktober 2005 fiir die Flussarme A und B.

3.5.13 Flie3geschwindigkeit

Die Werte der Stromungsgeschwindigkeit schwanken fiir den Flussarm A zwischen 0,52 m/s
und 0,95 m/s (Mittelwert: 0,68 m/s) und flir den Flussarm B zwischen 0,06 m/s und 0,6 m/s
(Mittelwert: 0,21 m/s) (Abb. 20).
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Abbildung 20. Verlauf der FlieBgeschwindigkeit (ms™) fiir den Flussarm A (September 2004-August 2005) und den Flussarm B
(November 2004-September 2005).

3.5.14 Schwebstoff-Konzentrationen

In Flussarm A schwankte die Konzentration an im Wasser suspendierten Schwebstoffen zwi-
schen 1,2 mg/L und 2,9 mg/L (Mittelwert: 2,2 mg/L). In Flussarm B variierte sie zwischen 1,2
mg/L und 10,2 mg/L (Mittelwert: 3,6 mg/L) (Abb. 21).
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Abbildung 21. Darstellung der Konzentrationen an im Alz-Wasser suspendierter Schwebstoffe (mg/L) fiir den Flussarm A (Juni
2005-Juni 2006) und den Flussarm B (Juni 2005-Juni 2006).

3.5.15 Temperatur

Die Wassertemperatur des Flussarmes A schwankte zwischen 2,7°C und 19,5°C (Mittelwert:
11,4°C) und des Flussarmes B zwischen 2,5°C und 19,3°C (Mittelwert: 10,5°C) (Abb. 22).
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Abbildung 22. Temperaturverlauf (°C) fiir den Flussarm A (September 2004-August 2005) und den Flussarm B (November
2004-September 2005).

3.6 Korngroflenverteilung

Die KorngroBenverteilung des Flussbett-Sedimentes A unterscheidet sich von der des Fluss-
bett-Sedimentes B (Abb. 23). Das Flussbett-Sediment in Flussarm A ist grobkdrniger als in
Flussarm B.
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Abbilung 23. Dargestellt ist die KorngroBenverteilung des Flussbett-Sedimentes fiir den Flussarm A (dunkelgrau) und den
Flussarm B (hellgrau). Die Sedimente des Flussarmes A dominieren in den Korngrofien von <4 mm bis 0,355mm. Die Sedimente
des Flussarmes B verteilen sich vorwiegend zwischen den KorngroBen 0,355 mm und > 0,25 mm.

3.7 Stabile Sauerstoff-Isotopen und Temperatur-Rekonstruktion

Die korrigierten 6O . Werte (n= 88) aus dem Onkoid-Karbonat schwanken zwischen
-10,42%0 und -11,82%0 (Mittelwert: -11,1%so).

Monatlich gemittelte 'O, Werte basieren auf den einzelnen Werten, die jeden Monat
gemessen wurden und zwischen -10,02%o und -11,77%o schwanken. Im Jahresverlauf sind die
30 Werte in den Monaten Marz bis Juni leicht abgereichert (Mittelwert: -10,81 %o) im

Alzwasser

Vergleich zum Rest des Jahres (Mittelwert: -10,16 %o).

Die rekonstruierte Temperaturspanne aus Ansatz A schwankt zwischen 16,2 °C and 20,4 °C (Abb.
24A)und aus Ansatz B zwischen 16,0°C und 22,3°C (Abb.24B). Die Verbindung von Ansatz A
und B resultiert in einer rekonstruierten Temperaturspanne zwischen 16,0°C and 22,3°C.

Die maximale Temperaturspanne, die in der Alz zwischen 1981 und 2004 gemessen wurde,
liegt zwischen 0,4°C und 25,2°C (Abb. 24Alz). 1993 stimmte die rekonstruierten Temperatur-
spanne aus den Ansitzen A und B mit den tatsdchlich gemessenen Wassertemperaturen fiir Mai
bis Oktober iiberein (Abb. 25). 1983 stimmten die rekonstruierte Temperaturspanne aus den
Ansitzen A und B und die tatsdchlich gemessenen Wassertemperaturen fiir Juni bis September
tiberein, allerdings mit einer 4-wochigen Unterbrechung im Juli (Abb. 26).

Werden die Ubereinstimmungen von rekonstruierter Temperaturspanne aus den Ansitzen A
und B und tatsichlich gemessenen Wassertemperaturen fiir alle Jahre zwischen 1981 und 2004
summiert, resultiert daraus ein Bildungszeitraum der Alz-Onkoide zwischen Anfang Mai und
Anfang Oktober (Abb. 27).
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Abbildung 24. Dargestellt ist der Bereich der rekonstruierten (A, B) und der tatsdchlich gemessenen Wassertemperatur (Alz). A:
Der Bereich der rekonstruierten Temperatur liegt zwischen 16,2 °C und 20,4 °C (Ansatz A). B: Der Bereich der rekonstruierten
Temperatur liegt zwischen 16,0°C und 22,3°C (Ansatz B). Alz: Die tatséchlich gemessene Wassertemperatur in der Alz liegt in
den Jahren 1981-2004 zwischen 0,4°C und 25,2°C.
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Abbildung 25. Abgleich der rekonstruierten Temperaturspanne aus Ansatz A und B mit der tatsdchlich gemessenen Wassertemperatur
von 1993. Das Wachstum der Alz-Onkoide scheint 1993 zwischen Mai und Oktober stattzufinden.
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Abbildung 26. Die rekonstruierte Temperaturspanne aus den Ansidtzen A und B stimmt mit der tatsdchlich gemessenen
Wassertemperatur im Juni bis September 1983 mit einer Unterbrechung von 4 Wochen im Juli tiberein. Demnach war das Wachstum
der Alz-Onkoide im Juli 1983 unterbrochen.
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Abbildung 27. Die Rekonstruktion der Wachstumsperiode der Alz-Onkoide basiert auf der Rekonstruktion der Temperatur (Ansétze
Aund B) nach Hays & Grossman (1991). Die rekonstruierte Wachstumsperiode zwischen Anfang Mai und Anfang Oktober resultiert
aus der Ubereinstimmung zwischen rekonstruierter Temperaturspanne (16.0° C - 22.3° C) und gemessener Wassertemperatur von

1981 bis 2004. Abgebildet als schwarze Séulen sind die Haufigkeiten der Jahre, in denen die rekonstruierte Temperaturspanne zu
einem bestimmten Datum in der Alz realisiert war.
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3.8 Ergebnisse des Wachstumsexperimentes

3.8.1 Zustand der im April 2005 ausgelegten Nuklei im Verlauf des Experi-
mentes

Nach dem Auslegen der Kerne im April 2005 ist im Juni 2005 die beginnende Kalzifizierung
zu beobachten (keine Abbildung). Im September 2005 sind Besiedlung und Kalzifizierung
dichter. Die Oberfliche der Nuklei ist nicht gleichmiBig besiedelt bzw. kalzifiziert (Tafel 16A).
Die Rinder sind dichter besiedelt als die zentrale Oberseite und die Unterseite (Tafel 16A).
Unkalzifizierte und kalzifizierte Cyanobakterien-Kolonien kommen nebeneinander vor (Tafel
16B). Im Oktober 2005, sechs Monate nach dem Auslegen, ist die Oberseite dichter besiedelt
bzw. kalzifiziert als im September 2005 (vgl. Tafel 16B mit Tafel 17B, Tafel 17C). Allerdings
ist die Besiedlungsdichte des Nukleus mit cyanobakteriellen Kolonien (kalzifiziert oder unkal-
zifiziert) noch nicht so weit fortgeschritten, dass die Oberfliache vollstindig liickenlos besiedelt
ist (Tafel 17C). Besiedlung und Kalzifizierung beschrinkt sich nur auf die Oberseite (Tafel
17A). Die Nuklei sind iiber die Rénder hinaus (Richtung Unterseite) besiedelt und kalzifiziert
(Tafel 17C).

Die Unterseite der Nuklei ist unbesiedelt, unkalzifiziert und weist sehr oft Schwarzfarbungen auf
(Tafel 17A). Im Dezember 2005 sind alle Nuklei von einer bis mehrere Zentimeter machtigen
Sedimentschicht bedeckt. Die Sedimentbedeckung schlieBt die Oberseite und die Rénder ein,
wihrend sie auf der Unterseite fehlt (Tafel 18A). Diese Sedimentschicht ist divers besiedelt (Tafel
18B). Ophridium versatile (gallertige hellgriine Gebilde), Rivularia haematites (dunkelgriine
halbkugelige Kolonien) und fadig bis buschig wachsenden Diatomeen-Kolonien sind neben an-
deren unbestimmten Organismen die Haupbesiedler dieser liickenlosen Sedimentbedeckung.

Im Mirz 2005 ist diese Sedimentschicht weitgehend erodiert und die Oberfliche der Nuklei
wird wieder sichtbar. Nachdem die Unterseite bis dato unbesiedelt und unkalzifiziert ist, zeigt
die Unterseite von einem Nukleus im Mirz 2006 schwarz gefarbte, punktformige Kalzifizie-
rungen (Tafel 19A), deren Schwarzfarbung im Juni 2006 nicht mehr vorhanden ist. Dieselben
punktformigen Kalzifizierungen sind im Juni 2006 weil und ihre Anzahl hat deutlich zuge-
nommen (Tafel 19B).

Die winterliche Sedimentbedeckung ist im Mérz noch nicht vollstindig erodiert (Tafel 20A).
Eine diinne Schicht aus feinem Sediment bedeckt die Oberfliche der Oberseite und die Rénder.
Das feine Sediment akkumuliert sich um die Cyanobakterien-Kolonien herum (Tafel 20B).
Wird das feine Sediment vorsichtig entfernt, kommen lebende und aktive unkalzifizierte und
kalzifizierte Cyanobakterien-Kolonien zum Vorschein (Tafel 20B). Die winterliche Sediment-
bedeckung muss nicht in jedem Fall bis Mérz abgetragen sein (Tafel 21). Die Unterseite bleibt
unbesiedelt und unkalzifiziert (Tafel 21A).

Es ist zu erkennen, dass sich die Besiedlung der cyanobakteriellen Kolonien von der Oberseite
iiber die Rander in Richtung Unterseite ausbreiten (Tafel 21A, Tafel 23A). Ein Jahr nach dem
Beginn der Kalzifizierung ist die Oberfliche der Oberseite und der Rénder so dicht besiedelt
und kalzifiziert, dass die Oberfliche des Nukleus fast nicht mehr zu sehen ist (Tafel 22A, Tafel
23B). Die Rénder, die zur Oberseite zdhlen, zeigen blaugriine, lebende, aktive Cyanobakterien-
Kolonien (kalzifiziert bzw. unkalzifiziert), wihrend die Rénder, die zur Unterseite gehoren,
beige gefarbte, punktformige Kalzifizierungen aufweisen (Tafel 22A). Die Grenze ist scharf
(Tafel 22B). Auf Tafel 22C ist der Zustand des Nukleus im Mérz 2006 dargestellt. Zu dieser Zeit
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sind die Rénder, die zur Unterseite gehdren, mit Eisensulfid schwarz geférbt und die Grenze
zwischen der beigen und der schwarzen Farbung entspricht nicht dem Grenzverlauf, der den
Zustand im Juni 2006 (Tafel 22A) charakterisiert.

3.8.2 Zustand der im September 2005 ausgelegten Nuklei im Verlauf des Experi-
mentes

Nach dem Auslegen der Nuklei im September 2005 findet bis Oktober 2005 keinerlei cyano-
bakterielle Besiedlung statt (Tafel 24A). Es kommt an den ,,leewértigen* Stellen der Nukleus-
Oberseite zur Ablagerung von Feinsand (Tafel 24B).

Im Dezember 2005 iiberzieht die winterliche Sedimentschicht alle Nuklei (Tafel 25A) auf die
gleiche Weise wie oben beschrieben. Bei manipulativer Entfernung dieser winterlichen Sedi-
mentschicht wird deutlich, dass darunter keinerlei Besiedlung oder Kalzifizierung stattfindet
(Tafel 25B).

Im Mirz 2006 ist die Sedimentschicht auf natiirliche Weise weitestgehend abgetragen (Tafel
26A). Zuriick bleibt feines Sediment, das von Chironomiden zum Bau von Wohnréhren genutzt
wird (Tafel 26A). Obwohl keine Cyanobakterien sichtbar sind, fillt die Akkumulation des feinen
Sedimentes an den Randern der Oberseite auf (Tafel 26A). Der zentrale Teil der Oberseite ist
weitgehend sedimentfrei (Tafel 26B).

Im Juni 2006, neun Monate nach Auslegen, sind die Nuklei dicht mit kalzifizierten und
unkalzifizierten Cyanobakterien-Kolonien besiedelt. Allerdings nicht in der Intensitét, dass
die Oberfliche der Nuklei vollstindig bedeckt ist (Tafel 27A). Die dichteste Besiedlung mit
cyanobakteriellen Kolonien erfahrt der stromungsexponierte Rand (,,luvwartig®) (Tafel 27C).
Die Kalzifizierungen des zentralen Teils der Nukleus-Oberseite setzen sich aus punktférmigen
und flachigen Kalzifizierungsprodukten zusammen (Tafel 27B).

3.8.3 Zustand der im Oktober 2005 ausgelegten Nuklei im Verlauf des Experi-
mentes

Die im Oktober 2005 ausgelegten Nuklei sind im Dezember 2005 vollstandig mit der dicken
Sedimentschicht bedeckt (Tafel 28A), die der weiter oben beschriebenen entspricht. Im Mérz
2006 ist diese Sedimentbedeckung weitestgehend auf natiirliche Weise erodiert (Tafel 29A).
Auch bei diesen Nuklei bleibt im Mérz eine geringe Menge an feinem Sediment zuriick, das
von den Chironomiden als Baumaterial fiir Wohnrohren genutzt wird. Inmitten des feinen
Sedimentes fehlt eine makroskopisch sichtbare Besiedlung von Cyanobakterien ebenso wie
Kalzifizierungsprodukte (Tafel 29B).

Erst im Juni 2006 ist eine deutliche Besiedlung der Nuklei mit Cyanobakterien-Kolonien sichtbar
(Tafel 30A). Auch in diesem Fall (Tafel 30A) ist eine dichtere Besiedlung von Cyanobakterien
an den Réndern des Nukleus zu erkennen, die im Fall einer Mineralisierung punktformig kal-
zifizieren. Im zentralen Teil der Nukleus-Oberseite akkumuliert sich um die cyanobakteriellen
Kolonien herum feines Sediment und sorgt fiir eine flichige Ausbreitung von Sedimenten auf
dem Nukleus (Tafel 30B).
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3.8.4 Zustand der im Dezember 2005 ausgelegten Nuklei im Verlauf des Experi-
mentes

Der Zustand der im Dezember 2005 ausgelegten Nuklei entspricht im Mérz 2006 (Tafel 31A)
dem der im September 2005 und Oktober 2005 ausgelegten Nuklei. Die winterliche Sediment-
schicht ist weitgehend erodiert und zuriick bleiben Reste von feinem Sediment (Tafel 31A).
Eine cyanobakterielle Besiedlung bzw. Kalzifizierung ist im Mérz 2006 nicht feststellbar (Tafel
31B). Im Juni 2006 sind die Nuklei mit Cyanobakterien besiedelt (Tafel 32B). Die Rander sind
stirker besiedelt als der zentrale Teil der Nukleus-Oberseite (Tafel 32A).

3.8.5 Zustand der im Mirz 2006 ausgelegten Nuklei im Verlauf des Experi-
mentes

Die im Mirz 2006 ausgelegten Nuklei zeigen im Juni 2006 eine deutliche Besiedlung mit
cyanobakteriellen Kolonien (Tafel 33A), die aufgrund der geringen Besiedlungsdichte die Nu-
kleus-Oberfldche nicht verdecken. Die cyanobakterielle Besiedlung erfolgt nicht gleichméBig,
sondern kann mehr (Tafel 33B) oder weniger dicht (Tafel 33C) sein.

3.8.6 Zustand der im April 2006 ausgelegten Nuklei im Verlauf des Experi-
mentes

Die im April 2006 ausgelegten Nuklei verweilten insgesamt nur 2 Monate in der Alz. Bis Juni
2006 findet eine cyanobakterielle Besiedlung statt, die makroskopisch nicht leicht zu erkennen
ist (Tafel 34A). Diese cyanobakteriellen Kolonien sind im Durchmesser kaum mit bloBem Auge
zu erkennen (Tafel 34B) und kleiner als die von Cyanobakterien-Kolonien, die sich seit Mirz
2006 auf frither ausgelegten Nuklei etabliert haben (vgl. Tafel 34B mit Tafel 33B).

3.8.7 Zusammenfassende Hauptergebnisse des Wachstumsexperimentes

Alle Nuklei, die zwischen April und September ausgelegt wurden, waren im September von
einer cyanobakteriellen Gemeinschaft besiedelt (Abb. 28), im Gegensatz zu den Nuklei, die
zwischen September und Mirz ausgelegt wurden. Eine cyanobakterielle Neubesiedlung findet
zwischen September und Mérz nicht statt (Abb.28). Zwischen Oktober und Dezember werden
alle Nuklei mit einer dicken Sedimentschicht bedeckt, die bis Mérz weitestgehend abgetragen
ist. Ab Mérz nehmen Besiedlungsdichte und Kalzifizierung der cyanobakteriellen Kolonien
auf allen ausgelegten Nuklei zu (Abb. 28). Nuklei, die vor dem Zeitpunkt der winterlichen
Sedimentbedeckung mit einer cyanobakteriellen Gemeinschaft besiedelt waren, erhalten diese
Gemeinschaft unter der winterlichen Sedimentbedeckung und erhéhen in dieser Zeit die Besied-
lungsdichte. Nuklei, die zum Zeitpunkt der winterlichen Bedeckung unbesiedelt waren, blieben
es auch, bis im Mérz die winterliche Sedimentbedeckung weitestgehend erodiert war.
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Abbildung 28. Ubersicht iiber den Zustand der ausgelegten Nuklei hinsichtlich cyanobakterieller Besiedlung und Kalzifizierung.
Ein Graph spiegelt den Zustand der 3 ausgelegten Nuklei pro Auslegedatum im Verlauf der Experimentdauer wider.

3.8.8 Kalzifizierungsrate

Die durchschnittliche jéhrliche Kalzifizierungsrate der Oberseite betrdgt 0,52 mm/Jahr (Durch-
schnittswert der 3 Nuklei, oben gemessen) und am stromungsexponierten Rand 0,63 mm/Jahr
(Durchschnittswert der 3 Nuklei, seitlich gemessen). Der Durchschnitt aller Messwerte ergibt
eine jahrliche Kalzifizierungsrate von 0,58 mm/Jahr (Tab. 3).

Messwert Nukleus 1 Nukleus 1 Nukleus 2 Nuleus 2 Nukleus 3 Nukleus 3
oben (mm) seitlich (mm) oben (mm) seitlich (mm)  oben (mm) seitlich (mm)
1 0,79 0,77 0,57 0,73 0,43 0,45
2 0,46 0,82 0,64 0,67 0,38 0,43
3 0,48 0,65 1,14 0,81 0,41 0,38
4 0,51 0,62 0,71 0,64 0,25 0,51
5 0,53 0,71 0,83 0,79 0,28 0,49
6 0,58 0,67 0,54 0,72 0,1 0,67
7 0,41 0,71 0,56 0,54 0,46 0,47
8 0,50 0,63 0,6 0,67 0,48 0,53
9 0,61 0,64 0,71 0,86 0,38 0,54
10 0,56 0,81 0,49 0,88 0,58 0,61
11 0,51 0,79 0,46 0,74 0,19 0,43
12 0,86 0,34 0,62 0,65 0,39 0,48
13 0,36 0,46 0,56 0,68 0,70 0,52
14 0,42 0,68 1,03 0,91 0,35 0,46
15 0,43 0,82 0,53 0,73 0,25 0,66
16 0,64 0,73 0,64 0,61 0,33 0,45
17 1,01 0,49 0,63 0,78 0,29 0,48
18 0,32 0,56 0,51 0,68 0,16 0,54
19 0,42 0,73 0,65 0,72 0,27 0,67
20 0,53 0,45 0,50 0,68 0,30 0,69
Durchschnitt 0,55 0,65 0,67 0,73 0,35 0,52

Tabelle 3. Wihrend des Experimentes kalzifizierten drei Nuklei zwolf Monate lang. Jeder Messwert gibt die kalzifizierte
Schichtméchtigkeit auf dem Nukleus an. Die Messwerte unter der Bezeichnung ,,Nukleus oben* wurden auf der Oberseite des
Nukleus, die Messwerte unter der Bezeichnung ,,Nukleus seitlich wurden an der stromungsexponierten Seite des Nukleus
ermittelt.
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3.8.9 Alter

Zur Berechnung des Onkoid-Alters sind die Dickenmessungen (mm) der Kalzitfallungen um
einen Kern nétig. Die Altersberechnung ist der Quotient aus der onkoidalen Dickenmessung
(korrigiert) und der experimentell ermittelten, durchschnittlichen Zuwachsrate von 0,52mm/
Jahr (Tab. 4).

Bezeichnung Abb. Dicke Seite ~ Zuwachsrate Alter Dicke oben  Zuwachsrate Alter Grofle

(Tafel) (mm) mm/Jahr (Jahre) (mm) (mm/Jahr) (Jahre) (mm)
Ha 12 35B 27,48 0,63 44 20,72 0,52 40 112
Ha3 35A 27,8 0,63 44 21,59 0,52 42 83
Ha7 35D 17,76 0,63 28 11,98 0,52 23 83
Ha 8 35E 41,03 0,63 65 21,32 0,52 41 100
Ha 10 35G 49,03 0,63 78 36,39 0,52 70 105
Ha 13 35F 46,62 0,63 74 25,72 0,52 50 113
Ha 14 36A 40,73 0,63 65 21,21 0,52 41 142
Ha 15 36C 54,64 0,63 86 19,36 0,52 37 113
Ha 16 36D 42,17 0,63 67 21,48 0,52 41 107
Ha 21 36F 36,22 0,63 58 16,80 0,52 32 114
Ha 27 36G 25,81 0,63 41 15,69 0,52 30 81
Ha X 36E 57,78 0,63 92 29,50 0,52 57 97
HaY 36B 54,54 0,63 87 36,48 0,52 70 88
Ha 6 35C 33,04 0,63 52 19,97 0,52 38 81

Tabelle 4. Anhand von 14 Onkoiden wurde das Alter der Onkoide berechnet. Der Dividend ist die Dickenmessung (Abstand
zwischen Kern-Oberfliache und Onkoid-Oberfliache) (Tafel 35, Tafel 36). Divisor ist die experimentell ermittelte, durchschnittliche,
jahrliche Zuwachsrate.

Das Alter der Alz-Onkoide, das auf den Abstandsmessungen zwischen Kern und zentraler
Oberseite basiert, schwankt zwischen 23 und 70 Jahren. Das Alter derselben Alz-Onkoide,
das auf den Abstandsmessungen zwischen Kern und strdmungsexponierter Oberseite ermittelt
wurde, schwankt zwischen 28 und 92 Jahren. An ein und demselben Onkoid entstehen Alters-
differenzen (Abb. 29).
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Abbildung 29. Die zweifache Altersbestimmung an ein und demselben Alz-Onkoiden (H&) ergibt eine Differenz des Alters in
Jahren, die als Zahl {iber dem Graphen erscheint.
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Das durchschnittliche Alter von Onkoiden, die 100-111 mm groB sind, betrdgt 55 Jahre. Das
individuelle Alter der einzelnen Onkoide in dieser Grofie schwankt zwischen 42 und 74 Jahren
(Durchschnitt aus beiden Alterswerten pro Onkoid). Alter und GroB3e der Alz Onkoide korrelieren
positiv (Abb. 30) mit einer statistischen Wahrscheinlichkeit von 77%.
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Abbildung 30. Mit einer statistischen Wahrscheinlichkeit von 77% korrelieren Alter und GréBe der Alz-Onkoide positiv miteinander.
Die Regressionsgerade folgt der Gleichung y = 0,381x+24,3.
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4.DISKUSSION

4.1 Die Morphogenese der modernen Siilwasser-Onkoide
aus der Alz

Alle Steine und Gesteinstypen, die offensichtlich unter dem Einfluss eines Biofilms oder einer
mikrobiellen Matte erzeugt wurden, sind Mikrobialithe (KRUMBEIN et al. 2003). Die modernen
SiiBwasser-Onkoide der Alz gehoren eindeutig zu den Mikrobialithen (sensu BURNE & MOORE
1987), denn ihre Strukturen sind organosedimentiren Ursprungs und gehen aus der mikrobiell
dominierten Interaktion einer sehr diversen benthischen Gemeinschaft mit den umgebenden
Umweltbedingungen hervor (Kapitel 4.2, HAGELE et al. 2006). Mikrobialithe schlieBen bisher
biogene Stromatolithe, Thrombolithe, Dendrolithe, Oolithe, BIFs (banded iron formation)
und Erze ein. Thre Bildung erfolgt entweder durch das Fangen und Binden von allochthonen
Sedimenten oder durch die Fallung authochtoner Sedimente innerhalb des Biofilms bzw. der
mikrobiellen Matte (KRUMBEIN et al. 2003, SHEEHAN & HARRIS 2004). NEu (1994) behauptet,
dass mikrobielle Matten typische Biofilm-Systeme sind und vereinheitlicht beide Zustands-
formen. KRUMBEIN et al. (2003) trennen mikrobielle Matten strikt von Biofilmen. Demnach ist
ein Biofilm sensu strictu eine einzelne Lage von Organismen, eingebettet in eine EPS-Matrix.
Der Mattencharakter entsteht erst nach dem Etablieren von mehreren aufeinanderfolgenden
Lagen, in denen jeweils verschiedene Organismen dominieren. Die Alz-Onkoide verfiigen in
jedem Fall mindestens iiber einen Biofilm, jedoch ist eine Zonierung, die aus der vertikalen
Anordnung verschiedener Arten resultiert, keine Seltenheit (siche Kapitel 4.2).

Sowohl die morphologische Komplexitit der Architektur im Bereich der Mikro- und Mesoskala
(Tafel 2-10) als auch die strukturelle Individualitdt der Mesostruktur der Alz-Onkoide (Tafel
2-4) zeigen, dass die Faktoren, die zum Wachstum der Onkoide fiihren, auf kleinstem Raum
in der Art und Weise variieren kdnnen, dass sich daraus die heterogene Struktur ergibt. Diese
Strukturierung der Alz-Onkoide entsteht wiahrend des Ablaufs der grundlegenden 6 Haupt-
prozesse, die generell zur Bildung der Alz-Onkoide fiithren: (1) Ein divers besiedelter Biofilm
etabliert sich um einen Nukleus. (2) Eine biologisch beeinflusste Mineralisierung in einem dafiir
geeigneten aquatischen Milieu sorgt fiir die Kalzifizierung des Biofilms. (3) Neubesiedlung und
Neuetablierung eines nachfolgenden Biofilms auf der kalzifizierten Oberfliche sowie dessen
Kalzifizierung fiihren zu einer progressiven Ablagerung von Kalziumkarbonat, das in seiner
Gesamtheit das onkoidale Massenkarbonat darstellt. Die kalzifizierenden Cyanobakterien ordnen
sich dabei in Straten an, die sich im Zuge der progressiven Karbonat-Akkretion in Richtung
Oberfldche ineinander verschieben, dhnlich einem Teleskop, solange bis jede Art den fiir sie
optimalen Platz besiedelt (vgl. Abb. 31). (4) Die gallertigen Eigenschaften der Biofilm-Matrix
fangen gleichzeitig detritische Partikel ein und binden sie. (5) Zu jeder Zeit beeinflussen die
Biofilm-Bewohner mit ihren Lebensprozessen (Metabolismus, Bioturbation) die Biofilm-Eigen-
schaften und tragen zum Wachstum oder zur Bioerosion der Onkoide bei. (6) Eine Zementierung
verfestigt die Partikel und ermoglicht die Langzeiterhaltung.

4.1.1 Mikrostruktur

Die Mikrostruktur eines Biofilms ist nicht einheitlich in Raum und Zeit. Zur Strukturierung
des Alz-Onkoid-Biofilms tragen Cyanobakterien, Algen, Metazoen und mit an Sicherheit
grenzender Wahrscheinlichkeit heterotrophe Bakterien bei (HAGELE 2004, HAGELE et al. 2006).
Heterotrophe Bakterien, Cyanobakterien und Diatomeen produzieren extrazellulére polymere
Substanzen (EPS), die neben den geeigneten abiotischen Bedingungen (CASTANIER et al. 1999,
GaRrcia-PicHEL et al. 2004, KiLE et al. 2000) und den physiologischen Prozessen (MErz 1992,
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MEerz-Preiss 2000, MErz-PrEiss & RipiNGg 1999) der Onkoid-Bewohner einen entscheidenden
Beitrag zur Kalzifizierung des Biofilms liefern (Are et al. 2003). Wéhrend die mikrobielle T4-
tigkeit geeignete geochemische Bedingungen fiir die Kalzifizierung entwickelt (HAGELE 2004),
tibernimmt die EPS der Mikroorganismengemeinschaft die Regulierung der Kalzifizierung
(DEecHo & Kawagucht 2003). Die EPS reguliert folglich auch die Mikrostruktur des gefallten
Kalkes. Die Mikrostruktur der Alz-Onkoide wird unter anderem von den Eigenschaften, Pro-
zessen und Strukturen der EPS-Matrix vorgegeben. Die EPS-Matrix ist auf molekularer, nanos-
kopischer und mikroskopischer Ebene heterogen. Diese Eigenschaft der EPS 148t sich mit Hilfe
einer Toluidin-Blau-Féarbung lichtmikroskopisch veranschaulichen (REITNER et al. 2006). Die
Mikrostruktur des onkoidalen Massenkarbonates ist ebenfalls heterogen und aus verschiedenen
Kalzifizierungsmustern und Liicken aufgebaut (Tafel 5-10). Eindeutige Kalzifizierungsmuster
hinterlassen die Cyanobakterien-Arten Schizothrix calcicola (Tafel 7C, Tafel 10G), Calothrix
gypsophila (Tafel 10E), Rivularia haematites (Tafel 5C, Tafel 10A, 10B, 10C, 10D), Pleurocapsa
minor (Tafel 6A), Homoeothrix crustacea (Tafel 7C, 7E, Tafel 8F, Tafel 10A, 10F), Leptochaete
crustacea (Tafel 5A, Tafel 7E, 7F, Tafel 8D, Tafel 9F, Tafel 10G).

Die Kalzifizierung betrifft nie die cyanobakteriellen Zellen direkt, sondern beschrénkt sich nur
aufdie EPS, die die Zellen umhiillt. Die Kalzifizierung der EPS zu einem Zeitpunkt, in dem die
Zellen des Cyanobakteriums intakt sind, konserviert nach Tod und Zerfall dieses Cyanobakte-
riums einen Hohlraum innerhalb der Verkalkung. Der Hohlraum entspricht der Form und den
AusmalBen des einst darin vorhandenen Cyanobakteriums (Tafel 5C, Tafel 6B, 6C, Tafel 10E).
Die Bedeutung solcher ,,Geisterstrukturen® liegt in dem Hinweis, dass die Kalzifizierung im
lebenden Zustand oder sehr kurz nach dem Tod, d.h. kurz vor jedweder Zersetzung stattgefunden
hat. Anderenfalls wiirde dieser Hohlraum kollabieren oder gar nicht erst entstehen, um solche
»Qeisterstrukturen® (Tafel 6B, 6C) hinterlassen zu konnen.

Neben den gut zuordnungsfiahigen Strukturen existieren unspezifische Verkalkungsmuster.
Urséchlich fiir die unspezifischen Verkalkungsmuster kann eine Organomineralisierung sein
(DEFARGE et al. 1996), die eine Mineralisierung von nicht lebendem, organischem Material und
ohne offensichtlichen direkten Einfluss von lebenden Zellen bedeutet. Reip et al. (2000) haben
geschlussfolgert, dass Mikrobialithe durch die Lithifizierung einer amorphen EPS gebildet wer-
den konnen und das offensichtliche Fehlen von bakteriellen Mikrofossilien in prakambrischen
Stromatolithen auf die Organomineralisierung zuriickgefiihrt werden kann (Re et al. 2000).

Prinzipiell wird organisches Material von heterotrophen Bakterien abgebaut. Heterotrophe
Bakterien sind bekannt fiir ihre Fahigkeit, die Fillung von Kalziumkarbonat zu induzieren
(Cuaretz & Buczynski 1992). HAMMES & VERSTRAETE (2002) haben verschiedene kalzifizie-
rende Bakterienarten aufgelistet. BoQuET et al. (1973) gehen davon aus, dass unter geeigneten
Umweltbedingungen alle Bakterien zur Karbonatféllung fahig sind und diese letztendlich
nichts anderes als ein unerwiinschtes Nebenprodukt des bakteriellen Stoffwechsels darstellt.
Jedoch sind die Fallungsprodukte nicht von jenen zu unterscheiden, die Cyanobakterien bilden
(CHAFETZ 1994). Dariiberhinaus berichtet CHAFETZ (1994), dass die Kalzifizierung in Folge
der destruktiven Tétigkeit heterotropher Bakterien an toten Cyanobakterien schneller und in
groflerem Ausmal stattfindet als an lebenden Cyanobakterien. Dieses Phdnomen kann die sehr
sporadische Verteilung von CaCO,-Kristallen im duferen, weichen Biofilm erkléren, in dem
die meisten cyanobakteriellen Zellen lebend anzutreffen sind. Abgesehen von Rivularia hae-
matites (Tafel 13A), kalzifiziert die frisch sezernierte EPS von Schizothrix calcicola, Phormi-
dium incrustatum, Calothrix gypsophila, Homoeothrix crustacea, Lepidochaete crustacea und
Pleurocapsa minor nicht. Dieses Nichtkalzifizieren der frischen EPS wurde auch von DecHo
& KawacucHi (2003) beobachtet. Sollte, wie von CHAFETZ (1994) dargestellt, der Schwerpunkt
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der cyanobakteriellen Kalzifizierung auf der Aktivitdt der vergesellschafteten heterotrophen
Bakterien liegen, scheinen einige Cyanobakterien-Arten im lebenden Zustand in der Lage zu
sein, sich gegen die bakterielle Zersetzung der eigenen Substanz zu schiitzen und damit einer
Kalzifizierung im lebenden Zustand vorzubeugen. Das Vorkommen von Kalzifizierungen
heterotropher Bakterien ist auch bei den Alz-Onkoiden nicht auszuschlieBen (Tafel 5C). Der
unter dem weichen Biofilm gelegene kalzifizierte Biofilm der Alz-Onkoide (Tafel 11C) enthélt
neben dem noch locker angelegten Kalzit endolithische Cyanobakterien, die dort in-situ Kal-
zifizierungsprozesse herbeifiihren kdnnen (HAGELE 2004, HAGELE et al. 2006). Nach CHAFETZ
(1994) ist es aber ebenfalls denkbar, dass in diesem kalzifizierten Biofilm heterotrophe Bak-
terien die Kalzifizierung im Zuge der Abbauprozesse der Biofilmiiberreste tibernehmen und
auf den Kalzifizierungsprodukten von Cyanobakterien ihr eigenes Karbonat féllen (Tafel 5C).
Heterotrophe Bakterien sind sehr wahrscheinlich als gro3e Fraktion an der Zusammensetzung
der Mikroorganismengemeinschaft der Alz-Onkoide beteiligt. Ein anschaulicher Nachweis
iiber die Hiufigkeit und die rdumliche Verteilung von Bakterien im Onkoid-Biofilm gelingt
mit Hilfe der Widefield Dekonvolutions-Epifluoreszenz Mikroskopie (WDEM) verbunden mit
der Fluorenszenz In Situ Hybridisierung (FISH) (Manz et al. 2000). Mit Hilfe der 16 rRNA
Sequenzierung konnen Bakterien identifiziert werden (HammMmEs et al. 2003). Beide Methoden
konnten im Rahmen dieser Studie nicht zum Einsatz kommen.

Neben den Cyanobakterien und heterotrophen Bakterien sind auch Diatomeen an der EPS-
Produktion des onkoidalen Biofilms beteiligt. Jedoch ist eine direkte Kalzifizierungstatigkeit
von Diatomeen, wie sie von WINsBOROUGH et al. (1994) und RipinG (1990) gezeigt wird, fiir
die Alz-Onkoide weder mit dem Lichtmikroskop (siehe Kapitel 4.2) noch mit dem REM (Ta-
fel 6A, 6F) nachweisbar. Wenn auch eine Kalzifizierung in unmittelbarer Nihe der Onkoid-
besiedelnden Diatomeen nicht nachzuweisen ist, kann die Diatomeen-EPS trotzdem an der
Organomineralisation beteiligt sein. Diatomeen sezernieren EPS, um zu migrieren. Wéhrend
des Vollziehens der Ortsverdnderung bleibt EPS auf dem Migrationspfad zuriick, akkumuliert
dort und bietet die substantielle Grundlage fiir eine Organomineralisierung. Auf diese Weise
konnen Kalzifizierungsprodukte unterhalb und zwischen den Diatomeen vorkommen, miissen
jedoch nicht direkt an den Frusteln gefillt werden (Tafel 6D).

Die Mikrostruktur des Massenkarbonates setzt sich aber nicht nur aus Bereichen zusammen,
in denen offensichtlich eine Kalkfillung stattfinden konnte, sondern auch aus liickenhaften
Bereichen, in denen eine Kalkfallung ausgeblieben ist. Diese Liicken sind primér oder sekundar
entstanden. Die sekundéren Liicken kdnnen bis zu 50% der Mikrostruktur einnehmen (Tafel
9A, 9B) und fiir eine hohe Porositét sorgen. Bei der Entstehung sekundirer Liicken spielt die
Bioturbation die entscheidende Rolle. Folgen der Bioturbation sind die Auflésung der onkoidalen
Mikrostruktur (Tafel 9A), die bruchstiickhafte Absprengung von Teilen des Massenkarbonates
(Tafel 9F, 9G), die Unterbrechung von ablaufenden Kalzifizierungsprozessen (Tafel 9H), die
Verschleppung von Karbonatpartikeln und der Eintrag von siliziklastischem Material (Tafel
9C, 9D) bis hin zur Resedimentation von autochthonem, detritischem Material, das keinerlei
Verkalkungsmuster aufweist. All das hat ebenfalls Auswirkungen auf die Gestaltung der Mi-
krostruktur. Primér angelegte Liicken sind der deutlichste Hinweis darauf, dass die Kalzifizie-
rungsprozesse im Biofilm der Alz-Onkoide weder uniform noch ubiquitdr ablaufen. Priméare
Liicken ergeben sich einerseits aus den oben erwihnten ,,Geisterstrukturen‘ (Tafel 5C, Tafel 6B,
6C, Tafel 10E ), da der Zellinhalt von der Kalzifizierung ausgeschlossen bleibt. Andererseits
existieren offensichtlich Faktoren, die innerhalb der EPS-Matrix des Biofilms zum Ausbleiben
der Kalzifizierung fiihren.
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Von entscheidender Bedeutung kann dabei die Architektur des weichen Biofilms sein. Die Ar-
chitektur des weichen Biofilms der Alz-Onkoide stellt sich auf Anderungen in der umgebenden
Umwelt ein (NEu et al. 2003). Der Biofilm der Alz-Onkoide entwickelt sich unter dem Einfluss
einer turbulenten Stromung. NEu & LAWRENCE (1997) und LAwRENCE et al. (2000) haben den
Einfluss der Hydrodynamik auf die Architektur von Biofilmen in FlieBgewéssern untersucht
und fanden heraus, dass sich die Mikrokolonien unter dem Effekt von turbulenten Bedingungen
als dreidimensionale Biofilm-Strukturen ausbilden, die sich in Form von Bergen und Télern in
FlieBrichtung ausrichten (NEu et al. 2003). Kalzifizieren die so angeordneten Mikrokolonien,
kann die Stromung als regulierender Faktor in der Mikrostrukturierung der Alz-Onkoide angese-
hen werden. Ein regelméiBiges Berg-und-Tal-Verkalkungsmuster ist nicht zu erkennen. Dennoch
konnte die Stromung den Biofilm so gestalten, dass sich damit die undulierende Anordnung des
palisadenartigen Verkalkungsmusters (Tafel 7A) erkléren ldsst. Andererseits spricht die zufillige
Verteilung diverser Verkalkungsmuster in unlaminierten Karbonat-Bereichen (Tafel 8C) dafiir,
dass sich der Biofilm immer wieder neu in der Strémung ausrichtet.

Aber nicht nur die Stromung kann die EPS-Matrix der Alz-Onkoide strukturieren, sondern auch
die Auswirkungen der Lebensaktivitdten Hoherer Organismen (Kapitel 4.2, COSTERTON & STOO-
DLEY 2003; NEuU et al. 2003). Grazing reduziert die autotrophen und polymerischen Bestandteile
des onkoidalen Biofilmes (NEu et al. 2003). Die Biomasse der heterotrophen Bakterien in der
beweideten Region wird hingegen erhoht (LAWRENCE et al. 2002). Prinzipiell ist ein cyanobak-
teriell dominierter Biofilm gegen die totale Abweidung aufgrund der cyanobakteriellen Toxine
geschiitzt (DoweLL KEarRNS & HUNTER 2000; HEYDUCK-SOLLER & FiscHER 2001; KAEBERNICK &
NEILAN 2001; NEu et al. 2003). Diese cyanobakteriellen Toxine sichern einen gewissen Bestand
an EPS (NEu et al. 2003), der bei Kalzifizierung zum Wachstum der Alz-Onkoide beitragt.
Dariiberhinaus entscheiden die molekularen Eigenschaften der onkoidalen EPS iiber die Fil-
lung oder die Hemmung der Fallung von Kalziumkarbonat. Diese molekularen Eigenschaften
der EPS-Matrix basieren auf der Interaktion seiner chemischen Bestandteile untereinander
und deren Interaktion mit dem umgebenden aquatischen Medium. Diese Interaktionen sind
so komplex und divers, dass iiber die genauen molekularen Zusammenhénge und Abldufe der
EPS-Kalzifizierung bisher kein allgemein giiltiges Schema entwickelt werden konnte. Dennoch
bringen zahlreiche Studien die molekularen Eigenschaften der EPS in Verbindung mit der
Kalzifizierung (Arp et al. 2003; Decno & KawaGuchr 2003; DEFARGE et al. 1994; PENTECOST &
RIDING 1986; REITNER et al. 2000).

Mikrobielle exopolymere Substanzen bestehen im Wesentlichen aus 2 Komponenten: sauren
Polysacchariden und Proteinen (KawaGgucHr & DecHo 2002). Es gibt aber auch einige wenige
Anteile anderer organischer und anorganischer Bestandteile (SELLERS et al. 1988; SUTHERLAND
1990). Friithere Arbeiten haben spekuliert, dass die Bestandteile der EPS die Karbonatféllung in
Stromatolithen hemmen konnen (Are et al. 1999). Das ist ein unumgénglicher Aspekt, weil die
Mikrostruktur der Alz-Onkoide neben den CaCO,-Strukturen ein hohes Mal3 an priméren Liicken
aufweist (Tafel 5-10). Ein ubiquitéres und uniformes CaCO,-Fillungspotential der EPS wiirde
die Entstehung solcher primérer Liicken nicht zulassen, weil das Karbonat einheitlich struktu-
riert wire. Der Biofilm der Alz-Onkoide erlaubt offensichtlich eine Koexistenz von Rdumen,
in denen die CaCO-Fillung stattfindet, direkt neben solchen, in der keine Fillung stattfindet.
Die Ursache dieser Koexistenz liegt unter anderem auch in den molekularen Eigenschaften der
EPS-Komponenten, die sich unterschiedlich in Bezug auf eine Kalzifizierung verhalten.

Viele Polysaccharide der EPS sind sauer aufgrund von Uronsduren, wie D-Glucuronséure,

D-Galacturonséure und D-Mannuronsdure (DecHo 1994). In frisch gebildeter EPS bindet die
negativ geladene Uronsdure die positiv geladenen Ca?*-Ionen und bildet mit ihnen Komplexe. Die
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Komplexbildung verringert die Konzentration an freiem Kalzium, so dass eine Fillung erschwert
oder verhindert wird. Auch die IC-Hypothese (IC = immobilized-matrix/crystal nucleation) er-
klirt, dass die Bausteine der EPS die Kalzifizierung beeinflussen konnen (DecHo & KawAGucHI
2003). In diesem Zusammenhang durchgefiihrte Labor-Studien zeigen, dass geloste EPS die
Féllung hemmt (WHEELER et al. 1981), wihrend dieselbe EPS, an einem Substrat anhaftend, die
Féllung von CaCO, beglinstigt (CampBELL et al. 1989; LINDE et al. 1989; WHEELER et al. 1981).
Das ist ein Hinweis auf den Einfluss der Tertidrstruktur der EPS (Tertidrstruktur = Begriff aus
der Biochemie, der eine molekulare Strukturierung definiert) auf das Kalzifizierungspotential
des onkoidalen Biofilms. Die Tertidrstruktur eines Polymers wird von den zusammensetzenden
Molekiilen festgelegt. DEcHo (1994) unterteilt die Tertidrstruktur der Expolymere aus Griinden
der Anschaulichkeit in 3 physikalische Zustinde, die sich in ihrem Wassergehalt voneinander
unterscheiden:

1. als kondensiertes Gel

2. als loser Schleim

3. als kolloidale Lésung

Allerdings existieren in der Natur auch alle Uberginge.

Gele werden gebildet, wenn die geordneten Bereiche der Tertidrstruktur, die stiarker struktu-
riert und weniger hydratisiert sind, dominieren. Losungen liegen vor, wenn die ungeordneten
Bereiche der Tertidrstruktur starker hydratisiert, weniger strukturiert und weniger stabil sind.
Grund dafiir sind die Polysaccharide, die teils hydrophil und teils hydrophob sind (CHRISTENSEN
et al. 1985). Die relative Menge der hydrophilen und hydrophoben Polysaccharide zueinander
entscheidet also dariiber, wie hoch der Wassergehalt der Tertidrstruktur ist.

Befindet sich die EPS in Losung, kann eine erhohte Verfiigbarkeit der funktionellen Gruppen
verantwortlich dafiir sein, dass die CaCO,-Fallung behindert wird, weil die funktionellen Grup-
pen mit den Ca>* ITonen Komplexe bilden. Angeheftet an ein Substrat konnen die funktionellen
Gruppen raumlich blockiert sein und die Ca**-lonen bleiben frei, um sich bei entsprechendem
Mikromilieu mit den Karbonationen zu CaCO, zu verbinden (Decro 1994). Enzymatische
Reaktionen, hervorgerufen durch heterotrophe Bakterien, kdnnen ebenfalls eine Zustandsdnde-
rung der Tertidrstruktur herbeifiihren und damit die Kalzifizierung beeinflussen, denn aufgund
der enzymatischen Abbauvorginge wird die rdumliche Konstellation der EPS-Komponenten
(Tertidrstruktur) verandert. Das kann bis zur Verfliissigung fiihren, aber wenigstens eine Un-
ordnung der EPS-Komponenten verursachen. Die ungeordneten Bereiche sind schneller fiir die
enzymatische Hydrolyse angreifbar als die geordneten Bereiche (DecHo 1994). Nehmen die
ungeordneten Bereiche zu, wird die Kalzifizierung vermindert und Liicken konnen entstehen.
Andererseits fiihrt die Zersetzung der EPS zum Anstieg des pCO, und zur Mobilisierung der
einst an der EPS gebundenen Ca?" Tonen (VisscHER et al. 2000). Eine Karbonatfallung ist die
Folge. Allein an diesen gegensitzlichen Auswirkungen ist zu erkennen, dass Fragen in Bezug
auf die molekularen Prozesse der Kalzifizierung von EPS allgemein und folglich auch von
Onkoiden bis dato unbeantwortet bleiben miissen.

Der physikalische Zustand der Tertidrstruktur wirkt auch auf die Féhigkeit der im Onkoid-Bio-
film suspendierten Zellen, zu akkumulieren oder zu dispergieren (DecHo 2000a). Kalzifizieren
die suspendierten Zellen in akkumuliertem Zustand, sind die Verkalkungen dichter gepackt als
in dispergiertem Zustand (Tafel 7E). Folglich fiihrt der dispergierte Zustand zu einem lockeren
Verkalkungsmuster bis hin zu Liicken in der Mikrostruktur. Das erklért, warum einige onkoidale
Verkalkungsmuster aneinander anschliefen (Tafel 7E) oder Zwischenrdume ausbilden (Tafel
7D).
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Der physikalische Zustand der Tertidrstruktur der EPS und folglich auch die Fahigkeit der
EPS zu kalzifizieren ist temperaturabhangig. Rees (1976) fand heraus, dass eine ansteigen-
de Temperatur fiir den Ubergang der geordneten Tertidrstruktur (Gel) in eine ungeordnetere
Tertidrstruktur (Losung) verantwortlich ist. Die Temperaturschwankungen der Alz im Verlauf
eines Jahres sind enorm. Die maximale Amplitude der Wassertemperatur zwischen den Jahren
1981-2004 betragt 24,8°C (Abb. 24 Alz). Da die Alz-Onkoide wéhrend des gesamten Jahres
mit einem lebenden Biofilm ausgestattet sind, kann der Temperatureffekt sowohl die rdumliche
Verteilung der suspendierten Organismen und deren Kalzifizierungsmuster beeinflussen als auch
auf die Kohésionskraft der onkoidalen Sedimente einwirken. Nach REegs (1976) entstiinden im
Sommer locker gepackte Verkalkungsmuster und mehr Liicken als im Winter. In einige Arbei-
ten Uber saisonal zyklische Karbonat-Laminae wird jedoch die Bildung von locker gepackten
Verkalkungsmuster mit Liicken der kalten Saison zugeschrieben (Arp et al. 2001; Kano et al.
2003; SzuLc & Smyk 1994).

In Kapitel 4.4 rdumen das 6'*0-Signal ein Wachstum der Alz-Onkoide wihrend der Sommermo-
nate ein. Demnach wiirden die locker kalzifizierten Bereiche des Palisaden-Musters im Winter
entstehen, da es im Winter nur zu einer Verhdrtung der bereits bestehenden Karbonate und
nicht zu einer fortschreitenden Ausfallung kommt, wiahrend die dichter kalzifizierten Bereiche
die ausgedehnte Ausfallung im Sommer unterstreichen (Tafel 8B, 8G). Die Abhingigkeit der
Dichte der onkoidalen Verkalkungsmuster von der Temperatur ist nur schwer nachzuweisen, weil
saisonal-zyklische Laminae fehlen und damit keine praktikable Identifikationsmdglichkeit von
onkoidalen Winter-oder Sommerkarbonate existieren. Da ein und dasselbe Kalzifizierungsmuster
Variationen in der Dichte zeigt (Tafel 8B, 8G), darf die Moglichkeit einer Temperaturabhéngig-
keit nicht auBBer Acht gelassen werden. Andererseits kann diese Variation in dem variierenden
Wachstum und der abweichenden Gestalt der CaCO, Kristalle begriindet liegen. Beides wird
von der EPS reguliert (Wapa et al. 1993). Die Vorstellung von sommerlich ablaufenden Kal-
zifizierungsprozessen diirfte in Anbetracht der geochemischen Parameter der Alz (Abb. 13,
16, 17, 18) und der Wassertemperatur (Abb. 22) kaum Schwierigkeiten verursachen. Es muss
jedoch erwdhnt werden, dass die Arbeiten von Arp et al. (2001); Kano et al. (2003), SzuLc &
Smyk (1994) eine Karbonatfillung im Winter beschreiben.

Primér angelegte Liicken im Karbonat der Alz-Onkoide kénnen sekundér geschlossen werden.
WinsBOROUGH et al. (1994) beschreiben aus modernen SiiBwasser-Stromatolithen in Mexiko,
dass die Interstices, die bei der Zersetzung von cyanobakteriellen Material entstehen, sekundér
mit anderen Cyanobakterien-Arten aufgefiillt werden oder offen bleiben kénnen. Die endoli-
thischen Cyanobakterien und die enge Verkniipfung der bakteriellen Stoffwechsel-Aktivititen
werden in den Exuma Stromatolithen als Voraussetzung zur Lithifzierung der Oberflichenmatte
angesehen (DecHo & KawaGucht 2003).

Abgesehen von den geschilderten autochthonen Sedimentationsvorgéngen in der EPS-Matrix
bindet die EPS des onkoidalen Biofilms eine signifikante Fraktion von allochthonen anorga-
nischen und abiotischen Substanzen und Sedimenten (CHARACKLIS & MAaRSHALL 1990). Die
Mineralogie der Alz-Onkoide zeigt neben der Dominanz von Kalzit auch die Inkorporation
von allochthonem detritischen Material (Abb. 5). Die cyanobakterielle EPS spielt aufgrund
ihrer klebrigen Eigenschaften beim Einfangen von allochthonen Sedimenten zwar eine Rolle,
aber das Netzwerk aus filamentdsen Cyanobakterien fiangt die allochthonen Partikel eher ein
als die klebrige EPS (REm et al. 2000; Star 1994). Um in den Bestand des Onkoidmaterials
einzugehen, werden die allochthonen Sedimente nicht nur eingefangen, sondern auch fixiert.
Die Fixierung der Sedimente im Biofilm durch Mikroorganismen wurde von PATERSON (1994)
mit dem Begriff ,,Biostabilisierung* belegt. Die Biostabilisierung erhdht die Resistenz von
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mikrobiell verflochtenen Sedimentoberflichen vor Erosion, reduziert aber auch den Stoff-
austausch zwischen Onkoid-Sediment und Wasser (GERDES et al. 2000; NorrkE et al. 2001).
Besonders die stratifizierte Besiedlungsstrategie der onkoidalen Cyanobakterien (HAGELE 2004,
HAGELE et al. 2006) minimiert die zerstorerische Wirkung der Erosion der Onkoid-Oberfliche.
Bei reduzierter Erosionswirkung bleibt die primére Struktur erhalten und in den porésen On-
koiden konnen sich endolithische Organismen ansiedeln. Diese Cryptohabitate werden von
anderen Cyanobakterien und Bakterien besiedelt, die dort zur weiteren Sedimentstabilisierung
oder zur Bioerosion beitragen kdnnen.

Eine Sedimentstabilisierung in den Alz-Onkoiden ist fiir die Erhaltung der Alz-Onkoide in
dem erosiven Milieu von gro3er Bedeutung. Verliert die Sedimentstabilisierung an Effektivitét,
sorgen die Prozesse der Bioerosion solange fiir den onkoidalen Substanzabbau, bis das On-
koid vollsténdig erodiert ist. Nach Norrke (2003) begriindet sich der Stabilisierungeffekt von
filamentdsen Cyanobakterien, die am Wachstum der Alz-Onkoide groflen Anteil haben (Tafel
7-10), auf verschiedene Weise. (1) Die EPS versiegelt die Onkoid-Oberfliche und verringert
den Reibungseffekt zwischen der Wasserstromung und der abgelagerten Oberfliche. (2) Die
Filamente bilden ein dichtes Netzwerk um die Mineralpartikel. (3) Die EPS verklebt die in
ihr enthaltenen Partikel und fixiert sie. Bei Ausbleiben der Sedimentstabilitit durch Biostabi-
lisierung kann sich die Bilanz von Onkoid-Aufbau in Richtung Onkoid-Erosion verschieben.
Die Alz-Onkoide wiirden zunehmend erodiert.Die frithe Kalzifizierung und Lithifizierung der
Alz-Onkoide begiinstigt das Erreichen ihrer imposanten Grof3e in einer turbulenten Umgebung
mit FlieBgeschwindigkeiten bis 0,95 m/s (Abb. 20).

Auch der bereits oben erwéhnte physikalische Zustand der Tertidrstrukur der EPS beeinflusst
die kohisive Stabilitét von Sedimenten, die innerhalb der Matrix geféllt und/oder eingefangen
und gebunden werden (DecHo 1994). Wird die EPS-Matrix hydrolysiert, verursacht das den
Verlust der Kohésionskraft der Zellen und der eingebetteten Sedimente untereinander (Taco &
Aa 1977). Das bedeutet, die Viscoelastizitdt (CosTERTON & StoopLEY 2003) eines onkoidalen
Biofilms entscheidet nicht nur iiber die Orte der onkoidale Fillung von CaCO, und der Féllungs-
hemmung, sondern ist auch fiir die Stabilisierung der authochthon gefillten und eingefangenen
allochthonen Sedimente verantwortlich.

Doch die ultimativste Form der Sedimentstabilisierung durch Biofilme ist wahrscheinlich ihre
Kalzifizierung (StaL 1994a). Die Fallung von Kalziumkarbonat fiihrt zur Lithifzierung des
Biofilms, die biogen (siehe oben) oder anorganisch in Form von Zementen (Tafel 10H) erreicht
werden kann. Der pH-Wert (Abb. 13), die relativ konstanten Konzentrationen von Kalzium und
Magnesium im Wasser (Abb. 14, 15) und die in der EPS zahlreich vorhandenen Kristallisati-
onskeime sind geochemische Voraussetzungen fiir eine Kalkfédllung, die selbst bei optimalen
Werten nicht stattfinden muss. Paradebeispiel dafiir sind die modernen Stromatolithe der Shark
Bay, in denen trotz der hohen pH-, Kalzium- und Magnesium-Werte eine biogene CaCO, Fil-
lung in den Hintergrund tritt und diese Stromatolithe hauptsédchlich aufgrund von Fangen und
Binden von Sedimenten wachsen (RipinGg 1994). In Siiwassermilieus ist ein Sattigungsindex
von 1 fiir Kalzit (SI = 1.0) grundlegende Voraussetzung fiir die Kalzifizierung des Biofilmes
(Arp et al. 2003). Die Bestimmung des Sattigungsindex kann mit dem Computerprogramm
PHREEQC (PArkHURST 1995) durchgefiihrt werden, konnte aber im Rahmen der vorliegenden
Studie nicht eingesetzt werden. Mit Hilfe dieser Methode hétte geklart werden konnen, ob die
geochemischen Bedingungen ein Onkoid-Wachstum wahrend des gesamten Jahres zulassen.
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Zusammenfassend konnen folgende Aussagen getroffen werden. Die Entstehung der Mikro-
struktur basiert auf: (1) abiotischen Umweltbedingungen, (2) der Struktur der EPS mit den
suspendierten Organismen, den molekularen Eigenschaften, der Architektur des Biofilms,
den physikalischen Eigenschaften der Tertidrstruktur, (3) spezifischen und unspezifischen
biogenen Verkalkungsmuster, Organomineralisation, Fangen und Binden von Sedimenten, (4)
Abweidung, Bioturbation und Metabolismus der Metazoa und (4) Sedimentstabilitdt durch
Biostabilisierung.

4.1.2 Mesostruktur

Mesostrukturelle Eigenschaften von Onkoiden wurden oft studiert und ihre Interpretationen
als Indikatoren fiir fossile Sedimentationsprozesse herangezogen. PEryT (1977) verband das
Auftreten der Girvanella-dominierten Onkoide in den Raibler Schichten mit einem generellen
Sedimentationsstopp in der umgebenden Landschaft. Klassifiziert wurden fossile Onkoide
auf der Grundlage ihrer Morphologie und Struktur von WoLr (1965), DracasTaN (1969) und
Dananayake (1977). Eine morphologische Klassifikation von rezenten Onkoiden schlagen
Logan et al. (1964) vor.

Die Untersuchung der Mesostruktur des onkoidalen Massenkarbonates betriftt alle bereits mit
bloBem Auge sichtbaren Strukturen im Milimeter bis Zentimeter-Bereich. In dieser Skala trennt
sich das onkoidale Massenkarbonat in dichte Karbonatbereiche, die keine Locher enthalten
(Tafel 2-4) von pordsen Karbonatbereiche mit Lochern, Liicken, Hohlrdumen und Organis-
menresten entsprechender Grofe (Tafel 2-4). Wahrend die dichten Karbonatbereiche laminiert
sein kdnnen, zeigen die pordsen Bereiche mesoskopisch keinerlei Laminierung. SzuLc & Smyk
(1994) haben moderne Siilwasser-Stromatolithe untersucht und das Alternieren von dichten
und pordsen Laminae einer 6kologischen Sukzession der Stromatolith-bildenden Organismen
im saisonalen Verlauf eines Jahres zugeschrieben. Dabei spielen das saisonal gehédufte Vor-
kommen von Schizothrix sp. im Sommer (dichte Laminae) bzw. das verminderte Vorkommen
von Schizothrix sp. im Herbst/Winter (pordse Laminae) eine entscheidende Rolle. Schizothrix
calcicola gehort mit ihren gut zu identifizierendem Verkalkungsmuster (Tafel 7C, Tafel 10G)
zwar zu den Hauptkalzifizierern der Alz-Onkoide, die porésen Bereiche der Alz-Onkoide lassen
sich nicht auf eine saisonabhingige Abundanzvariation von Schizothrix sp. zuriickfiihren, weil
rhythmische, Saison-kontrollierte Zyklen von dichten und porésen Laminae im Massenkarbonat
der Alz-Onkoide generell fehlen und diese zur Rekonstruktion und Interpretation von saisonalen
Sedimentationsbedingungen unabdingbar sind (DecHo 1994). Die Abundanz von Schizothrix
calcicola ist im dichten onkoidalen Massenkarbonat genauso hiufig oder vermindert wie im
pordsen onkoidalen Massenkarbonat.

Eine Dynamik in der mikrobiellen Population sorgt zwar fiir die sukzessive Kalzifizierung und
zum Onkoid-Wachstum, fiihrt aber bei den Alz-Onkoiden nicht zur regelméBigen Ausbildung
von Laminae. Der Grund fiir das Ausbleiben der Zyklizitdt liegt im Ausbleiben einer regelma-
Bigen sukzessiven Etablierung von 2 oder mehreren verschiedenen Gemeinschaften {iber einen
definierten Zeitraum, die nacheinander gut voneinander abgesetzte Verkalkungsmuster produ-
zieren und auf diese Weise zyklisch laminieren (KennaArRD 1994). Die mesoskopische Porositét
der Alz-Onkoide ist vielmehr eine Folge der Bioturbation von Chironomiden verschiedener
GroBe (Tafel 1D, 1F).

Aufgrund zahlreicher schlauchformiger, von Chironomiden gebildeter RGhren hat STIRN (1964)

deutlich geschichtete, miirbe Kalktuffe als ,,Chironomiden-Tuffe* bezeichnet. Da sich Chiro-
nomiden von Cyanobakterien erndhren kdnnen (WALLNER 1935), erklért sich ihre zahlreiche
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Abundanz mit der Dominanz der Cyanobakterien im onkoidalen Biofilm. Die Chironomiden-
génge in den Alz-Onkoiden sind extrem hédufig (Tafel 1D, Tafel 2-4), haben einen groflen Anteil
an der Mesostruktur (Tafel 9A), zeigen aber keine bevorzugte Verlaufsrichtung. Aus diesen
Griinden sind sie nicht vergleichbar mit den meistens vertikal verlaufenden ,,channels®, die
WINSBOROUGH et al. (1994) von mexikanischen Onkoiden beschrieben haben. Einige Locher
im onkoidalen Massenkarbonat sind mit Quarzkoérnern verfiillt (Tafel. 9C, 9D). Sie sind auf
Kocherfliegenlarven zuriickzufiihren, die den aquatischen Teil ihres Lebenszyklus in schiit-
zenden Kdchern verbringen, die mit Material wie Quarzkérnern beschwert werden. Verlaf3t die
Larve den Kdcher, wird dieser von Cyanobakterien {iberwachsen und kalzifiziert. Zerfallt der
Kocher, bleibt ein Hohlraum, in dem die nicht abbaubaren Quarzkorner des Kochers zur Abla-
gerung kommen. Gréf3ere Hohlen und Locher in den Alz-Onkoiden entstehen aus der sessilen
Lebensweise der Zebramuschel, Dreissena polymorpha (Tafel 1B, 1E). An Stellen, die von
Dreissena polymorpha stark besiedelt sind, kommt es zu groBflachigen Losungserscheinungen
des onkoidalen Massenkarbonates (Tafel 1B). Betrifft dies die Onkoid-Unterseite, kann sich
eine konkav-konvexe Makrostruktur ausbilden, die sich allerdings aufgrund der Genese und
der internen Mesostruktur von den ,,Schwalbennest-Onkoiden®, beschrieben von LEINFELDER
& HARTKOPF-FRODER (1990), unterscheidet.

Die hohe Porositit gestaltet die Mesostruktur einiger Alz-Onkoide auf eine chaotische Weise
(Tafel 2-4), die sie von streng laminierten, stromatolithischen Onkoiden (Carozz et al. 1983;
DAHANAYAKE 1983; HARTKOPF-FRODER et al. 1989; LEINFELDER 1985; NickeL 1983) stark unter-
scheidet. Eine solche partiell nicht laminierte, porése Mesostruktur und darin enthaltene ,,clots*
veranlasst FELDMANN & MaAcKENZIE (1998), diese Bereiche der sduligen Mikrobialithe von Lee
Stocking Island als Thrombolithe zu bezeichnen. Das ist aus mehreren Griinden fiir die Alz-
Onkoide nicht gerechtfertigt. Prinzipiell représentieren Stromatolithe und Thrombolithe zwei
verschiedene Typen von mikrobiell produzierten Mesostrukturen (KENNARD & JAMES 1986).
Wihrend Stromatolithe laminiert sind (AwrAMIK 1984; GEBELEIN 1974; GERDES et al. 1991;
Govusic 1976), zeigen Thrombolithe eine klumpige Mesostruktur ohne Laminierung. Die Alz-
Onkoide weisen in vielen Féllen zumindest in begrenzten Arealen laminierte Mesostrukturen
auf, die eine Bezeichnung als stromatolithisch zulassen (Tafel 2B, 2C, 2E, Tafel 3C, 3F, 3H,
Tafel 4C, 4F, 4G). Selbst bei Anerkennung des Begriffs ,,thrombolithisch* fiir die porésen Be-
reiche der Alz-Onkoide ergibt sich mindestens eine Mischstruktur aus stromatolithischen und
thrombolithischen Bereichen. Solche Mischstrukturen, die aus Mesoclots und Stromatoiden
zusammengesetzt sein miissen, um als solche erkannt zu werden, sind zwar von fossilen Mi-
krobialithen bekannt (KENNARD & JAMES 1986; PratT 1982; PrRATT & JaMES 1982), allerdings
nicht fiir Onkoide beschrieben. KENNARD & JaMES (1986) leiten die Ursache dieser Misch-
strukturen aus der Koexistenz zweier mikrobieller Gemeinschaften ab: einer kalzifizierenden
kokkal-dominierten Gemeinschaft fiir die Bildung thrombolithischer Bereiche aus Mesoclots
und einer Sediment-bindenden und/oder kalzifizierenden Filament-dominierten Gemeinschaft
fiir die Bildung stromatolithischer Bereiche aus einzelnen Stromatoiden. Die Mikrostruktur
der stromatolithischen Mesostruktur der Alz-Onkoide bestétigt die Laminierung als Produkt
einer Filament-dominierten, weitgehend durch Bioturbation ungestérten Gemeinschaft (Tafel
6, Tafel 7), die nicht nur kalzifiziert, sondern auch Sedimente einfingt und bindet. Abbildung
6 zeigt die Menge an eingefangenem und in das Karbonatgeriist gebundene siliziklastischem
Material, das nach Aufiosen des stromatolithischen Karbonates {ibrig bleibt. Die Abbildung
zeigt auch, dass das porose Karbonat dhnliche Mengen von siliziklastischem Material enthélt.
Damit wird ausgeschlossen, dass die porésen Onkoid-Bereiche in anderen Bedingungen der
Hintergrundssedimentations gebildet werden als die stromatolithischen Bereiche.
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Die Féhigkeit einer mikrobiellen Gemeinschaft, fiir die Bildung von laminierten Strukturen
nicht nur authochthone Sedimente zu produzieren, sondern auch allochthone einzufangen und
zu binden, wurde unter anderem von PATERSON (1994) und LEINFELDER & ScHmID (2000) erkannt.
Die Struktur der Laminierung der Alz-Onkoide wird von einer ,,Monokultur® filamentdser,
parallel angeordneter Cyanobakterien (Schizothrix calcicola, Calothrix gypsophila, Homoeo-
thrix crustacea, Lepidochaete crustacea) erzeugt. Das Ausbleiben der Bioturbation in diesen
stromatolithischen Bereichen kann als Folge der cyanobakteriellen Toxin-Produktion, als Folge
einer zufillig von Bioturbation verschonten Region oder als Folge der Kalzifizierung in einer
Saison (Winter), in der keine aquatischen Stadien von Insektenlarven vorkommen, gedeutet
werden. Die Ablagerung von laminierten SiiBwasserkalken im Winter wird von Arp et al. (2001)
aus Deutschland und von Kano et al. (2003) aus Japan berichtet.

Sobald sich eine gemischte Gemeinschaft kalzifizierender Cyanobakterien etabliert, wie das fiir
die Entstehung der dichten, unlaminierten Bereiche der Alz-Onkoide der Fall ist (Tafel 8C, Tafel
10C) und/oder die Bioturbation/Porositit im Palisaden-Karbonat zunimmt (Tafel 8E), erscheint
das onkoidale Massenkarbonat nicht mesoskopisch laminiert (Tafel 2F, 21). Tafel 3H gibt ei-
nen Hinweis darauf, dass die Bioturbation bereits bestehende Mesostrukturen so modifizieren
kann, dass die urspriinglich abgelagerte Laminierung nicht mehr zu erkennen ist. In Tafel 3H
ist der stromatolithische Bereich auf der linken Seite nicht bioturbiert und deshalb als solcher
zu erkennen. Dieser stromatolithische Bereich war urspriinglich konzentrisch angelegt, bis die
Mesostruktur der rechten Seite von der Bioturbation verdndert worden ist. Damit nimmt die
bioerosive Metazoen-Aktivitit, insbesondere die der Chironomiden und Kdcherfliegen, eine
Schliisselrolle in der Gestaltung der onkoidalen Mesostruktur ein. GARcIA-PICHEL et al. (2004)
haben an modernen Onkoiden gezeigt, dass sich eine empfindliche Balance zwischen der des-
truktiven Metazoen-Bioerosion und der konstruktiven mikrobiellen Kalzifizierung einstellt.
Anthropogene Okosystem-Veriinderungen konnten diese Balance zugunsten der destruktiven
Prozesse verschieben.

Das Fehlen einer Laminierung und die Priasenz eines durch Bioturbation chaotisch gestalteten
onkoidalen Massenkarbonats sind nicht die Merkmale, die die Definition ,,thrombolithisch*
erfiillen. Das Hauptmerkmal ,,Mesoclots®, das fiir die Identifizierung von Thrombolithen nétig
ist, kann nur in einem der Alz-Onkoide und das auch nur mit Vorbehalt vorgenommen werden
(Tafel 4G). Insbesondere aus diesem Grund ist die Verwendung des Begriffes ,,thrombolithisch*
fiir die nicht laminierte, porose Mesostruktur der Alz-Onkoide nicht gerechtfertigt.

SchlieBlich bleibt noch zu kldren, welche Ursachen einerseits zur Etablierung einer ,,Monokul-
tur* aus filamentosen Cyanobakterien mit laminierten Verkalkungsmustern und andererseits zur
Etablierung einer ,,Mischkultur* aus diversen cyanobakteriellen Gemeinschaften mit ebenso
diversen Verkalkungsmustern fiihrten. Die Abwesenheit einer Laminierung muss nicht aufgrund
von Bioturbation zustande kommen (DecHo 1994). Die Onkoid-Oberflache setzt sich aus ver-
schiedenen 6kologische Nischen zusammen, deren Umweltbedingungen variieren. Bieten sich
Bedingungen, die fiir viele verschiedene Arten als optimal empfunden werden, kommt es zur
Besiedlung und Kalzifizierung einer sehr diversen cyanobakteriellen Gemeinschaft und eine
mesoskopische Laminierung bleibt aus. Schrénken sich die optimalen Umweltbedingungen fiir
die Arten ein, beispielsweise aufgrund einer tempordren Bedeckung der Alz-Onkoide mit Sedi-
ment (Tafel 1A, 1G) oder ein Uberwachsen der Onkoid-Oberfliche mit SiiBwasser-Schwimmen
(Tafel 1C), migrieren die fiir diese Bedingungen intoleranten Arten an Orte, die fiir sie optimal
sind (FoGG 1973). Tolerante Arten bleiben zuriick, etablieren sich und kalzifizieren. Ein Indiz
dafiir liefert das filamentdse Cyanobakterium Calothrix gypsophila. Uberwiegend endolithisch
lebend (Tafel 13B), kommt Calothrix gypsophila mit einem verminderten Lichteinfall zurecht
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und produziert ein parallel senkrechtes Verkalkungsmuster (Tafel 10E). Bei fehlender Konkur-
renz kann sich solch ein Verkalkungsmuster lateral ausbreiten und dominieren.

Eine weiterfiihrende Klassifizierung nach der Eingruppierung der Alz-Onkoide als SS-Typ
nach LogaN et al. (1964) kann nicht vorgenommen werden. Damit fehlt die Moglichkeit der
Uberpriifung, ob die Mesostruktur der Alz-Onkoide mit dem Schema der Umweltrekonstruktion
nach Logan et al. (1964) iibereinstimmt. Um auf der Basis der Mesostruktur der Alz-Onkoide
allgemein giiltige und anwendbare Interpretationen fiir die Rekonstruktion vergangener Umwelt-
bedingungen herzuleiten, miissen in einer erweiterten Studie vergleichbare Mesostrukturen von
Onkoiden verschiedener Lokalititen unter Beriicksichtigung der Umweltbedingungen gefunden
und untersucht werden. Erst wenn der Nachweis gelungen ist, dass die fiir die Alz-Onkoide
charakteristische Mesostruktur spezifische Umweltfaktoren anzeigt, ist ein Riickschluss von
dieser Mesostruktur auf eine Paldioumwelt zuldssig.

Zusammenfassend konnen {iber die Mesostruktur folgende Aussagen getroffen werden. Die
Mesostruktur der Alz-Onkoide basiert auf der Entstehung von (1) dichtem, laminierten Karbonat,
(2) dichten, unlaminierten Karbonatbereichen und (3) pordsen, unlaminierten Karbonatbereichen.
Sie werden verursacht durch die Migrations-Dynamik der mikrobiellen Population, der Biotur-
bation und Wohnstrategie der Metazoa, der Etablierung einer ,,Monokultur oder ,,Mischkultur*
von kalzifizierenden Cyanobakterien und durch saisonal schwankende Umweltbedingungen.
Merkmale der Mesostruktur konnen unter Umsténden als Indikatoren fiir die Rekonstruktion
von Umweltbedingungen dienen.

4.1.3 Makrostruktur

Klassifiziert als SS-Typ (Locan et al. 1964), sind die Querschnitte der Alz-Onkoide von runder
oder elliptischer Gestalt. Die Entstehung der Makrostruktur ist unabhéngig von Mikro- und
Mesostruktur und wird eher von den abiotischen als den biotischen Faktoren kontrolliert (KEN-
NARD 1994).

Die Onkoide der Alz sind verschieden grof3 (Tafel 1H). Die GroBe der Alz-Onkoide muss nicht
mit dem Alter korrelieren, weil sich die Grof3e des Nukleus direkt auf die Grofle des Onkoids
auswirkt (Tafel 4H). Fiir eine Altersbestimmung ist das Ausmal des gefillten Karbonates um
den Nukleus herum entscheidend. Die experimentelle Bestimmung der onkoidalen Kalzifi-
zierungsrate gemessen als vertikaler Zuwachs von Kalziumkarbonat in einem Jahr kann als
Grundlage fiir eine Altersbestimmung dienen (siche Kapitel 4.5).

Wihrend sich die Mesostrukturierung der Alz-Onkoide an der Gestalt des Nukleus orientieren
kann (Tafel 4H), ist die Makrostruktur der untersuchten Exemplare meistens kugelig (Tafel 2E,
2F, Tafel 3A, 3B, 3F, 3G, Tafel 4A, 4G, 4E) bzw. leicht abgeflacht (Tafel 2A, 2B, 2C, 2H, 2I,
Tafel 3H, Tafel 4B, 4C, 4D) und manchmal nahezu rechteckig (Tafel 1A), unabhédngig von der
Form des Nukleus. Die Menge an ausgefilltem Karbonat und die Effekte der Wasserstromung
gleichen die durch den Kern vorgegebene Gestalt aus. Je groBBer der Kern und je geringer die
Kalkmenge, desto dominanter wirkt sich die Gestalt des Kernes auf die Gesamtgestalt des On-
koids aus. Die Wasserstromung hat einen abrasiven Effekt auf die Onkoide. Die suspendierte
Sedimentlast des stromenden Alz-Wassers ,,sandstrahlt die Onkoide. Die Menge suspendierter
Partikel im Alz-Wasser variiert zwar, ist aber permanent. Ist der Substanzabbau durch Abrasion
hoher als der Substanzaufbau durch Kalkféllung und Einfangen allochthoner Partikel, verkleinert
sich das Onkoid. Einen mechanischen Schutz vor Substanzverlust bietet der ganzjéhrige, wei-
che Biofilm. In welchem Ausmal} die Abrasion in Verbindung mit der kugeligen bzw. leicht

57



Diskussion

abgeflachten Makrostruktur steht, ist in Freilandexperimenten zu untersuchen und konnte in
diesem Kapitel nicht geklart werden, wurde aber in Kapitel 4.5 wieder aufgegriften.In einer
Milieu-erweiterten Studie kann der Makrostruktur-gestaltende Effekt der Stromung an den
Mikrobialithen im Schwarzen Meer untersucht werden (REITNER et al. 2005). Die Mikrobialithe
des Schwarzen Meeres sind zwar nicht freiliegend, sondern ragen am Substrat festhaftend auf-
recht in die Wassersiule, zeigen aber an der Peripherie eine gerundete Makrostruktur. Da eine
deutliche Advektionsstromung vorherrscht (freundliche miindliche Mitteilung von J. Reitner
2006), bieten diese Objekte die Moglichkeit herauszufinden, wie die Stromungseftekte an der
Gestaltung der mikrobialithischen Makrostruktur, die auch in diesem Fall unter dem mecha-
nischen Schutz eines Oberflichen-Biofilmes steht, mitwirken.

Eine andere Ursache fiir die sphirische Makrostruktur wird von vielen Autoren im regelma-
Bigen Rollen {iber den Gewésserboden gesehen (DAHANAYAKE 1977; LogaN et al. 1964). Fiir die
Alz-Onkoide kann solch ein Verhalten nicht bestétigt werden, da niemals ein Umstiirzen oder
Rollen beobachtet werden konnte. Aus diesem Grund und wegen der sehr deutlichen Polaritét
im Kortex wird angenommen, dass die Alz-Onkoide in-situ wachsen. Einige Onkoide lassen
diesbeziiglich keinen Zweifel offen (Tafel 3E, 3G). Auch WiNSBOROUGH et al. (1994) beobach-
teten an den El Mojarral-Onkoiden (Mexiko) keine umstiirzenden oder rollenden Bewegungen.
Merkmale, die das in-situ Wachstum kennzeichnen, sind in Kapitel 4.2 beschrieben. Dennoch
besteht die Moglichkeit, dass die Alz-Onkoide makroskopisch nicht unbedingt wahrnehm-
bar von der turbulenten Stromung an Ort und Stelle hin und her geschaukelt werden. Dieses
Schaukeln kann aber schon wegen der inzwischen mehr und mehr elliptischen Form bei der
Mehrheit der Onkoide nicht zur vollstindigen Drehung fiihren. Doch den eindeutigen Nachweis
des in-situ- Wachstums erbrachten die Freilandexperimente (siehe Kapitel 4.5). Hier konnte
gezeigt werden, dass das Besiedlungsmuster der am Aufbau beteiligten Cyanobakterien fiir die
Makrostruktur formgebend ist.

4.2 Onkoide aus der Alz: Kleine Okosysteme in einer Phosphor-limi-
tierten Umwelt (iibersetzte Zusammenfassung der Publikation, voll-
stindige Publikation im Anhang)

Onkoide sind seit dem Prikambrium héufige Erscheinungen in geologischen Abfolgen und
kénnen wichtige Daten iiber die Mikrofazies beinhalten (FLUGEL 2004). Dieses Kapitel zielt
auf Charakteristika, die normalerweise fiir das Onkoid-Wachstum nicht vollig beriicksichtigt
werden, wie zum Beispiel das ineinandergeschobene Besiedlungsmuster der Cyanobakterien
und die auf ihre Tatigkeit zurlickgefiihrte Mikrostruktur im Karbonat, die Bedeutung von an-
deren Organismen, die Rolle des Nahrstoffangebotes und die in-situ Wachstumsmechanismen.
Die Onkoide der Alz wachsen in-situ, weil es keine mechanischen Stérungen gibt, die zum
Umkippen der Onkoide fiithren, abgesehen von gelegentlichen Umdrehen durch Fische, Vogel
oder Touristen. Das in-situ Wachstum resultiert in einem polaren, d.h. oben liegenden Bereich
mit hoherer Karbonat-Produktion und einem dem Flussbett zugewandten Bereich mit niedriger
Karbonat-Produktion (Tafel 11B). Konzentrisches in-situ Wachstum wird als eine Anpassung
des Biofilm-Wachstums (siehe unten) an leicht instabiles Substrat angesehen, zum Beispiel auf
Kiesel-Oberflachen, auf welchen die Onkoide aufgrund der turbulenten Wasserbewegung zwar
schwach aber kontinuierlich hin und her geschaukelt werden. Solche Interpretation findet ihre
Bestitigung in der Existenz von Onkolithen in jurassischen Gezeiten-Kanélen. Diese juras-
sischen Onkolithe setzen sich aus exzentrischen, polar gewachsenen Onkoiden zusammen, die
wihrend spiteren Wachstumsphasen eine geeignete Struktur entwickeln und sich dann vereini-
gen, um reine nach oben wachsende Stromatolithe zu bilden als Ausdruck einer vollstindigen
Stabilisierung (LEINFELDER 1994). Der Mittenversatz der konzentrischen Karbonat-Laminae
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der Alz-Onkoide ist das Ergebnis von unterschiedlicher Lichteinstrahlung an der oberen und
unteren Onkoid-Oberflache. Die Karbonat-Laminae an der Oberseite sind stirker ausgebildet
als jene an der Unterseite (Tafel 11B), weil die geringere Lichteintrahlung zur Ausbildung eines
diinneren kalzifizierenden Biofilmes an der Unterseite fiihrt. Daher sind die Alz-Onkoide ein
anschauliches modernes Beispiel fiir die Relevanz von subpolarem Onkoid-Wachstum als ein
Indikator flir in-situ Wachstum. Solche Kriterien wurden von LEINFELDER & HARTKOPF (1988)
und LEINFELDER (1994) fiir die Identifizierung von in-situ Wachstum fossiler Onkoide verwendet.
Jedoch muss erwédhnt werden, dass LEINFELDER & HARTKOPF (1988) und HARTKOPF-FRODER et al.
(1989) gezeigt haben, dass in-situ Wachstum von Onkoiden sogar von konzentrischen Onkoiden
mit dhnlicher Dicke der Karbonat-Laminae rund um den Onkoid-Nukleus anzunehmen ist, sofern
das Substrat grobkornig und der Fluss flach genug sind, damit ausreichend diffus reflektiertes
Licht auch an der Unterseite das Wachstum der Cyanobakterien ermoglicht.

Einige Alz-Onkoide werden von Fischen, Vogeln oder Touristen umgedreht. Das muss erwéhnt
werden, weil einige Onkoide eine Verschiebung der Polaritdt zeigen. Drehungen scheinen
haufiger in kleinen, kugelformigen Onkoiden vorzukommen als in Onkoiden, die eine ellip-
tische und grofBere Gestalt aufweisen. Letztere sind stabiler plaziert und besitzen dadurch ein
geringeres Risiko, gedreht zu werden.

Das Onkoid-Innere ist unterschiedlichsten physikalisch-chemischen Bedingungen und biolo-
gischen Prozessen unterworfen, die zur Karbonatféllung fiihren (SoMMER 1998, CASTANIER et
al. 1999, KiLE et al. 2000). Abgesehen von der physikalischen und chemischen Ausfillung von
Kalziumkarbonat, wird die Fallung auch ausgeldst und teilweise gesteuert durch die metabolische
Aktivitdt von Organismen. Das kann in direkter Art und Weise iiber eine Matrix-vermittelte
Biomineralisation geschehen oder durch nachfolgende Organomineralisation (chemische Verén-
derungen fiihren zu einer Ausféllung als Folge von diagenetischer Verdnderung von organischem
Material) (SOMMER 1998, CasTANIER et al. 1999, NEUWEILER et al. 2000, REITNER et al. 2000, ArRp
et al. 2001, 2003). Die Verbindung von physikalischen und chemischen Umweltfaktoren ist
auch verantwortlich fiir Wachstum, Vermehrung, Vielfalt, Zusammensetzung und Haufigkeit
von bestimmten Arten (BEGon et al. 1998, StorLz 2000), die wiederum eine biologische Kon-
trolle liber die Mikro-Umwelt ausiiben, die schlieBlich zu einer Ausfillung oder Auflosung von
Kalziumkarbonat fithren kdnnen (HAMMEs & VERSTRAETE 2002).

Ein EPS-Biofilm ist heterogen (WINGENDER et al. 1999), enthélt zahlreiche Mikronischen und
ist oft an der Bildung von Mineral-Ausféllungen beteiligt (KrRUMBEIN et al.1977, StoLz 2000,
REITNER et al. 2000). Der weiche gallertige und heterogene Biofilm, der die Alz-Onkoide umgibt
(Tafel 11C, Tafel 14A), wird von einer Vielzahl verschiedener Organismen besiedelt. Mikroor-
ganismen und ihre extrazellularen polymerischen Substanzen (EPS) besiedeln eine feste Ober-
flache (Onkoid-Nukleus), auf der sie eine gallertige Oberfliche bilden. Diese Oberflidche schafft
Mikronischen, in denen Kalziumkarbonat ausfillt und sich sukzessive aufeinander folgende
Laminae bilden (MARSHALL 1984, 1992, Neu 1994, Storz 2000). Wie in anderen mikrobiellen
Karbonaten, entwickelt sich die laminierte Karbonatstruktur der Alz-Onkoide eindeutig auf
Vermittlung der Matrix des EPS-Biofilms.

4.2.1 Der Organismen-Bestand

Die Cyanobakterien sind die dominierende Gruppe im Biofilm der Alz-Onkoide. Die haufigs-
ten Cyanobakterien sind Schizothrix calcicola, Calothrix gypsophila, Rivularia haematites,
Phormidium incrustatum, Pleurocapsa minor, Aphanothece saxicola und Hyella sp. (Tafel
14B-14G). Rott (1991) hat zusétzlich Chamaesiphon polymorphus, mehrere Arten von Ho-
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moeothrix, Phormidium autumnale, Microcystis anodontae und Schizothrix fasciculata auf der
Oberflache der Alz-Onkoide gefunden. PENTECOST & RIDING (1986a) haben festgestellt, dass die
zu Rivularia, Phormidium, Schizothrix, Homoeothrix und Scytonema gehorenden Arten oft in
die SiiBwasser-Kalzifizierung involviert sind und deshalb auch Onkoide produzieren kénnen.
Obwohl auch andere photoautotrophe Organismen im Biofilm der Alz-Onkoide vorkommen,
sind die Cyanobakterien bei weitem die meisten und bedeutendsten Produzenten von EPS (Tafel
14A). Die EPS setzt sich aus einer massenhaften Ansammlung von cyanobakteriellen Scheiden
zusammen, die aus der erfolgreichen Biomasse-Produktion der Cyanobakterien aufgrund einer
effizienten Photosynthese resultieren (Buava et al. 2000).

Neben anderen Faktoren, z.B. Freisetzung von cyanobakteriellen Toxinen, das bloBe Zu-
rechtkommen mit der eigenen Verkalkung und dem Frafdruck der Metazoa, erkldren zwei
physiologische Faktoren die Dominanz der Cyanobakterien im Biofilm der Alz-Onkoide.
Erstens haben Cyanobakterien gegeniiber anderen Photoautotrophen einen Vorteil in einem
Hydrogenkarbonat-reichen, Kohlendioxid-armen Milieu, wie es in der Alz der Fall ist, weil die
Cyanobakterien mit einer activen DIC-Pumpe ausgestattet sind, die es ihnen ermdglicht, im
Zellinneren anorganischen Kohlenstoff in héheren Konzentrationen zu akkumulieren, als im
aquatischen Medium auflerhalb der cyanobakteriellen Zelle (Karacount et al. 1990, KapLAN et
al. 1991, 1994). Zweitens verfiigen Cyanobakterien offenbar iiber ein Karboanhydrase-adhnliches
Enzym in der Zellwand. Dieses Enzym nutzt sowohl Hydrogenkarbonat (HCO;,) als auch Koh-
lendioxid (MiLLER & CoLMan 1980, BADGER et al. 1985, EspiE et al. 1989, MErz 1992). Diese
physiologischen Merkmale verschaffen den Cyanobakterien einen Vorteil gegeniiber anderen
photoautotrophen Organismen, die ausschlieBlich CO, als Kohlenstoffquelle nutzen konnen.
Die hohere Biomasseproduktion der Cyanobakterien gegeniiber der Biomasseproduktion der
anderen photoautotrophen Organismen ist entscheidend im Hinblick auf das Onkoid-Wachstum.
Jedoch kalzifizieren nicht alle Cyanobakterien (MErz 1992). Die cyanobakterielle Kalzifizierung
ist in erster Linie mit der Polysaccharid-Scheide und geeigneten Umweltbedingungen verbun-
den (PEnTECOST & RIDING 1986). Verschiedene Mechanismen fiihren zu einer Kalzifizierung
der Cyanobakterien-Scheide (PENTECOST & RIDING 1986, MERz & ZANKL 1993, MERZ-PREISS
2000). Erstens bildet die gallertige Cyanobakterien-Scheide einen diffusionslimitierten Raum,
in dem ein steiler chemischer Gradient aufgebaut werden kann (Borowitzka 1989, MErz 1992,
MEerz-Preiss 2000). Zweitens besitzen die Polysaccharide der cyanobakteriellen Scheide ihre
hochste Ca**-Bindungsfihigkeit bei einem pH-Wert um 8 (Decno 1990). CO,*-lonen gehen
dann mit den Ca*"-Tonen, die an den Polysacchariden der cyanobakteriellen Scheiden fixiert
sind, eine chemische Bindung ein. Jedoch gibt es im Organismen-Bestand der Alz-Onkoide
auch Cyanobakterien, die keine Scheide besitzen. Ihre Rolle bei der Onkoid-Bildung bleibt bis
auf Weiteres ungelost.

Die Karbonat-Féllung filamentoser Cyanobakterien hinterlédsst charakteristische Muster (Tafel
12, Tafel 13C, 13D). Das wurde auch von LEINFELDER & HARTKOPF (1988) an Phormidium-
Onkoiden und von RotT (1991) an den Alz-Onkoiden festgestellt. Die Verkalkungsmuster von
Schizothrix calcicola (Tafel 12E, 12F), Calothrix gypsophila (Tafel 12A, 12B,Tafel 13B, 13D)
und Rivularia haematites (Tafel 12C, 12D, Tafel 13A, 13C) sind {iber die gesamte Onkoid-
Querschnittsfliche verteilt. Auch in jurassischen SiiBwasser-Onkoiden weisen verschiedene
Mikrostrukturen deutlich auf die Tatigkeit kalzifizierender Cyanobakterien hin (LEINFELDER
1985). In den Alz-Onkoiden gibt es jedoch Karbonat-Bereiche, die nicht auf die Tatigkeit fila-
mentdser Cyanobakterien zuriickzufiihren sind (Tafel 12G, 12H). Diese Bereiche konnen aus
(1) der Kalzifizierung coccoidaler Cyanobakterien, moglicherweise Pleurocapsa minor (Tafel
14G); (2) Organomineralisation; (3) aufgrund von Wasserstromung, Grazing oder Bioturbation
durcheinandergeratene und neu zusammengesetzte Karbonat-Kristallen resultieren.
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Ein sehr interessantes Charakteristikum ist das Vorkommen der dominanten cyanobakteriellen
Taxa in mehrstdckiger Anordnung. Es ist eine deutliche vertikale biologische Stratifizierung
erkennbar, die den weichen, duleren Biofilm und den darunterliegenden kalzifizierten Biofilm
(bis zu 8 mm tief) betrifft (Abb. 31). Die dominanten kalzifizierenden Cyanobakterien des
weichen, duleren Biofilm sind Phormidium incrustatum, Schizothrix calcicola, Pleurocapsa
minor, Aphanothece saxicola und Rivularia haematites. Hyella sp. siedelt endolithisch, extrem
dicht und genau an der Schnittstelle zwischen weichem und kalzifiziertem Biofilm. Hyella ist
im Allgemeinen fiir eine bioerosive Tétigkeit bekannt. Das ist ein klarer Hinweis darauf, dass
bei der Bildung der Alz-Onkoide auf- und abbauende Prozesse gleichzeitig stattfinden. Die
dominanten Cyanobakterien-Arten bis zu einer Tiefe von 8 mm unterhalb dieser Hyella-Lage
sind Calothrix gypsophila und Schizotrix calcicola. In diesem Bereich ist Calothrix gypsophila
besonders haufig und sogar im Querschnitt makroskopisch als griine Faden zu identifizieren
(Tafel 13B).

weicher

Biofilm

| Plourocapsa . kalzifi-
SIS, Phamichm \ zierter
(o Mol Biofilm

Abbildung 31. Die aktive Wachstumszone der Alz-Onkoide ist stockwerkartig aus stratifizierten, lebenden Cyanobakterien aufgebaut.
Der weiche Biofilm ist besiedelt mit Pleurocapsa minor, Schizothrix calcicola, Rivularia haematites, Phormidium incrustatum und
Aphanothece saxicola. Hyella sp. siedelt an der Schnittstelle zwischem weichem und kalzifiziertem Biofilm. Schizothrix calcicola
und Calothrix gypsophila leben in tieferen Zonen bis zu einer maximalen Tiefe von 8mm.

Beobachtungen unter geringer VergroBBerung zeigen, dass die aktive Wachstumsschicht nicht
tiefer als 8 mm unterhalb der duleren verkalkten Oberflache reicht. WiNSBOROUGH & GOLUBIC
(1987) haben mexikanische SiiBwasser-Stromatolithe gefunden, deren aktive mikrobielle
Wachstumsschicht bis zu 10 mm im Durchschnitt in die Tiefe reicht. Offensichtlich liegt der
Aufenthaltsort der aktiven Wachsstumsschicht im Milimeter-Bereich, wohingegen die élteren
kalzifizierten Laminae unterhalb der aktiven Wachstumsschicht eine Méchtigkeit von mehreren
Zentimetern erreichen. Deshalb ist es plausibel, dass dynamische und komplexe Kalzifizie-
rungsprozesse der biotoischen Gemeinschaft und ihre nach auflen oder nach innen gerichtete
Verschiebung die Karbonat Laminae der Onkoide produzieren und gestalten.
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In fossilen SiiBwasser-Onkoiden wurden wechselnde Laminae mit verschiedenen Karbonatmus-
tern dokumentiert und als Produkte verschiedener cyanobakterieller Gemeinschaften gedeutet,
die im Laufe der Zeit aus feinen Anderungen in den umgebenden Wasserparametern resultieren
(LEreLDER 1985). Jedoch die vertikale Schichtung, die die Alz-Onkoide charakterisiert, de-
monstriert, dass verschiedene Cyanobakterien-Kolonien nebeneinender in verschiedenen Tiefen
innerhalb und auflen auf den Onkoiden leben. Das zeigt die Existenz von vertikal angeordneten,
gleichzeitigen, vielstockigen Mikronichen innerhalb der Alz-Onkoide.

Woobprurr et al. (1999) untersuchten die Effekte eines photosynthetisch aktiven Biofilms auf
chemische Stofffliisse an der Sediment-Wasser-Schnittstelle mit Hilfe von Mikroelektroden.
Sie fanden heraus, dass die Biofilm-Entwicklung einen groBen Einfluss auf die vertikalen Kon-
zentrationsgradienten von Losungen auf das darunterliegende Sediment hatte. Neben anderen
Umweltbedingungen, wie die Intensitit und Qualitit des Lichtes, Sauerstoffgradient, Konkurrenz
u.a. kann dieser vertikale Konzentrationsgradient von Losungen und Néhrstoffen zumindestens
teilweise verantwortlich fiir das vertikal stratifizierte Besiedlungsmuster der Onkoid-Organismen
sein. Auf diese Weise kann die vertikale Stratifizierung der Organismen als Antwort auf eine
Adaption an ein heterogen gegliedertes Habitat erklért werden. Jeder Organismus siedelt in der
Mikronische, die die optimalen 6kologischen Bedingungen fiir diesen Organismus bereitstellt.
Diese Mikronischen kdnnen zur vertikalen Statifizierung des Habitates der dueren Millimeter
der Onkoide fithren (Abb. 31). Die folgende Verkniipfung von Ereignissen kann wéhrend des
Onkoid-Wachstums stattfinden: (1) die Besiedlung einer EPS-produzierenden Organismen-
gemeinschaft um einen Nukleus; (2) Kalzifizierung der gallertigen EPS-Scheiden lebender
Cyanobakterien (Tafel 13A); (3) das Verlassen einiger Cyanobakterien und die Freisetzung von
Reproduktionseinheiten (Hormogonien), um die Bildung einer neuen lebenden Oberfliache zu
begiinstigen; (4) die Besiedlung anderer Cyanobakterien-Arten unterhalb der neuen Oberfléche
(Tafel 12E), (5) die Verdnderung des Biofilms in Form einer mehrstdckigen Anordnung von
Organismen und (6) Ausdehnung der Kalzifizierungsprozesse. Es sind jedoch weiterfithrende
Untersuchungen notwendig, um Entstehung und Merkmale der Mikronischen und die Rolle der
daraus folgenden ineinandergeschobenen, stratifizierten Besiedlung der Onkoid-Organismen
fiir das Onkoid-Wachstum besser erkldren zu konnen. Die Verdichtung und weitere Verfesti-
gung der Kalzifizierungen kann wihrend der spédteren Organomineralisation stattfinden. Das
Dominieren der radialen Karbonat-Strukturen (Tafel 12A-12F) und die beibehaltene Porositét
in den Karbonaten unterhalb der aktiven Wachstumsschicht (Tafel 13C, 13D) zeigen, dass
eine frithe und direkte Kalzifizierung der filamentdsen Cyanobakterien eine gro3ere Rolle im
Onkoid-Wachstum spielt als die spatere Organomineralisation.

Direkt auf der cyanobakteriellen Gemeinschaft siedelt eine diverse Gemeinschaft benthischer
Diatomeen. WiNnsBoROUGH (2000) stellte fest, dass benthische Diatomeen in mikrobiellen
SiiBwasser-Karbonaten dieselbe 6kologischen Niche mit derselben Funktion einnehmen wie
Cyanobakterien. In Anbetracht der hier geschilderten Mikronischen ist das eine zu grobe Ge-
neralisierung.

Dennoch sind die Fahigkeiten, EPS zu produzieren und Sedimente zu binden, auffallende
Eigenschaften sowohl von Cyanobakterien als auch von benthischen Diatomeen. Diatomeen
leben oft als Epiphyten auf den Cyanobakterien-Scheiden der Alz-Onkoide und sind sehr hdufig
und divers. Bis auf die Tatsache, dass die Diatomeen immer oberhalb der Cyanobakterien-Ge-
meinschaft siedeln, zeigen die Diatomeen undeutliche Besiedlungsmuster. Aus diesem Grund
ist eine weitere Stratifizierung als die relative Position zur Cyanobakterien Gemeinschaft nicht
moglich. PEnTECOST (1990) beobachtete mengenméBig dhnliche Akkumulationen von
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Diatomeen auf anderen SiiBwasser-Mikrobialithen. Die EPS-Produktion von Diatomeen
kann auch zur Kalzifizierung fithren und so zum Onkoid-Wachstum beitragen. WINSBOROUGH
& Govrusic (1987) fanden Kalziumkarbonat-Partikel in der Matrix zwischen den Diatomeen
und in der EPS der Diatomeen innerhalb der Laminae von SiiBwasser-Stromatolithen. In den
Alz-Onkoiden jedoch konnten keine Anzeichen fiir eine Diatomeen-Kalzifizierung gefunden
werden. Daraus ergibt sich, dass die Diatomeen der Alz-Onkoide zwar einen physiologischen
Beitrag leisten, jedoch keine dauerhaften strukturellen Komponenten darstellen, die zum On-
koid-Wachstum beitragen.

Die EPS, ob nun von Diatomeen oder mikrobiell produziert, kann eine betrachtliche Menge von
Sedimentpartikeln aus der Wassersédule einfangen (Vos et al. 1988, CHARACKLIS & MARSHALL
1990, WinsBorouGH 2000, Decto 2000). Diese Sedimentpartikel werden in die Onkoid-Lami-
nae eingebaut und tragen auf diese Weise zum Wachstum der Alz-Onkoide bei. Der moderate
Beitrag allochthoner Partikel an der Mineralogie der Alz-Onkoide zeigt sich im Vorkommen
von Dolomit, detritischem Quarz und anderen untergeordneten mineralischen Komponenten
(Abb. 5). Der Dolomit und der detritische Quarz stammt aus den Kalksteinen und Sandsteinen
des angrenzenden alpinen Bereiches, wird durch Fliisse in das Alpenvorland transportiert und
ein Teil als Chiemsee-Sediment abgelagert. Davon gelangt ein kleiner Teil in die Alz und kann
von der EPS-Matrix der Alz-Onkoide eingefangen werden.

4.2.2 Die Effekte eines hohen N:P-Verhaltnisses

Mit einem Stickstoff zu Phosphor-Verhéltnis (N:P) von > 115 ist die Alz ein Phosphor-limitiertes
aquatisches System. Anorganisches Phosphat kann ein limitierender Faktor in vielen aquatischen
Systemen sein (HEALEY 1982, HEcky & KiLHam 1988). HoaGLAND et al. (1993) haben angenom-
men, dass ein hohes N:P-Verhiltnis einen stimulierenden Effekt auf die EPS-Synthese hat. Das
deutet darauf hin, dass die Kalzifizierungsprozesse der Alz-Onkoide sowohl von der Tatigeit
EPS-produzierender Organismen als auch von geeigneten Néhrstoffbedingungen abhéngen.
Fehlen essentielle Néhrstoffe wie Stickstoff oder Phosphor selbst fiir einen kurzen Zeitraum,
wird die Biomasse-Produktion der Photoautotrophen erheblich reduziert oder eingestellt. Halt
diese Situation fiir lingere Zeit an, sterben die photoautotrophen Organismen ab und das Onko-
id-Wachstum kommt zum Stillstand. Fiir eine kurze Zeit konnen allein heterotrophe Bakterien
die Kalzifizierungsprozesse der Onkoide aufrechterhalten (DrRew 1914, KRUMBEIN et al. 1977,
CHaFETZ & Buczynski 1992, KNORRE & KRUMBEIN 2000, HAMMES & VERSTRAETE 2002), aber
nur solange, wie die priméren Produkte erhéltlich sind und die EPS-Matrix nicht aufgebraucht,
umgesetzt oder abtransportiert worden ist.

Eine Phosphor-Limitierung muss allerdings nicht zwangsléufig bedeuten, dass es prinzipiell
keine Versorgung mit Phosphor gibt, sondern dass der gelieferte Phosphor bereits aufgebraucht
ist, wenn ein Néhrstoff-System mit schnellen Umsetzungsraten vorherrscht. Dessen ungeachtet
besitzen Cyanobakterien mehrere Strategien, eine Phosphor-Armut zu kompensieren (Gross-
MANN et al. 1994, BHAva 1996). Auf diese Weise konnen sie auch die Kalzifizierungsprozesse
der Onkoide in Zeiten schwieriger Nahrstoffsituation aufrecht erhalten. SEkar et al. (2002)
berichten, dass das Matrix-Wasser innerhalb von Biofilmen Néhrstoftkonzentrationen zeigt, die
insbesondere im Hinblick auf das N:P-Verhiltnis quantitative Unterschiede zum Umgebungs-
wasser aufweisen. Diese Autoren haben ein N:P-Verhiltnis in Licht-gewachsenen Biofilmen
beobachtet, das niedriger war als das N:P-Verhéltnis im Umgebungswasser als Ergebnis einer
Phosphat-Akkumulation. Die genauen Griinde fiir diese Phosphat-Akkumulierung sind noch
nicht verstanden. LEADBEATER & CaLLow (1992) schlagen eine Ko-Ausfillung von Phosphat
zusammen mit Kalzium im Biofilm vor. Im Gegensatz dazu soll hier eine Néahrstoff-Regelung
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basierend auf einem ausgekliigelten, aber 6kologisch leicht nachvollziehbarem in-situ -Nahr-
stoff- Recycling mit Hilfe eines onkoidalen Nahrungsnetzes (siehe unten) diskutiert werden.
Recycling-Prozesse setzen anorganische Substanzen (einschlieBlich Phosphor) aus dem Nah-
rungsnetz in den Biofilm frei. Prasenz und Exkremente Hoherer Organismen in und auf den
Onkoiden (Tab.1) sowie Priasenz und Abbauprodukte der heterotrophen Bakterien spielen eine
zentrale Rolle im Recycling oder Import und liefern Phosphor fiir das Onkoid-System. Der
recycelte Phosphor und andere anorganische Substanzen werden in die EPS Matrix eingebettet
und sind auf diese Weise den Photoautotrophen zugénglich.

Die Phosphat-Limitierung scheint der Schliisselfaktor fiir die auf der Cyanobakterien basie-
renden Lebensgemeinschaft der Onkoide zu sein. Multizelluldre Algen und submerse Hohere
Pflanzen kommen im Probengebiet nur spérlich vor. Das kann als Folge der Phosphat-Armut
im umgebenden aquatischen Milieu angesehen werden, da es nicht geniigend Phosphat gibt,
um das Wachstum von Makrophyten zu unterstiitzen (RoBertsoN 1997). Die erfolgreiche Ent-
wicklung einer Makrophyten-Vegetation in unmittelbarer Nahe der Onkoide konnte sich fiir
das Onkoid-Wachstum aufgrund von Scheuer-, Beschattungs- und Uberwachsungseffekten
nachteilig auswirken. Der an den Alz-Onkoiden beobachtete gelegentliche Fischverbiss zielt
in erster Linie auf die im Onkoid-Biofilm lebenden Metazoa ab. Ein Ergebnis dieser Studie ist
das Betrachten der geschilderten extrem reduzierten Phosphat-Verfiigbarkeit im umgebenden
aquatischen Milieu als essentiell fiir die Bildung des mikrobiellen Systems der Alz-Onkoide.
Es wird hier sogar hypothetisch angenommen, dass die Onkoid-Population im Falle einer zu-
nehmenden Phosphat-Konzentration im Alzwasser zerstort und anschlieBend von submersen
Makrophyten iiberwachsen werden kann. Zusitzlich wirkt Orthosphosphat als Kristallgift auf
Kalziumkarbonat (Sivkiss 1964). GoLusic (1973) und Kann (1985) beschreiben das Einstellen
des Onkoid-Wachstums aufgrund von Umweltverschmutzung, die die Cyanobakterien abtotet.
Zunehmende Stickstoff-Konzentrationen zeigen keine &hnlich storende Wirkung auf den Kal-
zifizierungsprozess von Cyanobakterien und Algen (DELGaDO & LAPOINTE 1994), sie wiirden
aber indirekt das Wachstum und die Ausbreitung von Makrophyten begiinstigen, eine ausrei-
chende Phosphat-Verfiigbarkeit vorausgesetzt. Als weiteres Ergebnis dieser Studie wird darauf
geschlossen, dass die entscheidende Rolle der Phosphat-Armut nicht darin begriindet liegt, dass
bei ansteigendem Phosphat-Gehalt das Onkoid-Wachstum durch Kristallgift-Effekte gehemmt
wird, sondern dass eine Verdringung der mikrobiellen Lebensgemeinschaft durch multizellulare
Algen und submerse Makrophyten zu erwarten ist. Letzteres kann auch bei niedrigeren Phos-
phatkonzentrationen auftreten als solchen, die den Kristallgift-Effekt herbeifiihren.

Mit einer anderen Methode zu einem spiteren Zeitpunkt wiederholte Kontroll-Untersuchungen
des N:P-Verhéltnisses der Alz bestétigen fiir Flussarm A eine Phorphor-Limitation, wenn auch
in geringerer Hohe (siche Kapitel 4.3).

4.2.3 Das Nahrungsnetz der Alz-Onkoide

Die Biozonose der Alz Onkoide setzt sich aus verschiedenen Organismengruppen zusammen,
die alle miteinander in einem Nahrungsnetz in Verbindung stehen. Die Photoautotrophen haben
als Primérproduzenten eine grundlegende Stellung im Nahungsnetz der Alz-Onkoide. Dazu
gehoren die Cyanobakterien, Diatomeen und andere nicht ndher bestimmte Mikroalgen, weil
sie anorganische Substanzen in organische Biomasse akkumulieren konnen.

Bithynia tentaculata (Tafel 15E), Larven der Elminthidae, wie Elmis sp., Limnius sp. (Tafel
15C), Oulimnius sp. und einige Arten (Larvenstadien) der Gattung Leuctra erndhren sich als
Weidegénger durch Grazing. Die Larven der Chironomidae sind typische Suspensionsfresser, die
sich von Bakterien und Diatomeen ernidhren. DELETTRE (2000) hat terrestrische Chironomiden
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beobachtet, die sich unter anderem von Flechten erndhren, eine mutualistische Verbindung, in der
Cyanobakterien weithin vorkommen. Daher scheint es wahrscheinlich, dass die Chironomiden,
die die Alz-Onkoide besiedeln, Cyanobakterien auch als Nahrungquelle nutzen kénnen. Die
Gruppe der Trichoptera, die von Oecetis sp. (Tafel 15B), Ceraclea sp., Micrasema minimum,
Micrasema setiferum, Lepidostoma hirtum (Tafel 15D), Lepidoceridae gen. sp., Psychomy-
ia pusilla (Tafel 15A), Cheumatopsyche lepida und Setodes argentipunctillus reprisentiert
wird, beinhaltet Rauber, Weideginger, Zerkleinerer, Aasfresser und Filtrierer. Zu den aktiven
Filtrierern der Alz-Onkoid-Organismen gehdren die Rotatorien, wohingegen die Mollusken
Dreissena polymorpha und Sphaerium corneum passive Filtrierer sind. Filtrierer sind wichtig
fiir die Akkumulierung von zusétzlichen Phosphor-Bestandteilen aus der Wasserséule. Die
Nahrungspraferenz von Cheumatopsyche lepida (Hydropsychidae) sind kleine Invertebraten,
die sie mittels des Netzes einfangen, das sie wihrend des Larvenstadiums angelegt haben. Au-
Berdem wird auch Detritus in diesen Netzen eingefangen und fixiert. Fiir die Plecoptera wird
eine Sekundérproduktion angenommen (BeNkE at al. 2001). Die Alz-Onkoide sind mit Dugesia
genocephala (Tafel 15G) intensiv besiedelt (Abb. 3) und leben réuberisch (BEIER et al. 2004).
Plectrocnemia conspersa ist auch ein Réuber und nutzt eine ausgekliigelte Fangstrategie mit
Hilfe eines Fangnetzes (ScHONBORN 1992). Die Onkoid-besiedelnden Invertebraten, die oben
erwdhnt wurden und in Tabelle 1 aufgelistet sind, reprasentieren nur einen kleinen Anteil, der
die Alz besiedelnden Invertebraten (BURMEISTER 1985).

Die Haufigkeit der Metazoa steigt mit der Onkoid-GréBe (Abb. 4) und fithrt damit zu einer
zunehmenden Komplexitit des Nahrungsnetzes und der Recycling-Prozesse. Destruenten und
Reduzenten sind allgegenwirtig und kommen in allen natiirlichen Systemen vor. Deshalb ist
ihr Auftreten auch im Onkoid-Biofilm zu erwarten. Im Allgemeinen liefert die EPS-Matrix des
Biofilms ein geeignetes Kultursubstrat fiir heterotrophe Bakterien. KUHL et al. (2003) haben
herausgefunden, dass die Dichte der heterotrophen Bakterien positiv mit der Cyanobakterien-
Dichte korreliert, weil die heterotrophen Bakterien die duflere und innere Oberflache der cy-
anobakteriellen Scheide besiedeln. Heterotrophe Bakterien bauen Particulate Organic Matter
(POM), z. B. tote Organismen und Dissolved Organic Matter (DOM), das in der EPS-Matrix
eingebettet ist, zu anorganischen Verbindungen ab. Diese anorganischen Verbindungen sind
Nahrungsgrundlage der Primérproduzenten, die wiederum Basis des Nahrungsnetzes sind. Jeder
Organismus eines Alz-Onkoids dient der Erndhrung eines anderen, der ebenfalls auf diesem
Onkoiden lebt. Daraus entsteht ein komplexes Nahrungsnetz und komplizierte, miteinander
verwobene Recycling-Prozesse. All das findet innerhalb der Diffusions-limitierten Biofilm-
Matrix statt, die einen Teil der Recycling-Produkte vor Ort zuriickhélt. Dariiberhinaus sorgen
die klebrigen Eigenschaften der EPS fiir einen Input von eingefangenem, allochthonem Material
(CHarAckLIs & MARSHALL 1990, DecHo 2000). Die vor Ort recycelten und zusétzlich von auflen
stammenden und eingefangenen Produkte decken den Nahrstoftbedarf der das Alz-Onkoid
besiedelnden Organismen. Auf diese Weise steht auch Phosphor, der limitierende Faktor im
Alzwasser fiir die benthische Onkoid-Gemeinschaft, zur Verfligung. Die aufeinanderfolgenden
Karbonat-Laminae, die ein Gesamtprodukt der Tétigkeit der Onkoid-Biozonose sind, schaffen
auch ein Biotop fiir Organismen, die in tieferen Regionen des Onkoids siedeln.

Die Alz-Onkoide sind Systeme, die aus den komplexen Interaktionen der Biofilm-Organismen
mit ihrem aquatischen Milieu gebildet werden. StoLz et al. (1989) und Storz (2000) haben im
Hinblick auf mikrobielle Matten und Biofilme bereits darauf hingewiesen: “In many cases, these
complex communities may fulfil the definition of an ecosystem, in that all necessary trophic
levels (e.g. primary producers, consumer, and decomposers) are present.” Die Ergebnisse dieses
Kapitels fithren zu einer iibereinstimmenden Ansicht mit diesen Autoren, denn die Alz-Onkoide
besitzen ein drei-dimensionales Biotop, das von einer Biozonose, die als Nahrungsnetz mit
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allen notwendigen trophischen Ebenen fungiert, gebildet und besiedelt wird. Wie Abbildung
32 zeigt, erfiillen die modernen SiiBwasser-Onkoide der Alz die Definition eines Okosystems
wie es bei ELLENBERG (1973), Opum (1975) und NYBAKKEN (1982) dargelegt ist.

R

InputOutput
“Energle
e stolte
+Ein- und
Auswandenungen von

Abbildung 32. Vereinfachtes Okosystem-Modell eines Alz-Onkoids. Das Modell zeigt das komplexe 6kologische Beziehungsgefiige
(Pfeile) zwischen Biozonose und Biotop untereinander (grauer Kasten) und mit dem aquatischen Milieu (Wellenlinie).

4.3 Die FlieBgeschwindigkeit als entscheidender Umweltfaktor fiir
die Onkoid-Bildung

Da die Alz hauptsdchlich aus dem Oberflichenwasser des Chiemsees gespeist wird (freund-
liche Mitteilung von U.Struck) und nicht aus Grundwasser, beruht die Karbonatfallung der
Alz-Onkoide im Flussarm A nicht auf dem Effekt des physikalischen Ausgasens von CO,, der
eine mit dem Grundwasseraustritt verbundene spontane Karbonatfdllung zu Folge hétte. Die
onkoidale Karbonatfillung wird biogen vermittelt. An Stellen des Grundwasseraustritts sind eher
flachige Karbonatablagerungen zu erwarten (MErz-Preiss & RipING 1999), die das Flussbett
karbonatisch ,,betoniert” erscheinen lassen. Solche flichigen Karbonatablagerungen existieren
zwar durchaus in der Alz (PEcHLANER 1982), sind aber nicht charakteristisch fiir die beiden
Studiengebiete (Flussarm A und B). Vielmehr beruht die Bildung der Onkoide in Flussarm A
auf dem komplexen Zusammenspiel zwischen geeigneten geochemischen Umweltbedingungen
und der Kalzifizierungstitigkeit von Cyanobakterien (Kapitel 4.1 und Kapitel 4.2).

Da die geochemischen Parameter Alkalinitdt (Abb. 16), Konzentration an CaCO, (Abb. 17),
Grad der deutschen Karbonathérte (Abb. 18), Magnesium- und Kalziumkonzentration (Abb15,
14) und pH-Wert (Abb. 13) in beiden Flussarmen &hnlich sind, kann der Grund fiir die Abwesen-
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heit von Onkoiden in Flussarm B nicht auf diese Umweltfaktoren zuriickgefiihrt werden, denn
dieselben Parameter fordern in Flussarm A die Onkoid-Bildung. Auftillig unterschiedlich sind
dagegen die FlieBgeschwindigkeiten beider Flussarme (Abb. 20, Tab. 2). Die durchschnittliche
FlieBgeschwindigkeit in Flussarm A betrégt 0,68 m/s und in Flussarm B 0,21 m/s. Die Differenz
der mittleren FlieBgeschwindigkeit beider Flussarme von 0,57 m/s ist ausreichend, um einen
Einfluss auf die Korngroflenverteilung des Flussbett-Sedimentes auszuiiben. Auf dem Flussbett
A wird weitaus grobkornigeres Sediment abgelagert als auf dem Flussbett B (Abb. 23).

Prinzipiell tolerieren wachsende Mikrobialithe die Ablagerung von Sedimenten (Kapitel 4.5).
Das Wachstum antarktischer Stromatolithe unterliegt einer Sedimentbedeckung von 0,2-2,0 g/
cm? (WHARTON et al. 1989) und einer Sedimentbelastung in Korngréfen von Sand oder kleiner
(WHnarton 1994). Die Unterschiede in der KorngroBenverteilung beider Flussbett-Sedimente
konnen die Zusammensetzung der auf diesen abgelagerten Sedimenten siedelnden Organis-
men regulieren. So besiedeln benthische Diatomeen eher feinkérnigeres Sediment (Silt) als
Cyanobakterien (Sand) (StaL 1994 und eigene Beobachtungen in der Alz). Da die benthischen
Diatomeen der Alz nicht kalzifizieren (Kapitel 4.1) und das feinkornige Sediment in Flussarm
B als Siedlungsgrundlage fiir kalzifizierende Cyanobakterien vermutlich nicht geeignet ist,
bleibt die Bildung von Onkoiden im Flussarm B aus.

Aber schon die initiale Besiedlung einer kalzifizierenden Gemeinschaft wiirde sich in Flussarm
B problematisch gestalten. Der Grund ist der Mangel an verfiigbaren, sedimentunbedeckten
Nuklei in Flussarm B, auf denen eine Besiedlung stattfinden muss, um sich spiter zum Onkoid
entwickeln zu kdnnen. In Kapitel 4.5 kann gezeigt werden, dass bei sedimentbedeckten Nuklei
keine cyanobakterielle Neubesiedlung stattfindet, wohingegen die cyanobakterielle Besiedlung
und Kalzifizierung bei bereits besiedelten Nuklei auch bei Sediment-Bedeckung fortschreitet.
Um eine initiale Besiedlung eines Nukleus in Flussarm B zu gewihrleisten, miisste es Perioden
geben, in der die Sediment-Bedeckung der potentiellen Nuklei abgetragen wird. Das scheint in
Flussarm B zu keiner Zeit der Fall zu sein, denn bei initialer Etablierung einer kalzifizierenden
cyanobakteriellen Gemeinschaft wére diese in der Lage, auch bei Sedimentabdeckung mit der
Besiedlung und Kalzifizierung fortzufahren (siche Kapitel 4.5). Das bedeutet, dass die erreichte
Hohe der saisonal schwankenden FlieBgeschwindigkeit in Flussarm B (Abb.20) zu keiner Zeit
im Jahr ausreicht, um die ,,Initialziindung® fiir die Onkoid-Bildung zu erméglichen. Dafiir ist
eine hohere Wasserenergie als die in Flussarm B erreichte nétig.

Welche Hohe muss die Stromung erreichen, um eine erosive Befreiung der potentiellen Nuklei
von Sediment zu erzielen?

Zur Beantwortung muss ein Blick auf die sedimentdre Situation in Flussarm A geworfen
werden. Die Alz-Onkoide in Flussarm A sind zwischen Dezember und Mirz mit einer dicken
winterlichen Sedimentschicht bedeckt (siehe Kapitel 4.5). Der Zeitraum der winterlichen Sedi-
mentbedeckung in Flussarm A entspricht dem Zeitraum der niedrigsten FlieBgeschwindigkeit
dieses Flussarmes A im Verlauf des gesamten Jahres mit Werten zwischen 0,52 m/s und 0,53
m/s (Abb. 20). Ab Mirz wird diese winterliche Sedimentbedeckung abgetragen, weil die Fliel3-
geschwindigkeit durch den Eintrag von Schmelzwasser und den damit verbundenen Anstieg des
Chiemsee-Wasserspiegels zunimmt. Um die Nuklei im Flussarm B von der Sedimentbedeckung
zu befreien, ist folglich eine FlieBgeschwindigkeit von iiber 0,53 m/s nétig. Das ist jedoch nur
fiir einen Monat (Mai) innerhalb der Schmelzwasserperiode realisiert (Abb.20), in dem der
Wert (0,6 m/s) den zur Abrasion der Sedimentbedeckung notwendigen libersteigt. Abgesehen
von diesem einzigen Wert schwankt die FlieBgeschwindigkeit des Flussarmes B zwischen 0,06
m/s und 0,25 m/s. Dieser Wertebereich ist nicht ausreichend, um die Sedimentbedeckung des
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Flussarmes B zu abradieren und eine cyanobakterielle Pionierbesiedlung (siche Kapitel 4.5)
der dort zur Verfiigung stehenden Nuklei zu ermoglichen.

Die Menge des suspendierten Materials in der Wassersdule des Flussarmes B liegt meistens
etwas liber den Werten von Flussarm A (Abb. 21). Da sie jedoch bis auf den August 2005 und
April 2006 recht dhnlich sind, diirfte dieser Parameter als Entscheidungstrager liber Entstehung
oder Ausbleiben der Onkoide in Flussarm B keine Rolle spielen. Nichtsdestotrotz reguliert die
Menge an suspendierten Partikeln die Lichtmenge, die auf dem Flussboden ankommt. Fiir photo-
autotrophe Organismen wie die kalzifizierenden Cyanobakterien ist Licht ein lebensnotwendiger
Faktor. Die optimale Lichtintensitét fiir Cyanobakterien liegt sehr viel tiefer, als die terrestrischen
Verhiltnisse vorgeben. StaL et al. (1985) berichten von einer optimalen Lichtintensitit in einer
mikrobellen Matte von Mellum Island von 15 —150 uE/m?s. Dieser Wertebereich ist in der Alz
bis in Tiefen von mindestens 3,30 m realisiert, wenn nicht sogar tiefer. Im Flussarm A existieren
Onkoide mit lebendem Biofilm in einer Tiefe von 3,30 m bei einer abslouten Messwert von
101 pE/m?s . Der Anteil der Lichtintensitét in dieser Tiefe betragt ca. 4% von der Lichtintensi-
tdt, die an der Oberfliche gemessen worden ist. Die Tiefe von 3,30 m in Flussarm B liegt mit
einem absoluten Wert von 45 pE/m’s zwar unter dem des absoluten Messwertes von Flussarm
A, allerdings sind die 45 pE/m?s ca. 5% von der an der Oberfliche gemessenen Lichtintensitét
(Abb. 19). Ursache fiir die Unterschiede von absoluter Lichtintensitdt und prozentualem Anteil
an der Oberflachen-Beleuchtungsstirke zwischen beiden Flussarmen sind Schwankungen der
Lichtintensitét durch Wolken. Wenn die optimale Lichtintensitit von Cyanobakterien bei einem
Prozentanteil von ca. 5% liegt, ist das Fehlen von Onkoiden in Flussarm B nicht durch die leicht
erhohte Sedimentbelastung (Abb.21), die zur stirkeren Attenuation fiihrt, zu erkléren, denn bis
3,30m ist die ndtige Lichtintensitit in Flussarm B realisiert (Abb 19). Prinzipiell begrenzen zu
geringe Lichtverhédltnisse das Vorkommen von Onkoiden (WinsBorouGH 1994). Jedoch sind in
Flussarm B durchaus Stellen vorhanden, in denen eine Lichtintensitéit ausreichend wére, um
eine Onkoid-Bildung zu ermoglichen. Da die Onkoid-Bildung selbst in Raumen ausreichender
Lichtintensitét nicht stattfindet, ist das Licht nicht der Hauptfaktor, der die Entscheidung tiber
Vorkommen oder Fehlen von Onkoiden trifft.

Auch die Konzentration an Sauerstoff liefert keinen Grund fiir das Ausbleiben der Onkoid-Bil-
dung in Flussarm B, denn die Werte aus Flussarm B sind vergleichbar mit denen in Flussarm A
und sogar liber den zeitlichen Abschnitt von Mérz 2005 bis August 2005 nahezu deckungsgleich,
trotz der verringerten FlieBgeschwindigkeit in Flussarm B gegeniiber Flussarm A.

Wegen eines Defektes am Messgerét, der zur Unterbrechung der Jahresgangmessung fiir beide
Flussarme insbesondere fiir Nitrat und Sulfat fithrte, ist die Ndhrstoffsituation nur mit Vorbe-
halt interpretierbar. Die Sulfat-Konzentration im Flussarm B liegt im Messzeitraum zwischen
Oktober 2004 und Februar 2005 unterhalb derer von Flussarm A (Abb. 10). Grund dafiir kann
eine erhohte Tatigkeit von Sulfat-reduzierenden Bakterien in Flussarm B gegeniiber Flussarm
A sein. Sulfatreduzierer nutzen das Sulfat anstelle von Sauerstoff zur Respiration in anaero-
ben Milieus. Die Sulfatreduktion kann auch unter aeroben Bedingungen (Abb. 11), allerdings
mit niederen Umsetzungsraten stattfinden (CANFIELD & DES MARAIS 1991, JORGENSEN 1994).
Sulfatreduzierer sind in der Lage, eine Karbonatfillung in mikrobiellen Matten zu vermitteln
(VisscHER & VAN GEMERDEN 1993). Da in Flussarm B keine Matten vorhanden sind, ist dieser
Aspekt nur fiir Flussarm A bedeutend (Kapitel 4.5, HAGELE 2004).

Der Néhrstoffbedarf von aquatischen Organismen unterliegt dem Redfield-Verhéltnis von C:

N:P=106:16:1 (ReprFiELD 1958, REDFIELD et al. 1963). Kohlenstoff steht in Form von CO, und
HCO," immer zur Verfligung. Stickstoff und Phosphor jedoch kénnen limitierende Faktoren sein.

68



Diskussion

Aus den Konzentrationen von Nitrat (Abb.8) und Phosphat (Abb. 9) ergibt sich fiir den Flussarm
A ein N:P-Verhiltnis von durchschnittlich 18 und fiir den Flussarm B von durchschnittlich 10.
Ubersteigt das N:P-Verhiltnis den Wert von 16, liegt theoretisch eine Phosphor-Limitierung
vor. ScHANZ & Juon (1983) konnten fiir Algen im Rhein eine Phosphorlimitierung erst bei > 20
feststellen. Mit einem N:P-Verhéltnis von 10 unterliegt die Biomasseproduktion in Flussarm
B keiner Limitierung der Makronéhrstoffe. Trotzdem findet keine Besiedlung der Nuklei statt.
Da die Néhrstoffsituation in Flussarm B geeignet ist, um die Produktion von Biomasse zu
unterstiitzen, wére sie zwar wichtig bei der Aufrechterhaltung einer onkoidalen Gemeinschatft,
ist aber nicht der Hauptfaktor, der iiber die An- oder Abwesenheit von Onkoiden entscheidet.
Das N:P-Verhiltnis des Flussarmes A von durchschnittlich 18 weicht zwar erheblich von dem
N:P-Verhiltnis ab, das fiir das Jahr 2003 (siehe Kapitel 4.2) fiir diesen Flussarm mit > 115
errechnet wurde, stellt aber dennoch eine theoretische Phosphor-Limitierung dar. Es gibt 2
Moglichkeiten fiir die Abweichung des N:P Verhiltnisses desselben Flussarmes. Einerseits
besteht die Moglichkeit, dass die Néhrstoffkonzentrationen mit den Jahren schwanken. Ande-
rerseits ist es moglich, dass die Verwendung von verschiedenen Methoden zur Bestimmung der
Phosphat-Konzentration mehr oder weniger prézise Ergebnisse erzielen. Die Bestimmung der
Phosphat-Konzentration im Jahr 2003 wurde unter Verwendung eines Ionenchromatographen
durchgefiihrt (Nachweisgrenze bei 0,5 mg/L). Da die Nachweisgrenze in Bezug zu den ge-
messenen Konzentrationen recht hoch war, wurden zusitzliche Werte zur Phosphat-Konzent-
ration vomWasserwirtschaftsamt Traunstein eingeholt. Zur Bestimmung dieser Werte wurde
ebenfalls ein lonenchromatograph verwendet, der allerdings eine Nachweisgrenze von 0,001
mg/L aufwies. Mit dieser Nachweisgrenze erschienen die Phosphat-Werte vertrauenswiirdig.
Die Messungen der Phosphat-Konzentration fiir das Jahr 2005 wurden mit einem Photometer
durchgefiihrt. Ob eine methodische oder 6kologische Ursache letztlich zur starken Abweichung
der N:P Verhiltnisse zwischen beiden Jahren fiihrt, bleibt bis dato ungeklart. Wichtig ist, dass
auch wenn Phosphat in Konzentrationen zwischen 0,12 mg/L und 0,15 mg/L in Flussarm A
nachgewiesen werden konnte, das N:P Verhiltnis mit einem Wert von 18 eine Situation der
theoretischen Phosphor-Limitierung widerspiegelt.

Zusammenfassend kann gesagt werden, dass die FlieBgeschwindigkeit iber Vorkommen
oder Abwesenheit von Onkoiden in Flussarm A und Flussarm B entscheidet. Parameter wie
Licht, Néhrstoffe und Geochemie werden erst in zweiter Instanz wichtig und zwar nachdem
die FlieBgeschwindigkeit flir sedimentunbedeckte Nuklei sorgt und damit die Vorbedingung
fiir eine initiale Onkoid-Besiedlung schafft. Mit Beginn der Besiedlung beginnt auch das
Wachstum eines Onkoids. Fiir die Aufrechterhaltung der onkoidalen Wachstumsprozesse sind
selbstverstindlich geeignete geochemische Umweltbedingungen, optimale Licht- und Néhr-
stoffverhiltnisse notwendig, jedoch die entscheidende Bedingung fiir die ,,Initialziindung* einer
Onkoid-Bildung ist die Hohe die FlieSgeschwindigkeit. Da in Flussarm B die FlieBgeschwin-
digkeit wihrend des gesamten Jahres zu gering ist, um eine Sedimentbedeckung zu verhindern,
findet keine Etablierung einer cyanobakteriellen Gemeinschaft auf Nuklei statt. Die Folge ist
das Ausbleiben der Onkoid-Bildung in Flussarm B, trotz geeigneter geochemischer, Licht- und
Néhrstoftbedingungen.

WiNsBOROUGH et al. (1994) berichten von der Stromung als Faktor, der die Verteilung der
Onkoide reguliert. Angaben iiber die FlieBgeschwindigkeit wurden allerdings nicht gemacht.
Dariiberhinaus berichten WiNnsBoroUGH et al. (1994) von der Dezimierung der modernen El
Mojarral-Stromatolithe und Onkoide aufgrund von Vandalismus und Verschlammung. Die
Onkoide in der Alz tolerieren eine temporire Sedimentbedeckung (siehe Kapitel 4.5). Eine
dauerhafte Sedimentbedeckung kann jedoch die Bildung von Onkoiden (Flussarm B) unter-
binden. Wie lange nach erfolgreicher Besiedlung eine Sedimentbedeckung toleriert wird, ohne
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zum Absterben der Onkoide zu fiihren, ist eine Fragestellung fiir die Zukunft. Es ist aber nicht
auszuschlieBen, dass sich Faktoren, die zur Verminderung der FlieBgeschwindigkeit fiihren,
auf die existierenden Onkoide lebensbedrohlich auswirken.

Die grof3e Bedeutung der Stromung fiir Onkoide, die nicht in-sifu wachsen und die Stromungsen-
ergie liber Rollvorgénge zu ihrem Wachstum nutzen, ist bekannt (FLUGEL 2004 ). Dariiberhinaus
ist bekannt, dass die Hohe der physikalischen Energie einer Strémung die Sedimentationsrate
bestimmt. Jedoch konnte zum ersten Mal in dieser Studie der Nachweis erbracht werden, dass
eine Mindestenergie an FlieBgeschwindigkeit erforderlich ist, um eine in-situ Onkoid-Bildung
zu gewdhrleisten. Zukiinftig wird zu priifen sein, ob das fiir in-situ wachsende Onkoide an-
dernorts ebenfalls zutrifft.

4.4 Der Wachstumszeitraum der Alz-Onkoide

Eine Vielfalt von Parametern, wie Evaporation, Ausféllung, Zufluss und den Effekten, die die
Position auf dem Kontinent und die geographische Breite und Hohe mit sich bringen, kontrol-
lieren die Sauerstoffisotopen-Zusammensetzung von Seen und Fliissen (CLark & Fritz 1997).
Folglich kann das 8'*O-Signal in Abhdngigkeit von der geografischen Position variieren. Die
Alz wird sowohl vom Oberflichenwasser des Chiemsees als auch von den lokalen meteorischen
Niederschldgen gespeist. Das Wassereinzugsgebiet des Chiemsees sind die Bayrischen Kalkal-
pen. Basierend auf der Konturkarte der IAEA, die die Verteilung der mittleren §'*O-Werte fiir
die Niederschldge auf der ganzen Welt kartiert, sind 8'30-Werte zwischen -9%o und -8%o fiir
das Voralpenland zu erwarten (Rozanski et al. 1993). Bowens anp WiLkiNsoN (2002) zeigen
prézisere jahrliche 6'30-Mittelwerte von -11,06%. fiir die Bayrischen Kalkalpen in einer Hohe
von 1600 m und jéhrliche 8'*0-Mittelwerte von -8,75%o fiir die meteorischen Niederschlage,
die im Untersuchungsgebiet vorkommen. Der Durchschnittswert des '°0,,  von -10,58%o
zeigt, dass die Alz vorwiegend abgereichertes Wasser aus den hoheren Lagen der Bayrischen
Kalkalpen fiihrt und weniger Niederschldge aus der unmittelbaren Umgebung.

Nichtsdestotrotz wachsen die Onkoide der Alz in Flusswasser, dessen 8'*O,, Werte saiso-
nal schwanken (Abb.14). ANDREWs et al. (1997) berichteten von &hnlichen "0, Werten,
jedoch hinsichtlich ihrer kurzen Zeit der Probennahme gehen sie nicht auf die Saisonalitit ein.
Rozanski et al. (1993) stellten fest, dass die saisonalen Schwankungen von 8'*0 in meteorischen
Niederschldgen vorwiegend durch den Breitengradeffekt beeinflusst wird, denn groBere saisonale
Extremtemperaturen erzeugen stérkere saisonale Schwankungen in der Isotopen-Zusammenset-
zung der Niederschldge. Zusitzlich muss der Hoheneffekt beachtet werden. Auf der Basis von
Studien in den Italienischen Alpen haben BortoLami et al. (1979) auf eine Hohen-6-Korrelation
in Form eines Gradienten hingewiesen (~ -0.31%o pro 100-m Anstieg in der Hohe). Sowohl die
Héhenlage der Alz (517 m U. N. N.) als auch der Wassereintrag aus der erhdhten Voralpenregion
fiihren zu abgereicherten 6O, Werten. Die saisonalen Schwankungen in den 6'*O
Werten, die sich als leicht abgereicherte Werte in den Monaten Mérz bis Juni bemerkbar ma-
chen (Abb. 14), sind das Resultat des Schmelzwassereintrags aus den Bayrischen Kalkalpen.
Solche Jahresschwankungen der 4'30 Werte in terrestrischen Gewéssern wurde auch von voN
GRAFENSTEN et al. (1999) aus dem Oberflichenwasser des nahe gelegenen Ammersees berichtet,
auch wenn die absoluten 6'30 Werte um ca. -0,5%o leichter sind als die, die im Flusswasser
der Alz gemessen worden sind. Die Unterschiede in der Sauerstoffisotopen-Zusammensetzung
zwischen der Alz und dem Ammersee gehen wahrscheinlich auf die lokalen Unterschiede in
der jéhrlichen Schnee- und Eisbildung und den lokalen Schmelzprozessen zuriick.

Die modernen SiiBwasser-Onkoide der Alz konservieren die geochemischen Bedingungen des

Alzwasser
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Umgebungswassers in Form von Kalzit zum Zeitpunkt der Fillung. In Ubereinstimmung mit der
Mineralogie von modernen Siiwasser-Onkoiden aus anderen Studien (z.B. ANDREwS et al. 1993;
Davaup & GirarbpcLos 2001; DEaN & EGGLESTON 1984) bestehen die Alz-Onkoide vorwiegend
aus Kalzit (Abb. 5), dessen 6'*O , .. Werte um -11,1%o liegen (Abb.19). Diese Werte sind viel
abgereicherter als in den Onkoiden, die in den britischen Fliissen Lathkill (Derbyshire) und
Spring Bottom Ringstead (Dorset) gemessen wurden (ANDREWS et al. 1997). Der §'*0 Durch-
schnittswert aus den Lathkill-Onkoiden betrégt -6,78%o, wihrend der 6'*0 Durchschnittswert
aus den Onkoiden von Spring Bottom Ringstead -4,6%o0 betrdgt. Der Hauptgrund fiir diese
Unterschiede liegt im sogenannten ,,Kontinentaleffekt™ (CLarRk & Fritz 1997): Standorte, die
nahe am Meer gelegen sind (Britische Inseln), werden mit Kiisten-Niederschlédgen versorgt,
die durch eine angereicherte Sauerstoffisotopen-Zusammensetzung charakterisiert sind. Dem-
gegeniiber empfangen die Regionen, die im kilteren Inneren von Kontinenten liegen (Bayern),
Niederschlége, die in ihrer Sauerstoffisotopen-Zusammensetzung aufgrund des Kontinental- und
Hoheneffekts abgereichert sind.

Die rekonstruierten Temperaturspannen, die sich aus den Ansdtzen A und B ergeben, sind
plausibel, denn die aktuelle Wasssertemperatur der Alz schwankt zwischen 0,4°C im Januar
und 25,2°C im Juli (maximale Spanne der letzten 24 Jahre) und die rekonstruierten Tempera-
turspannen sind eine Teilmenge der aktuellen Temperaturspanne (Abb. 24). Die rekonstruierten
Temperaturspannen aus Ansatz A und B stimmen auch miteinander tiberein (Abb. 24). Verglichen
mit den aktuellen Werten der Wassertemperatur der Alz reflektieren die beiden rekonstruierten
Temperaturspannen eher Sommertemperaturen (Abb. 24). Das legt die Onkoid-Kalzifizierung
und damit das Onkoid-Wachstum auf die Sommermonate fest. ANDREWS et al. (1997) errech-
neten den Monat August als Fallungszeitraum fiir mikrobiell gefillte Karbonate in Europa
(einschlieBlich der Alz-Onkoide), weisen jedoch auf die Verwendung von Mittelwerten der in
ganz Europa gesammelten Daten fiir ihre Temperatur-Rekonstruktion hin. Die Berechnungen
der hier vorliegenden Studie zeigen allerdings eine lingere Wachstumsperiode. Zum Beispiel
zeigt Abbildung 25, dass die rekonstruierte Temperaturspanne (Ansatz A und B) mit den
aktuellen Wassertemperaturen der Alz zwischen Mai und September 1993 iibereinstimmen.
Folglich scheint das Wachstum der Alz-Onkoide auf diesen Zeitraum festgelegt zu sein. Im
Vergleich dazu scheint das Wachstum der Onkoide im Jahre 1983 im Juni bis September mit
einer 4-wochigen Unterbrechung wihrend des Monats Juli stattzufinden (Abb. 26). Im Zeitraum
der Unterbrechung war die gemessene Wassertemperatur hoher als die rekonstruierte und das
Onkoid-Wachstum scheint gestoppt zu haben. Ursichlich dafiir kann sowohl die Tatsache sein,
dass die CO,-Léslichkeit mit zunehmenden Wassertemperaturen sinkt, als auch Veranderungen
in anderen abiotischen Faktoren (z.B. pH), die die Kalzit-Ausfallung verhindern. Dariiberhinaus
konnen die Verarmung an Nahrstoffen und ein Wandel der kalzifizierenden benthischen Orga-
nismengemeinschaft zu einer Veranderung der biotischen Bedingungen fithren und damit das
Wachstum der Onkoide nachteilig beeinflussen. In den Jahren zwischen 1981 und 2004 scheint
das Wachstum der Onkoide in 20 Jahren durchgehend und in 4 Jahren unterbrochen.
Ungeachtet dessen, ob das Wachstum der Alz-Onkoide durchgehend oder unterbrochen ist,
die Auswertung des Langzeit-Datensatzes (1981-2004) der aktuellen Wassertemperaturen legt
einen sommerlichen Wachstumszeitraum zwischen Mai und Oktober nahe (Abb. 27), denn die
rekonstruierten Temperaturspannen stimmen mit den aktuellen Wassertemperaturen fiir diese
Monate in Bayern iiberein (Abb. 24).
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4.5 Experimentelle Untersuchungen zur Besiedlungsstrategie,
Wachstumsperiode, Kalzifizierungsrate und Alter der Siillwasser-
Onkoide der Alz

4.5.1 Wachstum und Wachstumsperiode

Die rezenten SiiBwasser-Onkoide der Alz entstehen aus der Fahigkeit einer benthischen cyano-
bakteriellen Gemeinschaft zur Mineralisierung (Kapitel 4.1, HAGELE 2004 HAGELE et al. 2006,
RotT 1991, PENTECOST & RIDING 1986). Deshalb ist das Wachstum der Alz-Onkoide direkt mit
dem Ausmal} der cyanobakteriellen Besiedlungs- und Kalzifizierungsrate verbunden. Je hoher
die Dichte der cyanobakteriellen Besiedlung, desto hoher ist die onkoidale Kalzifizierungs-
rate und desto mehr wichst ein Onkoid. Das in diesem Kapitel durchgefiihrte Experiment
hat ergeben, dass die cyanobakterielle Besiedlung der Alz-Onkoide auf zwei Wegen erfolgt.
Erstens findet von Mirz bis September eine cyanobakterielle Neubesiedlung und Vermehrung
auf der Oberseite der ausgelegten Nuklei statt (Abb. 28). Zweitens erfolgt eine Zunahme der
cyanobakteriellen Besiedlung und die Verhértung von bereits geféllten Kalzifizierungsprodukte
zwischen September und Marz.

Die Nuklei, die im September 2005, Oktober 2005 und Dezember 2005 ausgelegt worden
sind, zeigten von September 2005 bis Mirz 2006 keinerlei cyanobakterielle Neubesiedlung
(Tafel 26A, 26B, Tafel 29A, 29B, Tafel 31A, 31B). Das bedeutet, dass eine Neubesiedlung
der Nukleus-Oberflichen mit Cyanobakterien saisonal abhéngig ist. Jedoch muss eingerdumt
werden, dass eine Neubesiedlung sowohl in Form von Reproduktionsstadien, wie Hormogo-
nien, Hormocysten und Exosporen als auch in Form von Uberdauerungsstadien durch Akineten
stattgefunden hat (Fogc 1973, NicHoLs & Apam 1982). Allein der Vorgang der Auskeimung
konnte innerhalb des Zeitraumes (September 2005 bis Mirz 2006) gehemmt sein. Selbst wenn
in diesem Zeitraum die Umweltbedingungen die cyanobakterielle Neubesiedlung bzw. Aus-
keimung nicht unterstiitzen, hemmen sie eine etablierte cyanobakterielle Gemeinschaft nicht
an ihren Lebensaktivititen (Vitalitit, Vermehrung) oder an deren Kalzifizierung. Beweis dafiir
ist die Zunahme der Besiedlungs- und Kalzifizierungsdichte auf der Nukleus-Oberseite der im
April 2005 ausgelegten Nuklei zwischen September 2005 (Tafel 16A) und Mérz 2006 (Tafel
20B), also exakt in dem Zeitraum, innerhalb dessen keine Neubesiedlung bzw. Auskeimung an
den im Zeitraum zwischen September 2005 bis Mérz 2006 ausgelegten Nuklei zu beobachten
ist. Neben ungeeigneten geochemischen Umweltbedingungen kann der Zeitraum des Auslegens
der betreffenden Nuklei auBBerhalb des Zeitpunktes der Verfligbarkeit der Reproduktionsstadien
gelegen haben. Zu welchem Zeitpunkt allerdings die Produktion der Vermehrungsstadien fiir die
cyanobakteriellen Arten (Kapitel 4.1 und Kapitel 4.2), die fiir die Kalzifizierung der Alz-Onkoide
verantwortlich sind, stattfindet, muss aufgrund fehlender Studien unbetrachtet bleiben. Prinzipiell
konnen Uberdauerungsstadien (Akineten) zwar auf den unbesiedelten Nuklei anwesend sein,
keimen aber erst bei optimalen Bedingungen aus, die im Zeitraum zwischen September 2005
bis Mirz 2006 nicht gegeben sind. Auch kann sich das Neubesiedlungsverhalten wihrend des
,~Plonier“stadiums anders gestalten als bei einer bereits etablierten Gemeinschaft, denn eventuell
ist eine Neubesiedlung auf einer unbesiedelten Substratoberfliche schwerer zu realisieren als
auf einer bereits besiedelten, was auf experimentellem Weg zu iiberpriifen wére.

Die Besiedlungszunahme bei Nuklei mit bereits etablierter Cyanobakterien-Gemeinschaft ge-

geniiber solchen Nuklei, die wihrend des Zeitraumes zwischen September 2005 und Mérz 2006
keine Besiedlung zeigten, erklért sich durch das bevorzugte Ansiedeln von Reproduktionsstadien
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nahe am Ort der Produktion. Wenn sich Vermehrungsstadien nicht weit vom Bildungsort nie-
derlassen und auskeimen, nimmt die Besiedlungsdichte an diesen Stellen zu, wéhrend Stellen,
die auBerhalb des Ausbreitungsradius liegen, unbesiedelt bleiben.

An diesem Punkt stellt sich jedoch die Fage, wie wird der Abtransport der Reproduktions-
stadien in einem turbulenten FlieBgewédsser wie der Alz verhindert und eine ,,Ortstreue® der
Reproduktionsstadien gewéhrleistet? Eine Moglichkeit ist die Abdeckung der Nuklei mit der
mehrere Zentimeter dicken, winterlichen Sedimentschicht im Zeitraum von November 2005
bis Mirz 2006 (Tafel 18A, 18B, Tafel 25A, Tafel 28). Diese winterliche Sedimentbedeckung
hiillt einen Nukleus liickenlos ein, seine Unterseite ausgenommen (Tafel 18A). Sie ist eine
regelmiBige, jedes Jahr wiederkehrende Erscheinung und kann Einfluss auf die Regulierung
der cyanobakteriellen Besiedlung haben. Eine komplette Abdeckung der Oberfliche verursacht
einerseits das Ausbleiben der cyanobakteriellen Neubesiedlung mit allochthonen Reprodukti-
onsstadien und andererseits das Verbleiben der in diesem Zeitraum freigesetzten autochthonen
Reproduktionsstadien am Ort. Folge ist die cyanobakterielle Nichtbesiedlung von Nuklei, die
vor der Bildung der winterlichen Sedimentbedeckung unbesiedelt sind und die Zunahme der
cyanobakteriellen Besiedlung, die vor der Sedimentbedeckung eine etablierte Cyanobakterien-
Gemeinschaft besitzen. Das entspricht den Beobachtungen im Verlauf der Studie.

Der Zeitraum der Nichtbesiedlung (September 2005-Mérz 2006) iiberlappt zwar mit dem Zeit-
raum der Ablagerung der winterlichen Sedimentschicht (November 2005-Méirz 2006), ist jedoch
nicht deckungsgleich. Die winterliche Sedimentbedeckung erklért eigentlich nur das Fehlen
der cyanobakteriellen Neubesiedlung fiir die Nuklei, die im Dezember 2005 ausgelegt worden
sind. Zum Zeitpunkt des Auslegens der Nuklei im September 2005 und Oktober 2005 ist die
Sedimentbedeckung nicht in dem MaBe prisent, dass sie eine Neubesiedlung durch Abdeckung
der Oberfliche behindern wiirde (Tafel 24A, 24B). Theoretisch konnte also eine Besiedlung
bis zum Beginn der Ablagerung der winterlichen Sedimentschicht stattgefunden haben, was
nicht der Fall ist (Tafel 24A, 24B). Die Griinde reichen von ungeeigneten Umweltbedingungen
iiber eine gundsétzliche Verzogerung zwischen Auslegen und Besiedlungsbeginn, sowie Sub-
stratpraferenz bis zu einer saisonal bedingten Abwesenheit von Reproduktionsstadien. Bis auf
einen experimentell ausgelegten Nukleus (Tafel 21A, 21B) ist die winterliche Sedimentschicht
ab Mirz 2006 groBtenteils erodiert. Ab diesem Zeitpunkt setzt eine zunehmende cyanobakte-
rielle Besiedlung auf den Nukleus-Oberflichen ein, die sich aus einer Ansiedlung von alloch-
thonen Reproduktionsstadien erklért. Reste dieser winterlichen Sedimentschicht bleiben zwar
auch noch im Mirz 2006 vorhanden (Tafel 20A, 20B, Tafel 26A, 26B, Tafel 29A, 29B, Tafel
31A, 31B), werden jedoch von Chironomiden akkumuliert (Tafel 26A, Tafel 29A, 29B, Tafel
31A, 31B), so dass sedimentfreie Nukleusflachen fiir die Neubesiedlung zur Verfligung stehen
(THIENEMANN 1934).

Wie bereits oben erwéhnt, muss die winterliche Sedimentbedeckung nicht nur eine Behinderung
einer cyanobakteriellen Neubesiedlung darstellen, sondern kann auch als ,,Schutzschicht* fiir
eine bereits etablierte Cyanobakterien-Gemeinschaft fungieren. Indiz dafiir ist die Zunahme
der Besiedlungsdichte auf Nuklei mit bereits etablierter Cyanobakterien-Gemeinschaft wéh-
rend der Dauer der winterlichen Sedimentbedeckung. Aus dem Grund der Besiedlungszunah-
me muss die Vorstellung, dass die winterliche Sedimentschicht die Wirkung der essentiellen
Umweltbedingungen (Licht, Nihrstoffe, Sauerstoff) auf die darunterliegende cyanobakterielle
Gemeinschaft gravierend stort, neu iiberdacht werden. Unbestritten bleibt jedoch, dass eine
permanente Bedeckung bei zu hoher Hintergrundsedimentation zu keinerlei Onkoid-Bildung
fithren kann.

73



Diskussion

Die generelle Anpassungsfahigkeit und 6kologische Anspruchslosigkeit von Cyanobakterien
(FocG 1988) sind dabei eine Grundvoraussetzung. Drastische Verdnderungen der Lichtbedin-
gungen, der Néhrstoff-Verfligbarkeit und der Sauerstoff-Lieferung, denen die Cyanobakterien
wihrend des Zeitraums der winterlichen Sedimentbedeckung ausgesetzt sind, miissen bewiéltigt
werden. Um bei geringen Lichtintensitdten optimale Photosyntheseraten zu erzielen, sind Cyano-
bakterien in der Lage, ihren Fotosynthese-Apparat strukturell und funktional so zu modifizieren,
dass Kurz- und Langzeit-Anpassungen das Uberleben sichern kénnen (BHava et al. 2000). Die
Antwort von Cyanobakterien auf Nahrstoffmangel wurde intensiv untersucht und offenbart
sich in verschiedenen Strategien (z.B. ALLEN 1984, HEALEY 1982, REiTHMAN et al. 1988). Diese
schliefen die zunehmende Synthese von Transportsystemen und Enzymen, die unzugéngliche
Formen von Nihrstoffen in metabolisch nutzbare Formen umwandeln, genauso ein, wie An-
derungen in der Zell-Morphologie, intrazelluldren Nahrstoff-Reserven und Modifikationen in
der Aktivitit von zahlreichen physiologischen Prozessen (GrossMaN et al. 1994). Damit sind
Cyanobakterien in der Lage, mit Nahrstoffmangelsituationen zurechtzukommen. Die Zunahme
der Besiedlungsdichte wahrend der Monate der winterlichen Sedimentbedeckung zeigt, dass
die angesiedelten Cyanobakterien keine lebensbedrohlichen Einschriankungen hinsichtlich der
Licht- und Néhrstoffverhéltnisse erleiden, da sonst eine Abnahme oder eine Stagnation in der
Besiedlungsdichte, jedoch sicher keine Zunahme zu beoachten wire.

Hinweise auf eine Sauerstoffmangelsituation unter der winterlichen Sedimentschicht an den
Réandern und der Oberseite aller Nuklei fehlen (keine Produktion von Eisensulfid). Entweder
halten die fotosynthetische Sauerstoffentwicklung und die Respiration eine aerobe Bilanz oder
die Stromung der Alz versorgt die Nukleus-Oberseite trotz der winterlichen Sedimentschicht mit
Sauerstoff. Eine Kombination aus beidem ist ebenfalls moglich. Fiir eine reale Charakterisie-
rung der Lebensbedingungen unterhalb der winterlichen Sedimentbedeckung sind Analysen mit
Mikrosensoren nétig, die in dieser Studie nicht zum Einsatz kommen konnten. Aber auch ohne
die winterliche Sedimentbedeckung konnen drastische Unterschiede hinsichtlich der Umwelt-
bedingungen an ein und demselben Nukleus auftreten. Gemeint ist die starke cyanobakterielle
Besiedlung der Nukleus-Oberseite (Tafel 17B) und der oberen Nukleus-Rénder (Tafel 17C)
verglichen mit der Nukleus-Unterseite (Tafel 17A), die in allen Fillen, bis auf einen, keine
Besiedlung erfahrt und die nicht selten durch eine temporéire Schwarzfarbung charakterisiert
ist (Tafel 17A). Oftmals sind die schwarzgefdrbte Unterseite und die besiedelte Oberseite
scharf voneinander getrennt (Tafel 17A, Tafel 22A, 22B). Wihrend die Oberseite besiedelt
und kalzifiziert wird, bleibt die Unterseite von allen bis auf einen der ausgelegten Nuklei un-
besiedelt und unkalzifiziert. Dieser eine Nukleus zeigt eine cyanobakterielle Besiedlung auch
an der Unterseite. Im Mérz 2006 sind diese Kolonien aufgrund der Produktion von Eisensulfid
schwarz geféarbt (Tafel 19A). Die cyanobakterielle Blaugriin-Férbung als Vitalitdtszeichen
und die Schwarzfarbung ist im Juni 2006 verschwunden (Storz 2000), wihrend die Dichte der
punktuellen Kalzifizierung zugenommen hat (Tafel 19A, 19B). Das bedeutet, dass die vorhan-
denen Cyanobakterien unter dem Einfluss des Eisensulfids zwar absterben (Fehlen von blaugriin
gefarbten Kolonien), die Kalzifizierung jedoch unvermindert stattfindet. Die Anwesenheit von
Eisensulfid muss nicht immer zum Absterben der Cyanobakterien fiihren. CoHeN (1984) zeigt,
dass Cyanobakterien durchaus tolerant auf Eisensulfid reagieren kdnnen.

Ursache fiir die unverminderte Kalzifizierung kann die Téatigkeit heterotropher Bakterien sein
(DreEw 1914, KrRuMBEIN & CoHEN 1977, CHAFETZ & Buczynski 1992, CAsTANIER et al. 1999),
die in HAGELE (2004) ausfiihrlich diskutiert ist. In HAGELE (2004) ist ebenfalls der Einfluss
der Sulfatreduktion auf die onkoidale Kalzifizierung umfassend theoretisch diskutiert, jedoch
fehlten in HAGELE (2004) eindeutige Beweise, dass eine onkoidale Kalzfizierung auch unter
Sulfatreduktion tatséchlich stattfindet. Dieser Nachweis ist in Tafel 19A und Tafel 19B erbracht.
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Beide Abbildungen zeigen, dass die Menge an gefélltem Karbonat nach dem Einfluss der Sul-
fatreduktion nicht nur gleich bleibt, sondern zugenommen hat, obwohl vitale Cyanobakterien-
Kolonien fehlen (Tafel 19B). Die vitalen Cyanobakterien-Kolonien sind nach Einwirkung von
Eisensulfid inaktiviert (Fehlen der Farbung) (vgl. Tafel 22A mit 22C) und siedeln sich im Zuge
der allgemeinen Neubesiedlung ab Mirz 2006 wieder an (Tafel 22A). Ergénzend muss jedoch
hinzugefiigt werden, dass eine Sulfatreduktion ohne vorherige cyanobakterielle Besiedlung
nicht zur Kalzifizierung fiihrt (Tafel 17A). Das bedeutet, dass zur onkoidalen Kalzifizierung in
jedem Fall eine cyanobakterielle Besiedlung stattfinden muss, die Kalzifizierung jedoch spater
auch von anderen Bakterien in Gang gehalten werden kann.

Die Besiedlung der einzigen Nukleus-Unterseite (Tafel 19A) kann nur mit einer {iberdurch-
schnittlich giinstigen Positionierung zusammenhéngen, in der optimale Umweltfaktoren eine
cyanobakterielle Besiedlung ermdglicht haben oder ein Artefakt sein, der aus einer vertausch-
ten Lage-Positionierung von Ober- und Unterseite zustande kam. Im letzteren Fall konnen
die Umweltbedingungen an der neuen Position fiir die Aufrechterhaltung der cyanobakteriell
besiedelten Unterseite nicht geeignet gewesen sein. Das iiberwiegende Ausbleiben von cyanobak-
teriell besiedelten und kalzifizierten Nukleus-Unterseiten wiahrend der Dauer des Experimentes
(Tafel 17A, Tafel 22A) stellt zunichst das in-situ Wachstum der Alz-Onkoide grundsitzlich
in Frage, weil an natiirlich entstandenen Alz-Onkoiden die Unterseiten zweifellos kalzifiziert
sind (Tafel 35, Tafel 36). Jedoch muss die flichige Ausbreitung der Cyanobakterien-Kolonien
(Tafel 23A) mit fortschreitender Zeit beriicksichtigt werden. Im Laufe der Zeit dehnt sich die
cyanobakterielle Besiedlung der Oberseite in Richtung Unterseite aus (Tafel 23A) und fiihrt
dort zur Kalzifizierung. Daraus ergibt sich eine geringere Menge an gefilltem Kalzit auf der
Unterseite als auf der Oberseite. Diese Morphologie ist typisch fiir die natiirlichen Alz-Onkoide
(Kapitel 4.1 und Kapitel 4.2).

Alle wihrend des Experimentes ausgelegten Nukleus-Oberseiten wurden bis Juni 2006 cyano-
bakteriell besiedelt und kalzifiziert (Tafel 22A, 22B, Tafel 23 A, 23B, Tafel 27A, 27B, 27C, Tafel
30A, 30B, Tafel 32A, 32B, Tafel 33A, 33B, Tafel 34A, 34B). Das weist auf ein hohes Potential
der Onkoid-Bildung in der Alz hin. Dichte und Ausmaf} der Kalzifizierungen korrelieren positiv
mit der Aufenthaltsdauer in der Alz. Anfénglich werden die seitlichen Rénder der Oberseite,
die stromungsexponiert sind, sehr viel dichter cyanobakteriell besiedelt und kalzifiziert als
das Zentrum der Oberseite (Tafel 16A, 16B, Tafel 30A, Tafel 33A, 33B, 33C). Nach und nach
werden alle Bereiche der Oberseite besiedelt. Die Kalzifizierung kann punktuell scharf begrenzt
sein (Tafel 17B, 17C, Tafel 22A, 22B, Tafel 23A, 23B), wenn nicht aneinander angrenzende
cyanobakterielle Kolonien mineralisieren. Sie kann flichig sein, wenn sich die punktuell kalzi-
fizierten Kolonien verdichten oder um die authochthon mineralisierenden Kolonien zusétzlich
eine Organomineralisation oder das Einfangen und Binden allochthoner Sedimente stattfindet
(Tafel 27A, 27B, Tafel 30A, 30B).

Die im April 2005 ausgelegten Quarzit-Nuklei unterlagen einer ganzjahrigen Beobachtung, die
darauf hindeutet, dass die im Sommer ausgefillten Karbonte im Winter weiter verhirten. Auf
die sommerliche Wachstumsperiode deuten die Signale der stabilen Sauerstoff-Isotopen aus
onkoidalem Massenkarbonat und Alzwasser ebenfalls hin (Kapitel 4.4). Die Auswertung des
Wachstumsexperimentes unterstiitzt die Aussage von Kapitel 4.4.

Im progressiven Wachstumsverlauf behalten die stromungsexponierten Rénder der Oberseite
hohere Kalzifizierungsraten bei. Demnach ist der seitliche Rand der stromungszugewandten
Nukleus-Seite stets am stdrksten kalzifiziert und wéchst am schnellsten. Daraus resultiert die
iiberwiegend abgeflachte, ellipsoide Onkoidgestalt. Das ist der ndtige Nachweis, der in Ka-
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pitel 4.1.3 noch nicht vorhanden war, um die elliptische Makrostruktur der Alz-Onkoide zu
erkléren.

Bedeutender jedoch ist, dass eine Kontinuitit der wihrend des Experimentes beobachteten cyano-
bakteriellen Besiedlungsmuster zu der Ausbildung jener internen 3 Merkmale in der onkoidalen
Struktur fiihrt, die ohne ein in-situ Wachstum nicht zu erklaren sind: (1) die Dezentralitét des
Kernes , (2) die generellen Unterschiede in der Karbonatmenge zwischen Ober- und Unterseite
und (3) die lokale Konstanz der Ausfallung der grofiten Karbonatmenge am strémungsexpo-
nierten Rand statt an der zentralen Oberseite (Tafel 35, Tafel 36).

4.5.2 Jihrliche Kalzifizierungsrate und Alter der Alz-Onkoide

Die Kalzifizierung der cyanobakteriellen Kolonien beginnt ca. 2 Monate nach der Besiedlung.
Diese Beobachtung wird durch die Ergebnisse von FEncHEL (1998) und KuHL et al. (2003)
gestiitzt.

Die in dieser Studie experimentell ermittelte jahrliche Kalzifizierungsrate der Alz-Onkoide
betrdgt durchschnittlich 0,58 mm/Jahr. Diese Kalzifizierungsrate weicht zwar von der von RoTT
(1991) mit Hilfe der Pb-210 Methode ermittelten von 0,33 mm bis 0,34 mm/Jahr und von der von
ZWINGERS (2003) ermittelten zwischen 1,6 mm und 4,6 mm/Jahr ab. Die Griinde dafiir konnen
sowohl 6kologisch als auch methodisch bedingt sein, bleiben aber spekulativ. FLUGEL (1978) gibt
eine durchschnittliche jahrliche Kalzifizierungsrate fiir rezente Stiwasser-Onkoide zwischen
2 und 4mm/Jahr an. MErz-PrEiss & RipING (1999) haben fiir SiiBwasser-Onkoide in Siidwest-
Deutschland eine durchschnittliche Zuwachsrate von 2,21 mm/Jahr angegeben. Moore & BURNE
(1994) geben fiir die Mikrobialithe des salzwasserbeeinflussten Lake Clifton eine Zuwachsate
von 1 mm/Jahr an. Eine maximale Wachstumsrate von 1 mm/Jahr wird auch von PLAYFORD
& CockBaIN (1976) fur die Stromatolithen der Shark Bay angegeben. CAsTANIER et al. (1999)
haben auf experimentellem Weg eine bakterielle Kalzifizierungsrate zwischen 4 pm und 2 mm
herausgefunden. Urséchlich fiir die Variationen konnen Unterschiede in der Kalzifizierungs-
leistung beispielsweise aufgrund von abweichenden Umweltfaktoren und einer abweichenden
Zusammensetzung der Cyanobakterien-Gemeinschaft sein. Es muss auch bedacht werden,
dass die hier experimentell ermittelte Kalzifizierungsrate auf der Kalzifizierungsleistung einer
»Pionier“-Gemeinschaft basiert. SzuLc & SMyk (1994) machen an SiiBwasser-Stromatolithen
deutlich, dass eine saisonale 6kologische Sukzession einer mikrobiellen Gemeinschaft existiert.
Waihrend solch einer Sukzession besteht die Moglichkeit, dass eine andere Zusammensetzung
von kalzifizierenden Arten hohere Kalzifizierungsleistungen erbringt.

Die Nuklei, an denen die jahrliche Wachstumsrate bestimmt worden ist, zeigen nicht die typische
Stratifizierung (Kapitel 4.2 oder HAGELE et al. 2006), die in der ,,Rinde* von mehrere Jahre
alten Onkoiden zu beobachten ist. Vermutlich geht die Zusammensetzung der cyanobakteriel-
len Gemeinschaft, die sich im Zeitraum eines Jahres auf den Nuklei etablierte, nicht liber das
Pionierstadium hinaus. In dem Fall wird eine reale Kalzifizierungsrate verhiillt, was allerdings
mit erweiternden Experimenten erst einmal zu zeigen wire. Die Wirkung von Eisensulfid auf
die Kalzifizierung (HAGELE 2004) muss bei Ermittlung der Kalzifizierungsrate an der Nukleus-
Oberseite nicht beriicksichtigt werden, da das Eisensulfid in allen Féllen nur an der Nukleus-
Unterseite vorkommt (HAGELE 2004). Prinzipiell variiert die Kalzifizierungsrate zwischen
Oberseite, stromungsexponiertem Rand und Unterseite der Nuklei, eine Beobachtung, die
auch von ZwiNGERs (2003) gemacht worden ist. Die geringe Kalzifizierungsrate der Unterseite
der Onkoide ist ein aussagekrifiges Indiz fiir ein onkoidales in-situ Wachstum. Die Karbona-
tablagerungen auf der Unterseite, die bei Alz-Onkoiden (nicht bei den ausgelegten Nuklei) zu
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beobachten sind, entstehen vermutlich nicht durch einen Riittelvorgang (Kapitel 4.1), sondern
durch flaichenhaftes Ausbreiten der cyanobakteriellen Besiedlung von der Oberseite Richtung
Unterseite (Tafel 23A). Wihrend die Unterseite vergleichsweise zur Oberseite verzogert besiedelt
und kalzifiziert wird, schreitet die Besiedlung und Kalzifizierung der Oberseite stetig voran.
Eine Differenz in der Besiedlungs-und Kalzifizierungsrate zwischen Ober- und Unterseite ist
die Folge, die in der Mehrzahl der Alz-Onkoide auch zu beobachten ist (Tafel 35, Tafel 36).

Bestitigt durch RoTT (1991) und ZwiNGEers (2003) erlaubt die in dieser Arbeit ermittelte Spann-
weite des onkoidalen Alters zwischen 23 und 92 Jahren die Aussage, dass die Alz-Onkoide nicht
fossil sind. Eine vertrauenswiirdige Angabe des absoluten Alters ist jedoch mit der in dieser
Studie verwendeten Experimentdurchfiihrung nicht mdglich, da das Alter, bestimmt an ver-
schiedenen Positionen desselben Onkoids, enorm voneinander abweichen kann (Abb.31). Grund
dafiir sind Préferenzen im Besiedlungsverhalten der Cyanobakterien. Die dichter besiedelten
stromungsexponierten Réander der Onkoide (Tafel 16A, 16B, Tafel 30A, Tafel 32A, Tafel 33A,
33B, 33C) geben den entscheidenden Hinweis darauf, dass die cyanobakterielle Besiedlung und
anschliefende Kalzifizierung nicht homogen iiber die Onkoid-Oberfléche verlauft.

Dariiberhinaus ist aus der Betrachtung der Onkoid-Querschnitte zu erkennen, dass solche
Besiedlungspriaferenzen im Verlauf einer progressiven onkoidalen Kalzifizierung bei in-situ
Wachstum beibehalten werden und zu Unterschieden in der Schichtmichtigkeit der abgelagerten
Karbonate fiihren kénnen, sichtbar an der méchtigeren Kalzifizierung der stromungsexponierten
Stellen als der von anderen Stellen am Onkoid (Tafel 35, Tafel 36). Wird zusétzlich noch die
fiir Mikroorganismen charakteristische exponentielle Vermehrung beriicksichtigt, die zu einer
exponentiellen Zunahme der Kalzifizierung fiihren kann, ist die Altersbestimmung basierend
auf der Festlegung der Kalzifizierungsrate fiir ein Jahr mit ,,Pionier“besiedlung nicht fiir die
absolute Bestimmung des onkoidalen Alters geeignet. Nur bei Beriicksichtigung des exponen-
tiellen Wachstumsverhaltens der Cyanobakterien und der Entwicklung der kalzifizierenden
Gemeinschaft vom ,,Pionier“-zum ,,Klimax*“-Stadium fithren zu einer annihernd realen Kal-
zifizierungsrate. Um eine vertrauenenswiirdige Bestimmung des absoluten Alters anhand der
Kalzifizierungsrate durchziihren zu kdnnen, muss das in dieser Studie angewandte Experiment
einer zeitlich langeren Laufzeit ausgesetzt und der Focus besonders auf das Wachstumsverhalten
gerichtet werden.

Rott (1991) bestimmte das absolute Alter eines 20 mm breiten Alz-Onkoids auf 104 Jahre.
Das in dieser Studie bestimmte absolute Alter von 100-110 mm breiten Alz-Onkoiden variiert
zwischen 23 und 92 Jahren mit einem Durchschnitt von 55 Jahren. Onkoidalter und Onkoid-
groBe korrelieren nur mit einer statistischen Wahrscheinlichkeit von 77% (Abb. 30). Ursichlich
fiir die geringe Korrelation ist, dass eine zunehmende Kalzifizierung im Laufe der Zeit zwar
zu einer onkoidalen Groenzunahme fiihrt, jedoch auch die Grofe des Kernanteils an der ge-
samten Onkoidsubstanz beriicksichtigt werden muss. Onkoide, deren Kernanteil hoch ist, sind
bei gleicher Grofie jliinger als Onkoide, deren Kernanteil klein ist (vgl. Tafel 36C mit 36F).
Aus diesem Grund ist eine positive Korrelation zwischen Onkoidgréfie und Onkoidalter mit
Vorsicht zu behandeln.
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Die Entstehung der Mikrostruktur basiert auf: (1) abiotischen Umweltbedingungen, (2) der
Struktur der EPS mit den suspendierten Organismen, den molekularen Eigenschaften, der Ar-
chitektur des Biofilms, den physikalischen Eigenschaften der Tertidrstruktur, (3) spezifischen
und unspezifischen biogenen Verkalkungsmustern, Organomineralisation, Fangen und Binden
von Sedimenten, (4) Abweidung, Bioturbation und Metabolismus der Metazoa und (4) Sedi-
mentstabilitit durch Biostabilisierung.

Die Mesostruktur der Alz-Onkoide basiert auf der Entstehung von (1) dichtem, laminierten
Karbonat, (2) dichten, unlaminierten Karbonatbereichen und (3) pordsen, unlaminierten Kar-
bonatbereichen. Sie werden verursacht durch die Migrations-Dynamik der mikrobiellen Popu-
lation, der Bioturbation und Wohnstrategie der Metazoa, der Etablierung einer ,,Monokultur*
oder ,,Mischkultur von kalzifizierenden Cyanobakterien und durch saisonal schwankende
Umweltbedingungen. Merkmale der Mesostruktur kénnen unter Umsténden als Indikatoren
fiir die Rekonstruktion von Umweltbedingungen dienen.

Die Makrostruktur entsteht hauptsichlich aus einer Zweier-Kombination aus ,,Sandstrahl“-Ef-
fekt und in-situ Wachstum. Eine Drehung findet nur gelegentlich und in Ausnahmefillen statt,
d.h. einzelne Onkoide

Da in vergangenen Studien iiber die onkoidale Morphogenese meistens auf die Gestaltung der
Mesostruktur als Indikator fiir Umweltbedingungen und auf ausgewéhlte dominierende Muster
kalzifizierender Organismen fokussiert wird, liegt der Wert dieser Arbeit in der ganzheitlichen
Betrachtung der Onkoid-Struktur und der sich daraus komplex darstellenden Morphogenese.
Inwieweit und ob die geochemischen und biologischen Bedingungen der Alz iiberhaupt auf
vergangene Umwelten transferiert werden kdnnen, wenn fossile Onkoide eine @hnliche Innen-
architektur wie die Alz-Onkoide aufweisen, bleibt Aufgabe der Zukunft.

Die Alz-Onkoide zeigen teilweise konzentrische Karbonat-Laminae, wie sie auch von anderen
Onkoiden bekannt sind, jedoch mit dem Charakteristikum des in-situ Wachstums: die Laminae
an der Oberseite sind méchtiger als die an der Unterseite. Die aktive Wachstumsschicht, in der
die Photoautotrophen in einem vertikalen Stratifizierungsmuster angeordnet sind, schlief3t die
duBeren 13 mm der Onkoidrinde ein, die sich in einen dufleren weichen Biofilm (Smm) und
einen darunterliegenden kalzifizierten Biofilm (8 mm) unterteilen 146t. Der Biofilm, der von einer
multitrophischen Cyanobakterien-Diatomeen-Metazoa-Gemeinschaft gebildet und besiedelt
wird, ist das Hauptcharakteristikum in Hinblick auf Bildung und Wachstum der Alz-Onkoide.
Eine Phosphor-Limitierung des aquatischen Lebensraums mit einem N:P Verhéltnis von > 115
durch das gesamte Jahr hindurch hemmt das Wachstum multizelluldrer Algen und Hoherer
Pflanzen. In Kapitel 4.2 wurde geschlussfolgert, dass hohere Phosphor-Konzentrationen die
Cyanobakterien-dominierte, Onkoid-aufbauende Lebensgemeinschaft durch andere Organismen
ersetzt wiirde. Nachfolgende Ergebnisse offenbaren zwar ein geringeres N:P Verhiltnis von
18, doch die Grundaussage, dass Onkoide kleine Okosysteme in einer Phosphor-limitierten
Umwelt sind, kann aufrecht erhalten werden, weil es sich auch bei einem Wert von 18 um ein
Phosphor-limitiertes Milieu handelt.

Cyanobakterien verfligen liber mehrere Strategien, mit einer Phosphor-Mangelsituation um-

zugehen, denn Phosphor ist fiir die Etablierung der benthischen Onkoid-Lebensgemeinschaft
zwingend notwendig. Recycling-Produkte, die aus Stofffliissen des komplexen Nahrungsnetzes
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stammen und der zusétzliche Eintrag von allochthonem Nahrungsbestandteilen aufgrund der
klebrigen Eigenschaften des Biofilms konnen den Nahrungsbedarf der Onkoid-Lebensgemein-
schaft decken. Die Alz-Onkoide stellen ein enges Biindnis zwischen Biotop und Biozénose dar,
in dem komplexe Wechselwirkungen untereinander und mit der Umwelt ablaufen. Die Folgerung
ist, dass die Alz-Onkoide als kleine, aber komplexe Okosysteme angesehen werden konnen, die
geeignete geochemische Umweltbedingungen fiir Bildung und Wachstum bendtigen.

Die Parameter Alkalinitit, pH, Konzentrationen an Kalzium und Magnesium, Licht, Sauerstoff
und Temperatur zwischen dem Flussarm A, der die Onkoid-Bildung erméglicht und Flussarm B,
in dem keine Onkoidbildung stattfindet, sind einander so &hnlich, dass diese Umweltparameter
als Ursache fiir das Fehlen von Onkoiden in Flussarm B ausgeschlossen werden konnen. Obwohl
die Nahrstoffsituation mit Hinblick auf das N:P Verhéltnis in Flussarm B sogar giinstiger (N:P
=10) als in Flussarm A (N:P = 18) ist, findet in Flussarm B keine Onkoidbildung statt.

Die FlieBgeschwindigkeit ist der Umweltparameter, der prinzipiell iiber Vorkommen oder Ab-
wesenheit von Onkoiden entscheidet. Die Bedeutung der FlieBgeschwindigkeit fiir den Flussarm
B, in dem keine Onkoide gebildet werden, liegt in der Féhigkeit, abgelagerte Sedimente, die
aus Zeiten geringerer FlieBgeschwindigkeiten stammen, von potentiellen Onkoid-Nuklei zu
entfernen, um die Neubesiedlung mit einer cyanobakteriellen Gemeinschaft zu erméglichen.
Eine etablierte Gemeinschaft ist in der Lage, mit den Auswirkungen einer temporiren Sediment-
bedeckung umzugehen. In Flussarm B wire eine FlieBgeschwindigkeit von mindestens 0,53
ms™' notig, um die Bildung von Onkoiden zu ermdglichen. Solange diese FlieBgeschwindigkeit
in Flussarm B weiterhin nur selten erreicht wird, bleibt eine Onkoidbildung aus. Aus der Er-
kenntnis, dass die FlieBgeschwindigkeit tiber das Schicksal der Alz-Onkoide entscheiden kann,
entwickelt sich die Uberlegung, dass alle natiirlichen oder anthropogenen Ereignisse, die zum
Absinken des Chiemsee-Wasserspiegels und damit zur Erniedrigung der FlieBgeschwindigkeit
fiihren, eine existenzielle Bedrohung fiir die Onkoide darstellen konnen.

Obwohl die Erkenntnisse iiber die dkologischen Zusammenhédnge zwischen den Umweltbe-
dingungen der Alz und den Onkoid-bildenden Organismen viele Antworten auf Bildungs- und
Wachstumsprozesse liefern, geben sie keinerlei Auskunft tiber die Wachstumsperiode der Alz-
Onkoide. Die dafiir durchgefiihrten Temperatur-Rekonstruktionen anhand stabiler Sauerstoft-
isotopen und der Vergleich mit gemessenen Wassertemperaturen legen eine Wachstumsphase
der Alz-Onkoide zwischen Mai und Oktober (haupséchlich im Sommer) nahe. Dieses Ergebnis
deckt sich mit dem Ergebnis aus dem Wachstumsexperiment. Dieses Experiment erbrachte
sowohl den Nachweis der sommerlichen Besiedlung und Kalzifizierung Wachstumsperiode als
auch den Nachweis des in-situ Wachstums. Dariiberhinaus lieferte es Ergebnisse zur Strategie
der cyanobakteriellem Besiedlung, zur Kalzifizierungsrate und zum Alter.

Die Strategie der cyanobakterielle Besiedlung der Alz-Onkoide erfolgt auf 2 Wegen, die sich
saisonal erginzen und auf diese Weise eine Etablierung des Biofilms iiber das gesamte Jahr
hinweg ermdoglichen. (1) Die cyanobakterielle Neubesiedlung durch allochthone Reprodukti-
onsstadien findet zwischen Méarz und September statt, wahrend die cyanobakterielle Besiedlung
zwischen September und Mérz aufgrund der authochthonen Reproduktionsstadien zustande
kommt. Die winterliche Sedimentbedeckung (zwischen November und Mirz) reglementiert
zwar die cyanobakteriellen Besiedlung wihrend des Winters, ohne zum Absterben des Biofilms
zu fiihren und sorgt fiir die weitere Aushirtung der im Sommer geféllten Karbonatprodukte, die
Hauptwachstumsphase der Alz-Onkoide verlduft jedoch im Sommer. Auch wenn die Alz-On-
koide auf eine temporére Sedimentbedeckung von drei Monaten nicht letal reagieren, sind sie
doch einer dauerhaften Hintergrundssedimentation gegeniiber empfindlich. Erst das komplexe
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Zusammenspiel physikochemischer, sedimentologischer und biologischer Faktoren, die in der
Alz vorherrschen ermoglichen diesem sehr besonderen Onkoid-Typ mit all seinen Merkmale.

Die onkoidale Substanzvermehrung wird neben einer Organomineralisierung und dem Einfangen
und Binden allochthoner Sedimente (flachige Substanzvermehrung) hauptséchlich durch die
in-situ Fillung der Cyanobakterien von Kalziumkarbonat (punktuelle Substanzvermehrung)
gewihrleistet. Das Ausmal der Kalzifizierung entspricht dem Ausmal} der cyanobakteriellen
Besiedlung, deren Verteilung iiber die Oberfliche nicht homogen stattfindet. Prinzipiell ist die
Oberseite von experimentell ausgelegten Nuklei cyanobakteriell besiedelt und kalzifiziert, die
Unterseite nicht. Der stromungsexponierteste Rand der Oberseite ist am dichtesten besiedelt
und kalzifiziert. All die beobachteten Details an den experimentell ausgelegten Nuklei, deren
in-situ Positionen stets gewéhrleistet waren, stehen im volligen Einklang mit den Merkmalen,
die die experimentell unbeeinflussten Alz-Onkoide aufweisen. Aus diesem Grund ist ein in-situ
Wachstum der Alz-Onkoide bewiesen. Die ersten Kalzifizierungsprodukte treten circa zwei
Monate nach erfolgreicher cyanobakterieller Besiedlung der Nuklei ein.

Da die cyanobakterielle Besiedlung und Kalzifizierung heterogen verteilt ist, ist auch die on-
koidale Kalzifizierungsrate an verschiedenen Stellen des Onkoids unterschiedlich. Die grofite
Kalzifizierungsrate von durchschnittlich 0,63 mm/Jahr entsteht am stromungsexponierten Rand
der Oberseite, der zentrale Teil der Oberseite mit einer durchschnittlichen Rate von 0,53 mm/
Jahr. Offensichtlich ist der Einfluss der Stromung auf das onkoidale Wachstum von groBerer
Bedeutung als die Lichtverhéltnisse. Ansonsten wiirden die hochsten Kalzifizierungsraten am
zentralen Teil der Oberseite entstehen, da hier die Lichtverhéltnisse am besten sind. Das ist
aber nicht der Fall.

Obwohl die Alz-Onkoide echte Riesen unter den Onkoiden darstellen, sind sie nicht fossil,
denn das Alter der getesteten Onkoide, die eine Durchschnittsgrofle repriasentieren, kann auf
23 bis 92 Jahre festgelegt werden. Alter und Grof3e korrelieren zwar, aber der Kernanteil muss
bei vergleichender Betrachtung beriicksichtig werden. Aus diesem Grund kann das Alter eines
Onkoids nicht anhand seiner Grofe relativ zu einem anderen Onkoid bestimmt werden.

Fundamentale Fragestellungen, die sich wihrend der Forschungsarbeit beziiglich Morphogenese,
Wachstum und Okologie ansammelten, konnten in der vorliegenden Dissertation beantwortet
werden. Aus diesem Grund stellt sie ein Basiswerk fiir Themen dar, die sich mit Onkoiden oder
Mikrobialithen beschiftigen.
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6. AUSBLICK

Onkoide existieren seit einem geologisch langen Zeitraum und entstehen biogen. Die Erfor-
schung von Onkoiden ist eine interdisziplindre Aufgabe, die die Facher Geowissenschaften
und Biologie miteinander verbindet. In der vorliegenden Arbeit konnten einige fundamentale
Fragen zu Morphogenese, Wachstum, Okologie, Wachstumsperiode, Kalzifizierungsrate,
Wachstumsgeschwindigkeit und Alter der Alz-Onkoide beantwortet werden. In Zukunft ist zu
priifen, inwieweit sich rezente Onkoide anderer Fliisse mit den Alz-Onkoiden im Hinblick auf
Entstehung, Wachstum und Okologie decken. Solche Untersuchungen fiihren zu einer umfas-
senden Charakterisierung des Lebensraumes von SiiBwasser-Onkoiden und ermitteln allgemein
giiltige 6kologische Rahmenbedingungen fiir die prinzipielle Entstehung von Onkoiden.

Da in dieser Arbeit ausschlieBlich Onkoide einer einzigen Lokalitit untersucht wurden, ist eine
Verallgemeinerung der Ergebnisse erst nach Untersuchungen von rezenten Onkoiden anderer
Lokalititen zuldssig. Nach Analysen zur Morphogenese, Wachstum und Okologie rezenter
Onkoide vieler verschiedener Lokalitdten kann ein Katalog von Merkmalen und Eigenschaften
entstehen, der fiir die Charakterisierung fossiler Onkoide anwendbar ist.

Die Bedeutung der einzelnen Umweltbedingungen auf die Bildung und das Wachstum von
Mikrobialithen ist ein weitgehend unerforschtes Terrain und bietet viel Potential fiir das Ver-
stindnis der okologischen Hintergriinde. Erst wenn wir die Okologie besser verstehen, sind
Klassifizierungen fiir Rekonstruktionen fossiler Umweltbedingungen wirklich sinnvoll.

Um den Geheimnissen des Erfolges von Onkoiden, Stromatolithen oder Mikrobialithen ange-
sichts ihrer langen Entwicklungsgeschichte auf die Spur zu kommen, bedarf es weiterfiihrender
Studien, denn mit mehr Wissen {liber heute lebende, biogene Sedimentgebilde werden wir auch
ihre fossilen Verwandten besser verstehen. Den effektivsten Weg dafiir bietet die Interdiszipli-
naritat.

81



Danksagung

7. DANKSAGUNG

Meinen besonderen Dank spreche ich in erster Linie Prof. Dr. R. Leinfelder fiir die herzliche
Begleitung, die liickenlose Betreuung und die harmonische Zusammenarbeit aus. Viele Ideen
dieser Arbeit wurden in Diskussionen mit Dr. U. Struck geboren. Aus diesem Grund und fiir die
Durchfiihrung zahlreicher Sauerstoffisotopen-Analysen gebiihrt auch ihm ein ganz besonderer
Dank. Fiir die unkomplizierte Umsetzung der Interdisziplinaritét zwischen Geologie und Bio-
logie bedanke ich mich iiberaus herzlich bei Prof. Dr. J. Grau und Prof. Dr. E.-G. Burmeister.
Prof. Dr. B. Reichenbacher danke ich fiir die mehr als zahlreichen Hilfestellungen in diversen
Situationen, die letztlich zur Vollendung dieser Arbeit fithrten. Dr. Dieter Schmid iibernahm
dankbarerweise die Schulung meines Blickes fiir Verborgenes.

Ohne die technische Kompetenz und dem personlichen Einsatz von Cathleen Helbig, Renate
Liebreich und Lisa Bock wiirden dieser Arbeit die grundlegenden Ergebnisse fehlen.Gedankt
wird dem Wasserwirtschaftsamt Traunstein fiir die freundliche Uberlassung von wasserche-
mischen und Temperatur Daten. Dank geht auch an Dr. Albert Gilg und Prof. Dr. W. Schmahl
fiir die Durchfiihrung und Hilfe bei der XRD. Georg Janfen wird fiir fotografische Arbeiten
gedankt. Dr. T. Baumann und J. Langer danke ich fiir die chemischen Karbonat-Analysen und
zusitzlich Laborarbeiten. Dr. O. Spieler danke ich fiir die Hilfe bei der KorngréBenbestimmung.
Nicht nur meinen Dank sondern auch meinen Respekt fiir die anregenden Diskussionen verdie-
nen Dorothea Frieling und Herbert Scholz. Eine frithe Version des Kapitels ,,Onkoide aus der
Alz: kleine Okosystem in einer Phosphor-limitierten Umwelt profitierte von den hilfreichen
Kommentaren von Robert Riding, Cardiff, Joachim Reitner, Gottingen, Gregory Webb, Brisbane
denen hier auch gedankt wird.

Fiir alle kalten Taucheinsitze bedanke und entschuldige ich mich bei Norbert Gast und Max
Riehl.

Tim Stich, bei Dir bedanke ich mich mit Zuneigung fiir Deine unerschopfliche Geduld und Deine
Anerkennung. Sandi Dressel, ich danke Dir mit meiner uneingeschriankten Geschwisterliebe
dafiir, dass Du mein Bruder bist. Der Gedanke, dass uns nichts trennen kann, gibt mir Riickhalt
und Durchhaltevermogen. Gute Feen, wie meine Schwester Saskia Bangert, sind es, die im
Hintergrund auf geheimnisvolle Weise eine zauberhafte Zukunft organisieren. Dankeschon!

Diese Arbeit wurde einerseits durch das GeoBio-Center™VMiinchen geférdert und andererseits
mit einem Promotionsstipendium aus dem Programm zur Férderung der Chancengleichheit fiir
Frauen in Forschung und Lehre der LMU Miinchen finanziert. Beiden Institutionen danke ich
fiir das Vertrauen in meine Arbeit.

82



Literatur

8. LITERATUR

AITKEN, J.D., 1967, Classification and environmental significances of cryptalgal limestones and dolomites, with illustrations from
the Cambrian and Ordovician of southwestern Alberta: Journal of Sedimentary Petrology, v. 37, p. 1163-1178.

ALLEN, M.M., 1984, Cyanobacterial cell inclusions: Annual Review of Microbiology, v. 38, p. 1-25.

ANDREWS, J.E., RIDING, R. und DEnnis, P.E., 1993, Stable isotopic composition of Recent freshwater cyanobacterial carbonates from
the British Isles; local and regional envrionmental control: Sedimentology, v. 40, p. 303-314.

ANDREWS, J.E., RIDING, R. und DEnnis, P.F., 1997, The stable isotope record of envrionmental and climatic signals in modern ter-
restrial microbial carbonates from Europe: Palacogeography, Palacoclimatology, Palacoecology, v. 129, p. 171-189.

ARp, G., REIMER, A. und REITNER, J., 1999, Calcification in cyanobacterial biofilms of alkaline salt lakes: European Journal of
Phycology, v. 34, p. 393-403.

ARp, G., REIMER, A. und REITNER, J., 2001, Photosynthesis-induced biofilm calcification and Calcium concentrations in Phanerozoic
Oceans: Science, v. 292, p. 1701-1704.

Arp, G., REIMER, A. und REITNER, J., 2003, Microbialite formation in seawater of increased alkalinity, Satonda Crater Lake, Indo-
nesia: Journal of Sedimentary Research, v. 73, p. 105-127.

AWRAMIK, S.M., 1984, Ancient stromatolites and microbial mats, in Cohen, Y., Castenholz, R.W. und Halvorson, H.O., (Hrsg.),
Microbial mats: New York, Alan R. Liss, p. 1-22.

BADGER, M.R., Bassert, M. und Commins, H.N., 1985, A model of HCO," accumulation and photosynthesis in cyanobacterium
Synechococcus sp.: Plant Physiology, v. 77 (2), p. 465-471.

BarHurst, R.G., 1975, Carbonate sediments and their diagenesis: New York, Elsevier Science Publications & Co, 1-658 p.

BEGON, A E., HARPER, J.L. und Townsenp, C.R., 1998, Okologie: Heidelberg, Berlin, Spektrum Akademischer Verlag.

BEIER, S., BoLLEY, M. und TRAUNSPURGER, W., 2004, Predator-prey interactions between Dugesia gonocephala and free living
nematodes: Freshwater Biology, v. 49, p. 77-86.

BENKE, A.C., WALLACE, J.B., HARRIsON, J.W. und KoEBEL, J.W., 2001, Food web quantification using secondary production analysis:
predaceous invertebrates of the snag habitat on a subtropical river: Freshwater Biology, v. 46 (3), p. 329-346.

BHAva, D., 1996, Molecular responses of cyanobacteria to macronutrient limitation: Journal of Scientific and Industrial Research,
v. 55, p. 630-637.

BHAYA, D., Scuwarz, R. und Grossman, A.R., 2000, Molecular responses to environmental stress, in Whitton, B.A. und Potts,
M., (Hrsg.), The ecology of cyanobacteria. Their diversity in time and space: Dordrecht, Kluwer Academic Publishers, p.
397-442.

Borowitzra, M.A., 1989, Carbonate calcification in algae - initiation and control, in Mann, S., Webb, J. und Williams, R.J.P.,
(Hrsg.), Biomineralization: Weinheim, VCH-Verlag, p. 63-94.

BortorLamr, G.C., Ricct, B., SuseLLa, G.F. und Zurri, G.M., 1979, Isotope hydrology of the Val Corsaglia,Maritime Alps, Piedmont,
Italy: Isotope Hydrology 1978, v. 1, p. 327-350.

BouquEr, E., BoroNaT, A. und Ramos-CoRMENZANA, A., 1973, Production of calcite (calcium carbonate) crystals by soil bacteeria
is a general phenomen: Nature, v. 246, p. 527-529.

BOURRELLY, P., 1970, Les Algues d’eau douce: Initiation 4 la Systematique, Tome III:Les Algues bleues et rouges: Paris, Editions
N. Bourbée & Cie 3.

Bowens, G.J. und WiLkiNsoN, B.A., 2002, Spatial distribution of d180 in meteoric precipitation: Geology, v. 30, p. 315-318.

BURMEISTER, E.-G., 1985, Bestandsaufnahme wasserbewohnender Tiere der oberen Alz (Chiemgau, Oberbayern) - 1982 und 1983
mit einem Beitrag (I11.) zur Kéchenfliegenfauna Oberbayerns (Insecta, Trichoptera): Forschungen und Berichte zu Naturschutz
und Landschaftspflege, v. 9, p. 4-28.

BurnE, R.V. und Moorg, L.S., 1987, Microbialites: Organosedimentary deposits of benthic microbial communities: Palaios, v.
2, p. 241-254.

CAMPBELL, A.A., EBRAHIMPOUR, A., PEREZ, L., SMEsKko, S.A. und NancorLans, G.H., 1989, The dual role of polyelectrolytes and
proteins as mineralization promotors and inhibitors of calcium oxalate monohydrate: Calcified Tissue International, v. 45,
p. 122-128.

CaNFIELD, D.E. und DEs Marais, D.J., 1991, Aerobic sulfate reduction in microbial mats: Science, v. 251, p. 1471-1473.

Carozzi, A.V., FALKENHEIN, F.U.H. und Frankg, M.R., 1983, Depositional environment, diagenesis and reservoir properties of
oncolitic packstones, Macaé Formation (Albian-Cenomanian), Campos Basin, offshore Rio de Janeiro, Brazil, in Peryt, D.,
(Hrsg.), Coated grains: Berlin, Springer, p. 330-343.

CASTANIER, S., LE METAYER-LEVREL, G. und PERTHUISOT, J.-P., 1999, Carbonate precipitation and limestone genesis - the microbio-
logist point of view: Sedimentary Geology, v. 126, p. 9-23.

CHaFreTz, H.S., 1994, Bacterially induced precipitates of calcium carbonate and lithification of microbial mats, in Krumbein, W.E.,
Paterson, D.M. und Stal, L.J., (Hrsg.), Biostabilization of sediments: Oldenburg, BIS, p. 149-163.

CHarETz, H.S. und Buczynski, C., 1992, Bacterially induced lithification of microbial mats: Palaios, v. 7, p. 277-293.

CuarackLis, W.G. und MarsHALL, K.C.E., 1990, Biofilms: New York, Wiley, 316 p.

CHRISTENSEN, B.E., KiosBAKKEN, J. und Smipsrop, O., 1985, Partial chemical and physical characterization of two extracellular
polysaccharides produced by marine periphytic Pseudomonas sp. strain NCMB 2021: Applied Environmental Microbiology,
v. 50, p. 837-845.

CLARK, I. und Fritz, P., 1997, Environmental Isotopes in Hydrogeology, CRC Press, 328 p.

CoHEN, Y., 1984, The Solar Lake cyanobacterial mats: strategies of photosynthetic life under sulfid, in Cohen, Y., Castenholz, R.W.
und Halvorson, H.O., (Hrsg.), Microbial mats: stromatolites: New York, Alan R. Liss, Inc., p. 133-149.

CosterTON, J.W. und StoODLEY, P., 2003, Microbial biofilms: protective niches in ancient and modern geomicrobiology, in Krumbein,
W.E., Paterson, D.M. und Zavarzin, G.A., (Hrsg.)., Fossil and recent biofilms. A natural history of life on earth: Dordrecht,
Kluwer Academic Publishers, p. xv-xxi.

DananAaYake, K., 1977, Classification of oncoids from the Upper Jurassic carbonates of the French Jura: Sedimentary Geology,
v. 18, p. 337-353.

&3



Literatur

DaHANAYAKE, K., 1983, Depositional environments of some Upper Jurassic oncoids, in Peryt, T., (Hrsg.), Coated Grains: Berlin,
Springer, p. 377-385.

DaHnaNAYAKE, K., GERDEs, G. und KrRumBEIN, W.E., 1985, Stromatolites, oncolites and oolites biogenically formed in situ: Natur-
wissenschaften, v. 72, p. 513-518.

Davaup, E. und GIrarRDCLOS, S., 2001, Recent freshwater ooids and oncoids from western Lake Geneva (Switzerland): indications
of a common organically mediated origin: Journal of Sedimentary Petrology, v. 71, p. 423-429.

DEean, W.E. und EcGLEsTON, J.R., 1984, Freshwater oncolites created by industrial pollution, Onondaga Lake, New York: Sedi-
mentary Geology, v. 40, p. 217-232.

DEecHo, A.W., 1990, Microbial exopolymer secretion in ocean environments - their role in food webs and marine processes: Ocea-
nography and Marine Biology, v. 28, p. 73-153.

DEcHo, A.W., 1994, Molecular-scale events influencing the macro-scale cohesiveness of exopolymers, in Krumbein, W.E., Paterson,
D.M. und Stal, L.J., (Hrsg.), Biostabilization of sediments: Oldenburg, BIS-Verlag, p. 135-149.

Decno, A.W., 2000a, Exopolymer microdomains as a structuring agent for heterogeneity within microbial biofilms, in Riding, R.
und Awramik, S.M., (Hrsg.), Microbial sediments: Berlin, Heidelberg, Springer-Verlag, p. 9-15.

DecHo, A.W., 2000b, Microbial biofilms in intertidal systems: an overview: Continental Shelf Research, v. 20, p. 1257-1273.

Decno, A.W. und KawacucHi, T., 2003, Extracellular Polymers (EPS) and calcification within modern marine stromatolites, in
Krumbein, W.E., Paterson, D.M. und Zavarzin, G.A., (Hrsg.), Fossil and recent biofilms. A natural history of life on Earth:
Dordrecht, Kluwer Academic Publishers, p. 227-241.

DEFARGE, C., TRICHET, J. und CouUTE, A., 1994, On the appearance of cyanobacterial calcification in modern stromatolites: Sedi-
mentary Geology, v. 94, p. 11-19.

DEFARGE, C., TRICHET, J., JAUNET, A.-M., ROBERT, M., TRIBBLE, J. und SansoNE, F.J., 1996, Texture of microbial sediments revealed
by cryo-scanning electron microscopy: Journal of Sedimentary Research, v. 66, p. 935-947.

DELETTRE, Y.R., 2000, Larvae of terrestrial Chironomidae (Diptera) colonize the vegetation layer during the rainy season: Pedo-
biologia, v. 44, p. 622-626.

DELGaDO, O. und LaroiNTg, B.E., 1994, Nutrient-limited productivity of calcareous versus fleshy macroalgae in an eutrophic,
carbonate-rich tropical marine environment: Coral Reefs, v. 13, p. 151-159.

DEsIKACHARY, T.V., 1959, Cyanophyta: New York, London, Academic Press.

DoweLL Kearns, K. und HUNTER, M.D., 2000, Green algal extracellular products regulate antialgal toxin production in a cyano-
bacterium: Environmentel Microbiology, v. 2, p. 291-297.

DRrAGASTAN, O., 1969, Micro-oncolithes dans le Jurassique superieur de la vallee du Bicaz (Carpates orientales, Roumaine): Bulletin
de la Société géologique de France, v. 11, p. 655-659.

Drew, G.H., 1914, On the precipitation of calcium carbonate in the sea by marine bacteria, and on the action of denitrifying bacteria
in tropical and temperate seas: Carnegie Publication, v. 182, p. 7-45.

ELLENBERG, H., 1973, Okosystemforschung: Berlin, Heidelberg, Springer-Verlag.

EmiLiang, C., 1954, Depth habitats of some species of pelagic foraminifera as indicated by oxygen isotope ratio: American Journal
of Science, v. 252, p. 149-158.

Espig, G.S., MILLER, A.G. und Canviy, D.T., 1989, Selective and reversible inhibition of active CO, transport by hydrogen sulfide
in a cyanobacterium: Plant Physiology, v. 91, p. 387-394.

FELDMANN, M. und MACKENZIE, J., 1998, Stromatolite-Thrombolite associations in a modern environment, Lee Stocking Island,
Bahamas: Palaios, v. 13, p. 201-212.

FENCHEL, T., 1998, Formation of laminated cyanobacterial mats in the absence of benthic fauna: Aquatic Microbial Ecology, v.
14, p. 235-240.

FLUGEL, E., 1978, Mikrofazielle Untersuchungsmethoden von Kalken: Berlin, Springer, 1-454 p.

FLUGEL, E., 2004, Microfacies of carbonate rocks: Berlin,Heidelberg, New York, Springer-Verlag, 976 p.

FoaGa, G.E., 1973, Physiology and ecology of marine blue-green algae, in Carr, N.G. und Whitton, B.A., (Hrsg.), The biology of
blue-green algae: Oxford, Blackwell, p. 560-582.

FoGa, G.E., 1988, The flexibility and variety of algal metabolism, in Rogers, L.J. und Gallon, J.R., (Hrsg.), Biochemistry of the
algae and cyanobacteria: Oxford, Oxford Science Publications, p. 3-13.

FRIELING, D., 2000, Struktureller und geochemischer Vergleich von Eisen-Mangan- und Phosphoritknollen unterschiedlicher Her-
kunft: Diplomarbeit erhéltlich am Institu fiir Geowissenschaften der Ernst-Moritz-Arnst Universitit Greifswald, p. 1-127.

Garcia-PicHEL, F., AL-Horani, F.A., FARMER, J.D., Lupwig, R. und WaDg, B.D., 2004, Balance between microbial calcification and
metazoan bioerosion in modern stromatolitic oncolites: Geobiology, v. 2, p. 49-57.

GeBELENN, C.D., 1974, Biologic control of stromatolite microstructure: implications for Precambrian time stratigraphy: American
Journal of Science, v. 274, p. 575-598.

GEITLER, L. und PaschEr, A., 1925, Die SiiBwasser-Flora Deutschlands, Osterreichs und der Schweiz, v. Heft 12, Verlag von
Gustav Fischer.

GERDES, G., KLENKE, T. und Norrkg, N., 2000, Microbial signatures in peritidal siliciclastic sediments: Sedimentology, v. 47, p.
279-308.

GERDES, G., KruMBEIN, W.E. und REINECK, H.E., 1991, Biolaminations - ecological versus depositional dynamics, in Einsele, G.,
Ricken, A. und Seilacher, A., (Hrsg.)., Cycles and events in stratigraphy: Berlin, Springer, p. 592-607.

GoLuslc, S., 1973, The relationship between blue-green algae and carbonate deposits, in Carr, M.B. und Whitton, B.A., (Hrsg.),
The biology of blue-green algae - Botanical Monographs: Oxford, Blackwell, p. 434-472.

GoLUBIC, S., 1976, Organisms that build stromatolites, in Walter, M.R., (Hrsg.), Stromatolites: Amsterdam, Elsevier, p. 113-126.

GoLuslc, S. und FiscHER, A.G., 1975, Ecology of calcareous nodules forming in little Connestage creek near Lancaster, Pennsyl-
vanian: Verhandlungen der Internationalen Vereinigung fiir Theoretische und Angewandte Limnologie, v. 19, p. 2315-2323.

GrossmaN, A.R., BHAYA, D. und CoLLIER, J.L., 1994, Specific and general responses of cyanobacteria to macronutrient depriva-
tion, in Torriani-Gorini, A., Yagil, E. und Silver, S., (Hrsg.), Phosphate in microorganisms: Washington, D. C., ASM Press,
p. 112-118.

GROTZINGER, J.P., 1990, Geochemical model for Prozerozoic stromatolite decline: American Journal of Science, v. 290, p. 80-
103.

84



Literatur

GROTZINGER, J.P. und Knort, A.H., 1995, Anomalus carbonate precipitates: is the Precambrian the key to the Permian?: Palaios,
v. 10, p. 578-596.

HAGELE, D., 2004, Organismische Wachstumssteuerung und Isotopencharakteristik moderner und fossiler Onkoide - ein Vergleich:
Diplomarbeit (erhdltlich im GeoBio-Center der LMU Miinchen), p. 1-112.

HAGELE, D., LEINFELDER, R., GRAU, J., BURMEISTER, E.-G. und STrRUCK, U., 2006, Oncoids from the river Alz (southern Germany): Tiny
ecosystems in a phosphorus-limited environment: Palaeogeography, Palaeoclimatology, Palacoecology, v. 237, p. 378-395.

Hammes, F., Boon, N., DE VILLIERS, J., VERSTRAETE, W. und SiciLiano, S.D., 2003, Strain-specific ureolytic microbial calcium
carbonate precipitation: Applied and Environmental Microbiology, v. 69, p. 4901-2909.

HamwMmEs, F. und VERSTRAETE, W., 2002, Key roles of pH and calcium metabolism in microbial carbonate precipitation: Re/Views
in Environmental Science and Bio/Technology, v. 1, p. 3-7.

HarTKOPF-FRODER, C., Hiss, M. und LEINFELDER, R., 1989, Holozéne SiiSwasserkalke im Alme- und Aftetal siidlich von Biiren (Kreis
Paderborn, Nordrhein-Westfalen): Miinstersche Forschungen zur Geologie und Paldontologie, v. 69, p. 261-289.

Havs, P.D. und Grossman, E.L., 1991, Oxgen isotopes in meteoric calcite cements as indicators of continental paleoclimate:
Geology, v. 19, p. 441-444.

HeaLEy, F.P., 1982, Phosphate, in Carr, N.G. und Whitton, B.A., (Hrsg.), The biology of cyanobacteria: Berkeley, University of
California Press, p. 105-124.

Hecky, R.E. und KiLHaMm, P., 1988, Nutrient limitation in phytoplankton in freshwater and marine environments - a review of recent
evidences on the effects of enrichment: Limnology and Oceanography, v. 33, p. 796-822.

Hem, A., 1916, Monographie der Churfiirsten-Mattstock-Gruppe. 3. Lithogenesis: Beitrdge zur geologischen Karte der Schweiz,
NF, v. 20, p. 369-662.

HersiG, H.-G., 1994, Cyanoide und Stomatolithe aus dem marokkanischen Alttertidr.: Abhandlungen der Geologischen. Bundes-
anstalt. B-A., v. 50, p. 155-167.

HEeypuck-SoLLER, B. und FiscHer, U., 2001, Extracellular cyanobacterial substances inhibit microbial growth: International
Microbiology, v. 3, p. 231-234.

Hoagranp, K.D., Rosowski, J.R., GRETz, M.R. und ROEMER, S.C., 1993, Diatom extracellular polymeric substances - function, fine
structure, chemistry and physiology: Journal of Phycology, v. 9, p. 537-566.

THLENFELD, C., NorMAN, M.D., GaGAN, M.K., DrRYSDALE, R.N., Maas, R. und WEBB, J., 2003, Climatic significance of seasonal trace
element and stable isotope variation in a modern freshwater tufa: Geochimica et Cosmochimica Acta, v. 67, p. 2341-2357.

JIMENEZ-LopEz, C., ROMANEK, C.S., HUErTAS, F.J., OumMoTO0, H. und CaBALLERO, E., 2004, Oxygen isotope fractionation in synthethic
magnesian calcite: Geochimica et Cosmochimica Acta, v. 68, p. 3367-3377.

Jones, F.G. und WiLkinsoN, B.A., 1978, Structures and growth of lacustrine pisoliths from recent Michigan marl lakes: Journal of
Sedimentary Petrology, v. 48, p. 1103-1110.

JORGENSEN, B.B., 1994, Sulfate reduction and thiosulfate transformation in a cyanobacterial mat during a diel oxygen cycle: FEMS
Microbiology Ecology, v. 13, p. 303-312.

KaeBERNICK, M. und NEILAN, B.A., 2001, Ecological and molecular investigations of cyanotoxin production: FEMS Microbiology
Ecology, v. 35, p. 1-9.

Kann, E., 1985, Benthische Cyanophyten-Gemeinschaften in Bachen und Seen: Archives of Hydrobiology, v. 71, p. 307-310.

Kano, A., MaTsuoka, J., Koo, T. und Fuii, H., 2003, Origin of annual laminations in tufa deposits, southwest Japan: Palacogeo-
graphy, Palaeoclimatology, Palacoecolology, v. 191, p. 243-262.

KapLAN, A., SchwaRrz, R., LIEMAN-HurwiTZ, J. und REINHOLD, L., 1991, Physiological, molecular aspects of the inorganic carbon
concentrating mechanism in cyanobacteria: Plant Physiology, v. 97, p. 851-855.

KarLan, A., Scuwarz, R., LIEMAN-HURWITZ, J., RONAN-TARAZI, M. und REINHOLD, L., 1994, Physiological and molecular studies
on the response of cyanobacteria to changes in the ambient inorganic carbon concentration, in Bryant, D.A., (Hrsg.), The
molecular biology of cyanobacteria: Dordrecht, Kluwer Academic Publishers, p. 469-485.

KaraGouns, A.D., BLoyck, S.A. und Carr, N.G., 1990, The presence and absence of inorganic carbon concentrating systems in
unicellular cyanobacteria: Federation of European Microbiological Societies Microbiology Letters, v. 68, p. 137-142.

Kawacucnl, T. und DecHo, A.W., 2002, A laboratory investigation of cyanobacterial extracellular polymeric secretions (EPS) in
influencing CaCO3 polymorphism: Journal of Crystal Growth, v. 240, p. 230-235.

KewmpE, S. und DEGens, E.T., 1985, An early soda ocean?: Chemical Geology, v. 53, p. 95-108.

KewmpE, S. und KazmierczAK, J., 1990, Calcium carbonate supersaturation and the formation of in situ calcified stromatolites, in
Ittekkot, V., Michaelis, W. und Spitzy, A., (Hrsg.), Facets of Modern Biogeochemistry: Berlin, Springer, p. 255-278.

KempE, S., KAZMIERCZAK, J., LANDMANN, G., KoNuk, T., REIMER, A. und Lipp, A., 1991, Largest known microbialites discovered in
Lake Van: Nature, v. 349, p. 605-608.

KENNARD, J.M., 1994, Thrombolites and stromatolites within shale-carbonate cycles, Middle-Late Cambrian Shannon Formation,
Amadeus Basin, Central Australia, in Bertrand-Sarfati, J. und Monty, C., (Hrsg.), Phanerozoic stromatolites 1I: Dordrecht,
Kluwer Academic Publishers, p. 443-551.

KEenNARD, J.M. und James, N.P., 1986, Thrombolites and stromatolites: two distinct types of microbial structures: Palaios, v. 1,
p. 492-503.

KiLg, D.E., EBerL, D.D., HocH, A.R. und REpDY, M.M., 2000, An assessment of calcite crystal growth mechanisms based on crystal
size: Geochimica et Cosmochimica Acta, v. 64, p. 2937-2950.

Kwort, A.H., Farcip, 1.J. und SwerT, K., 1993, Calcified microbes in Neoproterozoic carbonates: implications for our understan-
ding of the Proterozoic/Cambrian transition: Palaios, v. 8, p. 512-525

KNORRE, H.v. und KrumBEIN, W.E., 2000, Bacterial calcification, in Riding, R., and Awramik, S.M., (Hrsg.), Microbial Sediments:
Berlin, Heidelberg, Springer-Verlag, p. 24-31.

KrumBEIN, W.E., BREuM, U., GERDES, G., GORBUSHINA, A., LEviT, G. und PaLiNska, K.A., 2003, Biofilm, biodictyon, biomat
- Biolaminites, oolites, stromatolites - Geophysiology, global mechanism and parahistology, in Krumbein, W.E., Paterson,
D.M. und Zavarzin, G.A., (Hrsg.), Fossil and recent biofilms. A natural history of life on Earth: Dordrecht, Kluwer Academic
Publishers, p. 1-27.

KruMmBEIN, W.E. und CoHeN, C., 1977, Primary production, mat formation and lithification: contribution oxygenic and facultative
anoxygenic cyanobacteria: Berlin, Springer, p. 37-56.

85



Literatur

KrumBEN, W.E., CoHEN, Y. und SuiLo, M., 1977, Solar Lake (Sinai). 4. Stromatolite cyanobacterial mats: Limnology and Ocea-
nography, v. 22, p. 635-656.

KUHL, M., FENcHEL, T. und KAazMIERCZAK, J., 2003, Growth, structure and calcification of an artificial cyanobacterial mat, in Krum-
bein, W.E., Paterson, D., and Zavarzin, G.A., (Hrsg.), Fossil and recent biofilms, a natural history of life on planet Earth:
Dordrecht, Kluwer Academic Publishers, p. 77-102.

LAWRENCE, J.R., SCHARF, B., PACKROFF, G. und NEu, T.R., 2002, Microscale evaluation of the effect of grazing by invertebrates with
contrasting feeding modes on river biofilm architecture and composition: Microbial Ecology, v. 44, p. 199-207.

LAWRENCE, J.R., SWERHONE, G.D.W. und NEu, T.R., 2000, A simple rotating annular reactor for replicated biofilm studies: Journal
of Microbiological Methods, v. 42, p. 215-224.

LEADBEATER, B.S.C. und CarLow, M.E., 1992, Formation, composition and physiology of algal biofilms, in Melo, L.F., Bott, T.R.,
Fletcher, M., and Capedeville, B., (Hrsg.), Biofilms-Science and Technology: Dordrecht, Kluwer Academic Publishers, p.
102-149.

LEINFELDER, R., 1985, Cyanophyte calcification morphotypes and depositional environments (Alenquer oncolite, Upper Kim-
meridgian ?, Portugal: Facies, v. 12, p. 253-274.

LEINFELDER, R.R., 1994, Karbonatplattformen und Korallenriffe innerhalb siliziklastischer Sedimentationsbereiche (Oberjura,
Lusitanisches Becken, Portugal): Profil, v. 6, p. 1-207.

LEINFELDER, R.R. und HartkOPF, C., 1988, In-situ-Wachstum rezenter und tertidrer StiBwasseronkoide aus dem Miinsterland und
dem Mainzer Becken: Bochumer geologische und geotechnische Arbeiten, v. 29, p. 113-116, 2 Figs.

LEINFELDER, R.R. und HArRTKOPF-FRODER, C., 1990, In situ accretion mechanism of concavo-convex lacustrine oncoids (‘swallow

nests’) from the Oligocene of the Mainz Basin, Rhineland, FRG: Sedimentology, v. 37, p. 287-301.

LEINFELDER, R. R. und Scumip, D. U., 2000, Mesozoic reefal Thrombolites and other Microbolites, in Riding, R. and Awramik,
S.M., (Hrsg.), Microbial sediments: Berlin, Heidelberg, Springer-Verlag, p. 289-294.

LmNDE, A., Lussi, A. und CRENsHAW, ML.A., 1989, Mineral induction by immobilized polyanionic proteins: Calcified Tissue Inter-
national, v. 44, p. 286-295.

Locan, B.W., REzak, R. und GINsBURG, R.N., 1964, Classification and environmental significance of algal stromatolites: Journal
of Geology, v. 72, p. 68-83.

Manz, W., Arp, G., SCHUMANN-KINDEL, G., SzZEwzyK, U. und REITNER, J., 2000, Widefield deconvolution epifluorescence micros-
copy combined with fluorescence in situ hybridization reveals the spatial arrangement of bacteria in sponge tissue: Journal of
Microbiological Methods, v. 40, p. 125-134.

MarsHALL, K.C., 1984, Microbial adhesion and aggregation: Report of the Dahlem Workshop 1984, January 15-20: Berlin, Hei-
delberg, Springer-Verlag.

MarsHALL, K.C., 1992, Biofilms - an overview of bacterial adhesion, activity, and control at surfaces: American Society of Micro-
biology News, v. 58, p. 202-207.

MELZER, A., 1982, Die Verbreitung makrophytischer Wasserpflanzen und das Vorkommen biogener Kalksedimente in der Alz.,
Ergebnisbericht einer Studie als Beitrag zum 6kologischen Gutachten iiber die Alz: Traunstein, p. 32.

Merz, M.U.E., 1992, The biology of carbonate precipitation by cyanobacteria.: Facies, v. 26, p. 81-102.

MERrz, M. und ZaNKL, H., 1993, The influence of the sheath on carbonate precipitation by cyanobacteria, in Barottolo et al., (Hrsg.),
Studies on fossil benthic algae.: Modena, Bollettino della Societa Paleontologica Italiana, p. 325-331.

MEerz-PrEiss, M., 2000, Calcification in cyanobacteria, in Riding, R. and Awramik, S.M., (Hrsg.), Microbial sediments: Berlin,
Heidelberg, Springer-Verlag, p. 50-56.

MERrz-PrEiss, M. und RipiNG, R., 1999, Cyanobacterial tufa calcification in two freshwater streams: ambient environment, chemical
thresholds and biological processes: Sedimentary Geology, v. 126, p. 103-124, 8 Figs., 2 Tabs.

MILLER, A.G. und CoLman, B., 1980, Evidence for HCO," transport by the blue-green alga (cyanobacterium) Coccochloris peni-
ocystis: Plant Physiology, v. 65 (2), p. 397-402.

Monty, C., 1981, Spongiostromate vs. porostromate stromatolites and oncolites, in Monty, C.L.V., (Hrsg.), Phanerozoic stroma-
tolites: Berlin, heidelberg, Springer-Verlag, p. 1-4.

Moorkg, L.S. und Burng, R.V., 1994, The modern thrombolites of Lake Clifton, Western Australia, in Bertrand-Sarfati, J. und
Monty, C., (Hrsg.), Phanerozoic stromatolites II: Dordrecht, Kluwer Academic Publishers, p. 3-31.

Morsk, J.W. und Mackenzig, F.T., 1990, Geochemistry of sedimentary carbonates: Development in Sedimentology, v. 48, p. 707
pp.

NEeu, T.R., 1994, Biofilms and microbial mats, in Krumbein, W.E., Paterson, D.M., and Stal, L.J., (Hrsg.), Biostabilization of
sediments: Oldenburg, BIS-Verlag, p. 9-15.

NEeu, T.R., EITNER, A. und PaJE, M.L., 2003, Development and architecture of complex environmental biofilms - lotic biofilm
systems, in Krumbein, W.E., Paterson, D.M. und Zavarzin, G.A., (Hrsg.), Fossil and recent biofilms. A natural history of life
on Earth: Dordrecht, Kluwer Academic Publishers, p. 29-47.

NEu, T.R. und LAwRENCE, J.R., 1997, Development and structure of microbial biofilms in river water studied by confocal laser
scanning microscopy: FEMS Microbiology Ecology, v. 24, p. 11-25.

NEUWEILER, F., RutscH, M., GEIPEL, G., REIMER, A. und HEisg, K.-H., 2000, Soluble humic substances from in situ precipitated
microcrystalline calcium carbonate, internal sediment, and spar sediment in a Cretaceous carbonate mud-mound: Geology,
v. 28, p. 851-854.

NicHoLs, J.M. und Apam, D.G., 1982, Akinetes, in Carr, N.G. und Whitton, B.A., (Hrsg.), The biology of cyanobacteria: Berkeley,
Los Angeles, University of California Press, p. 387-413.

NickeL, E., 1983, Environmental significance of freshwater oncoids, Eocene Guarga Formation, Southern Pyrenees, Spain, in
Peryt, T. (Hrsg.), Coated Grains: Berlin, Springer, p. 308-329.

NorrkEg, N., 2003, Epibenthic cyanobacterial communities in the context of sedimentary processes in siliciclastic depositional
systems (present and past), in Krumbein, W.E., Paterson, D.M. und Zavarzin, G.A., (Hrsg.), Fossil and recent biofilms. A
natural history of life on Earth: Dordrecht, Kluwer Academic Publishers, p. 265-280.

NoFrkE, N., GERDES, G., KLENKE, T. und KrumBEIN, W.E., 2001, Classification of primary microbially induced sedimentary struc-
tures: Journal of Sedimentary Research, v. 71, p. 649-656.

NYBAKKEN, J.W., 1982, Marine Biology - An ecological approach: New York, Harper and Row.

86



Literatur

NYBAKKEN, J.W., 1993, Marine biology. Third edition: New York, Harper Collines College Publishers, 462 p.

OrT, E., 1980, GroBonkoide und Algen-Festkalke in der Amper, Erlduterungen zu Kartenblatt Nr. 7833 (Fiirstenfeldbruck) der
geologischen Karte von Bayern 1:25000: Miinchen, Geologisches Landesamt, p. 37-42.

ParkHURST, D.L., 1995, User’s guide to PHREEQC - a computer program for speciation, reaction-path, advective transport, and
inverse geochemical calculations, Water-Resources Investigations, Report 95-4227, U.S. Geological Survey, p. 143.

Paterson, D.M., 1994, Microbial mediation of sediment structure and behavior, in Stal, L.J. und Caumette, P., (Hrsg.), Microbial
mats: Berlin, Springer-Verlag, p. 97-109.

PauLt, C.K., NEuMaNN, A.C., BEBouUT, B., ZABIELSI, V. und SHOWERS, W., 1992, Growth rate and stable isotopic character of modern
stromatolites from San Salvador, Bahamas: Palacogeography, Palacoclimatology, Palacoecolology, v. 95, p. 335-344.

PECHLANER, R., 1982, Okologisches Gutachten {iber die Alz: erhltlich beim Abwasserzweckverband zur Reinhaltung des Chiem-
sees, p. 93.

PENTECOST, A., 1990, The algal flora of travertine - an overview, in Herman, J.S. und Hubbard, D.A., (Hrsg.), Travertine-Marl
- Stream Deposits in Virginia, Commonwealth pf Virginia Dept. of Mines, Minerals and Energy, Division of Resources,
Charlottesille VA, p. 117-127.

PENTECOST, A. und RiDING, R., 19864, Calcification in cyanobacteria, in Leadbeater, B.S.C. und Riding, R., (Hrsg.), Biomineraliza-
tion in lower plants and animals: Oxford, Clarendon, p. 73-90.

PeNTECOST, A. und RipING, R., 1986b, Calcification in cyanobacteria: The Systematic Association, Special volume, v. 30, p. 73-
90.

PENTECOST, A. und WHITTON, B.A., 2000, Limestones, iz Whitton, B.A. und Potts, M., (Hrsg.), The ecology of cyanobacteria. Their
diversity in time and space: Dordrecht, Kluwer Academic Press, p. 257-279.

PeryT, T.M., 1977, Environmental significance of foraminiferal-algal oncolites, in Fligel, E., (Hrsg.), Fossil Algae: Berlin,
Springer, p. 61-65.

PervT, T.M., 1981, Phanerozoic oncoids - an overview: Facies, v. 4, p. 197-214.

Pia, J., 1933, Die rezenten Kalksteine: Zeitschrift fiir Kristallographie, Mineralogie und Petrographie Abt. B.Ergénzungsband 1,
p. 420.

Pravrorp, P.E. und CockBaN, A.E., 1976, Modern algal stromatolites at Hamelin Pool; a hypersaline barred basin in Shark Bay,
Western Australia, in Walter, M.R., (Hrsg.), Stromatolites: Amsterdam, Oxford, New York, Elsevier Scientific Publishing
Company, p. 389-411.

Pratrt, B.R., 1982, Stromatolitic framework of carbonate mud-mounds: Journal of Sedimentary Petrology, v. 52, p. 1203-1227.

PratT, B.R. und JamEes, N.P., 1982, Cryptalgal-metazoan bioherms of Early Ordovician age in St. George Group, western New-
foundland: Sedimentology, v. 29, p. 543-569.

REDFIELD, A.C., 1958, The biological control of chemial factors in the environment: American Scientist, v. 55, p. 205-221.

REDFIELD, A.C., KETCHUM, B.J. und RicHARDS, F.A., 1963, The influence of organisms in the composition of seawater, in Hill, M.N.,
(Hrsg.), The sea, John Wiley and sons.

Rees, D.A., 1976, Stereochemistry and binding behavior of carbohydrate chains, in Whelan, W.J., (Hrsg.), Biochemistry of car-
bohydrates: Baltimore, University Park Press, p. 1-42.

REm, R.P., VisscHEr, P.T., DEcHo, A.W., StoLz, J.F., BEBout, B.M., Durraz, C., MACINTYRE, 1.G., PAERL, H.W., PINCKNEY, J.L.,
PrurerT-BEBOUT, L., STEPPE, T.F. und DES MARAIs, D.J., 2000, The role of microbes in accretion, lamination and early lithifica-
tion of modern marine stromatolites: Nature, v. 406, p. 989-992.

RerriMaN, H., BULLERJAHN, G., REDDY, K.J. und SHERMAN, L.A., 1988, Regulation of cyanobacterial pigment-protein composition
and organiszation by environmental factors: Photosynthesis Research, v. 18, p. 133-161.

REITNER, J., PECKMANN, J., REIMER, A., SCHUMANN, G. und THIEL, V., 2005, Methan-derived carbonate build-ups and associated
microbial communities at cold seeps on the lower Crimean shelf (Black Sea): Facies, v. 51, p. 66-79.

REITNER, J., SHIRAISHI, F. und ScHumanN, G., 2006, Biosignatures in rocks and minerals. Short course W3 handout: Conference:
Sediment 2006, Géttingen.

REITNER, J., THIEL, V., ZANKL, H., MicHAELIS, W., WORHEIDE, W. und GAUTRET, P., 2000, Organic and biogeochemical patterns in
cryptic microbialites, in Riding, R. und Awramik, S.M., (Hrsg.), Microbial Sediments: Berlin, Springer, p. 149-160.

Ricuter, D.K. und Sepat, R., 1983, Brackish-water oncoids composed of Blue Green and Red Algae from a Pleistocene terrace
near Corinth, Greece, in Peryt, T., (Hrsg.), Coated grains: Berlin, Heidelberg, New York, Tokyo, Springer, p. 299-308.

RipING, R., 1983, Cyanoliths (cyanoids): oncoids formed by calcified cyanophytes, in Peryt, T.M., (Hrsg.), Coated Grains: Berlin,
Springer, p. 276-283.

RiDING, R., 1990, Calcareous algae and stromatolites: Berlin, Heidelberg, New York, Springer-Verlag.

RiDING, R., 1994, Stromatolite survival and change: The significance of Shark Bay and Lee Stocking Island subtidal columns, in
Krumbein, W.E., Paterson, D.M. und Stal, L.J., (Hrsg.), Biostabilization of sediments: Oldenburg, BIS, p. 183-203.

RipING, R.E. und Awramik, S.M., 2000, Microbial sediments: Berlin, Springer, p. 331 pp.

RipING, R., 2004, Algal and bacterial carbonate sediments, in Cotti Ferrero, C.V., (Hrsg.), Encyclopedia of sediments and sedimen-
tary rocks: Berlin, Heidelberg, New York, Springer-Verlag, p. 1-3.

RiDING, R. und VERONOVA, L., 1982, Recent freshwater oscillatoriacean analogue of the Lower Palacozoic calcareous alga Angu-
locellularia: Lethaia, v. 15, p. 105-114.

ROBERTSON, A., 1997, Limiting nutrient workshop 1997: Lwrrde Occacional Paper 7/99,: Canberra, Panther Publishing & Print-
ing, 1-7 p.

Rortr, E., 1991, Oncoids from the summer-warm river Alz (Bavaria)-morphology and dominant cyanophytes: Algological Studies,
v. 64, p. 469-482.

Rorr, E., 1994, Der Algenaufwuchs in der Oberen Alz (Oberbayern): Berichte des naturwissenschaftlich-medizinischen Vereins
in Innsbruck, v. 81, p. 229-253.

Rozanski, K., ARAGUAS-ARAGUAS, L. und GoNFIANTIN R., 1993, Isotopic pattern in modern global precipitation, Continental isotope
indicators of climate, American Geophysical Union Monograph.

ScHanz, F. und Juon, H., 1983, Two different methods of evaluating nutrient limitations of periphyton bioassays, using water from
the River Rhine and eight of its tributaries: Hydrobiologia, v. 102, p. 187-195.

87



Literatur

SCHAFER, A. und Stapr, K.R.G., 1978, Permian Saar-Nahe Basin and recent Lake Constance (Germany): two environments of
lacustrine algal carbonates: Special Publications of the International Association of Sedimentologists, v. 2, p. 83-107.

ScHONBORN, W., 1992, FlieBgewisserbiologie: Jena, Stuttgart, Gustav Fischer Verlag.

ScHONE, B.R., LEGA, J., FLEssA, K.W., Goopwin, D.H. und DeTT™MAN, D.L., 2002, Reconstructing daily temperature from growth
rates of the intertidal bivalve mollusk Chione cortezi (northern Gulf of California, Mexico). Palacogeography, Palacoclimatol-
ogy, Palacoecology, v. 184, p. 131-146.

SEKAR, R., NARR, K.V.K., Rao, V.N.R. und VEnuGOPALAN, V.P., 2002, Nutrient dynamics and successional changes in a lentic
freshwater biofilm: Freshwater Biology, v. 47 (10), p. 1893-1907.

SELLERS, L.A., ALLEN, A., Morris, E.R. und Ross-MurpHy, S.B., 1988, Mucus glycoprotein gels. Role of glycoprotein polymeric
structure and carbohydrate side chains in gel formation: Carbohyrate Research, v. 178, p. 93-110.

SHEEHAN, P.M. und Harris, M.T., 2004, Microbialite resurgence after the Late Ordovician extinction: Nature, v. 430, p. 75-77.

Sivkiss, K., 1964, Phosphates as crystal poison for calcification: Biology Review, v. 39, p. 487-505.

SoMMER, U., 1998, Biologische Meereskunde: Berlin, Heidelberg, Springer-Verlag.

StaL, L.J., 1994, Microbial mats: Ecophysiological interactions related to biogenic sediment stabilization, in Krumbein, W.E.,
Paterson, D.M. und Stal, L.J., (Hrsg.), Biostabilization of sediments: Oldenburg, BIS-Verlag, p. 41-55.

StaL, L.J., VAN GEMERDEN, H. und KrumBEIN, W.E., 1985, Structure and development of a benthic microbial mat: FEMS Micro-
biology Ecology, v. 31, p. 111-125.

STIRN, A., 1964, Kalktuffvorkommen und Kalktufftypen der Schwébischen Alb, Abhandlungen der Karst- und Hohlenkunde, Reihe
E Botanik: Miinchen, Dissertation der Universitdt Tiibingen, p. 92.

StoLz, J.F., 2000, Structure of microbial mats and biofilms, in Riding, R. und Awramik, S.M., (Hrsg.), Microbial sediments: Berlin,
Heidelberg, Springer-Verlag, p. 1-8.

Storz, J.F., Botkin, D.B. und Dastoor, M.N., 1989, The integral biosphere, in Rambler, M.B., Margulis, L. und Fester, R., (Hrsg.),
Global Ecology - towards the science of the biosphere: San Diego, Academic Press, p. 31-50.

SUTHERLAND, [.W., 1990, Biotechnology of microbial polysaccharides: Cambridge, Cambridge University Press.

Szurc, J. und Smyk, B., 1994, Bacterially controlled calcification of freshwater Schizothrix-stromatolites: An example from the
Pieniny MTS, Southern Poland, in Bertrand-Sarfati, J. und Monty, C., (Hrsg.), Phanerozoic Stromatolites II: Dordrecht, Boston,
London, Kluwer Academic Publishers, p. 31-53.

Taco, Y. und Apa, K., 1977, Exocellular mucopolysaccharide closely related to bacterial floc formation: Applied and Environ-
mental Microbiology, v. 34, p. 308-314.

THIENEMANN, A., 1934, Eine gesteinsbildende Chironomide (Lithotanytarsus emarginatus): Zeitschrift fiir Morphologie und Oko-
logie der Tiere, v. 28, p. 480-496.

Tucker, MLE. und WriGHT, V.P., 1990, Carbonate sedimentology: Oxford, Blackwell Science Publications, 482 p.

Urey, H.C., 1947, The thermodynamic properties of isotopic substances: Journal of the Chemical Society, p. 562-581.

VISSCHER, P.Z., Rep, R.P. und BeBout, B.M., 2000, Microscale observations of sulfate reduction. Correlation of microbial activity
with lithified micritic laminae in modern marine stromatolites: Geology, v. 28, p. 919-922.

VISSCHER, P.T. und VAN GEMERDEN, H., 1993, Sulfur cycling in laminated marine microbial ecosystems, in Oremland, R.S., (Hrsg.),
Biogeochemistry of global change: New York, Chapman & Hall, p. 672-690.

VON GRAFENSTEIN, U., ERLENKEUSER, H. und TRIMBORN, P., 1999, Oxygen and carbon isotopes in modern freshwater ostracod valves:
assessing vital offset and autecological effects of interest for palacoclimate studies: Palacogeography, Palacoclimatology,
Palaeoecolology, v. 148, p. 133-152.

Vos, P.C., DE Boer, P.L. und Misborp, R., 1988, Sediment stabilization by benthic diatoms in intertidal andy shoals, in De Boer, P.L.,
van Gelder, A. und Nio, S.D., (Hrsg.), Tide-influenced sedimentary environments and facies: Dordrecht, Reidel, p. 511-526.

Waba, N., Oxkazaki, M. und TACHIBANA, S., 1993, Effects of calcium-binding polysaccharides from calcareous algae on calcium
carbonate polymorphs under conditions of double diffusion: Journal of Crystal Growth, v. 132, p. 115-121.

WALLNER, J., 1935, Wie entstand der Kalktuff?: Lech-Isar-Land, v. 11, p. 121-143.

WEFER, G. und BERGER, W.H., 1991, Isotope paleontology: growth and composition of extant calcareous species: Marine Geology,
v. 100, p. 207-248.

WHARTON, R.A., 1994, Stromatolitic mats in Antarctic Lakes, in Bertrand-Sarfati, J. und Monty, C., (Hrsg.), Phanerozoic stroma-
tolites II: Dordrecht, Kluwer Academic Publishers, p. 53-71.

WHaRrTON, R.A., SiMMONs, G.M. und McKay, C.P., 1989, Perennially ice-covered Lake Hoare, Antarctica: physical environment,
biology, and sedimentation: Hydrobiologia, v. 172, p. 305-320.

WHEELER, A.P., GEORGE, J.W. und Evans, C.A., 1981, Control of calcium carbonate nucleation and crystal growth by soluble matrix
of oyster shell: Science, v. 212, p. 1397-1398.

WINGENDER, J., NEU, T.R. und FLEmmING, H.-C., 1999, What are bacterial extracellular polymeric substances?, in Wingender, J.,
Neu, T.R. und Flemming, H.-C., (Hrsg.), Microbial extracellular polymeric substances, Springer-Verlag, p. 1-15.

WINSBOROUGH, B.M., 2000, Diatoms and benthic microbial carbonates, in Riding, R. und Awramik, S.M., (Hrsg.), Microbial sedi-
ments: Berlin, Heidelberg, Springer-Verlag, p. 76-83.

WinsBorROUGH, B.M., and GoLuBIC, S., 1987, The role of diatoms in stromatolite growth - two example from modern freshwater
settings: Journal of Phycology, v. 23, p. 195-201.

WINSBOROUGH, B.M., SEELER, J.-S., GoLUBIC, S., L., F.R. und MAGUIRE IR., B., 1994, Recent freshwater lacustrine stromatolitic mats
and oncoids from northeastern Mexico., in Bertrand-Sarfati, J., and Monty, C., (Hrsg.), Phanerozoic stromatolites II, Kluwer
academic Publishers, p. 71-100.

Worr, K.H., 1965, Gradational sedimentary products of calcareous algae: Sedimentology, v. 5, p. 1-37.

‘WooDRUFF, S.L., House, W.A., CaLLow, M.E. und LEADBEATER, B.S.C., 1999, The effect of biofilm on chemical processes in surficial
sediments: Freshwater Biology, v. 41 (1), p. 73-89.

WRIGHT, V.P., 1983, Morphogenesis of oncoids in the Lower Carboniferous Llanelly Formation of South Wales, in Peryt, T., (Hrsg.),
Coated grains: Berlin, Heidelberg, New York, Tokyo, Springer, p. 424-434.

ZavarzIN, G.A., 2003, Diversity of cyano-bacterial mats, in Krumbein, W.E., Paterson, D.M.und Zavarzin, G.A., (Hrsg.), Fossil
and recent Biofilms.A natural history of life on Earth: Dordrecht, Kluwer Academic Publishers, p. 141-151.

ZWINGERS, D., 2003, Geobiologie der rezent gebildeten Onkoide aus der oberen Alz bei Truchtlaching, Oberbayern: Diplomarbeit
(erhéltlich im GeoBio-Center der LMU Miinchen), p. 1-82.

88



9. ANHANG

Tafeln
Daten
Publikation

Lebenslauf



Tafel 1

Makrostruktur

A

Blick auf die Oberseite eines nahezu rechteckigen Alz-Onkoiden. Pfeil zeigt auf eine
partielle Sedimentbedeckung. Die Oberseite des Onkoiden ist konvex.

Unterseite desselben Onkoiden (A). Die Makrostruktur ist massenhaft von Dreissena
polymorpha besiedelt. Die Unterseite wurde aufgrund der Tatigkeit von Dreissena

polymorpha von der konvexen zur konkaven Form sekundir umgestaltet.

Die Oberfliche der Onkoide-Oberseite ist von griinen SiiBwasser-Schwammen {iber-
wachsen.

Die weille Pfeile zeigen auf die Chironomiden. Die schwarzen Pfeile weisen auf die
von ihnen erzeugten Locher.

Dreissena polymorpha verankert sich an der Onkoid-Oberfliche oder sitzt in
von ihnen erzeugten Hohlen.

Chironomiden verschiedener Grofie.
Onkoid in seiner natiirlichen Umgebung. Partielle Sedimentbedeckung.
Dichtes Vorkommen der Onkoide in der Alz. Die Grof3e der Alz-Onkoide varriert,

korreliert jedoch nicht mit dem Alter, nur mit einer statistischen Wahrscheinlichkeit
von 77%.

Balkenlénge entspricht lcm
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Tafel 2

Querschnitte der Alz-Onkoide 1

A

Abgeflachtes Onkoid mit dichtem, laminiertem Massenkarbonat auf der Unterseite.
Oberhalb des Kernes ist das Karbonat poros. Der duBlere Rand der Oberseite ist dicht
und unlaminiert.

Zentraler Teil des Onkoids ist laminiert. Der linke dullere Rand weist pordse
Bereiche auf.

Onkoid aus weitgehend dichtem Karbonat.
Vollig chaotische Onkoidstruktur in ,,Donut*“-Form.

Rundes, konzentrisches Onkoid, in dem der zentrale Teil laminiert ist und der Rand-
Bereich Hohlen aufweist.

Nicht konzentrisches Onkoid mit sehr groBen Héhlen und Lochern, die zum Teil mit
Organismenresten und lockeren Sedimenten gefiillt sind

Das Massenkarbonat ist iiberweigend dicht und unlaminiert. Der Anteil der Porositét
ist gering.

Nicht konzentrisches Onkoid, deren unlaminiertes Massenkarbonat mit Lochern und
Hohlen versetzt ist.

Nicht konzentrisches Onkoid. Das Massenkarbonat des unteren Teiles ist dicht und
unlaminiert. Der obere Teil ist pords.

Balkenlénge entspricht 1 cm
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Tafel 3
Querschnitte der Alz-Onkoide 2

A Rundes Onkoid teilweise mit dichten, laminierten und unlaminierten
Karbonatbereichen. Locher sind nicht sehr haufig.

B Rundes Onkoid, in dem die dichten, unlaminierten Karbonatbereiche dominieren.

C Der auffallende, zentrale Bereich des Alz-Onkoids ist laminiert, wihrend die
Randbereiche poros sind.

D Die Karbonatsubstanz, die direkt auf den Nukleus gefallt wurde, ist dicht und
unlaminiert. Der duflere Rand ist poros.

E Die dezentrale Position des Nukleus ist ein deutlicher Hinweis auf das in-situ
Wachstum dieses Onkoids.

F Konzentrisch gewachsenes Onkoid. Auf den zentralen, pordsen Bereich folgt ein
laminierter Bereich mit dichtem Karbonat, der nach auflen allméhlich in einen
pordsen Bereich iibergeht.

G Vorwiegend pordses Massenkarbonat, in dem der Nukleus einen groflen Anteil ein-
nimmt. Die ungleichméfige Verteilung der Karbonatmenge auf Ober- und Unterseite

des Onkoids weist auf ein in-situWachstum hin.

H Abgeflachtes Onkoid, in dem das Massenkarbonat auf der linken Seite laminiert und
auf der rechten Seite pords ist.

Balkenlinge entspricht 1 cm
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Tafel 4

Querschnitte der Alz-Onkoide 3

A

Obere Hilfte ist eher strukturlos mit vielen Lochern und Liicken, wihrend die untere
Halfte aus dichtem, unlaminiertem Massenkarbonat zusammengesetzt ist

Abgeflachtes Onkoid ist unlaminiert und poros.

Das Karbonat wurde um eine Muschelschale herum ausgefallt. Der innere Bereich
ist dicht und laminiert, wihrend der rechte duBlere Bereich poros ist.

Das abgeflachte Onkoid ist sehr pords. Zwischen den Lochern ist das Karbonat
mesoskopisch unlaminiert und dicht.

Ein rundes Onkoid mit chaotischer Mesostruktur. Zentraler Bereich und
duBerer Rand zeigen eine vage Laminierung

Der zentraler Onkoid-Bereich ist dicht und laminiert, wiahrend der Rand pords ist.
Pfeil zeigt auf eine Sedimenttasche mit Schalenresten und lockeren Sedimenten.

Rundes Onkoid, das weitgehend laminiert ist. Im rechten dufleren Bereich sind
kleine runde Knoten zu erkennen (,,clots“?) (Pfeil).

Onkoid-Gestalt folgt der Form des Nukeus. Direkt am Nukleus ist eine dichte lami-
nierte Karbonatlage zu erkennen, wihrend das Karbonat auf3erhalb davon eher pords
ist und teilweise mit grolen Hohlrdumen ausgestattet ist.

Das dichte Massenkarbonat ist teilweise laminiert (Pfeil rechts) oder unlaminiert.
Der linke Bereich ist poros.

Balkenlédnge entspricht 1 cm
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Tafel 5

REM: Muster

A

B

Das ficherformige, filigrane Kalzifizierungsmuster von Leptochaete crustacea.

Ausschnitt aus A. Die Kalzifizierung der Kolonie ist nicht gleichméaBig. Es existieren
grof3e und kleine Liicken und Bereiche starker und weniger starker Karbonatfallung.

»Qeisterstrukturen® von Rivularia haematites. Die Karbonatfdllung zeigt
unterschiedliche Auspragungen. Neben glatten (Pfeil rechts) gibt es raue Karbonat-
flachen (Pfeil links). Die kleinen Bereiche mit rauem Karbonat kénnten von der
Kalzifizierungstétigkeit heterotropher Bakterien stammen.
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Tafel 6

REM: Kalzifizierung

A

Die Diatomeen sind weitgehend frei von Karbonatfallungsprodukten (Pfeil oben).
Unten im Bild ist die Kalzifizierung von Pleurocapsa minor zu sehen (Pfeil unten).

Ein cyanobakterielles Kalzifizierungsmuster mit Erhalt der filamentdsen Hohlrdume
(=,,Geisterstrukturen®) (Pfeil).

Blick auf die ,,Geisterstrukturen* kalzifizierter filamentoser Cyanobakterien. Pfeil
weist auf den Querschnitt des Hohlraumes.

Massenhafte Ansammlung von Diatomeen im &duf3eren Biofilm.
Heterogene Mikrostruktur des onkoidalen Massenkarbonates. Zwischen dem ausge
fallten Karbonat befinden sich Locher, Hohlrdume und Liicken verschiedenen Gro

Benausmales.

Die Diatomeen selbst kalzifizieren nicht, wahrend eine heterogene Karbonatfallung
in ihrer unmittelbaren Néhe stattfindet.
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Tafel 7

Palisaden-Kalzifizierungsmuster

A

Mehrere Lagen Palisaden-Kalzit undulieren um den Nukleus (unten rechts). Es sind
keine zyklische Rhythmen zu erkennen. Vergréferung 50 fach.

Das Alternieren von dichten und lockeren Bereichen fiihrten zur Laminierung.
Vergroferung 400 fach.

Zwei unterschiedliche Kalzifizierungsmuster fithren zum Palisaden-Kalzit. In der
oberen Hailfte ist das palisadenartige Kalzifizierungsmuster von Schizothrix calcicola
zu sehen (Pfeil oben). Der untere Bildausschnitt zeigt das typisch verzweigte
Verkalkungsmuster von Homoeothrix crustacea (Pfeil unten).

Vergroferung 200 fach.

Verschiedene Verkalkungsmuster kdnnen durch Liicken deutlich voneinander
getrennt sein. Pfeile weisen auf die Trennungsliicke. VergroBerung 100 fach.

Die Kalzifizierungsmuster von Homoeothrix crustacea (oben) und Leptochaete
crustacea (unten). Die verschiedenen Kalzifizierungsmuster sind deutlich getrennt,

schlieBen aber direkt aneinander an. VergroBerung 400 fach.

Leptochaete crustacea produziert ein laminiertes Kalzifizierungsmuster mit dichten
und lockeren Bereichen. VergroBerung 400 fach.
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Tafel 8

Laminierung

A

Das onkoidale Massenkarbonat setzt sich sowohl aus laminierte Bereichen
zusammen, die aus der Produktion einer ,,Monokultur* hervorgehen (Pfeil unten),
als auch aus unlaminierten Bereichen, die aus einer Gemeinschaft diverser
Organismen hervorgehen, die unterschiedliche Kalzifizierungsmuster produzieren
(Pfeil oben). VergroBerung 50 fach.

In der mehrstockigen Laminierung alternieren dichtes und lockeres Palisaden-Kalzit.
Vergroferung 100 fach.

Die ,,monokulturelle Laminierung (unten) unterscheidet sich deutlich von der
unlaminierten Anordnung diverser Kalzifizierungsmuster (oben).
Vergroferung 50 fach.

Das Kalzifizierungsmuster von Leptochaete crustacea ist palisadenartig angeordnet.
Vergroflerung 400 fach.

Die Laminierung ist deutlich von grolen Lochern unterbrochen (Pfeil), die von der
Bioturbation der Chironomiden verursacht werden. VergroBerung 50 fach.

Das Kalzifizierungsmuster von Homoeothrix crustacea ist pinselformig verzweigt
(Pfeil). VergroBerung 400 fach.

Dicht gepackte Laminierung und locker gepackte Laminierung.
Vergroferung 50 fach.

Eine sehr regelméfBige Laminierung wird durch die ,,Monokultur einer

palisadenartig kalzifizierenden Cyanobakterien-Art erzeugt (Pfeil unten). Es konnen
sich verschiedene Arten abwechseln (Pfeil oben). VergroBerung 200 fach.
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Tafel 9

Metazoen-Einfluss

A

Das onkoidale Massenkarbonat ist sekundér verandert. Die Chironomiden haben im
Zuge ihrer Aktivitit das onkoidale Massenkarbonat aufgeldst. Die Locher (Pfeile)
sind Grab- und Wiihlspuren von Chironomiden. Der Anteil der Locher an der
Onkoid-Struktur macht bis zu 50% aus. Vergroferung 50 fach.

Chironomiden-Bioturbation. Vergréferung 50 fach.

AuBer den Chironomiden-Géngen existieren Locher, die einst von
Kocherfliegenlarven angelegt worden sind. Nach dem Zerfall des Kochers

blieben die Quarzkoémer im Loch zuriick. Pfeile deuten auf jeweils ein Loch, gefiillt
mit Quarzkornern. VergroBerung 50 fach.

siehe C. Vergroferung 50 fach.

Das onkoidale Massenkarbonat ist sekundér zerwiihlt. VergréBerung 100 fach.
Ausschnitt von E. Abgesprengtes Stiick (Pfeil rechts) vom Kalzifierungsmuster von
Leptochaete crustacea (Pfeil links) zeigt die verandernde Wirkung der Bioturbation

auf das urspriinglich abgelagerte Massenkarbonat. Vergrof3erung 200 fach.

Pfeil weist auf ein abgesprengtes Stiick vom onkoidalen Massenkarbonat.
Vergroferung 100 fach.

Ausschnitt von G. Die Laminierung (Pfeile links und rechts) wird von einem
Kocherloch unterbrochen (Pfeil Mitte). VergroBerung 200 fach.
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Tafel 10

Kalzifizierungsmuster

A

Laminiertes Kalzifizierungmuster der Kolonie Rivularia haematites (Pfeil), wird
oben und links liickenlos iiberwachsen von Homoeothrix crustacea.
Vergroferung 50 fach.

Das palisadenartig angeordnete Kalzifizierungsmuster der Rivularia haematites-
Kolonie mit mehr oder weniger dichter Karbonatfallung sorgt fiir den
Laminierungseffekt. Vergroerung 200 fach.

Im gesamten onkoidalen Massenkarbonat treten die Kalzifizierungsmuster gehduft
oder selten auf. Sie sind heterogen verteilt. Wiahrend oben das Muster von Rivularia
haematites dominert (Pfeil), fehlt es im unteren Bereich der Abbildung.
Vergroflerung 100 fach.

Die Dominanz des Rivularia haematites-Musters im onkoidalen Massenkarbonat
erzeugt keine Laminierung. VergroBerung 50 fach.

»Qeisterstrukturen® von Calothrix gypsophila (Pfeil). Die dichte und liickenlose Kar-
bonatfillung um die Trichome erhilt die exakte Form des Trichoms, so dass hier
eine tatsdchliche Priasenz des Trichoms vermutet werden kann. Sichtbar ist jedoch
nur der Hohlraum, den das Trichom nach seinem Zerfall hinterlassen hat.
Vergroflerung 400 fach.

Dominanz des Kalzifizierungsmusters von Homoeothrix crustacea.
Vergroflerung 400 fach.

Leptochaete crustacea erzeugt ein kleines, filigranes facherformiges Kalzifizierungs-
muster (Pfeil oben). Schizothrix calcicola produziert ein filamentoses
Kalzifizierungsmuster (Pfeil unten), das meistens nebeneinander angeordnet ist.
Vergroferung 100 fach.

Zementierung unterstiitzt den Erhalt der Strukturierung der Alz-Onkoide.
Vergroferung 200 fach.
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Tafel 11

Morphologische Charakteristika der Alz-Onkoide

A:

die Ansicht von oben auf ein Alz-Onkoid zeigt einen briaunlich-griinen Biofilm,
der seine Farbe der dichten Besiedlung von Cyanobakterien und Diatomeen
verdankt.

Das Querschnittsbild zeigt die irregulére, konzentrische interne Karbonatstruktur
eines Onkoiden. Die elliptische Gestalt ist ein Indikator fiir das in-situ Wachstum.
Zu beachten sind auch die Locher, die Insekten-Larven als Wohnrdume dienen. Die
onkoidalen Laminae variieren in der Dicke ihrer Auspragung. Die roten

Klammern zeigen den diinneren und den dickeren Teil einer Lamina an. Das polare
Wachstum ist ein typisches Merkmal fiir ein in-situ Wachstum der Onkoide, aber
nicht unbedingt oder ausschlieBlich bei in-situ Onkoiden entwickelt.

Die duBlerste Zone eines Onkoiden im Querschnitt. EPS bildet die Hauptfraktion des
weichen Biofilms, der neben zahlreichen Organismen mikrosparitischen Aggregate
enthalten kann. Der kalzifizierte Biofilm besteht aus einem dichten
mikrosparitischen Geriist, das noch in organischem Material eingebettet

ist und aktive Cyanobakterien enthilt.

Charakteristische radiale Kalzifizierungsmuster von Calothrix gypsophila. Der Pfeil
weist auf eine vereinzelte Struktur.
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weicher
Biofilm

kalzifizierter
Biofilm
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Tafel 12

Die vier haufigsten Kalzifizierungsmuster der Alz-Onkoide (Diinnschliffe).

A: typisches paralleles Kalzifizierungsmuster von Calothrix gypsophila. Die
Kalzifizierungen konservierten die filamentdsen Struktur und nicht die Filamente

selbst (x 100).

B: Kalzifizierte Struktur von Calothrix gypsophila (x 200). Die Ablagerung von
Karbonat-Kristallen um die Filamente herum.

C Typisches Kalzifizierungsmuster von Rivularia haematites (x 50).
D Eine anderes Kalzifizierungsmuster von Rivularia haematites im Querschnitt (x 50).
E Das facherformige Kalzifizierungsmuster von Schizothrix calcicola (x 50).

Unterhalb dieser facherférmigen Struktur liegt das Kalzifizierungsmuster von
Calothrix gypsophila (A).

F Vereinzelte facherformige Struktur einer Schizothrix calcicola-Kolonie (x 100).

G Ein héufiges Kalzifizierungsmuster ohne filamentdsen Einfluss (x 200). Diese
Struktur ist noch keinem spezifischen Organismus sicher zuzuordnen. Eventuell
handelt es sich um das Kalzifizierungsmuster von Pleurocapsa minor

(vgl. Mit Tafel 14 G).

H Detail aus (G) (x 400).
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Tafel 13

Kalzifizierung an lebenden Cyanobakterien und ihre Kalzifizierungsmuster.

A Die Ausfillung von Karbonatkristallen in der EPS-Matrix einer lebenden
Rivularia haematites-Kolonie.

B Radiale Calothrix gypsophila-Filamente innerhalb von bereits abgelagertem,
jedoch noch nicht verfestigtem Kalziumkarbonat. Im Allgemeinen enthélt
der kalzifizierte Biofilm der Alz-Onkoide mehrere solcher
Calothrix gypsophila-Horizonte.

C Charakteristisches, radiales Kalzifizierungsmuster einer
Rivularia haematites-Kolonie in der innersten, unbesiedelten Zone

(onkoidales Massenkarbonat).

D Charakteristisches radiales Kalzifizierungsmuster von
Calothrix gypsophila-Filamenten
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Tafel 14

Die Fotoautotrophen Organismen der Alz-Onkoide.

A

Die Mikrostruktur des weichen Biofilmes zeigt die aktuelle Heterogeneitét, die von
dicht gepackten und ineinander verschlungenen Biindeln cyanobakterieller
EPS-Scheiden veruracht wird.

Schizothrix calcicola ist ein Produzent von onkoidalem Kalziumkarbonat. Die
schwarzen Pfeile weisen auf ein einzelnes Filament.

Die isolierten Filamente von Rivularia haematites (x 400). Jedes Trichom besitzt
eine basale Heterozyste. Rivularia haematites-Kolonien siedeln sehr hdufig

auf der Oberfliche des Onkoids und formen dort charakteristische

dunkelgriine Halbkugeln.

Der schwarze Pfeil zeigt auf die Basis eines Filamentes von
Calothrix gypsophila. (x 400). Die Gallertscheide von Calothrix gypsophila
ist sehr diinn und wird selten wahrgenommen.

Die Pseudofilamente von Hyella sp.. Hyella sp. besiedelt die Schnittstelle
zwischen weichem und kalzifiziertem Biofilm. Hyella sp. wird als
erodierender Organismus angesehen. Das zeigt, dass auf- und abbauende
Prozesse gleichzeitig stattfinden kdnnen.

Eine Apikalzelle von Hyella sp.. Die innere Struktur sind reproduktive Stadien,
Baeozysten.

Nichtfilamentose Aggregate von Pleurocapsa minor (x 400). Dieses kokkoide
Cyanobakterium kommt sehr hiufig im weichen Biofilm vor.

Die hoher Diversitit von verschiedenen Diatomeen-Arten (x 200). Diatomeen
siedeln im weichen Biofilm und im kalzifizierten Biofilm. Die charakteristische
Farbe von Onkoiden wird unter anderem von der sehr dichten Besiedlung der
Onkoid-Oberflache mit Diatomeen verursacht.
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Tafel 15

Die héufigsten Metazoen, die auf den Alz-Onkoiden vorkommen.

A

B

Kocherfliegenlarve Psychomyia pusilla (Trichoptera)
Kocherfliegenlarve Oecetis sp. (Trichoptera)
Kaéferlarve Limnius sp. (Coleoptera)
Kocherfliegenlarve Lepidostoma hirtum (Trichoptera)
Bithynia tentaculata (Gastropoda)

eine Wassermilbe (Arachnida)

Plattwurm Dugesia gonocephala (Turbellaria)
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Tafel 16

Deutliche Kalzifizierung

Aufenthaltszeitraum in der Alz: April 2005 bis September 2005

Verweildauer im Wasser: 5 Monate

A

Blick auf einen Nukleus, der im April 2005 ausgelegt wurde. Nach fiinf
Monaten (September 2005) ist er an den stromungsexponierten Randstellen
dichter mit Cyanobakterien-Kolonien besiedelt (Pfeil) als an der

zentralen Teil Oberseite. Die Besiedlungsdichte an den stromungsexponierten
Stellen ist variabel und nicht hoch genug, um die Oberflache des Nukleus
vollstindig zu bedecken. Die Besiedlung der zentralen Oberflache ist sehr
spérlich und zeigt keinerlei Kalzifizierung. Fotografische Dokumentation im
September 2005.

An den stromungsexponierten Randern sind die cyanobakteriellen Kolonien
teilweise kalzifiziert. Die Kalzifizierung ist punktuell auf die Kolonien beschrankt
und nicht flichig. Fotografische Dokumentation im September 2005.

Balkenldnge entspricht 1 cm
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Tafel 17

Kalzifizierung der Oberseite, Schwarzfirbung der Unterseite

Aufenthaltszeitraum in der Alz: April 2005 bis Oktober 2005

(Verweildauer im Wasser: 6 Monate)

A:

Die im April 2005 ausgelegten Kerne sind nach sechs Monaten (Oktober 2005)

an der Oberseite cyanobakteriell besiedelt und teilweise kalzifiziert. Die Unterseite
weist keine Kalzifizierungen, sondern Schwarzfarbungen auf. Die Schwarzfarbung
ist groBfldchig und weist keine Besiedlung cyanobakterieller Kolonien auf. Das steht
im Gegensatz zu der Schwarzfiabung der Unterseite auf Tafel 19 A. Daran ist

zu erkennen, dass die Sulfatreduzierer selbst keine punktférmigen Kolonien bilden,
die im kalzifizierten Zustand den Kalzifizierungsprodukten von Cyanobakterien
gleichen. Fotografische Dokumentation im Oktober 2005.

Blick auf die Oberseite. Nach sechs Monaten (Oktober 2005) ist die Oberseite
dichter besiedelt als im September (siche Abbildung 2B). Die Kalzifizierung ist
jedoch noch nicht soweit fortgeschritten, dass die Nukeus-Oberflache vollstindig
mit Féllungsprodukten bedeckt ist. Fotografische Dokumentation im Oktober 2005.

Die Besiedlung und Kalzifizierung dehnt sich iiber die Rdnder hinweg aus,
betrifft allerdings nicht die Unterseite des Nukleus. Fotografische Dokumentation
im Oktober 2005.

Balkenlinge entspricht 1 cm
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Tafel 18

Wintersituation: dicke Sedimentbedeckung
Aufenthaltszeitraum in der Alz: April 2005 bis Dezember 2005
(Verweildauer im Wasser: 8 Monate)

A: Die Oberseite aller im April 2005 ausgelegten Nuklei sind im Dezember 2005
von einer mehrere Zentimeter méachtigen Schicht allochthoner Sedimente bedeckt,
die divers besiedelt ist. Die Unterseite zeigt keine cyanobakterielle Besiedlung
oder Kalzifizierung. Fotografische Dokumentation im Dezember 2005

B: Blick auf die dicke Sedimentbedeckung der Oberseite. Biischelig wachsende
Diatomeen-Kolonien (braune Faden) und Rivularia haematites (griine

Halbkugeln) besiedeln die winterliche Sedimentschicht. Fotografische
Dokumentation im Dezember 2005.

Balkenldnge entspricht 1 cm
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Tafel 19

Schwarzfarbung und kalzifizierte Kolonien

Aufenthaltszeitraum in der Alz: April 2005 bis Mirz 2006 bzw. Juni 2006
(Verweildauer im Wasser: 11 bzw. 14 Monate)

A: Die Unterseite eines Nukleus, der im April 2005 ausgelegt wurde, zeigt im
Mairz 2006 eine Besiedlung mit cyanobakteriellen Kolonien (Pfeil) und in der
unmittelbaren Nachbarschaft dieselben Kolonien in schwarz gefiarbtem Zustand.
Fotografische Dokumentation im Mérz 2006.

B: Ausschnitt desselben Nukleus im Juni 2006. Die Schwarzfarbungen sind nicht mehr
vorhanden. Stattdessen sind kalzifizierte Kolonien erkennbar, denen eine

typische cyanobakterielle Farbung als Vitalitdtszeichen vollig fehlt. Fotografische
Dokumentation im Juni 2006.

Balkenldnge entspricht 1 cm
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Tafel 20

Zustand nach Abrasion der winterlichen Sedimentbedeckung
Aufenthaltszeitraum in der Alz: April 2005 bis Mirz 2006
(Verweildauer im Wasser: 11 Monate)

A: Im Frithjahr (Mérz 2006) ist die winterliche Sedimentschicht des Nukleus zum
groften Teil abgetragen. Zuriick bleibt eine diinne Schicht aus Feinsediment,
das Insektenlarven nutzen, um Wohnbauten herzustellen. Ein Teil dieses
Feinsedimentes bleibt auch in der nachfolgenden Zeit fleckenhaft
vorhanden. Fotografische Dokumentation im Mérz 2006.

B: Ausschnitt aus A. Das feine Sediment akkumuliert sich vorzugsweise um die
Cyanobakterien-Kolonien und ist deshalb auffillig punktuell verteilt.
Wird das Feinsediment entfernt, tritt darunter die Besiedlung cyanobakterieller
Kolonien hervor. Diese Kolonien sind lebendig und aktiv. Zusitzlich
ist die Kalzifizierung der Kolonien fortgeschritten. Fotografische Dokumentation
im Mérz 2006.

Balkenlénge entspricht 1 cm

XL



Tafel 20

XLI



Tafel 21

Die Unterseite ist nicht kalzifiziert.

Aufenthaltszeitraum in der Alz: April 2005 bis April 2006
(Verweildauer im Wasser: 12 Monate)

A: Ein Jahr nach der Auslegung ist die Unterseite der Nuklei weder cyanobakteriell
besiedelt noch kalzifiziert. Jedoch siedeln sich von der Oberfliche
Cyanobakterien-Kolonien auch iiber den Rand hinaus an. Fotografische
Dokumentation im April 2006.

B: Eine Sedimentbedeckung ist bei diesem Nukleus im April 2006 noch vorhanden,
weil er am stromungsberuhigterem Flussrand positioniert worden ist. Allerdings
fehlen die Diatomeen-Biischel, die im Dezember 2005 noch zu den
haufigsten Besiedlern der typischen winterlichen Sedimentschicht gehoren.
Fotografische Dokumentation im April 2006.

Balkenldnge entspricht 1 cm
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Tafel 22

Kalzifizierung und Sulfatreduktion

Aufenthaltszeitraum in der Alz: April 2005 bis Juni 2006

(Verweildauer im Wasser: 14 Monate)

A:

Die Oberseite des Nukleus, der im April 2005 ausgelegt wurde, ist im

Juni 2006 dicht besiedelt und kalzifiziert. Die Kalzifizierungsmuster variieren

in der GroBe. Der obere Pfeil zeigt auf lebende und aktive Cyanobakterien-Kolonien,
wihrend der untere Pfeil auf die beigen Kalzifizierungen zeigt, die keinerlei Farbung
innehaben. Die unteren Kolonie-Verkalkungen sind abgestorbene Cyanobakterien-
Kolonien, die einst mit Eisensulfid iiberzogen worden sind. Fotografische
Dokumentation im Juni 2006.

Der Ausschnitt aus A zeigt, dass eine scharfe Grenze zwischen der Ansiedlung
aktiver Cyanobakterien und der beigen Kolonien besteht. Fotografische
Dokumentation im Juni 2006.

Derselbe Nukleus im Mérz 2006. Die Tatigkeit Sulfat-reduzierender Bakterien férbt
die Seite des Nukleus im Mérz 2006 bis zur Hélfte schwarz. Erkennbar sind auch
die zahlreichen, schwarz eingefarbten, ehemaligen Cyanobakterien-Kolonien.
Fotografische Dokumentation im Mérz 2006.

Balkenlénge entspricht 1 cm
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Tafel 23

Allmiihliche raumliche Ausbreitung cyanobakterieller Kolonien
Aufenthaltszeitraum in der Alz: April 2005 bis Juni 2006
(Verweildauer im Wasser: 14 Monate)

A: Die Oberseite der Nuklei ist so stark besiedelt und kalzifiziert, dass die Nukleus-
Oberflache nicht mehr zu sehen ist. Cyanobakterielle ,,Pionier-Kolonien* weiten
die Besiedlung der Oberseite auch auf die Rander aus (Pfeil). Fotografische
Dokumentation im Juni 2006.

B: Blick auf die stark kalzifizierte Nukleus-Oberseite. Die Grofle der
Kalzifizierungsmuster ist unterschiedlich, jedoch die Form ist immer halbkugelig.

Fotografische Dokumentation im Juni 2006.

Balkenlinge entspricht 1 cm
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Tafel 24

Keine Besiedlung

Aufenthaltszeitraum in der Alz: September 2005 bis Oktober 2005
(Verweildauer im Wasser: 6 Wochen)

A: Die gesamte Oberfliche der Nuklei, die im September 2005 ausgelegt wurden,
sind fleckenhaft 8 Wochen (Oktober 2005) spiter mit Feinsand bedeckt.
Fotografische Dokumentation im Oktober 2005.

B: Ausschnitt aus A. Die im September 2005 ausglegten Nuklei sind nach 8 Wochen
(Dezember 2005) vollig von Cyanobakterien unbesiedelt. Es kommt nur Feinsand
auf den Nuklei zur Ablagerung. Fotografische Dokumentation im Oktober 2005.

Balkenlidnge entspricht 1 cm
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Tafel 25

Winterliche Sedimentbedeckung und Zustand darunter
Aufenthaltszeitraum in der Alz: September 2005 bis Dezember 2005
(Verweildauer im Wasser: 3 Monate)

A: die mehrere Zentimeter dicke winterliche Sedimentbedeckung umhiillt die
gesamte Oberflache des Kernes, der im September 2005 ausgelegt wurde.
Fotografische Dokumentation im Dezember 2005.

B: Nach experimenteller (kiinstlicher) Abtragung dieser winterlichen
Sedimentbedeckung bleiben fleckenhafte Sedimentfiichen zuriick. Eine
cyanobakterielle Besiedlung hat wiahrend der Aufenthaltsdauer von
September 2005 bis Dezember 2005 nicht stattgefunden.

Balkenlénge entspricht 1 cm
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Tafel 26

Keine Besiedlung

Aufenthaltszeitraum in der Alz: September 2005 bis Miirz 2006
(Verweildauer im Wasser: 6 Monate)

A: Die winterliche dicke Sedimentbedeckung der im September 2005 ausgelegten
Nuklei ist im Mérz 2006 abgetragen. Zuriick bleibt fleckenhaft verteilter Feinsand,
den Metazoen fiir Wohnbauten nutzen. Fotografische Dokumentation im Mérz 2006.

B: Ausschnitt aus A. Nach einer Verweildauer von sechs Monaten hat auf den Nuklei,
die im September 2005 ausgelegt wurden, bis zum Mirz 2006 keine

cyanobakterielle Besiedlung oder Kalzifizierung stattgefunden.
Fotografische Dokumentation im Mérz 2006.

Balkenlidnge entspricht 1 cm
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Tafel 27

Fortgeschrittene Besiedlung und Kalzifizierung

Aufenthaltszeitraum in der Alz: September 2005 bis Juni 2006

(Verweildauer im Wasser: 9 Monate)

A:

Die Oberseite des im September 2005 ausgelegten Nukleus ist liickenhaft mit
authochthonen oder allochthonen Sedimenten bedeckt. Die Oberfldche des
Nukleus schimmert deutlich durch. Fotografische Dokumentation im Juni 2006.

Ausschnitt aus A. Im Gegensatz zum Zustand des Nukleus im Mérz 2006,

auf dem noch keine cyanobakterielle Besiedlung stattgefunden hat, werden im
Juni 2006 um die halbkugeligen Cyanobakterien-Kolonien Sedimente gefillt.
Dabei handelt es sich um authochthon gefillte Karbonate, eingefangene
allochthone Sedimente oder durch Organomineralisation gefillte Karbonate.
Fotografische Dokumentation im Juni 2006.

Besonders an der stromungszugewandten Seite des Nukeus hat eine dichte
Besiedlung der Oberfliche mit Cyanobakterien-Kolonien stattgefunden.
Fotografische Dokumentation im Juni 2006.

Balkenlidnge entspricht 1 cm
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Tafel 28

Winterliche Sedimentbedeckung

Aufenthaltszeitraum in der Alz: Oktober 2005 bis Dezember 2005
(Verweildauer im Wasser: 2 Monate)

Im Dezember 05 sind Oberseite und Rénder des Nukleus, der im Oktober 2005
ausgelegt wurde mit einer mehrere Zentimeter dicken Sedimentschicht verhiillt, die
divers von Rivularia haematites, Diatomeen und Ophridium versatile besiedelt wird.
Die Nukleus-Oberfliche ist cyanobakteriell nicht besiedelt. Fotografische
Dokumentation im Dezember 2005.

Balkenldnge entspricht 1 cm
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Tafel 29

Feinsand im Friihling

Aufenthaltszeitraum in der Alz: Oktober 2005 bis Mirz 2006
(Verweildauer im Wasser: 5 Monate)

A: Die im Oktober 2005 ausgelegten Kerne sind im Mérz 2006 fleckenhaft mit
Feinsand bedeckt. Die winterliche Sedimentbedeckung ist weitghend abgetragen
und die Nukleus-Oberflache ist sichtbar. Fotografische Dokumentation
im Mérz 2006.

B: Ausschnitt aus der Oberseite von A. Innerhalb von 5 Monaten Aufenthaltszeit im
Winter in der Alz findet weder eine cyanobakterielle Besiedlung noch eine
Kalzifizierung statt. Fotografische Dokumentation im Marz 2006

Balkenlinge entspricht 1 cm
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Tafel 30

Cyanobakterien-Kolonien und fléiichige Sedimentation

Aufenthaltszeitraum in der Alz: Oktober 2005 bis Juni 2006

(Verweildauer im Wasser: 8 Monate)

A:

Nuklei, die im Oktober 2005 ausgelegt wurden, sind an den
stromungsexponierten Randern des Nukleus dichter mit aktiven und
kalzifizierten Cyanobakterien-Kolonien besiedelt (Pfeile) als andere
Stellen. Fotografische Dokumentation im Juni 2006.

Der Ausschnitt aus A (Region des unteren Pfeils in A) zeigt die
Sedimentationsprodukte im Bereich der aktiven Cyanobakterien-Kolonien
der Nukleus-Oberseite. Die punktférmigen Kolonien selber sind noch nicht
vollstindig kalzifiziert. Darliberhinaus existieren stellenweise

unspezifiische Kalzifizierungsprodukte, die nicht nur aus der
Kalzifizierungstétigkeit der halbkugeligen Cyanobakterien-Kolonien stammen
miissen, sondern auch aus der Organomineralisierung und dem Fangen und
Binden allochthoner Sedimente. Fotografische Dokumentation im Juni 2006

Balkenldnge entspricht 1 cm
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Tafel 31
Bis Miirz keine cyanobakterielle Besiedlung
Aufenthaltszeitraum in der Alz: Dezember 2005 bis Miirz 2006

(Verweildauer im Wasser: 3 Monate)

A: Der im Dezember 2005 ausgelegte Kern weist im Mérz 2006 keine winterliche
Sedimentbedeckung auf. Stellenweise ist Feinsand abgelagert.
Fotografische Dokumentation im Mérz 2006.

B: Der Ausschnitt aus A zeigt das Fehlen von cyanobakterieller Besiedlung.
Fotografische Dokumentation im Mérz 2006.

Balkenldnge entspricht 1 cm
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Tafel 32

Mirz bis Juni: cyanobakterielle Besiedlung
Aufenthaltszeitraum in der Alz: Dezember 2005 bis Juni 2006
(Verweildauer im Wasser: 6 Monate)

A: Die im Dezember 2005 ausgelegten Kerne weisen im Juni 2006 eine fleckenhaft
(Pfeile) verteilte Besiedlung von aktiven Cyanobakterien-Kolonien auf, die
vorwiegend unverkalkt sind. Die Besiedlung des Nukleus mit diesen
cyanobakteriellen Kolonien ist hochstens 3 Monate her, da der Kern im
Mirz 2006 cyanobakteriell unbesiedelt war. Fotografische Dokumentation
im Juni 2006.

B: Der Ausschnitt aus A zeigt die weite Distanz zwischen den einzelnen Kolonien.
Fotografische Dokumentation im Juni 2006.

Balkenlinge entspricht 1 cm
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Tafel 33

Dichtere Besiedlung an stromungsexponierten Stellen
Aufenthaltszeitraum in der Alz: Mérz 2006 bis Juni 2006
(Verweildauer im Wasser: 2 Monate)

A: Der im Mirz 2006 ausgelegte Nukleus zeigt vor allem an den
stromungsexponierten Stellen eine dichtere Besiedlung mit cyanobakteriellen
Kolonien (B) als an den stromungsabgewandten Stellen des Nukleus (C).

Eine vollstindige Kalifizierung der Kolonien findet innerhalb von vier Monaten
nicht statt. Fotografische Dokumentationen im Juni 2006

Balkenlénge entspricht 1 cm
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Tafel 34

Kalzifizierungszustand innerhalb von 2 Monaten
Aufenthaltszeitraum in der Alz: April 2006 bis Juni 2006

(Verweildauer im Wasser: 2 Monate)

A: Die im April 2006 ausgelegten Nuklei zeigen im Juni 2006 sehr sporadisch verteilte
Cyanobakterien-Kolonien, die kalzifizieren oder bereits kalzifiziert sind.
Fotografische Dokumentation im Juni 2006.

B. Ausschnitt aus A. Die Pfeile weisen auf die punktférmig kalzifizierenden bzw
bereits kalzifizierte Cyanobakterien-Kolonien. Fotografische Dokumentation
im Juni 2006.

Balkenlinge entspricht 1 cm
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Tafel 35

Altersbestimmung 1
Dargestellt sind die Positionen und die Betrdge der zwei Abstandsmessungen, die pro Onkoid

fiir die Ermittlung des Alters durchgefiihrt worden sind.

Balkenlidnge entspricht 1 cm
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Tafel 36

Altersbestimmung 2

Dargestellt sind die Positionen und die Betrdge der zwei Abstandsmessungen, die pro Onkoid
fiir die Ermittlung des Alters durchgefiihrt worden sind.

Balkenlinge entspricht 1 cm
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Daten

Grad deutscher Karbonathirte Alkalinitaet
Datum (MMJJ) |°d KH A|°d KH B Datum (MMJJ) | Alkalinitat A [ Alkalinitat B

06.04 7,4 06.04 2,625

07.04 7,3 07.04 26

08.04 6,5 08.04 2,337

09.04 71 09.04 2,526

10.04 7,1 10.04 2,507

11.04 6.9 6.8 11.04 2.429 2422
12.04 7,0 6,8 12.04 2.513 2.429
01.05 6,8 6,7 01.05 2.432 2.383
02.05 8,0 8,0 02.05 2.858 2.909
04.05 8,0 7,9 04.05 2.856 2.821
05.05 7,9 7,9 05.05 2.818 2.836
06.05 7,8 8,0 06.05 2777 2,836
07.05 7,7 7,9 07.05 2.757 2.817
09.05 7,6 7,8 09.05 2.713 2.794

Kalzium im Alzwasser

Kalziumkarbonat im Alzwasser

LXXIV

Datum (MMJJ) [Kalzium A (mg/L) Kalzium B (mg/L) Datum (MMJJ) | CaCO3 A (mg/L)|CaCO3 B (mg/L)

09.04 39,4 06.04 131,3
10.04 8 07.04 130

08.04 116.9
11.04 457 47.3

09.04 125,8
01.05 443 47.2 10.04 1253
02.05 45.9 47.6 11.04 1215 1211
03.05 57.8 52.3 12.04 122,2 121.5
04.05 47.4 47 .4 01.05 121.6 119.2
06.05 554 56.8 02.05 1429 143
07.05 8.9 207 04.05 142.8 1411

05.05 140.9 141.8
08.05 428 446

06.05 140.1 142.4
09.05 424 432 07.05 137.6 141.2
10.05 45.9 48.7 09.05 137.9 140.9
11.05 53.2 523




Nitrat-Konzentrationen im Alzwasser fiir 2004/2005

Datum (MMJJ) [Nitrat A (mg/L) [ Nitrat B (mg/L)
06.04 2,62
07.04 2,53
08.04 202
09.04 2,01
10.04 2,14
11.04 2,6 2,89
12.04 2,67 2,87
01.05 2,86 3,13
02.05 2,95 3,42
08.05 2,51 2,45
09.05 0 2,2

Nitrat-Konzentrationen fiir 2003 siche HAGELE (2004)

pH-Wert fiir 2004/2005

Datum (MMJJ) pH A pH B

06.04 87

07.04 8,7

08.04 8.5

09.04 88

10.04 85

11.04 85 8,5
12.04 8.5 8.5
01.05 8.6 8.5
02.05 83 8,2
03.05 8.3 8.2
04.05 83 8,2
05.05 8.2 8,2
06.05 85 8.4
07.05 87 8,7
08.05 8,6 8,2
09.05 8,6 8,7
10.05 8,6 8,3

pH-Wert fiir 2003 siche HAGELE (2004)
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Sauerstoff-Isotopen im

Onkoidkarbonat FlieBgeschwindigkeit
d180 Cnkoid gemessen | d18C Onkoid korrigiert . . . . . . . .

053 BT Datum (MMJJ) FlieRgeschwindigkeit A (m/s) | FlieRgeschwindigkeit B (m/s)
-10.20 -10.8
1039 1.0 09.04 0,63
o6 I 10.04 0,71
-10.27 -10.9 !
1048 11 11.04 0,60 0,24
-10.62 -11.2
1073 3 12.04 0,64 0,13
-10.27 -10.9
o5 Ty 01.05 0,52 0,06
1035 109 02.05 0,53 0,07
-10.78 -11.4
10.94 115 03.05 0,52 0,06
-10.95 -115
1032 109 04.05 0,95 0,25
-10.83 -11.4
RTYT 2 05.05 0,95 0,6
o i 06.05 07 0,21
-10.28 -10.9
-1038 -11.0 07.05 0,63 0,22
-10.55 -1
-10.49 14 08.05 0,81 0,21
-10.38 -11.0
-9.94 -10.5
e 7 KorngroBen der Flussbettsedimente
-10.90 -1156
e _— Korngrale | Probe A Mittelwert | Probe B Mittelwert
-10.71 -11.3
-10.69 1.3 4 28,7 O
-10.26 -10.8
-10.94 -11.5
-10.79 -11.4 2’8 12’3 0
-10.60 -11.2
-10.43 -11.0 2 1 1 ,1 0
-10.37 -11.0
-10.70 -11.3 1 ’4 1 1 ,6 0,42
-10.38 -11.0
o e 1 6,3 1,2
-10.68 -11.3
0,71 4.8 2,13
-10.40 -11.0
-10.57 -111
-10.85 -11.4 0:5 5:0 3117
-11.03 -118
0,355 43 6,19
-10.64 -11.2
-10.66 -11.2
oot os 0,25 5,6 10,28
-10.33 -10.9
-10.51 ETR] 0,249 9,6 74,64
-10.28 -10.9
-10.25 -10.8
-10.27 -10.9
-10.78 -11.3 . . .
062 2 Magnesium-Konzentration im Alzwasser
-11.24 -11.8
-10.50 -1
-10.82 -11.4
5 — Datum (MMJJ)| Mg A (mg/L) | Mg B (mg/L)
-10.71 -11.3
oo — 09.04 15,1
-10.52 111
= s 10.04 15,4
1018 o7 11.04 16.8 17
-10.86 -11.4
1063 e 01.05 171 17
-10.41 -11.0
1048 AL 02.05 17 17,2
-10.53 -11.1
1054 AR 03.05 16,6 16,6
-10.73 -11.3
1028 109 04.05 13,8 13,8
-10.7 -11.3
o1a o7 06.05 16,1 16
-10.24 -10.8
D) o 07.05 15,7 15,6
-10.4 -11.0
1044 110 08.05 15,6 15,3
-9.88 -10.5
-10.44 110 09.05 12,2 15,6
-10.84 -11.4
-1054 -i12 10.05 16,9 17.4
-10.25 -10.8
-10.15 -10.7 1105 17 17,2
-10.35 -10.9
-10.14 -10.7 1105 17 17,2
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Phosphat-Konzentrationen

Datum (MMJJ) [Phosphat A (mg/L) | Phosphat B (mg/L)
04.05 0,12 0,26
05.05 0,14 0,26
06.05 0,15 0,45
07.05 0,13 0,36
08.05 0,14 0,3
09.05 0,13 0,28

sdureunloslicher Riickstand

Rueckstand dichtes Karbonat (g/kg Tm)

Rueckstand pords Karbonat (g/kg Tm)

9412 72.93
91.37 4410
100.70 65.42
127.06 81.37
102.25 64.02
83.13 100.37
64.12 69.29
107.82 188.95
103.90 134.12
137.65 61.50

Sauerstoff-Konzentration im Wasser

Sulfat-Konzentration im Alzwasser

LXXVII

Datum (MMJJ) [O2 A (ml/L) |02 B (ml/L) Datum (MMJJ) | Sulfat A (mg/L) | Sulfat B (mg/L)
09.04 9,66 06.04 19,6
10.04 949 07.04 19.6
11.04 10,31 10,84 08.04 196
09.04 20,5
01.05 13,12 12,63 10.04 20.8
02.05 13,6 13,4 11,04 218 20,9
03.05 13,9 14,02 12.04 215 21,0
04.05 12,99 12,99 01.05 217 20,9
06.05 9,61 9,41 02.05 21.9 208
08.05 17,6 17,1
07.05 7,92 7,87
09.05 18,4 18,9
08.05 9,36 918




Konzentrationen an Schwebstoffen im Alzwasser

Datum (MMJJ)

Schwebstoffe A (mg/L)

Schwebstoffe B (mg/L)

06.05 1,8 35

07.05 26 3.2

08.05 26 10,2

09.05 26 3

10.05 2,6 27

11.05 1,3 2,6

12.05 2.9 26

02.06 1,2 1,2

04.06 1,8 4

06.06 2.4 3,1
Temperaturdaten der Alz
Datum (MMJJ) [T (°C) A|T (°C) B

09.04 18,3

10.04 12,1

11.04 83 8,1

01.05 4.6 45

02.05 2,7 2,5

03.05 5,1 5,1

04.05 7.6 7.6

06.05 176 | 18,4

07.05 195 | 19,3

08.05 177 | 185
Attenuation

Tiefe () |Licht April 05 (A)| Licht Apil 05 (A) [Licht Jun 05 (A) Licht Juni 05 (A)|Licht Okt 05 (A} Licht OK!. 05 (A)|Licht Apri 05 (B) Licht April 05 (B] | Licht Jun 05 (B)Licht Jun 05 (B) | Licht Okt 05 (B) | Licht Oki 05 (B)

Zeile 1 in umol / m2s in % in pmol / m2s! in% in pmol / m?s! in% in pmol / m2s* in% in pmol / m2s? in% in pmol / m2s* in%
Zeile2| 0,30 1070 439 512 48 933 45 338 7358 606 46 1003 479
Zeile 3| 0,60 701 27 392 36,8 852 407 256 56,1 602 457 582 278
Zeiled| 1,10 491 20,1 280 23 675 322 151 331 449 341 377 18
Zeile 5| 240 232 95 207 185 485 231 45 99 210 16 272 13
Zeile 6| 3,30 105 43 24 53
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Daniela Hagele ®, Reinhold Leinfelder ***, Jiirke Grau ™*,
Emst-Gerhard Burmeister ™, Ulrich Struck *

* Geoio-Comter’™ Minchew, Richand-Mapner-Sirnfe 10, 80333 Minchen, Germany
® Departeent of Eqrth and Emvirommental Sciences, Ludvwig-Mavimilians-Universitis, Richard-Wigrer-Ste. 10, 503332 Mischen, Germany
© Bovanizehe Stammsamnbong Misches, Menzsinger Strafle 67, SO638 Minchen, Germany
4 Zoolmgizeke Stoalvammlung Minchen, Minchhanerensingfe 20, 81247 Maaches, Germany

Regetvind  Febauary J0068; roceived [ revised form 8 Devcember 2005, scoeptod 13 Decomber 2005

Abstract

Spectacular modem freshwater oncoids from the river Ale (Bavaria, Southem Germany) grow in-situ, without being regularly
L d. In order 1o andl growth processes, properties of Alz niver waters such as nutnient balance and pll were analysed
amd monitored, and the biotic composition of the oncoids was examined. Key fieatures for the understanding of the growth of the
Al oncouds mclwde (1) the presence of subconcentric calcareous luminag; (2) the existence of extracellular polymeric substances
(EPS) within the enveloping biofilm thar are produced by cyanobacteria amd disioms and cover the entire oncoid except for ithe
contact anea with riverbed sediments; (3) a stratilied, “telescoping” pattemn of cyanobactera living both imertwined within the sodt
outer biofilm and in radial asmsngement within the panially cabeified comex below: (4) the caleification patem of individual
cyanobacterial colonies; (5) the presence of an encoidal food web; (6) the occurmence of destructive processes such as boring by
emdolithic cyanobacteria and EPS-bummowing of animals; (7) a lack of multicellular algse and higher planis owing 1o prosounced
phosphate limitation,

Organismic meractions imponant in the extam Alz oncoids are believed 1o be imponant for a mone complete understanding of
fossil omcouds,
© JM6 Elsevier B All nghts reserved.

Keywornle: Oncoids; Fluvial carbonates: Microbial; Biomimeralisation; Recycling processes

1. Introduction

Onecoids are considered to be a spherical form of
calcareous stromatolitgs (SS-stromatolites of Logan et
al., 1964). Modemn oncoids occur in a wide variety of
environments, ranging from marine conditions to fresh-

* Comesponding author, A of MNatural History, Hamboddi=
University, Invaldenste 43, 10005 Berln, Germany.
Eamnil adldress: leinfeldeniznwasoam. hs-berlinde (R. Lemfelder).

D3 1-DIR2S - see front matier © 32006 Elsevier B, All rights reserved.

dolz 10, 1 01&], palaco, 2005, 12,004

water. Pentecost and Whitton (2000) interpret them as
rounded and concentrically laminated travertine peb-
bles, which are widespread in calcarcous streams, and
contain a wide range of cyanobacteria. Successive
laminac grow around a nucleus (c.g. shells, plant debris,
rock pebbles) in response to both carbonate saturated
cnvironmental conditions (Kile et al.,, 2000} and the
withdrawal of carbon dioxide during microbial and algal
photosynthesis (Schifer and Stapf, 1978; Monty, 1981;
Richier and Sedat, 1983; Riding, 1983; Wnght, 1983)
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Oconsivaal to frequent overtuming of oncoids by
apitated water 15 generally considered the cause of the
rounded shape, and the uniform and concentric devel-
opment of laminae i such hosedimentary particles
(Batharst, 1975; Tucker and Wrght, 1990; Fligel,
2004), The presence of oocoids in sedimenmary succes-
sions has therefore been considered an mndicator of o
pacticulir wister current speed or intermitient wrbalence
leading to frequent overtwming (Laogan et al., 1964,
Flagel, 1978, 200 ). While oceasional overturning might
e m sigmificant process in many chses, it 15 however also
passible for oneodds o prow in sim withour ever being
toppled over, given e exwemely low illumination
necessary for their growth (Pia, 1933; Golubic and
Fischer, 1973, Leindelder and Hankopt, 1988, Hankogpi-
Frder et al, 1989, Leinfelder and Hankopi-Froder,
199, Torespective of whether growth of oneokds occurs
with or without toppling, oncoids ane largely viewed as a
‘mictobial Black box®, with microhial cabeification
mking place whenever physicochemical parmmeters
favour calcification of microbially derived matter. The
aim of the present study is 1o take o (st step pway from o
merely micmbial view of oncoid growth amd wwards o
hetter undeestanding of oneoid coology.

2. Material and methads
21 Lovality and sampling

The summer-warm river Alz, the outlet of lake
Chiemsee and & wibutary o the lnn-Daoabe system, s
cotegorsed os muldly polluted (witer quality category
Iy, and is 63 ke i length, crossing the foeeland of the
Bavarian Alps. The sample site 5 located between
Pullach and Trchtlaching (Fig. 1}, in close proximity
1o the outlet position from the Lake Chiemsee. At the
sampling site, the aver channel is approximately 23 m
wide, with water depihs ranging Fom 130 m o 2,00 m
{luctustions wre of seasonol as well a5 morphological
potore] and o waler carrent of 035 0 1.0 m s
{mewwred once per month), Riverbed sediments are
=amd- ardd zilt-rich mad which comains tillitic material
fromm the Wiim glacial penod. Oncoids develop on top
of the flovial sediments and primanly occur in the
centre of the nverbed. Oncoids in the nverbed thalweg
are generally larger in size and more densely spaced
than those that oceur closer to the river muaogins.
During the entire sampling  period, oncokds were
covered with water at least 1 m deep. The present

Fig. 1. osition of ke sampling site in the river Alz. The river Alz is an putlet of Lake Chicmaee (Upper Bavaria, Gemoaeyh Letl: overview showing
major hiphways, rvers and likes of Upper Bavana; nipht river Alz area to the nosik of Lake Chizmses, Thin lines represent locad roads,
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study is hised on oo feld survey peniod of 4 months
{August theough November 2003), using 22 water
spmples and 28 oncowls,

2.2 Water samples

Water swnples were collected diectly above the
ancoids by using brown 250 ml Ketex-bonles. Baottles
were rinstd three times with rviver water poior o the
collection of samples, U cach sampling occasion, one
weaher sarmple was taken from the margin snd ansther from
the midstream of the river. Afler measurements of anionic

A

calified biclilm

water componens and pH detenminason, mean values
were cilculated. For transporistion o the laboratory, the
Kautex-buottles were stored ina dack cool box, They were
then kept in a refngerator at 4 *C for no longer than | day,
The anicnic water components (NO., PO3 ) were
asalysed with & Dionex 10 S0 jon chrometograph. s
detection limit for MO, is 0.1 mgL md for POT 0.5 mpL,
Addionslly, phosphate concentration dat were provided
by the "Department of Water Management, Trunden”.
The sarmple loeation for those dats was a surfiace water site
of Lake Chiemsee near Sechruck, which is within the
drmage area of Lake Chiemsee info the miver Alz, thus

Fig 2. Momplnlogecal chaaolenstics of oncoids. (A) Top side view fnoom an Alz-orcoid, eshibilieg 8 bownish green binfilm mloonsd by
cvanohacteria and mewnts of disonos. () Cross-acction view shows the Eropulaty concentric inemal cashonide structane af an oneoid. The
elliptical shape is an indicasor of n-situ prowth. Kot Bequent cavities mostly representing dwelling siies of inscet barvac. Oneodd layers commeonly
vary in tickness. The red smckets imdicate the Sunne pan on the undemsice aed the tkheker pan of the vane layer on e jap sile, idicating poler
grivath Polar grvath s a typecal featine milicalimg in-setu groath of enocads bt s noll necessanly or eschasively deveboped m in-silu oneouds. {C)
The ourtermest zors of an oncoid im croas sectiom. TS maieriad forms the main fraction of the soft hiofilm which comains embeddied microsparitic
agpragates. The caleified bbofilm comsiits of a dense micmagaritie framework whick i siill embodded in orgagic iofilm maner with active prowthof
cyanohacteria. (1) Chameteristic rdial calcification. ;aniems of Caloshety gyprophile. Arrew poiets of a smgle mial structure.
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Fig. 3. The four mos! common cakiification pamorn within Alz-encolds. Thin sccioni. {A) Typacal parallzl calalication pamem of Calothrts
praphila, The filamentoas stnuetures were conserved, Lol (ke hlanents by Gemndves (=100} (B) Caleifiod siractupe of C, gpaophibe [~200),
Amond ke Hlamenls ans carbomie crstls deposiled. [C] Typicl aalvificion patlemn of Shalaris hasmarius (<50). [ Arother calaficaton
pattemn of B keemsanes (500 (Fi The fan-like calcification pattern of Schimdirt caliools (<50) Telow this furelike structare the caldification
paniemn of C. gyprophila is siraated (A ). {17 A singhe fe-like stroctare of a 5 calolcolz-cobomy (% 1001 (5) Commes calcification panerm witkeran amy
filamerious remais (<200 This smructore s nod clear arinboiable o one l.px'nli' ofigiTaoT, AHp Lk (53 (=300,
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Fig. 4. Calcification m Eving cyvanchaciera amd their precipitation patern. (&) Precipitation n a lving Rivulioria foemotifes<olony. The
microsparitic crysials were precipitated in the EPS mairix of the bemispherical colosy. {B) Vemical Calotknis gvpsoplulie-filansents is precipiinted,
doposited, but still unconsolidated calcism carbonate. In general. on Alz-oncoid contaims muhiple Calfirivhorizons. (C) Charcieriste, mdial
calgification pamern of & K. barsanter-colony from an isney, macroscopic snpopalated, encold-lamisa. (1) Chamcienistic mdis] ealeification paitern

ol . gvprophiiha-filamnerts,

40004
3600
a200r calole
2000 N
§2m~
£ 2000} E
1
e clomite
1200 quartz ! E
B0 l i -
a0k 1 E
0
T % 23 30 7 44 51 58 65

21

Frg. 5. Typxal oocokl-X-ray diffraciogram. AR 200 diffractograns
messuned were lagely identical. The musn peaks of calcile, dolomiie
are] quarts ane demesstrated. which represent the most frogaont
mimeral components in the cacoidal framework

Jjustifying the incorporation of these additional dama into
our own analysis, The detection limit for the phosphate
measurements provided by the ‘Department of Witer
Management, Traunstein® is 0.005 mg/L.

pH values were determined by potentiometric
titrations with a Methrom 625 titration device.

2.3 Oncodd sampling and treatiment

Oncoids were collected from the broad thalweg of the
stream. The selected oncoids were positioned into
comventional plastic boxes without overtuming them.

Photpautotrophic microorganisms were collected from
various parts of the oncodd-conex using o scalpel. The
carbonate was removed with citric acid in supersatursted
concentration. [dentification, analysis, and documenta-
tion of the photosoirephic oncoid inhebiants were
carried out using a camera-connected light microscope
(LENCA DM LB) or using a camera-connected binocular
microscope (LEICA MZ APOY. In order o study the
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Fig. &, Fhotoasotrophic cagarisms from the Alr-oncoids. (A Micmstnachre of the saft hiofilm showing the accie hetemgeneity, mosthy cavsed iy
closchy anached and intsrwoven bumdles of cyamobacterial 1S sheaths (I Sokisovhrlr calvicola i the primary prodacer of onevidal calelum
carsmale. The black arnow pomts ala smgle aonenl {C) Jsolated flamoes of Sivdar's keernntifes (=00} Every tnchom possesses a belerocys! al
e bane, Bfvwkari-cnlomios antile vory rpl.'rlum;lh'nn e tqui:‘;;:ll-.:. iarmieg grean |:m|.u:ﬂ4v|n (17 Riack s st g Filsisaicbanl beasan il
Culothrin giprrophla (<400, Cutelrin sheath are very thin ard @n seldom be ideniifisd. (E] Preudofilimeets of Myl sp., whick populated the
mneriace hetwees, soft baofilm and caleificd biofilm. #fvwita is dezmed 1o e a bineroder. This Bt clanities that consracting and retrenching prcesses
coovally tnke place. (Fp Apical eull of Mhefls sp. The ineer stnacranes an reproductive bacocytes. () Nonfilansertous aggregates of Plawoeapra
arimar{=400) Ths lal cvamab 1L £ VETY e e w0 biodile, (H) High diveriny ol did St diaiomms { <200}, Dudoss setile inihe
wofl Baofilm as well as in the cabeified hinfitm. The charscieristic oneobd eolour stemw from the extremely dense colemisation hy diaoms.
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stogification pattem of the plesoautotrophs, subsamples
{of up to & mm depah ) wene taken vertically o the oneoid
cortex and microscopical ly examined. The most frequent
inhabitanes were identified based on mophological
chamctenistics (Geitler and Pascher, 1925; Desikachary,
1959, Bourrelly, 1970; Rou, 1991,

Adter the identification of the mest common photo-
autedrophs, the analysis of the wvertebrges requined
several steps. Fiest, all macroscopically visihle animils
foumd on the surfce were sampled using spring stecl
forceps and placed in sample glasses filled with 99,75
aleahod, In & secomd step, the culermost conex Surmm-
ding the oneoids (up 1o 8 mun deep) wis ramoved, forcing
funher inhabitants to withdmw from the crust fragments
and remaining oncoid, In athind step, the remainder of the
ancoid (e, “peeked” oncoid without the outer 3 mm pert off
the cortex} was positioned in a bowl of fresh tap water,
This fonced the nhabitants of deeper layers to leave their
locatione due o the deastic deteriomstion of environmmental
conditions and mumtion supply, thus enabling collection.
Ly = fimal step, oncoids were et with a Woke-3(hdiamoosd-
blade siw. In onder 1o study the microstrusture of oacoidal
cortices, 10 oeoids were collected separately mnd o
without fusther treatment.

Xepay diffeaction pattems were oblained using a
Philips PW 1800 diffractometer with Cuk, mdation,
aperated at 40 KV and 40 mA, 20 cathonate samples
derived from 8 various oncoids were analysed

3. Results
3.1 Oneoids

The mastly elliptical Alz oneoids (Fig. 2A B} prow
i st witheat being regularly overnmed inoa niver with
a waner current speed of 0.5 1.0 ms . No overtuming
of Ale oncoids was ever observed durning the regular,
miwstly weekly, surveys for more than 2 vears, [n the
oneoids, the concentric lamination around a nueleus is
relatively regular but not alwiys consistently developed,
There are also distinctive ancas of stronger and weaker
carbonate precipitation causing variation i thuckness,
anvd thus asymmmetries can occur within a given conical
carbonate laver (Fig. 2B). In generml, concentric laminae
tend 1o be imore massive on e top side of the omeoids.

Three distinet sones can be distinguished mcro-
scopically in the interior of the oncoids: (1) the mmost
zone, which is heavily caleified and composed of several
carhonate laminee, represents the ancoidal bulk. These
laminae are composed of radially oriented clongate
elemems (Fig. 21), Within the entire bulk carbonate (top
and boatoan side), foar different carbonate pattemns can be

discerned, Three of these are madial in nature wsd can be
attributesd o the cyanchacteria speeies Calofiniy gip-
saphile (Figs, 3A, 1 and 418, 1), Sehizadfiriy ealeieola
(Fig. 3E, F) ansd Riadaria kaematites (Figs. 3C, I and
4A, C), respectively. The madial calemic amays show
parallel (Fig. 3A) as well as Bu-like arrangements (Fig,
3C, D, F). The fourth calcification pattem is common,
but conned b present be linked 10 5 specific onganizm
{(Fig. 3G,Hp All carbonate layers are composed of
caleite, with additional dewital dolomite and detrital
quartz (Fig. 5). Under the microscope, carhonate layers
are cither compact of possess microcavities (Fig, 21,
The other two cones fomm he oncoid cones, On the
st zome Gollows (2) the caleified bicdilme Thas
second wone s up o § man thick and composed of
precipitated carbonate ww] centrifugally growing, green-
ish, living filamentous eyanobacieria (Fig. 4B}, which
are absent from the Inmaost zone.

The calcified hiofilm surrounds the entive onooid, bt
15 thicker on the top side. Finally, all oncoids are coated
with (3) a soft brownish-green active biofilm (Fig. 2C)
in which calcite crystals only sporadically occur. The
sofl active biofilm represens the outmost wone and is

Table |

?n:lug,‘-:d inveEn by

Clrenis Chenusiescion

Flecomiera Lewctra sp.

Colenmera Limulis 53,
Chufleraius 5p.
Fluus spe.
Chuiimmiur fulwerdefanis
Limmlis volokmar
Crcrociilus Wil

Turhellaria Pugesio gomacephala

Oligoehasta Tukificidas

Dipiera Chirenomedas
Epbyiridae
Pychodidae
Limomiidazs
Cerlopopoeidas

Trickopeera Doty 59,
Ceraclea &2
Micrsows sarnen
Misrasowa retifom
Feptdasroma hirmon
Leptmenilae
Feyehomya pupilla
[hantriopracke Ipide
Setodes onpertimendtilo

Giastropoda Bikernda rensacdane

Linne libraxchia Dirclrsenia polymorpha
Sphaerive corment

Arachinida Agan

Crnustacea Ostracoda

Cricans HMudea w2
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shsent an the bottom side where the oneoid rests on the
riverbed. However, this contact area is relatively small
due w the near-sphenical shape of the oncoids
Although the oncoids generally display the same
mntemal stranification (zones (1)-13)) on both top and
bottom side, there ae also distinet differences. On the

LN

o

h
/T

bettom side, the individual sones wre less thick.
Momeover, the predominant one-stoned armangement of
Calathric-horizons (soc Ovpamsms), the absenee of the
soit bicdilm in the contact area, and the generlly lower
density in cynmobacterin are addmional features that
characterise the bottom side and distinguish it fom the

Fig. 7. The mast frequent metazoars setdling on Alz-oneoids. {A) The caddidly larva Pochannda piedlils (Trichopreral. (A) The caddisfly lunva
Decerir sp. { Trichemem). {C) The boctls tarva Lisius sp. (Colooptera), (D) The caddisily birva Lepidortoma kirmom (Trickopien), iE) Mikwia
rmsu.:u.l‘mil'_iuu'qpmu. (Fy A moite {Amchnida) (G) The flaworm Dugesio .q'a.u-.u.'flpu'uh'u { Teraellzria).
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top side. The filamentous cyanobacieria in the entirg
caleified biofilm (top and bottom side) display a
centrifugal growth, This centrifugal oremtation also
occurs with regard to the calcification pattern in the
oncoidal bulk (inmest zone). On the other hand, in the
soft biofilm cyanobacteria do not show prefercntial
orentation. Rather, they are intertwined. The density of
caleifying evanobacteria on the bottom side still suffices
for caleite precipitation.

1.2. Oreanisms

The soft biofilm (outmaost zone (3)) and the caleificd
biofilm below (zone (21) are populated by a great variety
of organisms, Most abundant are filamentous cyano-
bacteria, including Schizethriv calcicola, Calothrix
gvpsopiila, Rividaria haenwatites, Phovmidinm inerus-
tatirn, Plenrocapsa minor, Aphanathece saxicola, and
Hyella sp. (Fig. 6B-G), These organisms do not only
live on the surface of the oncoid, but are also amanged in
a vertical stratification pattemn within the outer oncoid
COTICEN.

The soft biofilm i populated by the same
cyanpbacterial specics. In additional, sheathless cya-
nobacteria, a varety of dizloms and various metazoans
occur, while the calcified biofilm is dominated by
Calothrix gypsopdila and Schizothrix calcicola. Hyella
sp. occurs at the interface between soft and calcified
birofilm.

As oa result, we have defined an outer soft active
biofilm and an inner, partially to mostly caleified active
biofilm (Fig. 2C).

In addition, the soft biofilm is densely populated by
ditoms (Fig. 6H), In most cases, the soft biofilm has a

50 BO 100 120 140 160
oncoad-diameter (mm)

Fig. 8. Number of oncoid-colnixing metaeoan plothed  against
oncoid size, with regression line following the equation: y=14x

1Y The statistical probability of a positive comelation is
8, M85,

— T T T
e o1} 2000 F-ALN
catn 2000
e Mg — e Rl
i i

Fig. 9, Miirage Of A WALSE d within the

sampling penad from August o November 2.

brownish colous, owing fo the high abundance of
digtoms. Individual diatom speciecs have not been
determined within the framework of this study.

Oncoid colonising metazoans include larvae of
vartous insect groups as well as differem types of
Wworms, water-mites, ostracods, gastropods, and
bivalves (Table | Fig. 7). The zoological inventory of
28 oncokds is illustrated in Fig. 7. Increasing oncoid size
amd sbundance of metazoans s positively comelated
{Fig. 8).

3.3, Water chenmistey

The [NO;] concentration varicd between 0,93 and
2.7 mg NOL/L (Fig. 9). The [P0O] ] values were below
the detection limit (0.5 mg PO /L) of the GeoBio-
Center equipment, and thus [PO] ] valucs from the
‘Department of Water Managemem Traunstein®, deter-
mincd monthly between January 2003 and November
2003, were incomporated. However, their [PO3 7] values

[T
:.f

1
{
ERR -~ e ——
ERY
\
1
}

-1 % 209 Rl 2811,

date 2003
e rhvar margin — rhear middle

Fig. 14 The pH data from water samples collected within the sampling
perscd Teom Augest g Novesnher 2003,
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were again mestly below the detection limit (i,
<0054 gumed PAL), with the exception of January 20053
when a value of U6 mpl. was recorded. For
calcaltion of the NP ratio, the mean nitogen
concentration of 6.2 pumol N/L and the largely
prevailing |.P'D‘.1 | wvalue of <0054 pmol PL were
used, The NP mtio for the emire sampling time
{Angeust 10 November 2003) is theoelore =115,

During the sampling peried, pH wvalues ranged
hetween 7,65 and .63 (Fig, 10), The average pH value
15 B30

4. Discussion

Onenids are fiequent in geological sequences dating
from the Precombrian onwands and cen provide
imgesrtant microfacies data (Fligel, 2004). This study
focuses on features noemally not fully considered for
oncoidal growth such as welescoping patterns of
cyanobacterial growth and related microfabncs, impor-
tance of other organisms, role of murient sapply, and in-
situ growth mechanisms.

Oncoids growy in=sitw because there are no mechan-
ical perturbances by overturming in the river Alz, with
the possible exception of mre overtuming by fishes,
birds, or tourists. The in-situ growth results in polar, Lo,
upwards-facing areas of higher carbonate production,
and constamly riverbed-ficing surfaces with reduced
carbonnte  production (Fig. 2B). Concentric m-situ
growth s imterpreted as an adaptation of the biofiln
growth (see below) to slightly anstable substmutes, such
as pebbly surfaces, which are gemtly but continuously
rocked by water currents. Such interpretation is
corroborated by the existence of Jurassic tidal channel
oncalites composed of excentric, polar onoosds which
develop a fiting fabric during later growth stages and
then coalesce W fom puarely wrwvards-growing stoma-
tolites i an expression of full swbilisaton (Lemnfelder,
1994). The excentricity of the concemtric carhonate
layers of the Ale oncoids s o mesult of differences in
illumination on upper and lower oncoid surfaces.
Carbonnte layers situated on the top side are thucker
than the respective layers on the underside, hecanse
lower illumination results in 4 thinner calcifying biofilm
mauix on the boitoan sides (Fig. 2ZB) Hence, Al
oncoids are o good modem example for the rekevance of
subpolar oncokd growth ms an indicator for in-site
grovwth. Such eriteria have been wsed by Leindelder and
Hartkopf-Frader (1990} and Leinfelder (1994} for
identifying in-situ grovwth of ancient oneaids. However,
it should be noted that Leinfelder and Hankopd {1988)
and Hastkopl-Frider et al. (1989) have shown that in-

situ prowth of oncoids may even resull i fully
concentric oncaids with similar thicknesses amound the
oncokd nuclel, provided tha the subsirte s coarse
enough and the stream 15 shallow enough o diffusely
reflected sufficient Light on the bottom side of oncowds
allowing full cyanobacterial growth even there.

Some Alz oncoids muy have been Hipped over by
fish or binks feeding on the biofilm, o wurisis. This
miust b assumesd for the few oncoids, which display a
change in palar cortical grovah, Flipping appears to be
more frequent in smaller, mom spherical onceids,
whereas the strongly elliptical shape of larger specimens
provides better stabilisation, and a bower risk of being
tumed over.

The interior part of oncoids is sabject w varioos
physicochemicsl conditions and bivlogical peocesses
leading o calcium carbonate precipitation {Sommer,
1998, Castamier ot al, 1999; Kile et al., 2000, Apart
frorn the physical and chemical carhonate precipitation
comditions, precipitation is tnggered, or putially con-
trodled by, metabolic activities of organismes, This can be
i 4 divect manner vin matris-medited biominernlisi-
tion, or through subsequent organe-mineralisation
{chemical changes leading 0 precipitation in conse-
quence of diagenetic alteration of omganic matter)
{Sommer, 1998 Castanier et al, 199%; Neuweibr et
al., 20HMy; Reimer ot al, 2000; Ay et al., 2001, 2H03),
The combination of physical and chemical factors is also
responsible for the hitheno lurgely ankown comrol of
growth, prolilemtion, diversity, composition, asd abusn-
diece of certain species (Begon et ol, 1998 Swle,
200HN), which in mwm exert a biological control on
micmsenvirenments, eventually leading to carbonate
precipitation of dissolution (Hammes and Versirete,
20K2)

An EPS-biofilm & heterogencous (Wingender et al,,
19940}, comgpaised of mumerous micooenviromments, awd
is commenly involved in the fomsation of minewl
precipitates (Krumbein et al,, 1977, Stole, 20040, Reitner
et oml, 200M) The sofl pelatimous amd helerogeneas
biofilm that covers the Alz ancoids from the river Ale
{ligs. 2C and 6A) i colomsed by o wide range of
organisms, Microorganisms and their extracellular
polymeric substances (EPS) are bound to the solid
surface (oncoid nuclees) where they foom 2 gelatinows
substrute. This cremtes mucroenviromments wherein
caleium curbonate precipitdion takes place snd consec-
utive carbonate layers are deposited (Marshall, 1984,
1993 Mew, 1994 Siole, 2000) A in other microbial
carbonates, development of the liminated carbonate
structute of the Alz oncoids is thus alse clearly mediated
by EPS-biolilm development,
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4.1, Organizm inveniory

Cyanohacteria dominate the biofilme i the Alz
opeoids. Most abundamt ave Schizethriy calcicela,
Calothrix gypsephila, Rivilaria haematites, Phovmi-
divm incrustatum, Plowocupsa miner, Aphanothece
saxiceda, and Hvelfa sp. (Fiz, 6B-G) Rou (1991)
additiveadly  identified Chameaesiphme polvmsrphes,
severdl specics of Nomoeotheiy, Phovmidicn awum-
nale, Microcretis amodontae v Schizadirir fascicndata
om the surfaces of Alr oncoids

Permteenst and Riding (1986) state, that species
belonging w Rivalarie, Phormidien, Schizothrix,
Hemoeothrix and Scytomema are commonly afiecied
by freshwater ealeification and we therelore able w
proxduce oncoids,

Although there is a notable participation of other
photsautomophs in the Alz oncoids, cyanobacieria ane
by Far the most and impontant producer for oncoddal EPS
(g 6A). The sheath-dommated type of EPS from the
Adz onscoids shows that the cyanobactenia are capable of
successfully producing large amoums of bomass as a
result of efficient phowsymbesis (Bhaya e al, 2000,
Among odher factors e.g. the disposal of cyanebacterial
toxing, the mere coping with encrustation amd prazing
preferences of the metazoans, two physiological featmes
miay explain the abundance of eyanobacteria on oncoids,
Firstly, cyanobacteria can take advantage of the
hvdrogen carbonue-nch, curbon dioxide-poor environ-
ment that occars in twe civer Ale becawse they are
equipped with an active DIC pump that ensbles to
accurnulate inorganic cartbon at a higher concentration
than in the aquatic medium outside the cyanobacterial
cell (Karagoani et al., 1990 Kaplan et al, 1991, 1994),
Secondly, it seems that a carboanhydrase-like enzyme
exiag in the cell wall that utilises both hydrogenscarbo-
nate (HOCh ) and carbon dioxide (Miller asd Colman,
1980; Badger et al, 1985, Espie et ul, 1989, Mere,
1992}, These physiclogical features provide evanobee-
teriz with & competitive advantuge over othwer platome-
totrophic organisms, which can only wilise carbon
dioxide as their carbon source. We mterpretr this
stirnulation of higher cyanobacterial bomass production
over that of other photoautotrophs as crucial with regand
wr oneoid growal, However, psot all cyanobacteria
cauleify (Merz, 1992), Crvancbacterial caleification is
primerily associded with both the polysaccharide sheath
amd suitable envimnmental conditions {(Pentocost and
Riding, 1986). Differemt mechanisms lead w the
calcification of the cyanobacterial sheath (Pentecost
and Riding, 1986; Merz and Zankl, 1993; Merz-Preild,
2040 Fiesily, the cyemobacterial gelatinous sheath

forms w diffusion-limitng space in which 2 steep
chemical gradiert can build wp (Borowiteka, 1989
Mere, 1992, Merz-Preill, 2000, Sccomdly, polyzacchar-
ides in the sheath possess their highest Ca™ -binding
capacity at pll 8 (which is the prevailing pl in the fver
Alz) (Decho, 1990), C0F  can then become chemically
bonded to polyspechoride-fixed Ca®", However, we
heve also foumnd other, o date unstudied, cyamsbacteria
i the oncod biofilm that do mot possess sheaths. So far,
their tole in oneoid formation remaing unsolved,

Carbonate precipitanion by filamentous cyanaohac-
teria foems characteristic pattemns (Figs, 3 and 4C, 1)), as
has been previcusly documented o Phormidiom-
oncoids by Leinfelder and Hankopf (1983) and Ron
{1991). The caleification pattem of Sohizetiric calcicola
(Fig. 3E, F), Cafonehrix gypropdrifa (Figs, 34, B and 48,
) and Rovedaris haemratite (Figs, 30, D and 44, Chare
dismributed over the entire cross section.  Different
microfabrics of Jurassic freshwater onooids have also
been artnbuted to distmet cyanobactenial associations
(Leinfelder, 1985), However, there are also caleificanon
areas where no connection o filumentows cyanobacter-
inl activity can be concluded (Fig, 3G, Hp. These arcas
may resalt fromme (1) ealeification of coceoidal cyano-
bacteria, possibly Flewrocapsa minge (Fig. oG (2)
organc-mincralisation; (3} disuranged and reaceumu-
lated carbonate crystals or particles as effects of water
cutrents, grazing or bioturbation.

An interesting featare is that the dompum cymo-
bacterial taxa in the Ale oncoids grow in a muli-swogied
order. We idemtified a distinet vertical biological
stratification that compriscs the soft outer biofilm and
a calcified biofilm {up to & mm depth) underlying the
soft biofilm (Fig. 11} The domina caleifying cyano-
bacteria i the soft biofilm laver are Phormddinn
inernsiatum, Schizothrix calefcala, Plewracapsa mivor,
Aphanethece sevicols and Rividarfa roemafiites. Hvella
sp. settles endolithically in high densities at the interfice
hetween the soft and the caleified biofilm, Hyellz is
deenved 1o be o bioeroder, This is & clear indication thg
comstructing and cetrenching processes take place
sumultnnesusly,

The dorainant species undemneath the fyella-layer,
anud down to a depth of 8 mm, are Calothreix gypsophila
and Sedizetiric calcicols. Inbis position, C. gypsopdiila
i very abusdant and can easily be identified i cross
sections us dark green flaments (Fig, 4B}, Observations
under low magnification show that the actively prowing
layer docs not occur below B omm from the ouwter
caleified surface. Winshorough and Golubic {1987)
found Mexican freshwater stromatolites covered by
actively growing layers of microorganisms down Lo an
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Fig. 1. Simlification of living cyimobacions in malli-storey ancerof (ke active oecoidal growing sone. The soll biofibm is colomised by Plewnroapra
mtvmar, Sehimedrte colefanla, Rivadaria basmearnes, Phoroslbiae [Bemstnn aed Aphanovhocs savicola Hyatla &, sedilon 3 ihe irterines hetawen the
wafl and the caleified hiafilm. 5 coleforda and Calotkeiz gyprophils live in deeper mones, dows 10 3 depik of & man,

average depth of 100 mm, Apparemly, the residence
range of actively growing layers in freshwater oncoids
and stromatolites lies within a millimetre scale, whereas
the alder calcified layers beneath the active luyer mostly
reach thickness of a few centimewes, Therefore,
dynamic and complex precipilation processes of the
biotic commuanity and their upwand or even occrsienal
dowmward shift produce and shape the caleareous
oncnid cortiees, Alternating layers of different caleifi-
cation patters have been documented in fossil fresh-
witter oncolds and have been considered to be o result of
different cyanobactenial communitics representing sub-
tle temporal changes in the parameters of ambient
waters (e.g. Leinfebler, 1983), However, the vertical
layering thit chameterises the Als oncoids demonstmies
that different cyanobacterial colonies live concurremly
at different depths within and on top of the oncoids,
demonstrating the existence of vertical, cocval, malt-
storey microniches within the oneoid. Woodnff et al.
(19949 evalated the effects of a photosynthethically
active biofil on chemical Muxes o the sediment —waner

XC

interface using microclectrodes, They found that biofilm
development had a large influence on the vemcal
concenteation gradiens of solutes in the underlying
sediment. Apart from other environmental conditions
{e.g, wavelength of light, O gradient, competition), this
vertical concentration gradiemt coald alse, al least in
purt, be responsible for o verticwl strutificuion seuling-
pattemn in Alz oncoids. In this way, the vertical
strtificmtion may resall from an adapation process o
a habitat that s densely populated by different
cyanobactenia species, each of them stoving for optimal
ecological conditions and zentling in a particular micro-
miche within the oncod. These micromches could lead
w the vertically stratified habitat in the upper few
il limetres of the oncoid cortices (Fig. 11).

Thee following conestenstion of evems might proceed
during omcoidal growth: (1) sewtling of an EPS-
producing community arund & noclens, {2) caleifica.
tion of the pelatinms EFS sheath durng the life of the
eyanobacteria (Fig, 4A), (3) escape of some cymobac.
teria and release of reproduction units (hommogonia) in
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fiawvonr 1o s new living surfisce, (43 sewlement of other
eyanohacterial types beneath the new outer surface (Fig.
3E), and (5) modification of the hiofilm ino & muli-
storied-structure, and (6) enhancement of the caleifica-
tion process. However, further studies are necessay to
better ditlerentiate mictoniche development and result-
ng tekscoping of microniche orgusme during oncol-
dal prowth, Tightening awd ferther solidification of
calcification might occur during later organc-miner-
alisation, The dominance of distinct radial carhonate
structures (Fig. 3A-F) and the maintained pososity in
carhonates heyord the actively growing layer (Fig, 40,
M) demonstate that early, direct caleilication of
filumemious cyanobucteria has probably been moge
umportant than late organc-mineralization,

On the Al oneoid cyanobsctenin] communmity lives a
diverse assemblage of benthic distoms. Winshorough
(2000 smted that benthic diatoms on microbial
freshwater carbonates live in the same ecological
niche and with the same functonal behaviour as
cyaobacteria, which s a gross generalisation given
the et that Alz cncoid cyuobacteria are separmtad into
differzme microniches, MNevenbeless, sediment-binding
capacity and the production of EPS are prominent
common features pmong benthic disoms and many
cyanobacterin

Ihatems often occur as epiphytes on the evanobac-
terial sheaths of the Alx oncoids, and are very abundant
wrd diverse, although they show mdistingt dominancs
pattemns. Pentecost {19940} observed similarly abundant
accumulions of divoms on other freshwater micro-
hialites, Distomaccous EPS production may also lead w
caleification and thus to oncoidal growth. Winshorough
amd Grolubie (1987) found an accumulation of caleium
carbonate particles in a matrix of diatoms and therr EPS
within distomaceous laminae of freshwater swomato-
lites. However, we did mot [ind indications oo
dimemacesus caleification n Alz-oncouds. As a result,
the oneoidal distoms are reganded as physiological
contibwors and not o structurl component of the
oncoidal bictic community.

However, both microbial and dintomaceous LPE may
trap considerable amounts of sediment panicles from the
water column (Vos et al, 1988, Characklis and
Maishall, 1990 Winsboroogh, 2000, Decho, 2000},
which may contobute to the growth of sucoessive
oneoid leyers. A moderate input of allochibonous
particles is demanstrated by the occurrence of dolomite,
detrital quartz and other subordinate mineral compeao-
nents in the cortices of Alz oncoids (Fig. 5).

Dodemite and detrital quartz eroded from limestone
annd samdstones oiginating in the adjacent Alpine range

XCI

wed s foreland are transported as padicles by dvers
from the Alps and are largely deposited in Lake
Chiemsee s sediments, A small fraction is transposted
further into the river Ale where it may be wapped by the
outer EPS matrix of the oncods.

4.2, Effects of kigh NP ratic

With a nitrogen-to-phosphones ratio (WP of moee
than 115, the mver Al iz a arctly phosphors-limited
aguatic system. Inorganic phasphate can be a manng
factor in many natuesl squatic enviconments (Healy,
1982, Hecky and Kilbam, 1988). Hoagland et al, {19493)
already assumed that a high NP mtio has o stimalating
effect on EPS synibesis. This implies that caleification
processes on oncoids fommed by thick EPS-hicfilins
owing o photoautstraphic amd possibly heterotroghic
microbes is dependent on a suitahle nutrient sitwanon
supporting such & systern, When essential mutrients,
such as phosphoras or nitvogen, are absent éven for only
shon periods, biomass production of photoamotrophs is
significantly reduced or temporarily shut down. I the
situstion continues for longer penods, photosutolrophs
eventually perish and growth of the oneoid stops. For a
short period, heterotrophic bactena alone could maintain
the caleification processes in the oncoids (Drew, 1914;
Krumbein et al, 1977, Chafetz and Bucrymsks, 1992;
Knore and Krombein, 2000, Hammes and Versiraete,
20002, but only s long as primery products renmin
available and the EPS matnx is not used up or
reprocessed. However, a phosphones limittion does
net inevitably mean that there is no supply at all, bt that
the nutrient supply could be used up, if a ntrient system
with rapad wumover rates prevailz, Furthermore, cyano-
bacteria possess several strategies to compensate for
pleosphorus depletion (Grossmann et al, 19949, Bhava,
1996),

Sekar et al. (2002) repored tut the matris waler
within biofilms exhibils a nutrient concemration tat is
qualitatively (particulacly in termes of NP nio) diffesent
fromm that of the ambicnt water, They observed an NP
ratio in the light-grown biofilm that was lower than in
the water, a8 & result of phosphate sccumulation.
However, the reason for this phosphate accumulanion
is mot yet wnderstood, Leadbeater and Callow (19492)
sugpest o co-precipitation of phosphute 1opether with
cileiun i twe biofilm. In contrast, we acgue oo s partil
nutrient management in a highly sophisticated m-site
nutrient recyeling system managed by the oneoidal food
wieh (see below). Recyeling processes release inorganic
substances from the food web mto the biofilm, including
phosphonus. The fuct that so many higher organisms live
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on and m the Alz oncoids 15 imerpreted os those animals
(awd their excrements) and heterotrophic bacteria (their
degrudation products) play a pivotel mwle inrecvelig, o
impaorting, and providing phosphaone for the oncoid
system. The reeyeled phosphorus snd other inorganic
substances ane embedded in the EPS marriy, amd thus
available for photommomophs.

Phosphate-limitation appears to represent the key
factor responsible for the cyancbacteria-based com-
munty of the Als oncoids, Mulucellular olgae and
vascular plants are sparse in the river Ale, which & a
direst expression of the phosphote-depleted water
enviponment, since there s no sefficient phosphons
to support growth of macrophytes (Robenson, 1997).
Such macrophyte vepemtion woukl bhe mimical w
oncoid formation by mubbing on and  shadowing
oncaids, and in paricular by overgrowing the entire
riverbed. Oceasional fish browsing has been observed
on Alz oncoids but fishes seem to target animals
living in the oncoidal biofilms. We therelose interpret
the extremely redeced phosphomes availability s
essential fog the establshment of the microbial onceid
systems, amnd hypothesise that oncoids would rapidly
perish and subsequently beconw overgrown by algse
or vascular water plants as soon as phosphons levels
incrcase, In addition, onthophosphates exhibit a
crystal-poisoning effect on caleium carbonate, and
high concentrations of phosphate reduce calcification
or even dissolve precipitated carbomates (Simkiss,
1%64). Golubic (1973} mud Kaon (1985) descrbed the
cessation of oncoid growth owing 1o pollution that
killed the caleifying cyanobacteria. Tnereased nitrogen
concentrstion does nol have o similacly  disupting
effect on the caleifieation process in eyanohacteria and
algae (Delgado and Lapoime, 1994) bul would
indirectly alse faveur goowth of higher algae and
vascular plants over cyanobacteria, given sufficient
phospliate availability, We therefore conclude that the
crucial role of impovenshed phosphate availability i
Alz waters for oncoad growth is not potential crystal
poisoning by increasing phosphate but mather an
expected displacenwent of the mecrobial community
by malticellular algae and vascular plants, which
would cccur o & much bower phosphate concentmion
than that required fir crystal poisoning.

4 3 Fewrd weh

The biccoenosis displayed by the Al: oncoids
consists of vanous groups of organisms, all of which
are in a food web relationship with each other. The first
level of the food web is occcupied by oncoidal

photosutotrophs:  cymobacterin, distoms and other
unsiudied micrealgas wsing inorganic substances o
acewmulite bivanass,

Hithynia tewtaculate (Fig. TE}, larvae of Elmimhi-
due (Fig, TC) (Elwis sp., Limnius sy, Owlimeins sp.)
and & few species of Levctra (larval stage) feod by
prazing. Chiromomid  larvae are typieal  suspension
feeders that feed on bacteria mnd dimoms. Delettre
{2000} observed that temesteial chironomids also leed
on lichens, o muwwalistic associstion in which cyano-
bacteria commoaly occur, I appeas likely it the
chironomids that mhabit the Al oncoids may also use
cvanobectens as food. Trichoplen, represemted by
freceris sp. (Fig. TB). Ceraclea sp., Micrasema
mimintnmt, Micrasema setiferum, Lepidostoma hiviam
{Fig. 71, Lepidoceridae gen. sp.. FPoehomyia pusilfa
{Fig. TA), Chewmarophsyehe lepida, amnd Sefodes
argentipunctillus, represent predators, algal and micro-
bl grazers, shredders, scavengers, and fher-collec-
wrs, Active hher feeders are Roworia, whereas
Drveissenin polymorpha wwd Splioerivm cormeam are
pessive filer feeders. Filter [zeders are imponant fog
the sccumulation of additional phosphoric comgounds
fronm the water column, The consumer preferences of
. fepida (Hydropsychidac) are small invenchrates that
are canght within a net built by their larvae, Moscover,
demnitus 15 eollected and fixed m these nets. Secondary
production wis estmated for Plecoptém (Benke et al.,
2001). Omcoids are intensely mhabited (Fig. 12) by
Dugesia gonocephaln (Fig. 7G), which is a predator
{Beier e al,, 2004), Plecirocremin consperse is also a
predator that uses a sophisticated trapping strategy in
the foom of a wapping web (Schoonbom, 1992),
Oneoid-seitling  inverichrates mentioned  above  amd
listened in Table 1 only represent & small potion of
the Alz settling invertchrates as a whole (Hurmeister,
1985). Metazonn abundance and diversity increases
with increasing onooid size (Fig. 8), leading to a more
complex food web and recycling processes.

Destructors and reducers are ubiquitous, eccur in all
natural systems and therefore their occurrence can be
expected in oncoidal biofilms, [n general, the EPS matrix
of ocoid biofilms offers a suitable culture substrate for
hetervirophic bacterin, Kohl et sl (2003) fownd that
hacterial density tends w comelate with cyanobacterial
density, and they observed bacteria colonising the outer
aned inmer surfaces of cyanohacterial sheaths,

These onganisms degrde Partculate Organic Matter
(POM), such as dead organisms, and Dissolved Organic
Matter (DOM) that 15 emnbedded in the EPS matrix, o
inorganic compounds, which are the starting substances
for primary peoducers. Each organism of the oncoid
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zoological Inventory of 28 oncolds

129 8%

o Turbelwia m Plecoplara O Caleoptera O Trichoplera
m Gastropoda @ Lamalbranchia @ Arachnida o Crustacea
 Cridaria ® Ofigochasta

Fig. 12, Zoological ipvertory based on counts of avimals specimens from 28 Alx opcoids. More thar half of the aminnal spocimens beloeg 00 the
Tursellaria, represented by Dugesia gesacephair

provides nourishment to other organisms that live on or diffusion-limiting biofilm matrix, which keeps the
in the oncoids, and thos functions as a part of a complex recycling products in site, As an mput process, the
foed and recycling web. All this takes place inside the sticky property of EPS enables capture of allochthonous

Fig. 13, Simplified ecosysom madel of an Alz-oneaid, indicaging the éomples seological relations (armas) betweon biscosncais and biotope of the
oneoid {grey box) ard river waler {wavy linesh
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organic material (Chamcklis and Marshall, 1990;
Deche, 2000), The recyeling products, together with
additional resources imported from the outside of the
biofilm inte the food web, cover the mutrient requine-
ments of the oncodd inhabitants. In this way even
phosphors, the critical limiting faetor in the Al system
15 within reach for the benthic oncoidal community, The
stacked micritic luyers, which ane the cumalative result
of activity of the biofilm hicocnosis, create 2 biotope
for organisms that settle in decper regions of the
oncaids. Alz oncoids are thevefore systems that consist
of complex interactions formed by biofilm organisms
and their inorganic aguatic environment. Stole et al.
(1989) and Stolz (20000 stated that, with regand w
microbial mats and biofilms, ‘In many cases, these
complex communitics may il the delintion of an
ceosystem, in that all necessary tophic levels (eg.
primary prshicers, consumer, and decomposers) are
present,” We concur with these authors becanse oncnids
possess o three-dimensional biotope formed by, and
populated with, a biocoenosis that supplies a food web
comaming all relevan trophic levels (Fig. 13). Hence,
Ale oncoids fulfil dee definiton of an ccosystem us
advanced by Ellenberg (1973), Odum (1975) and
Nybakken (1982},

5, Conclusion

Freshwater oncoads from the river Ale, souwthem
Bavaria, add to a few otber examples of in-sit growih of
free-lymg microbially dominated systems, which is in
comtrast with the common view of oncokls as being
regularly overtumed by water energy. Alz oncoids
exhibit concentric calcite laminac typical of all known
oncaids, but show a slight merease in layer thickness on
their upper sides. The actively growing zone, in which
the pholoamewophs are arranged in a vertical stratifica-
ton pettern, nvelves the upper 12 mam of the oocoid
cortex, which is subdivided o a soft biofilm (3 mm)
amd & cabeified biofilm (2 mm), The biofilm, fommed by
amd populated with a multitrophic cyanobacteria—
diatom - metnzoan-community, 5 the key feature with
respect to the oncold formation and growth, Sevens
phosphate limitation with an N/P-ratio > 115 through the
entire year mhibits growth of multicellular algae and
higher plams that, under higher phosphate concento-
tions, would replece the cvanchacteria=dominated
oncoid-constructive community. Cyanobacteria ane ci-
pable of dealing with phosphorus limitation, bt
phosphorus is necessary for the establishment of a
benthic oncokd community, Hecveling prosducts are
released by complex food welr uves and additional

resources from the owside are tmpped wwd imponed by
ihe sticky peoperty of the biofilm, which maintains the
nutrient requirement of the oncodd inhabitants. Alz
oncobds represent o close alliance of a biotope and a
blocoenosis, i which complex imteractions of popula-
tioss betwesn each other and with their enviroment take
place, Asaconsequence, Alz oncoids should be regurded
a5 represent tiny but pevertheless relgively complex
CONEYRIETTIS.

Acknowledgements

We thank the ‘Depanment of Water Mungement
Treunstein” for kuwdly providmg water chemistry data.
Thanks also go w0 Albert Gilg for XRD analvsis, Lisa
Back, Maranne Fulk aed Cathleen Helbig for labortony
wiok, amd Georg Janlen fior photographic work. An
early version of the manuscript benefited from the
comments of Robert Riding, Candiff, and Joachim
Redtner, Giattingen, which is grarefully scknowledgad.
We also acknowledge the helpful comavents of Gregory
Webb, Brisbune, mwl an monymous reviewer, Many
Thunks mlso Lo Alison Davies, Munich, for imgaroving the
English of this manuseript.

References

Arp, (3., Reimer, A, Reitrer, 1., 2001, Fholsynikesis-induced hiofilm
caleification and caleiam concenirations in Phanenecie (eean,
Sowence 192, 1701 - 1704,

Agp, GG, Remser, A, Reiner, 1, 3003, Microbialise lomaton @
sewater of incrmsed allalivity, Satonda Crater Lake, Ieconesia.
Jaurmal of Sedimertary Kesgarch 73, 105127,

Badger. MK, Bassen, M., Commirs, HLK. 1935, A model off IECO,
necuamulation and phososyrehesis in oynrcacteninm Smeckocos-
cur sp. Plart Physiology 77 (21, 465471

Batkarss, RGO, 1975, Carsonate seciments and their diapenesis.
Elsevier Seience Publications & Ca, New Vork, 658 pn,

Begor, AE, Harper, 1.1, Townsend, C.R., 1998, Okclogie. Spekinem
Akndensscher Verlag Heddelberp, Herlin

Beier, &, Hollev, M., Trumpurges, W, 2004, Predator- prey
imteractions hetwen Dupesia porocembala and froe-hvieg mema-
Iodes. Preskwater Biolopy &4, T7-Bb.

Benke, AL, Wallace, | B, Harrsen, W, Koebel, LW, 3001, Food
wib quanfilalion vaing secondiry produclion mmlyss: preca-
ceous inverehmtes of the srag hahitat in a sohonpical river.
Fresbrwaser Biclogy 46 (31, 320-345,

Beayw, I, 1%, Molecular resporses of cyannbactenia io macroms.
teent lenutatinn Jianal of Seinhle aed ndootna) Roeasch 45,
B30 -637T.

Bhaya, D, Schware, B Geossman, AR, 2000, Moboeular mes-
peomacd W covironmental dress. b Whinen, DAL, Ponms M.
[Eds.), The Ecology of O Khnver  Acsd
Pubdishers, pp. 397442,

Boswwitrka, M.A, 1989, Carbopate calcification in alpae—iritiation
and comtrol In: Mann, 5. Webb, J, Willama, FLIP (Bds)
Bipminembution. VCH Verlag, pp. 83-84,

XCIV



30 . ddgete et al. £ Palacogeagraphy, Palococtimatalogs, Palacoecology 237 (26) 375-305

Bourrelly, B, 1570 Les Algues d'cwa douce: Initisieon 4 la
Systerralique, Tome [ Les Algaes bleaes o1 muapes. Edilioms
N Baabee & Cor 3, Place Saimt-Andre-des-Arts, Parn

Fammeister, B.5., 1985 Bestardsaufrahme wasserbewohnender Tiere
der oberee Alz (Chiemga, Oberdayvemni | %52 und 1983 mit ¢inem
Betmg (UL) zur KwherfliogenbBuna Obormverns {Iosecla,
Trickopters). Forschacgen vnd Benchie 33 Natuschute wed
Lardschaftepflepe 9, 4-28,

Castarier, 5, Le Mémyer-Levrel, (. Perthaisot, TP, 1995, Cagbo-
Tates precipitation and limestome gorcsis—he mécrodalogin
poied of view. Sedincertary (eclogy 126, 9-23.

Clafelz, H S Bueryraki, O, 1992 Bacterially iedoced lkification of
micre'sial mass. Palaios 7, 277258,

Clareckis, WG, Marshall, K.C., 1990, Biofilms. Wiley Intersciensce,
M York.

Diecho, AW . 1) Adicrobial wngalymer secrrlings in ooean
enviromments their molo(s) in food webs and mariee provesss,
Ocearography and Maine Biology, An Anmual Review 28, T3-153,

Diecka, AW, 2000, Exopohmer microdomiins 48 a siructuning agenl
fow heterogeneity within miceosal biofilms. In: Riding, RE,
Awranak, 30 [Bds), Microbial Sedimeets. Springer-Vedlag
Berkin, HeideTaeng, pp. 9=15.

Diletive, VR, 2000, Larme of terresmial Chiromomidas [(Dipters)
wcolomize the vegelalion liyer during the miny season. Pedobiclogia
44, BX2 626

Dielpadn, O, Lapoiete, BE, 1594, Marent-limited predactivity of
caleareous verses fesky macmalpee in ax enrophic, carhorase.
tich tropical manine covirorneent, Coral Reets 13, 151-158.

Desikactary, TV, 1958 Cyanophyta. Academic Press, Mew York and
Lemdon, Indian Coumel of Apria:lsral Ressarch, New Dalhi,

Doreewr, G, 1904, Om the precipitation of calcium cabonate in the sea
oy e octerin, Caneegee Publicatior 182, 7225,

Elbmbarg, H, 1873, Okosysiomforscbung. Springe-Vierlag Berlin,
Hridelwny,

Espie, G5, Miller, AG. Canvin, D.T. 198%. Selective and reversible
ichisition of active OOy tmesport by Eydrogen sulfide in a
Cryanodackrion. Pl Physiology 91, 357-304,

Fligel, B 1978 Mikmfgelle Untersuchungsmetboder. von Kalken.
Spirper-Verlap Borlin, Heidelbeng.

Fligel, T, 204, Microfacies of Caraonate Bocks., Aralysis,
Ieserpectation and Apslication. Sprmper-Yerlag Berlin, Heicelserg.

Geiller, L, Pascher, A 1925 DNe SifiwimserFlom Deubcblbmds
Chipmidn ued der Schweie, | Hell, vl 12 \‘-plhr, yem Chisday
Fiscker.

Golubic, 5., 1573, The rdationskip of bhue-green algne and carborane
diposits. I Carr, KG, Whitoe, BA. (Eds ), The Balogy of
Blue-Gireen Mgne. Blackwell, Calord, o, 434472

Golubic, 5., Fischer, A0 1975, Feolagy of cabearsous nowules
formeing in Listle Connestoga Creck near Lascaster, Pennsyhvania,
Verhardbmper-Internatiozale Vercinigung B Theosstische ued
Appesurcie Limnologie 19, 2315-2323

Chenunaen, AR, Blava, [, Collier, 11, 1594 Siq;il‘h: ard] prawaal
responses of cyarohacteria to macrorutrient deprivation.
Ie: Tosriani-Gorini, A, Yagil, E, Silver, 5. (Eds.), Phesphate in
Microorgapmns. ASM Press, Washinglon, pp. 112- 118,

Hamumes, F, Ventmein, W, 2002 Kev mio ol ;Inll an zliaans
metabolivm ir microhial carbonatle precipitation. ReNViewa
Exvironmoeetal Science & BinTechrology 1, 3-7,

IHartkopF-Frider, C. Miss. M, Lemfeléer. LR, 1982, Halogiee
Supwasserkalke im Abne: uwed Afbetal sadlich von Biren (Kreis
Padoiwan Nonliheie-Wesifalon), Mirsterche Forchungoe
Geodapie und Palsoricdopie 65, 261-28%

XCV

Hedy, EF, 1952 Fhosphaie, Ine Corr, NG, Whittos, B.A. (Eds ),
Tre Bwbogy of Cyarotedera. Bolanical Manographs, ol 19
University of California Pross, pp. 105124

Wecky, BT, Kilham, P, 1588, Mutrient limitafion in phytoplankton, in
Freshwater and mante SEVIOLMERES; A VW of recsed evidenoes
on e effects of ennctment. 1 dogy and Ok gty 33,
T o522,

Hoaghied, KD, Rosowaki, LR, Grete, MR, Roemer, 5.0, 1993,
Diiadom extracellular polvmesic substarces: functicn, fine struc.
wre, chemistry and physiclogy. Joumal of Phyeology I%
537-566.

Kann, B, 1985, Benthische Cywnplyien-Censimehafien, in Richen
and Seen. Archives of Hydmbiology 71, 307 =310 (Supply.

Kuplan, A., Schwarz, R., Lisman-Hurwitz, J, Reichold, L, 1991,
Physiodogical, molecular aspects of he Wonganic GUike conco:
tealimg neeckaeism i cyanobsciens Plari Fhysinlngy Ll
R51-855

Kaplan, A, Schwarz, R. LizronHurwit, 1, Roran-Taraz, M,
Beiehold, L. 1994, Phasiodopical and molecular stadics on the
respanse of cyaro'siclenia o chanpes in (ke ambient inorgaric
carbon concentration. I Brvanl, DA (B The Mobecula
Hiolngy of Cvarohacteria. Khewer, Dordrecht, po. 268285,

Kamgouei, A D, Bloves, 8.4, Cam, NG, 1990, The presence and
absowow of morganic carbon coneaminling sysboms e cnicelola

varatacieria, Frderation of Furop Micrabinlagical Socictes
Microbiolopy Letiers 68, 137-142,

Kike, DE, Foerl DI, Hock, AR, Reddy, MM, 2000, An
asscssneend of caleie arystal growth mschamisms based on erystal
size dismibulions. Geochimica ef Cosmochimica Acla 64,
THIT-250,

Knorrz, won, Krombein, W, 2000, Tacterial calcification
In: Reding, RE, Awrmmik, 5M. (Bds), Microbial Sedimenis
Sonmger Verlag Berlie, Hedelberg, pp. 24-31.

Krumsbzin, WE, Cohen, Y, Shido, M., 1977 Solar Lake (Rinai): 2
Srematolitic cyanobacierial mats, Limeology and Occancprapky
12, 635-654,

Kb, M., Fenchel, T, kmmoiercak, J, 2003, Growedk, stroctuse
ard caloifimion pofertial of an arfificial cyanohacterial mat.
In: Krambein, WE. Pamersoe, DM, Favarzin, GA. (Fda),
Fomsil ard Recent Miofilms. A Matord Hisory of Life on
Earth, pp. 77-102.

Lemdbeater, B 5.C., Calloa, KLE | 1992, Fonmaion, composilion aeed
physanlmgy af algal hinfilns. In: Moo, LF, Bail, TR, Fleicher,
M., Capedeville, B. (Fds.), Biofilms—Scierce and Technolopy
Khower, Dordreckt, pp. 102-149,

Leinfelder, BLE. 1985, Cyimophyie aalcilicalion mopholypes and

dizsritioeal env Is {Akenquer Oncolite Upser Kimuer-

idpiae 7, Portugal). Facies 12, 253-274,

Leimfelder, RE., 1994, Karboraiplattformen und Korallenriffe
inpertalb siliviklastisber Sodimeartationsbereicke (Obenurs, Lusi-
tamisches Becker, Partagal). Profil &, 1-207.

Teinfehlon B E I-I':ﬂln;ﬁl‘. O, 198%, [e-wab-Waclntum feoceles ik
dertidrer SAfwassemekoice aus dem Mirsterdand and demn
Muiezer Becken, Bochumer Geobogische wnd Geotechnische
Agbeeiten 29, 13- 115,

Leweleliles, KK, Ha mhopl-Frider, T, 19, Inaity acwlon
mechanism of concave-convex lacustring oncoids wwallow
nests™) from the Oligocene of the Mairg Basie Rhineland, FRG.
Sedimemplegy 37, 287-301.

Logan, BW, RBemak, B, Ginshurg, BN 1964, Clssificalion and
erviromental spnificins of algal stomaloliles. Foamal of
Geolopy 72, 68-R1.




I Hligete et of. ¢ Paloeogeography, PalscocHmatolozy, Palseoecology 237 (J008) 378-305 s

Marskall, K.C., 1982, Mecpobinl achewson and aggregation. Kepont of
the Daktbem Workskop 1984, lanuary 15-30. Sprmper-Verdag
Eerlin, Heidelberg

Mamskall, KC, 1992, Biofilve: an oveniew of hactarial adhesion,
ctiviry, and contol af sarfaces. American Sociery of Microbiology
Miras 55, 202-207.

Merz, MAULE, 1992 The hology of carbopale precipistor by
cvanohacteria, Facien 26, BI-102,

Mere, MUE, Farkl, IL, 1993, The influerce of the sheath on
carhoeare precipitation. by cyvanobackria. Belletine Sclla Socicta
Paleontologica Imlara. Special Volume 1, 325-33).

Wfere-Peell, B, 2000, Caleification ix cyanskadiena. I Ithl.-w,'k F.
Anmamik, 53 (Tés), Miceobial Sediments. Sprirper-Verlap
Berlir, Heidelberg, pp. 50-56,

Milker, AG., Colnme, B, 1980, Eviderce far HOD, tampon by the
e groen slFs eyanpbacteriom) :;mu.ﬂm]#pmhgﬂh Plagi
Fhysinlogy 635 42), 397402,

Moy, CL, 1981, Spongicstromaie va. Porostromate stromanolines
and oncoliles, In: Mongy, TV, {EC), Phanerosaic Soemasolites.
Spninger Verlag Berlin, Heidelberg, po. 14

Mo, TR 1903, Baofilie ard ial mats, In: Krumbeon, WE,
TPatersoe, DM, Stal, 11, (Tds), Binstahilization of Ssdiments
Biohliotheks vod [nfmmationssysem der Cel von Ohssicsky
Uninversitil, (Wdenbarg. pp. 9-15.

MNrusmiber, F, Rutch, M., Creicel, G, Reimer, A, Hooe, K -H . 2000
Saluble bamic substances from in aite precicitated mbcrocrvatal-
lime: caleium carborade, interral sediment, and spar cemend in a
Uretaccous carborate md-mound. Goology 15, B3 1-854,

Nymakken, LW, 1952 Musine Biology: An Eeodogical Appeoack.
Haper and Rew, Mew York.

i, TP, 1972, Foolopy. Rinshardt and Wilsor, Mew York.

Pemiocost, A, 199, The syl lom of imverime s overview,
hi: Hermen, ]S Hobbard DAL (Eds ), Traverime-Marl: Stroam
rh:in.lu.l'r. "u"-x'ni: Cempamn; wralih of 'l.-'urgn-.i. 'I‘h.-pl al Mimes,
Mimerals and Energy, Division of Mineral Resounses, Chardome-
sille, WA, pp. 117=127.

Palecosl, A, Ridicg, B, 1986, Calcilicalion i cysnobacleria
In: Leacihealer, B.3.C, Riding, K. (Fds.), Biomineralizaion in
Loweer Flants and Animals, The Svatematic Asiocistion, Spec.
wol. 30 Clarendos. Press Choiond, pp. 75=540.

Perteeos, A 'Whinen, DA, 2000, Lmestoncs. In: Whinon, BAL
Palts, M. (Eds. ), The Beology of Cyanohacteria. Ther Diversily in
Tune aned Bpoee, Klawer Academic Proa, pp, 257-27%

Pia, 1, 1933, Trie rezenter. Kalksteine. Zeitschrift fir Krismlbopraphie,
Mimemnlogie und Petrogmphic, A, B, Erganzungshard 1, | =420.

Feimer, 1., Thael, ¥, Farkl, H. Mwchaulis, W, Wisheide, G, Gainet,
P, 2000, Organic and biogeochendcal paitems i enphe
microbialites, In: Riding, B, Awmanik, S0, (Bde), Micmbial
Sediments. Sonmger Verlag, Heddelerg, pp. 145-160.

Eicher, DK Sedat. B, 1983, Brackisk-watkr oncoids conposed of
Tae-green and red algae from a Pleisinoere Tamce Mear Coninik,
Cirener Te: Peeyt, TA (Bl Chaled Gieine. Sprieges Verlag
Terlin, Weidelberg, pp. 20-307.

Riling, B, 1953, Cyssoluths {Cyanoeds), Oncouls Tommed by ealeified
cyamoptyies. In: Peryt, TR (B, Coaled Grsims. Sprnger Verlag
Reralin, Headelberp, 5ip, 376251

Robertsor, A, 1997 Limitieg rutment workskop 1997, Lwmnc
Ovccasional Paper 7949, Panther Publisking & Primtieg. Canberm,
. 11T,

Rot, E., 1991, Omeobds Iromn the sunsner-aams River Al (Bavio)
mirholopy and dominant evanopkyies. Algelopical Sradies 64,
Af0-182.

Scklifer AL Stapl KRG, 1978, Peonion Sar-Maks Bagn aed recen
Lake Corstance {Germieny|. Two envimements of lausirine algal
carborates, Ine Mamer, A, Tucker, ME (Fuds), Modere aral
Ancient Lake Sedimerts. Special Publicatior. of the Iriemational
Association, of Sedimentologists, vol. 2, wp. 85= 107,

Schiwbam, W, 1992, Fliedgewiisasiologio. Gustay Fischer Verlag
Jeen, Sesiigari

Sekar, B, Main KVE., Ran, VMR, Venapopalsn, VP, 2001
Husriers dyrannics and suocessional changes i a lentic freskwater
biofilm. Freshwater Biology 47 (10), 1893-1507,

Simkiss, K., 1964, Phosphales s onystal poisors for caloificalion.
Biology Review 19, 457505,

Sommer, 17, 1998, Diodogische Meereskbmde. Springer-Verlap,
Beslim, Heidelberg.

Stole JF., D000, Structure of microbisl mats and baolilne, bn: Ridieg,
RE, Awesmik, 5.0 (Fals ), Microbial Sediments. Springer Verlag
Bierlin, Heidelberp, 7p. 1-K.

Swolz, LF, Botor, DB, Dastocg, MUK, 1935, The imdegral biosphere,
In: Rambler, M B, Margulis, L., Feser, B {126, ), Global Eeolegy:
Towaris the Scierce of he Bicsphere. Academic Press, Sam Diego,
. 31-50,

Tuacker, MLE, Wright, VI, 190, Carborate Sedimentolopy. Plack-
well Seienee Pablicatiors, Culosc.

Vom, BC., e Boer, PL, Misdorp, K., 1988, Sedincent stabilisaior. by
eenthic distnms in ietertidal sandy sbosks, In: de Boor, vaeCelden,
A Nio, 5.0 (Eds), Tide-Iefloencod Sedimentary Environments
ard Facies. Reidel, Dorcrecks, pp. 511-526,

Wiegender, I, Mew, TR, Flemmuieg H-C_ 1599 What are teclerial
exircellular polvmenc sabslances® In: Wingender, 1., Neo, TR,
Flemming, -0 (Ede) Microbial Fewracellular Folymerie
Suhstarces. Springer, Betlir, pp. 1=15.

Wiedborough, BRI 2000, Dixonns and bootkic naborobial carbonancs.
In: Ridimp, BE, Awrmsik, 38 (Eds), Membial Sedineets.
Springer Verlag, Feslin, pp, 76-%3

Wirshoenugh, B.M., Golchic, 5., 1987, The role of distoms in
stromatclie growth: tao examples from modem freshaater
seflings. Jounul of Plyoology 23, 195-D0].

Waght, VP, 1053, Mombogenesis of opeoids i the Lower
Carbemiferous Llanelly Fosmagion of Sewth Wakes, bn: Pera, T,
M. (Ed), Coated Genins. Springer Verlsg, Berlin, pp. 422-432,

Woodnadl 3.1 Hease, WAL, Callow, ME, Leadbeater, BL5.C 1959,
The effects of biofilms on chemical processes in sarficial
sotimuemis. Frebuaier Hiology 41 (1), 7359

XCVI



Lebenslauf

Name

Adresse

Geburtsdatum
Familienstand
Staatsangehorigkeit

SS 2005 bis SS 2007

WS 04/05

Oktober 1998 — September 2004

Oktober 1994 — Juli 1998

XCvll

Daniela Higele geb. Weiss

St-Jakob Str. 11

82319 Starnberg-Landstetten
Telefon:08157-999543

Email: d.haegele@lrz.uni-muenchen.de

12. Februar 1972
verheiratet
deutsch

zum Promotionsstudium immatrikuliert
an der Ludwig-Maximilians
Universitdt Miinchen (gefordert mit
einem Promotionsstipendium aus dem
Programm zur Forderung der
Chancengleichheit fiir Frauen in
Forschung und Lehre der LMU Miin-
chen)

Vorbereitung zum Promotionsstudum:
Priifung des Themas auf Durchfiihrbar -
keit, Priifung der vorhandenen Methoden

Studium mit Abschluss
Biologie-Diplom

12 Fachsemester

Hauptfach: ,,Biologische Meereskunde*
1. Nebenfach: ,,Geologie/Paldontologie®
2. Nebenfach: ,,Botanik*

Universititen:

WS 01/02 — SS 04 Christian-Albrechts-
Universitat Kiel

WS 00/01 — SS 01 Ludwig-Maximilians
Universitdt Miinchen

WS 98/99 — SS 00 Universitdt Hohen-
heim

Hochschulreife
Abendgymnasium Stuttgart



September 1994 — Februar 1999

Oktober 1991 — August 1994

August 1990 — August 1991

September 1988 — Juli 1990

September 1978 — August 1988

XCVIIL

Berufstitigkeit

Krankenschwester

April 1998 — Februar 1999 Diakonie-
Station Stuttgart-Degerloch

Januar 1997 — Mérz 1998 Marienhospital
Stuttgart

September 1994 — Dezember 1996
Biirgerhospital Stuttgart

Berufsausbildung mit Abschluss
Krankenschwester im Biirgerhospital
Stuttgart

Berufstiitigkeitiit
Hilfsschwester im Krankenpflegeheim
Wittstock

Berufsausbildung mit Abschluss
Wirtschaftskaufmann bei Fa. Sengebusch
Wittstock

Schulbildung
10jéhriger Schulbesuch an der POS Karl-
Liebknecht in Wittstock

Sprachkenntnisse
Englisch: gut
Italienisch: Grundkenntnisse

Sonstige Interessen
Ausdauersport, Reisen, Antike Kunst und
Geschichte, Naturwissenschaften, Musik

Praktika, Exkursionen

2001 Kolumbien

2002 Estland

2002 Forschungsschiff-Expedition an die
Westkiiste der USA mit FS Sonne (5 Wo
chen)

2003 Forschungsschiff-Expedition nach
Gronland mit FS Meteor (5 Wochen)
zwischen 2001 und 2004 mehrere
14tagige Forschungsschiff-Expeditionen
in Ost- und Nordsee mit FS Alkor und FS
Litorina



